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адапТациЯ гидробионТов  
К сущесТвованию в условиЯх  
высоКих широТ

З. с. Кауфман
Институт водных проблем Севера Карельского научного центра РАН

Адаптация гидробионтов к условиям высоких широт в первую очередь предусмат-
ривает приспособление к низким температурам и к сезонному изменению осве-
щенности – к полярным ночи и дню. Адаптации всегда комплексные и многоуровне-
вые – от молекулярного и до поведенческого. Важнейшими адаптациями к низким 
температурам являются вытеснение внутриклеточной воды в эксцеллюлярное про-
странство, что ведет к повышению молекулярного веса внутриклеточной жидкости 
и снижению ее точки замерзания; предотвращение образования внутриклеточного 
льда, что обеспечивается выработкой соответствующих антифризов; переход на-
сыщенных жирных кислот в ненасыщенные – важный механизм функционирования 
мембранных липидов, а также синтез более гибких белков. Важнейший компонент 
адаптаций у водорослей – это непостоянство их терморезистентности, увеличение 
фотообразующих пигментов при сокращении светового дня. Накопление за летний 
период необходимых резервных элементов для существования в условиях поляр-
ной ночи. Рассматриваются приспособления у криофлоры. Адаптации обнаружи-
ваются и в оогенезе. В желтке значительно увеличивается количество жира, что 
делает возможным переход от примитивного личиночного развития к более совер-
шенному – прямому, лучше отвечающему условиям высоких широт. Сохранение 
асинхронного типа оогенеза при переходе от многократного нереста к однократ-
ному.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: адаптация, высокие широты, гидробионты, терморезис-
тентность, низкие температуры, антифризы, жирные кислоты, липиды, яйцеклетки, 
прямое развитие.

Z. S. Kaufman. ADAPTATION OF AQUATIC ORGANISMS TO HIGH 
LATITUDES

The adaptations of aquatic organisms to high latitudes are primarily concerned with 
an adjustment to low temperatures and seasonal changes in illumination, including 
an alternation of Polar Night and Day. The adaptations always involve multiple aspects 
and levels – from the molecular to the behavioural. The most important adaptations to low 
temperatures are: the movement of water from the intracellular to the extracellular com-
partments, so that the molecular weight of the intracellular fluid increases and its freezing 
point shifts downwards, preventing intracellular freezing, ensured by the synthesis of an-
ti-freeze compounds; the transition from saturated to unsaturated fatty acids, which is 
a critical mechanism for the membrane lipids functioning; as well as the synthesis of more 
flexible proteins. The most crucial component of the algae adaptation is their variable 
thermal resistance and an increase in the content of photosynthetic pigments as the day-
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Наиболее характерной чертой высоких ши-
рот, несомненно, является низкая темпера-
тура. Именно она определяет особенности 
функционирования всех физико-химических 
процессов в организме, всего жизненного цик-
ла. От нее зависит скорость метаболических 
реакций и общая интенсивность обмена. В свя-
зи с большим экологическим и эволюционным 
весом эта проблема вызывает особый интерес. 
Ей посвящена огромная и труднообозримая 
литература. Упомянем лишь некоторые работы 
[Зернов, 1949; Меримен, 1964; Лозина-Лозин-
ский, 1972; Александров, 1975, 1985; Хочачка, 
Сомеро, 1977, 1988; Cossins, Prosser, 1978; 
Aarset, 1982; Озернюк, 1992, 2000, 2003а, б; 
Storey, Storey, 1996, 2005; Карамушко, 2007; 
Pernet et al., 2006, 2007, 2008 и др.].

Сущность любых адаптаций состоит в при-
обретении механизмов, сохраняющих функ-
циональную устойчивость систем организма 
в условиях изменяющейся среды. Именно это 
делает возможным расширение ареала, за-
воевание новых, прежде недоступных, эколо-
гических ниш, устранение конкуренции и др. 
Адаптации всегда функционируют комплексно, 
в них участвуют различные регуляторные меха-
низмы, вырабатывающиеся на всех уровнях ор-
ганизации жизни – от молекулярного до пове-
денческого и экосистемного. Адаптации могут 
быть как генетически закрепленными, стати-
ческими, отражающими устойчивость биоло-
гических систем, так и фенотипическими, или 
динамическими, обратимыми, отражающими 
запас их прочности. Диапазон фенотипических 
адаптаций всегда определяется генотипом.

В процессе эволюции проблема темпера-
турных адаптаций у пойкилотермных организ-
мов решена выработкой ферментов-катализа-
торов, сущность действия которых заключается 
в увеличении скорости биохимических реакций 
при данной температуре, т. е. в снижении коли-
чества энергии, необходимой для осуществле-
ния того или иного биохимического процесса 
[Хочачка, Сомеро, 1977]. Степень температур-
ной резистентности ферментов определяет от-
ношение к температуре белков, а с ними и все-
го организма. Деятельность ферментативных 

систем приспосабливается к температурным 
особенностям окружающей среды.

Температурный фактор главным образом 
сказывается на таких важнейших функциях, как 
обмен и размножение. В первую очередь выра-
батываются адаптации для оптимизации имен-
но этих функций.

Наличие у гидробионтов адаптаций к су-
ществованию в условиях низких или даже от-
рицательных температур делает их обмен 
в определенной степени независимым от тем-
пературы среды, и это создает возможности 
расширения ареала по всей огромной облас-
ти высоких широт. Степень этих адаптаций 
очень высока. Так, сайка (Boreogadus saida), 
антарктические рыбы Notothenia, Trematonus 
и др. ведут активный образ жизни даже при 
–2 °С, Trematonus borchgreviniki большую часть 
жизни проводит среди пластинок рыхлого 
льда, под сплошным ледяным покровом, опус-
каясь лишь для кормежки. Рыбы из семейст-
ва Dalliidae способны переносить длительное 
вмерзание в лед. Моллюск Palingera polaris, 
также вмерзая в лед, легко переносит охлаж-
дение до –11 °С и ниже. В Арктике при посто-
янно низких температурах обитает богатая фа-
уна рыб, ракообразных (Spirontocaris spinus, 
Sclerocrangon oreas, Hetairus polaris. и др.), иг-
локожих (Urasterias lincki, Stegophiura nodosa, 
Chirodota laevis и др.), моллюсков (Portlandia 
arktica, Astarte elliptica, Yoldia hyperborea) 
и других гидробионтов.

Одной из особенностей холодных вод яв-
ляется большая насыщенность кислородом 
и практически неограниченная доступность его 
для организмов. Это создает возможности для 
максимального упрощения органов дыхания 
и потери гемоглобином своего значения. Кровь 
антарктических рыб лишена гемоглобина, она 
белая (длинноперая белокровка Pagetopsis 
macropterus). Холодные антарктические воды 
богаты и HCO3, который, как известно, раство-
ряет карбонат кальция, что создает определен-
ные трудности для существования гидроби-
онтов с известковым скелетом. В их покровах 
увеличивается роль хитина. Так, в антарктичес-
ких водах отсутствуют седентарные полихеты 

light duration decreases. The reserves necessary for survival during the Polar Night are 
accumulated in the summer season. Cryoflora adaptations are studied. Some essential 
adaptations occur in oogenesis. The synthesis of fats in the yolk increases considerably, 
enabling a transition from the primitive ontogeny in the larval stage to a more advanced, 
direct ontogeny, which meets the conditions of high latitudes better. An asynchronous 
type of oogenesis remains during the transition from multiple to single spawning.

K e y w o r d s: adaptation, high latitudes, aquatic organisms, temperature resistance, low 
temperatures, anti-freeze compounds, fatty acids, lipids, egg cells, direct ontogeny.



5

серпулиды, обитающие в известковых трубоч-
ках. Из морских звезд и ежей известны лишь 
формы с мягким, бескальциевым скелетом 
(Echinothuridae и др.) [Зернов, 1949 и др.].

Поддержание стабильности организма воз-
можно при его терморегуляции. У криофильных 
рыб она, в частности, осуществляется теплооб-
меном между сосудами кровеносной системы. 
Сосуды, выходящие из мышц, тесно соприка-
саются с сосудами, идущими от кожи и несу-
щими охлажденную кровь.

Открытая часть моря характеризуется выра-
женным постоянством температуры или очень 
медленным ее изменением. Это обусловли-
вает высокую степень стенотермности ее на-
селения. Большинство криофилов живут в уз-
ких температурных диапазонах. Так, офиура 
Ophiopleura и голотурия Elpidia glacialis не пе-
реносят температуру воды выше +1 °С. Антар-
ктическая рыба Trematonus bernacchii может 
существовать лишь в пределах –2…+2 °С. Ли-
чинки наваги (Eleginus navaga) не переносят 
температуру воды выше 6 °С [Аранович и др., 
1974]. У арктических сигов (Сoregonus lava-
retus pidschian) и тайменя (Hucho taimen) при 
повышении температуры снижается общая ак-
тивность и интенсивность питания. При этом 
важно, что повышение температуры влечет 
за собой снижение количества растворенно-
го в воде кислорода, и это также сказывается 
на степени активности гидробионтов. Понятно, 
что стенобионтность резко сужает ареал.

Для обитания в условиях низкой темпера-
туры очень важно ее постоянство. Темпера-
турные скачки особенно пагубны для гидро-
бионтов, населяющих открытую часть моря. 
Тропические формы легче переносят низкие, 
но константные температуры, чем их флюк-
туацию. Ряд глубоководных организмов, оби-
тающих при постоянно низких температурах, 
по своему происхождению являются тропичес-
кими. Они, таким образом, избежали негатив-
ного влияния частых температурных перепадов 
[Зенкевич, 1949, 1952 и др.].

На литорали в силу приливно-отливных яв-
лений происходит стык условий суши, моря 
и пресных вод. В течение суток литоральные 
формы единожды или дважды попеременно 
переживают значительные охлаждения и пе-
регревы. Это выработало у них различные 
приспособления и высокий уровень эври-
термности [Aarset, 1982; Storey, Storey, 1996, 
2005 и др.]. Их обмен почти не зависит от тем-
пературы. Так, бореальные моллюски Mytilus 
edulis и Littorina rutis зимой могут переносить 
–20, а в летний отлив – +20 °С и выше, L. littorea 
способна существовать в течение 8 дней при 

–8 °С. Такие же низкие температуры перено-
сят L. saxatilis и другие литоральные седентар-
ные или малоподвижные формы [Aarset, 1982; 
Murphy, 1983 и др.]. Ряд гидробионтов избега-
ют как промерзания, так и перегрева поведен-
ческими реакциями. Так, гастроподы Littorina 
littorea, L. obtusata, L. saxatilis, Lacuna pallidula 
и др. в зимнее время мигрируют в сублитораль, 
где температура не опускается ниже –2 °С. 
Но в заливах Белого моря и это не обязатель-
но – толстый ледяной припай во время отлива 
надежно укрывает литораль и ее обитателей 
от губительных низких температур воздуха. Од-
нако на прибойных литоралях высокоширотных 
морей, где ледовый припай имеет большую 
толщину (в Карском море больше 1 метра), 
его весенние подвижки уничтожают все насе-
ление литорали. Литоральные формы гидро-
бионтов размещаются на ней в зависимости 
от степени их терморезистентности. Более ре-
зистентные формы занимают верхние районы 
литорали, где изменения условий отличаются 
большой резкостью. По направлению к суб-
литорали их заменяют виды со снижающей-
ся эвритермностью.

Изменение терморезистентности может 
также быть как сезонным, так и возрастным. 
Так, L. pallidula в Белом море размножается 
дважды в течение года: весной (июнь–август) 
и осенью (ноябрь–декабрь). Осенние кладки, 
находящиеся в более суровых условиях, об-
ладают и большей резистентностью к низким 
температурам, чем весенние, развивающи-
еся в более мягких условиях. Они в течение 
трех суток способны переносить температуру 
–12…–13 °С. Половозрелые формы при таких 
температурах гибнут. Чтобы избежать замер-
зания, они мигрируют в сублитораль [Полян-
ский, 1950, 1955; Кузнецов, 1960]. Бивальвии 
рода Mya, полихета Arenicola marina и др. жи-
вут в норках в грунте, спасающих их от низких 
температур и других неблагоприятных усло-
вий среды.

Показано, что периодические колебания 
факторов среды в пределах экологической 
нормы ускоряют рост и эмбриональное разви-
тие, оптимизируют энергетику, улучшают об-
щее физиологическое состояние, повышают 
жизнестойкость. Считается, что астатичность 
среды является для гидробионтов экологичес-
кой нормой [Эмме, 1947; Галковская, Суще-
ня, 1978; Сущеня, 1978; Кузнецов, 2005 и др.]. 
Важно отметить, что терморезистентность 
пойкилотермных организмов генотипичес-
ки зависит от температурных условий среды. 
Теплоустойчивость выше у теплолюбивых ви-
дов, а холодоустойчивость – у холодолюбивых. 



6

Это хорошо прослеживается на рыбах. Так, 
холодолюбивые треска (Gadus morhua) и кер-
чак (Myoxocephalus scorpius) характеризуются 
низкой теплоустойчивостью, а теплолюбивая 
речная камбала (Pleuronectes flesus) – высокой 
[Кауфман, 1965]. У трески точка замерзания 
плазмы равна –0,8 °С, но зимой она снижается 
до –1,6 °С, что делает возможным ее сущест-
вование при отрицательной температуре. Се-
зонные колебания температуры не изменяют 
степень терморезистентности гидробион-
тов. Она постоянна у особей одного и того же 
вида из разных районов его ареала. Это де-
лает возможным рассматривать степень тер-
морезистенции как видовой признак [Ушаков,  
1964 и др.].

Основная физиологическая адаптация 
у гидробионтов полярных вод заключается 
не в повышении интенсивности энергетическо-
го обмена, а в более эффективном использова-
нии ассимилированной энергии, пищи, идущей 
на продукционные процессы, на соматический 
и генеративный рост. Энергетические тра-
ты на ее переваривание у рыб высоких широт 
ниже, чем у рыб низких широт. Биохимическое 
превращение пищи происходит дольше, и это 
обусловливает более низкие величины их ра-
циона. У рыб полярных морей более высокая 
эффективность продуцирования вещества, чем 
у рыб других зон [Карамушко, 2001, 2005, 2007; 
Карамушко, Шатуновский, 2009].

Низкая температура является и важным 
стимулирующим фактором жизнедеятель-
ности гидробионтов. Она способствует более 
быстрому росту, уменьшению суммы эффек-
тивных температур, необходимых для прохож-
дения всего цикла развития, что очень важно 
в условиях приполярных и полярных широт 
с их коротким и холодным летом, удлинению 
продолжительности эмбрионального разви-
тия и всего жизненного цикла. При понижении 
температуры на 10° скорость развития умень-
шается в 3 раза, а продолжительность жизни 
увеличивается многократно. Это может слу-
жить одним из объяснений большой числен-
ности планктонных организмов в приполярных 
и полярных водах по сравнению с экватори-
альными [Зернов, 1949]. Не исключено, что 
низкие температуры стимулируют и гамето-
генез у бореальных видов, сделав возможным 
его прохождение за короткий теплый период. 
Они способствуют повышению энергетичес-
кого обмена. Так, скорость реакций (величина 
Q10) увеличивается не в 2–3 раза, как обыч-
но, а в 5–6 раз. У морского ежа Arbacia при 
30 °C Q10 составляет 1,7, а при 7 °С она возрас-
тает до 7,3 [Зернов, 1949; Иевлева, 1972, 1981]. 

Увеличивается масса красных мышечных воло-
кон (рыбы) и концентрация митохондрий в них. 
Это приводит к сокращению диффузионных 
расстояний между митохондриями и цитоплаз-
мой и повышает активность их взаимо влияния. 
Поскольку цитохром С составляет большую 
часть внутренней оболочки мембран митохон-
дрий, то увеличение их численности влечет 
за собой и увеличение цитохромов дыхатель-
ной цепи, усиливается интенсивность дыха-
ния [Хочачка, Сомеро, 1977, 1988; Dunn, 1988; 
Озернюк, 1992 и др.], что дает возможность 
пойкилотермным организмам поддерживать 
необходимое энергообеспечение и в условиях 
низких температур.

С понижением температуры водородные 
связи между молекулами внутриклеточной 
воды стабилизируются, и вода становится 
все больше структурированной, превращаясь 
в лед, что приводит клетку к обезвоживанию, 
к нарушению расположения органелл, к раз-
рыву одних межмолекулярных связей и обра-
зованию других, не свойственных нормальной 
клетке и повреждающих клеточные мембра-
ны. Образовавшиеся кристаллы льда разры-
вают клетку, приводя ее к гибели. Важнейшим 
предупреждающим механизмом образова-
ния льда в клетке является выход из нее части 
воды, что повышает ее ионную концентрацию 
и понижает точку замерзания. У двустворчато-
го моллюска Mytilus edulis при отрицательных 
температурах замерзает около 50–70 % всей 
воды, которая зимой выходит из клеток в экс-
целлюлярное пространство. Клетки при этом 
деформируются, но увеличивается осмоляр-
ность оставшейся внутриклеточной жидкости, 
что снижает точку ее замерзания. Темпера-
тура тела у этого моллюска при температуре 
воздуха –10 °С три часа сохраняет –2 °С. Мол-
люск Palingera polaris, вмерзая в лед, выносит 
охлаждение до –11 °С, окружая себя слизью, 
ингибирующей рост кристаллов льда [Williams, 
1995; Storey, Storey, 1996, 2005; Озернюк, 
2003б и др.].

В процессе эволюции у пойкилотермных 
организмов возникли и другие механиз-
мы, снижающие точку замерзания жидкос-
тей в клетках, повышающие их способность 
к переохлаждению, препятствующие образо-
ванию льда. Они всегда многоцелевые, ра-
ботающие на разных уровнях. Наиболее эф-
фективными из них являются биологические 
антифризы – пептидные и гликопротеиновые 
соединения. Они адсорбируются на возник-
ших в клетках мельчайших кристалликах льда, 
не давая им увеличиваться. Их эффективность 
в 200–300 раз выше, чем у веществ, облада-
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ющих коллигативным механизмом действия. 
Из сыворотки крови полярных видов рыб вы-
делены гликопротеины, содержащие 35–50 % 
углеводов и обеспечивающие до 30 % депрес-
сии точки замерзания крови. Кроме того, ус-
тойчивости клеток к замерзанию способствуют 
и многоатомные спирты – сорбит и глицерин. 
Глицерин заменяет внутриклеточную воду, вы-
талкивая ее во внеклеточное пространство, 
где лед менее опасен. Он также стабилизирует 
структуры белков и клеточных мембран [Pernet 
et al., 2007 и др.]. Снижение температуры за-
мерзания вызывает и наличие в крови многих 
гидробионтов глюкозы, аминокислот и солей 
(главным образом NaCl). Возникновение ан-
тифризов стимулируется низкими температу-
рами. У антарктических рыб они присутствуют 
всегда и составляют 3,5 % от веса жидкостей 
тела. У арктических рыб имеются такие же ан-
тифризы, но с меньшей молекулярной массой 
[Озернюк, 2003б и др.].

Адаптация к низким температурам выра-
жается и в изменении субстратной специфич-
ности ферментов (холинэстераз), увеличении 
сродства субстратов к ферментам. Снижается 
уровень их каталитической активации. Они мо-
гут иметь разную температурную «настройку». 
Так, у форели (Salmo trutta) имеется два типа 
холинэстераз, работающих в разном темпера-
турном диапазоне [Ковалев, 2003; Озернюк, 
2003а, б и др.]. Увеличивается концентрация 
уже имеющихся в клетке ферментов. Пониже-
ние температуры заметно изменяет и ионный 
состав внутренней среды организма, что, как 
непосредственно, так и опосредованно, через 
изменение pH, может избирательно влиять 
на активность ферментов (изоферментов), от-
личающихся температурными характеристика-
ми [Виленкин, 1977 и др.].

Большое значение для жизнедеятельности 
гидробионтов имеет термостабильность ами-
нокислот. У организмов, обитающих при раз-
ных температурах, она разная. Она же опреде-
ляет и термозависимость белков и изменяется 
в зависимости от температуры среды. Разные 
температуры обусловливают и разную стабиль-
ность белков, их конформационную гибкость. 
При низких температурах она снижается, что 
вызывает затруднение функционирования. Но 
низкие температуры стимулируют и замену 
аминокислот, изменяющих структуру молеку-
лы белка и обеспечивающих увеличение его 
гибкости. Так, в одном из ферментов углевод-
ного обмена – лактатдегидрогеназы пролин, 
создающий определенную жесткость, заменя-
ется на аланин, обеспечивающий более гиб-
кую структуру, необходимую при низких тем-

пературах [Александров, 1975, 1985; Озернюк, 
2003а, б и др.].

Важным механизмом нормального функ-
ционирования организма является состояние 
мембранных липидов. Они, как известно, на-
ходятся в виде жидких кристаллов. Снижение 
температуры среды вызывает снижение их вяз-
кости и, следовательно, снижение интенсив-
ности всех обменных процессов. Это предуп-
реждаетcя способностью мембранных липидов 
изменять фазовые переходы путем перестрой-
ки структуры жирно-кислотных цепей в зави-
симости от температуры среды, увеличени-
ем количества ненасыщенных жирных кислот. 
Возникновение в жирных кислотах ненасыщен-
ности снижает температуру перехода из фазы 
геля в жидкокристаллическую фазу, что при-
дает мембранам необходимую степень теку-
чести плавления при той же длине цепи. Липи-
ды, синтезируемые при низких температурах, 
имеют более ненасыщенный характер [Крепс, 
1979, 1981 и др.]. Появление в жирных кислотах 
двойных связей катализирует фермент десату-
разу. Ее активность усиливается низкой темпе-
ратурой. Для эффективной работы десатуразы 
необходимо наличие молекулярного кислоро-
да, а его количество в полярных водах значи-
тельно выше, чем в экваториальных [Костецкий 
и др., 2008]. В мембранных липидах гидроби-
онтов высоких широт всегда преобладают не-
насыщенные жирные кислоты.

Большое значение для гидробионтов по-
лярных и приполярных районов имеют и депо-
нированные жиры – основной энергетический 
материал организма. Их количество опре-
деляется температурным фактором. Низкие 
температуры приводят к накоплению общих 
липидов и к уменьшению количества углево-
дов, а высокие, наоборот, к снижению синтеза 
липидов и увеличению гликогена. Это хорошо 
прослеживается на простейших. Показано, что 
при содержании инфузорий в условиях низких 
температур они накапливают жиров значитель-
но больше, чем при культивировании в более 
высоких температурах [Smith, 1940; Ковалева, 
1962; Полянский, 1963 и др.]. Если простей-
ших, выращенных на холоде и имеющих боль-
шое количество жира, перенести в более теп-
лую среду, то этот жировой запас быстро ис-
чезает, его заменяет гликоген [Zhinkin, 1930; 
Суханова, 1960, 1968 и др.]. В условиях низких 
температур депонированные жиры всегда со-
держат большое количество ненасыщенных 
жирных кислот.

Общая жирность планктона в значительной 
степени также обусловлена температурным 
режимом водоема. Минимальное количество 
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жиров он имеет в экваториальных и поверх-
ностных водах. Но по мере приближения к по-
люсам и в более глубоких слоях воды, т. е. при 
снижении температуры, его величина увеличи-
вается. Так, среднее количество жира у планк-
тонных организмов в широтах от 12° с. ш. до 
8° ю. ш. равно 8,7 %, а севернее 25° и южнее 26° 
соответственно повышается до 14,5 и 19,5 % 
[Богоров, 1960; Богоров, Виноградов, 1960; 
Самышев, 1971 и др.]. Рачки Pontellidae – ха-
рактерные формы гипонейстона – вовсе лише-
ны жировых включений, в то время как Calanus 
helgolandicus, обитающий в холодных глубин-
ных водах, содержит до 46 % жиров [Виногра-
дова, 1967]. Жировые запасы у высокоширот-
ных форм имеют и определенное адаптивное 
значение. Зимой, когда их питание прерывает-
ся на длительное время, они существуют лишь 
за счет жирового депо.

Морские пойкилотермные животные не спо-
собны синтезировать как незаменимые амино-
кислоты, так и некоторые жирные кислоты (ли-
нолевую, линоленовую, арахидоновую) и вооб-
ще запасные жиры. Механизмы этого явления 
не совсем ясны. Эксперименты по холодовой 
акклиматизации простейших и рыб показа-
ли, что в небольших количествах жиры все-та-
ки синтезируются [Hochachka, Hayes, 1962; 
Knipprath, Mead, 1968 и др.].

Депонированные жиры у гидробионтов при-
обретаются главным образом по трофической 
цепи, через фитопланктон. Накопление жиро-
вых запасов происходит до момента снижения 
биопродуктивности фитопланктона, т. е. до 
осени. У некоторых арктических гидробионтов 
накопление липидов длится в течение неболь-
шого срока, иногда всего несколько недель. 
Этого бывает достаточно, чтобы поддержать 
метаболические процессы, хотя и на мини-
мальном уровне, но в течение всего продолжи-
тельного зимнего периода. У мальков люмпена 
(Leptocinus maculates) имеется специальный 
жировой мешок, где накапливаются высоко-
энергетические липидные компоненты для их 
последующего использования в течение всей 
арктической зимы. Доминирующими в этих ли-
пидах являются триацилглицерины [Мурзина, 
2010; Мурзина и др., 2012].

Основную роль в фитопланктоне играют 
диатомовые водоросли. Являясь одним из ос-
новных продуцентов органического вещества 
и липидов, они представляют собой важней-
шее звено пищевых связей в водоеме. Благо-
даря большому развитию диатомей в морях 
высоких и умеренных широт они обнаружи-
вают примерно десятикратное преобладание 
первичной продукции и биомассы планктона 

по сравнению с тропиками. Важным факто-
ром повышения численности диатомей в по-
лярных морях является повышенное в их во-
дах количество фосфатов [Богоров,1960; Ба-
рашков,1963; Copeman, Parrish, 2003 и др.]. 
Диатомеи обладают высокой способностью 
к синтезу липидов и содержат их до 30 %. 
Низкие температуры воды вызывают у них по-
вышение синтеза жиров и ненасыщенности  
их жирных кислот.

Необходимым условием синтеза жирных 
кислот у диатомей, как и у всех растений, яв-
ляется наличие достаточного количества моле-
кулярного кислорода [Harris, James, 1969a, b; 
Кретович, 1971]. Насыщенность кислородом 
водоемов возрастает по мере снижения тем-
пературы воды, т. е. в широтном направлении. 
Это и должно обусловливать увеличение со-
держания жиров в водорослях приполярных 
и полярных вод. Однако этот вопрос еще нуж-
дается в детализации.

Низкие температуры определяют осо-
бенности не только многих физиологических 
и биохимических процессов, но и некоторых 
морфологических показателей. У многих гид-
робионтов полярных вод наблюдается уве-
личение размеров тела. Так, диаметр диска 
у сцифомедузы Cyanea arctica обычно равен 
20–30 см, но в холодных водах он может до-
стичь 2 м, а щупальца – 30 м. Размер дис-
ка у черноморской популяции сцифомедузы 
Aurelia aurita в среднем равен 10–15 см, а у бе-
ломорской – 20–30. Длина тела планктонно-
го моллюска Clione limacina в Северном море 
равна 20 мм, а в арктических водах – 36. Раз-
мер гастроподы Margarita groenlandica в холод-
ных водах удваивается. Удваиваются размеры 
и щетинкочелюстных (Sagitta bipunctata). Ги-
гантских размеров достигают иглокожие: диа-
метр морской звезды Priamaster равен 44 см. 
У остракоды Gigantocypris тело увеличивается 
на порядок. Размер форамениферы Astrorhiza 
granulosa в средних широтах равен 6 мм, 
а в Антарктике – 14,7; величина тела Rheophax 
cylindrical и Tholosena laevis почти утраивается 
[Догель и др., 1962]. У северных рыб увеличи-
вается число позвонков (биологическое значе-
ние этого феномена не всегда понятно). Таких 
примеров можно привести множество. По-ви-
димому, описанное явление связано с тем, что 
температурный диапазон, при котором осу-
ществляется размножение, значительно коро-
че такового, при котором происходит процесс 
роста. Организм, таким образом, высвобож-
дает больше времени для роста [Зернов, 1949; 
Kinne, 1970; Lascombe et al., 1975]. Это имеет 
и определенный адаптивный характер, так как 
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с увеличением тела увеличивается и абсолют-
ная плодовитость, что для организмов с прими-
тивной организацией имеет большое значение. 
Поскольку у гидробионтов наступление поло-
вой зрелости связано не с возрастом, а с до-
стижением определенных для данного вида 
размеров, это делает более интенсивным темп 
наращивания массы тела и убыстряет темп 
увеличения плодовитости, что в свою очередь 
уменьшает выедание их хищниками еще до до-
стижения половой зрелости [Никольский, 1964; 
Константинов, 1986]. Кроме того, при увели-
чении размеров объекта его теплоемкость ме-
няется медленнее, чем способность к воспри-
ятию и передаче тепла [Зернов, 1949]. Таким 
образом, при дефиците тепла крупные орга-
низмы имеют определенное преимущество.

Адаптации к существованию в условиях вы-
соких широт выработались и у водорослей. Пе-
ред ними стоят те же проблемы, что и перед жи-
вотными – выработка адаптаций, максимально 
понижающих температуру замерзания клеток. 
Особенно это важно для литоральных форм, 
подвергающихся резким изменениям среды. 
Механизмы терморезистентности водорослей 
схожи с таковыми у животных. В их клетках так-
же вырабатываются вещества, понижающие 
точку замерзания внутриклеточных жидкостей, 
уменьшающих осмотический переход клеточ-
ной жидкости в межклеточное пространство, 
что повышает концентрацию внутриклеточ-
ных веществ. Образованию льда препятствуют 
и ненасыщенные липиды. Мембранные липиды 
при низких температурах сохраняют и целост-
ность мембран. Защитную функцию выполня-
ет и глицерин, задерживающий образование 
льда. При низкой температуре в клетках увели-
чивается концентрация ферментов, отвечаю-
щих за синтез антифризов.

Температурная устойчивость литораль-
ных водорослей (Fucus inflatus, Enteromorpha 
compressa и др.) лабильная, фенотипическая, 
зависящая от температуры среды. Чем она 
ниже, тем выше их холодоустойчивость [Люто-
ва, Фельдман, 1960, 1963; Лютова и др., 1964, 
1968]. Это обусловливает и сезонный характер 
изменения терморезистентности: зимой повы-
шается холодоустойчивость, летом – теплоус-
тойчивость (Ascophyllum nodosum) [Фельдман 
и др., 1963].

Литоральные формы имеют более высокую 
степень устойчивости, чем сублиторальные, 
что хорошо прослеживается на бурых водо-
рослях. Так, фукоиды, как и животные [Somero, 
2002], на литорали образуют определенную 
зональность. Виды, населяющие верхние го-
ризонты и подвергающиеся более резким пе-

репадам температуры, имеют и более высокую 
степень терморезистентности, и она снижа-
ется по направлению к урезу воды, где темпе-
ратурные условия несколько сглаживаются. 
Создается убывающий ряд: Fucus filliphormis > 
F. vesiculosus > F. distichus > F. vesiculosus (суб-
литоральный) > F. serratus [Фельдман и др., 
1963; Библь, 1965]. Это свидетельствует о том, 
что водоросли не имеют постоянного уров-
ня температурной устойчивости. Он зависит 
от температуры среды, к которой они способ-
ны лишь «настраиваться» [Лютова, Фельдман, 
1960 и др.]. Отсутствие у водорослей посто-
янного уровня температурной резистенции 
следует рассматривать как важнейший меха-
низм адаптации к изменчивости температур-
ного режима среды [Фельдман и др., 1963; 
Гапочка, 1981 и др.]. Степень терморезистен-
ции у водорослей не может являться видовым 
признаком, как это имеет место у пойкилотер-
мных животных [Ушаков, 1964; Жирмунский,  
1966 и др.].

Продолжительность жизни слоевищ бурых 
водорослей также определяется температурой 
среды. Наибольшего возраста они достигают 
в условиях низкой температуры воды. В райо-
нах с высоким летним прогревом слоевища 
функционируют как однолетние, в холодных во-
дах – как многолетние.

Морская трава зостера (Zostera marina, 
Z. nana и др.), окаймляющая литораль, явля-
ется цветковым многолетним растением. Как 
и высшие наземные растения, морские тра-
вы не меняют теплоустойчивость в пределах 
толерантной зоны температур и не отвечают 
неспецифическим повышением устойчивости 
на воздействие температур, близких к повреж-
дающим. У них не наблюдается сдвига тепло-
устойчивости, адекватного температурным 
сдвигам среды [Фельдман, Лютова, 1962]. 
С приходом зимних холодов зеленая часть 
морских трав погибает, а после вскрытия ле-
дового покрова из сохранившихся подземных 
органов произрастают новые зеленые части 
растений. Осенью также отмирают вершина 
таллома у ламинарий и генеративные ветви  
фукоидов.

С понижением температуры воды интенсив-
ность дыхания водорослей ослабевает быст-
рее, чем интенсивность фотосинтеза. Момент 
уравновешивания этих двух процессов называ-
ется компенсационной точкой. Она указывает 
на оптимальность условий для данного вида. 
В высоких широтах с низкими температурами 
воды компенсационная точка устанавливается 
на больших глубинах, чем в низких, т. е. одни 
и те же виды водорослей в высоких широтах за-
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нимают большие глубины, чем в низких широ-
тах [Вассер и др., 1989].

Важным фактором для нормальной жизне-
деятельности водорослей в условиях высоких 
широт являются адаптации к сезонному изме-
нению освещенности – полярной ночи зимой 
и круглосуточной освещенности летом. Водо-
росли являются тенелюбивыми растениями, их 
фотосинтез успешно происходит при низкой 
интенсивности света. Величина светового на-
сыщения у них изменяется параллельно изме-
нению длины светового дня. Она уменьшается 
от лета к зиме. Так же уменьшается и интенсив-
ность фотосинтеза.

Одной из адаптаций к изменению интен-
сивности света является изменение коли-
чества пигментов. Уменьшение освещенности 
вызывает их увеличение, и наоборот. Показа-
но, что у зеленых водорослей Ulva fenestrata 
и Enteromorpha linza содержание пигментов 
значительно увеличивается зимой и падает 
летом. Накопление пигментов зимой сопро-
вождается увеличением размеров хлороплас-
тов. Вероятно, повышенное содержание фо-
тосинтезирующих пигментов зимой является 
не только адаптацией к низкой интенсивнос-
ти освещенности, но и к низкой температу-
ре. При слабой освещенности увеличивается 
и количество тилакоидов – светособирающей 
системы и аппарата фотохимических реакций 
[Гапочка, 1981]. Многие водоросли могут рас-
ти и даже размножаться в условиях длинной 
полярной ночи. Так, зимой Delasseriae способ-
ны давать новые побеги и фруктифицировать, 
а у Laminaria digitata развиваются спорангии. 
Это происходит за счет резервных материа-
лов, накопленных еще летом [Зернов, 1949]. 
При полном отсутствии света водоросли пере-
ходят от автотрофного способа питания к гете-
ротрофному. Таким образом, существование 
гидробионтов в условиях резких колебаний 
факторов среды стало возможным благодаря 
выработке генетически закрепленных соот-
ветствующих адаптаций, обусловивших их вы-
сокую эврибионтность.

Бактерии в экосистеме моря играют одну 
из важнейших ролей в балансе веществ и энер-
гии. Степень их активности связана главным 
образом с температурным фактором. Пред-
полагалось, что в холодных полярных морях 
она будет минимальной, но исследования по-
казали, что множество психрофильных бакте-
рий способны успешно жить и размножаться 
при температуре, близкой к точке замерзания 
воды. Механизмы их адаптаций пока остаются 
неясными [Morita, 1975 и др.].

Криофлора водорослей насчитывает поряд-
ка 100 видов [Голленбах, 1977; Гапочка, 1981], 
по другим данным – 200 [Мельников, 1989]. 
Они являются обитателями льда. Лед заселя-
ют водоросли из подледной воды, поднимаясь 
по межкристаллическим каналам, заселяя всю 
толщу льда. Это наиболее стенотермные фор-
мы. Так, у Chlamydomonas nivalis оптимум ра-
вен 0 °С, увеличение температуры на 1 °С при-
водит их к гибели.

Многие криофильные водоросли, особенно 
диатомеи, обнаруживают удивительную моро-
зоустойчивость. Зимой они, вмерзая в лед, спо-
собны переносить несколько десятков граду-
сов ниже нуля, а летом живут и размножаются 
в талой воде, при температуре около 0 °С. Хла-
мидомонады имеют стадию покоя в виде округ-
лых толстостенных клеток, заполненных крас-
ным пигментом гематохромом, вызывающим 
красную окраску льда и снега. При оттаивании 
льда они начинают быстро размножаться, об-
разуя мелкие неподвижные клетки и обычные 
подвижные. Диатомеи лишены каких-либо спе-
циальных морфологических приспособлений 
для перенесения низких температур. В морях 
Арктики и Антарктики таких «ледовых» диато-
мей насчитывается 80 видов [Голленбах, 1977].

Адаптация к отсутствию освещенности 
в толще льда привела многих представителей 
криофлоры к гетеротрофии. Криофильные ди-
нофлагелляты и мелкие флагелляты вообще 
утратили хлоропласты. Возможность гетеро-
трофии обусловлена более высокой концентра-
цией минерального азота во льду, чем в воде.

Одним из механизмов адаптации водорос-
лей к условиям зимы является понижение об-
мена вплоть до полного прекращения биохими-
ческих процессов, сокращение аденазинтри-
фосфата в клетках. За зиму концентрация АТФ 
во льду уменьшается на два порядка. Клетки 
приобретают состояние, близкое к анабиозу 
[Мельников, 1989].

Жизнь в специфических условиях полярных 
вод возможна лишь при выработке адаптаций 
процесса размножения. Без этого, даже при 
наличии всех других приспособлений, орга-
низм способен существовать лишь в одном 
поколении. Наиболее важные изменения про-
исходят как в гаметогенезе, главным образом 
в оогенезе, так и во всем половом цикле.

Известно [Кауфман, 1976а], что нерест 
у большинства беспозвоночных, обитающих 
в арктических водах, начинается при макси-
мальном прогреве тех глубин, на которых они 
обитают. После небольшого постнерестового 
периода следует новая волна гаметогенеза. 
Она, как обычно, начинается первыми стадия-
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ми оогенеза – размножением оогониев и их пе-
реходом на стадию премейоза. Это также про-
исходит при наибольшем прогреве воды. Пер-
вые стадии оогенеза протекают сравнительно 
быстро, в Белом море примерно за 1–2 неде-
ли. На прохождение этой стадии (независимо 
от степени теплолюбивости вида) уходит всего 
12–21 % от суммы эффективных температур, 
необходимых для прохождения всего оогенеза.

Вторая стадия оогенеза – превителлоге-
нез. Он происходит при сравнительно высо-
кой, но уже снижающейся температуре. Для 
прохождения этой стадии уходит большее ко-
личество суммы температур – 31–39 %. Сумма 
температур, необходимая для завершающе-
го периода оогенеза – стадии вителлогенеза, 
самой сложной и самой продолжительной, – 
составляет 42–51 %. Ее прохождение у теп-
лолюбивых видов (иглокожие Asterias rubens, 
Ophiopholis aculeata и др.) занимает 1–2 меся-
ца. У бореальных форм, у которых вителлогенез 
не успел завершиться до наступления отрица-
тельных температур (некоторые экземпляры 
моллюсков Mytilus edulis, Mya arenaria и др.), он 
заканчивается весной, но также при минималь-
ных положительных температурах. У арктичес-
ких видов (морские звезды Urasterias lincki, 
Paraniomorpha tumida, Pteraster militaris и др.) 
вителлогенез протекает при минимальной по-
ложительной или при отрицательной темпера-
туре и длится до полугода. Более длительный 
период желткообразования у холодолюбивых 
форм делает возможным накопление больших 
запасов желтка и увеличение размеров яиц. 
Так, у бореальных видов диаметр яиц в среднем 
равен 90–150 мкм, а у арктических – 700–1000 
[Кауфман, 1976б, в, 1977]. Такая же законо-
мерность наблюдается и у рыб. Размеры икри-
нок увеличиваются по направлению к полюсам 
[Расс, 1935, 1941]. Таким образом, приурочен-
ность отдельных стадий оогенеза к определен-
ному температурному режиму определяется 
не филогенетической принадлежностью, а сте-
пенью теплолюбивости вида. Пойкилотермные 
гидробионты, независимо от систематической 
принадлежности, адаптируют свой половой 
цикл к температурам их обитания.

Температурный фактор обусловливает 
не только количество желтка в яйцеклетке, 
но и его состав. Желток состоит из трех основ-
ных компонентов: углеводов, жиров и белков, 
каждый из которых синтезируется при опре-
деленной температуре. Первыми всегда об-
разуются углеводы. Их синтез стимулируется 
высокими температурами, и в желтке боре-
альных, теплолюбивых видов они доминируют. 
После них появляются жиры. Их образование 

связано с низкими температурами, и в желтке 
яиц холодолюбивых видов они преобладают. 
Последним синтезируется белок, но в желтке 
почти всех морских беспозвоночных он входит 
в комплекс с жирами и с углеводами (само-
стоятельно представлен у голотурий и асци-
дий). Таким образом, желток бореальных ви-
дов в основном представлен углеводами (яйца 
углеводного типа), а арктических – жирами 
(яйца жирового типа) [Кауфман, 1971, 1972, 
1974а, б]. Поскольку энергетическая емкость 
углеводов сравнительно невелика, то ее не-
достаточно для полного развития зародыша. 
Из яиц углеводного типа вылупляются недораз-
витые организмы – личинки, гомеостатические 
механизмы которых еще не развиты. Продол-
жительность личиночного периода находится 
в прямой зависимости от степени теплолю-
бивости вида. Чем теплолюбивей вид, тем его 
личинка вылупляется на все более ранней ста-
дии развития и личиночная жизнь удлиняется, 
что, естественно, влечет за собой их огромную 
смертность. По мере распространения к полю-
сам углеводный компонент желтка вытесняется 
жировым, что делает возможным замену личи-
ночного типа развития на прямое. Так, в районе 
Южной Индии виды переднежаберных гастро-
под с личиночным типом развития составляют 
97 %, а в районе Восточной Гренландии – 0 % 
[Thorson, 1952 и др.]. В целом в окраинных тро-
пических и субтропических морях число бен-
тосных видов с планктонной личинкой состав-
ляют 90–95 %, в бореальных водах – 65–70, 
а в полярных – около 5 [Перес, 1969 и др.].

В яйцах жирового типа, имеющих больший 
энергетический потенциал, все развитие про-
исходит в яйце, т. е. оно эмбрионизируется. 
Это дает организму значительные преиму-
щества. Развивающийся организм обеспе-
чивается гарантированной пищей, а яйцевые 
оболочки защищают его от многих негативных 
влияний изменчивой среды. Все это повышает 
шансы на выживание. Из яйца вылупляется уже 
вполне сформированный организм, со всеми 
регуляторными механизмами, но небольшого 
размера. В этом случае выживание вида про-
исходит не за счет статистических механиз-
мов – примитивного увеличения численности 
личинок, как у теплолюбивых форм, а за счет 
усовершенствования развития.

Наиболее совершенным типом приспособ-
ления процесса размножения к условиям высо-
ких широт, несомненно, является живорожде-
ние. Так, из 41 вида иглокожих, вынашивающих 
свое потомство, 32 вида населяют полярные 
воды (например, морской еж Hemiaster philippi, 
морская звезда Asterias hexactis и др.). Акти-
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нии, сем. Tealidae, живущие в Арктике, имеют 
специальные выводковые камеры. Интересно, 
что вид Tealia crassicornis у берегов Франции 
является яйцекладущей формой, а у Шпиц-
бергена – живородящей [Зернов, 1949]. При 
живорождении оплодотворение становится 
внутренним, партнеры копулируют. Это лиша-
ет организм необходимости вырабатывать ог-
ромное количество яйцеклеток, что существен-
но снижает энергетические затраты, идущие 
на оогенез.

Сперматогенез не обнаруживает замет-
ных адаптаций к условиям высоких широт. 
Это, по-видимому, связано со сравнительной 
непродолжительностью данного процесса, 
с кратковременностью жизни сперматозоидов 
и с той ролью, которую они играют при опло-
дотворении. Им нет необходимости накапли-
вать большого количества запасных питатель-
ных веществ, что делает сперматогенез менее 
зависимым от факторов среды, в частности  
от температуры.

Важным этапом жизненного цикла гидро-
бионтов несомненно является нерест. В усло-
виях экваториальных морей, при теплом и ста-
бильном климате, фитопланктон размножается 
круглый год. Поскольку он является основной 
пищей личинок, то это делает возможным круг-
логодичный и многократный нерест. Такой тип 
нереста требует постоянного притока половых 
клеток, а это возможно только при асинхронном 
типе оогенеза, когда в гонадах всегда имеют-
ся гаметогенные клетки, находящиеся на всех 
стадиях развития. Однако по мере удаления 
от экватора и появления климатической сезон-
ности период развития фитопланктона сильно 
сужается. Пик его «цветения» стал приходиться 
на весну, что в свою очередь вызвало и измене-
ние характера нереста, он также превращается 
в сезонный. Из круглогодичного многократного 
нерест становится однократным, но при этом, 
что очень важно, сохраняется асинхронность 
оогенеза (у холодолюбивых форм она выра-
жена слабее). Это облегчает возможность об-
разования всего фонда половых клеток в ус-
ловиях короткого и холодного полярного лета. 
Таким образом, сохранение асинхронного типа 
оогенеза при переходе от круглогодичного 
многократного нереста к однократному явля-
ется одной из адаптаций процесса размно-
жения к условиям полярных морей [Кауфман, 
1976а, б, в, 1977].

В заключение рассмотрим некоторые эво-
люционные аспекты холодовой адаптации. Так, 
важнейшей из них является приобретение эм-
брионизации, при которой из яйца вылупляет-
ся уже сформированный организм с полным 

набором гомеостатических механизмов. Это 
делает возможным расширение ареала, выход 
его в иные сферы жизни: из морской среды – 
в пресноводную, из водного существования – 
к наземному. Эмбрионизация – это столбо-
вой путь прогрессивной эволюции [Захваткин, 
1949]. Углеводы, энергетические возможности 
которых достаточны лишь до развития личинки, 
являются более древней формой аккумуляции 
энергии, чем жиры, хотя последние также иг-
рают определенную роль в качестве дополни-
тельного источника энергии [Шульман, 1972]. 
Теплолюбивая фауна тропических морей с ли-
чиночным типом развития должна рассматри-
ваться как более древняя и более примитивная. 
Адаптация гидробионтов к холоду, к условиям 
полярных морей и связанное с этим возникно-
вение яиц жирового типа, а с ними и процес-
са эмбрионизации является следующим эта-
пом прогрессивного развития животного мира 
[Кауфман, 1976б, в, 1977].

В эволюции жизни на Земле огромное зна-
чение имели Великие оледенения. Они вызва-
ли не только серьезные кризисные явления, 
но были и мощными стимуляторами, обус-
ловившими последующие витки прогрессив-
ной эволюции. Те организмы, которые смогли 
адаптироваться и выжить, дали начало новым 
организмам с иными структурами и физиоло-
гией. Они оказались более конкурентоспособ-
ными и активно вытесняли эволюционно менее 
продвинутые формы. Организмы, населяющие 
районы, не затронутые оледенением, оста-
лись на прежнем архаическом и примитивном 
уровне организации. Именно так рассматри-
вается современная флора и фауна тропиков 
[Ekman, 1935].

Первое из Великих оледенений произош-
ло в верхнем карбоне. Оно длилось несколь-
ко миллионов лет, охватив весь суперматерик 
Гондвану. За это время могли возникнуть яйца 
жирового типа, а с ними и эмбрионизация. 
Именно в карбоне возникла пресноводная, 
а затем и наземная жизнь. Быстрая эволюция 
докембрийской фауны и появление скелетных 
форм связывается не только с появлением сво-
бодного кислорода, но и с позднекембрийским 
ледниковым периодом. Ответом на карбоно-
во-пермское оледенение стало возникнове-
ние наземной глоссоптериевой флоры, а кай-
нозойское четвертичное похолодание могло 
стимулировать и появление человека [Джон, 
1982а, б]. Мощнейшая вспышка формообра-
зования, наблюдающаяся в третичное время 
и в плейстоцене, также обусловлена похолода-
нием [Рубцов, 1945; Голиков, 1974].
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Интерес представляют и некоторые другие 
явления, сопровождающие адаптацию орга-
низма к холоду и имеющие важное эволюци-
онное значение. Так, отбор на холодоустой-
чивость не только эффективен как фактор со-
здания холодоустойчивости, но и как фактор, 
поддерживающий ее на определенном уровне. 
У линий, приобретших холодоустойчивость, 
временные или слабые дозы холода вызывают 
стимулирующий эффект, т. е. холод в процессе 
отбора из неблагоприятного фактора превра-
щается в положительный [Камшилов, 1941]. 
Низкая теплоустойчивость легче закрепляется 
отбором и более стабильна в последующих по-
колениях, чем высокая [Амосова, 1967]. Также 
показано, что прогрессивная эволюция сопро-
вождается именно снижением теплоустойчи-
вости клеточных белков, что связано с пери-
одом похолодания [Ушаков, 1977]. Снижение 
температуры воды вызывает у гидробионтов 
усиление цикличности, ограничение партено-
генеза и сокращение периода развития. Так, 
у копеподит (Cyclops scutifer) период от вылуп-
ления науплиуса и до поступления яйцеклеток 
в яйцевые мешки в Швеции занимает почти 
месяц, а в Средней Европе – более четырех. 
У Diaptomus laciniatus на севере Швеции это 
занимает два месяца, а в Средней Европе – 
19–11 месяцев [Зернов, 1949].

Таким образом, прослеживается совершен-
но четкая связь выработки у организмов адап-
тивных механизмов к холоду с витками про-
грессивной эволюции.
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иЗбираемые, опТимальные, пессимальные 
и ТолеранТные ТемпераТуры веТвисТоусых раКов 
SIMOCEPHALUS VETULUS (O. F. MÜLLER, 1776)

в. б. вербицкий, Т. и. вербицкая, о. а. малышева
Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН

Изучены реакции температурного избирания и избегания у Simocephalus vetu-
lus (O. F. Müller 1776), отловленных в течение вегетационного сезона в литорали 
Рыбинского водохранилища. Предложена методика определения диапазона тер-
мотолерантности, температурной зоны нормальной жизнедеятельности и песси-
мальных температур на основе анализа данных по распределению раков в термо-
градиентной установке. Определен диапазон конечных избираемых температур 
(КИТ) (13,4–25,4 °С), соответствующий оптимальным температурам роста и разви-
тия раков, установлена температурная зона нормальной жизнедеятельности (>7,0 
и <29,0 °С), пессимальные температуры (4,0–7,0 °С и 29,0–32,0 °С) и температур-
ные границы толерантности S. vetulus (4,0–32,0 °С), совпадающие с полевыми на-
блюдениями за природными популяциями вида.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Simocephalus vetulus, избираемая температура, оптималь-
ная температура, пессимальная температура, температурный градиент, термото-
лерантность.

V. B. Verbitsky, T. I. Verbitskaya, O. A. Malysheva. SELECTED, 
OPTIMUM, PESSIMAL AND TOLERANT TEMPERATURES IN CLADOCERA 
SIMOCEPHALUS VETULUS (O. F. MÜLLER, 1776)

Temperature preference and avoidance were investigated in Simocephalus vetulus 
(O. F. Müller 1776) caught during the vegetative season in the littoral zone of the Rybinsk 
Reservoir. The methodology for determining a thermotolerance range, the temperature 
zone of normal vital activity and pessimal temperatures, based of data on the analysis 
distribution of cladocerans in a thermal gradient installation, is proposed. The range of fi-
nal preferred temperatures (FPT) (13.4–25.4 °С), corresponding to the optimum tem-
peratures for growth and development of cladocerans, is indicated. The temperature 
zone of normal vital activity (>7.0 and <29.0 °С), pessimal temperature range (4.0–7.0 °С 
and 29.0–32.0 °С) and temperature limits of species tolerance (4.0–32.0 °С), coinciding 
with the field observations of S. vetulus populations, are calculated.

K e y w o r d s: Simocephalus vetulus, selected temperature, optimum temperature, pes-
simal temperature, temperature gradient, thermotolerance.
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введение

Температура является доминирующим фак-
тором пространственного распределения так-
сонов [Gaston, Fuller, 2009]. У большинства 
водных эктотермов поведенческая терморегу-
ляция ограничивается поиском оптимальной 
температуры воды. Поэтому одной из основ-
ных температурных реакций, характеризующих 
адаптационные возможности гидробионтов, 
является термопреферендум (или терморе-
гуляционное поведение). Значение теплового 
преферендума очень велико – он часто опре-
деляет особенности распространения живот-
ных в биотопах и их перемещения [Cooke et al., 
2004]. Границы ареалов животных также часто 
определяются температурой, действующей 
в качестве лимитирующего фактора [Hayward 
et al., 2003]. Кроме того, известно, что изби-
раемые животными в линейном температур-
ном градиенте значения, как правило, совпа-
дают с температурами максимального роста 
[Jobling, 1981], плодовитости и других биоло-
гических показателей [Díaz et al., 1993, 2002; 
Hernandez et al., 1995; Kelsch, 1996], а также 
хорошо соотносятся со значениями, при кото-
рых эти животные достигают максимального 
развития в водоемах [Huey, Stevenson, 1979]. 
Эта закономерность была подтверждена мно-
гими авторами на большом спектре эктотер-
мных животных, от моллюсков [Farfan, Bückle, 
1988; Hecht, 1994; Díaz et al., 1996, 2000; Gil-
roy, Edwards, 1998] и ракообразных [Hernan-
dez et al., 1995; Bückle et al., 1996; Chen, Chen, 
1999; Díaz et al., 2000, 2002; Lagerspetz, 2000; 
Mcgaw, 2003] до рыб [Jobling, 1981; Kelsch, 
1996; Perez et al., 2003; Mortensen et al., 2007], 
земноводных [Stauffer et al., 1983] и рептилий 
[Huey, Bennett, 1987; Angilletta et al., 2002]. По-
этому считается, что конечные избираемые ви-
дом температуры (КИТ) близки к оптимальной 
температуре, измеренной для многих физио-
логических процессов [Willmer et al., 2005]. Од-
нако такая группа гидробионтов, как Cladocera, 
в этом отношении до настоящего времени 
практически не исследована, за исключением 
одного вида дафний – Daphnia magna [Lager-
spetz, 2000; Lamkemeyer et al., 2003; Вербиц-
кий, Вербицкая, 2011, 2012].

Simocephalus vetulus (O. F. Müller 1776) – от-
носительно крупный пресноводный ветвис-
тоусый рак, обитающий в заросшей литорали 
водоемов большей части Европы, в Северной 
Африке, в Индии, в Северной и Южной Амери-
ке [Орлова-Беньковская, 1995; Samraoui, 2002; 
Определитель…, 2010].

Цель настоящей работы – на основе анализа 
данных по распределению животных в термо-
градиентной установке определить конечную 
избираемую температуру (КИТ), а также тем-
пературную зону нормальной жизнедеятель-
ности, пессимальные температуры и границы 
толерантности ветвистоусых раков S. vetulus.

материалы и методы

Изучались температурные реакции Si-
mocephalus vetulus, собранных на зарос-
шей литорали Рыбинского водохранилища 
(58°01’N, 38°12’E) в течение вегетационного се-
зона. Определение вида велось по [Определи-
тель…, 2010].

Установка для изучения избираемой тем-
пературы представляла собой лоток Херте-
ра с металлическим дном и стенками из про-
зрачного оргстекла. Размеры установки: 
180×15×5 см. Горизонтальный градиент со-
здавали путем поддержания разных темпера-
тур на противоположных концах лотка (от 3,0–
5,0 до 33,0–35,0 °С) с помощью терморегули-
рующего устройства УТП-1, нагревательного 
элемента мощностью 0,8 кВт и холодильного 
агрегата. Для устранения конвекционных то-
ков и вертикального градиента толщина воды 
в лотке составляла 1,0 см. Это позволяло со-
здавать достаточно плавный горизонтальный 
градиент температур, составляющий соответ-
ственно около 0,1 °С/см. Лоток установки рав-
номерно освещался лампами дневного света, 
размещенными вдоль лотка на высоте 0,6 м. 
Освещенность над поверхностью воды состав-
ляла 700 люкс. Эксперименты проводились при 
фотоцикле 9/15 ч (свет/темнота).

Животных, собранных в водоеме в первой 
половине дня, через 30–40 мин. после отлова 
помещали в термоградиентную установку в ту 
температуру, из которой они были взяты. От-
счеты местоположения раков в установке начи-
нали снимать утром следующего дня и продол-
жали на протяжении светлого времени суток. 
В течение каждого опыта снимали 140–295 от-
счетов (5–6 серий). В первых опытах отдельно 
тестировали молодь и взрослых самок. Но так 
как было выявлено отсутствие достоверной 
разницы между ними, в последующих опытах 
тестировали только половозрелых самок.

Так как известно, что для получения досто-
верных значений избираемых температур не-
обходимо учитывать особенности экологии 
и поведенческих реакций объектов исследо-
вания [Reynolds, Casterlin, 1979], во всех экс-
периментах использованы группы особей ко-
личеством от 20 до 72 экз. Менее 30 экз. тес-



22

тировали в периоды низкой численности вида 
в водоеме, когда в опыт брали всех отловлен-
ных животных. Всего проведено 14 экспери-
ментов, в ходе которых исследованы 615 экз.  
симоцефалов.

За среднюю избираемую температуру при-
нимали среднее арифметическое значений 
модальной группы избираемых температур, 
включающей в себя более 70 % отсчетов [Britz, 
Hecht, 1987]. Для расчета КИТ использовали 
так называемый «острый» («acute») метод [Rey-
nolds, Casterlin, 1979], который состоит в гра-
фической оценке результатов краткосрочных 
экспериментов на животных, взятых из различ-
ных температур. Полученные во время опытов 
значения средних избираемых температур на-
носят на график, где по оси абсцисс отклады-
вают температуры, при которых животные были 
отловлены в водоеме, а по оси ординат – сред-
ние избираемые ими температуры, и проводят 
линию через эти точки. В месте пересечения 
этой линии с «линией равенства» (медианой), 
проведенной по точкам пересечения одинако-
вых значений избираемых температур с темпе-
ратурами воды в водоеме, и будет КИТ. Нали-
чие и достоверность связи между различными 
показателями оценивали по коэффициентам 
ранговой корреляции Спирмена (ρ), для про-
верки однородности выборок использовали 
критерий Колмогорова–Смирнова. Статисти-
ческую обработку данных вели в программах 
Excel 2003 и Statistica 6.

результаты и обсуждение

S. vetulus наблюдались в зоопланктоне ли-
торали с июня по сентябрь при температуре 
воды 12,3–27,4 °С. Из графика на рис. 1 вид-
но, что на протяжении всего периода иссле-
дований избираемые температуры практичес-
ки следовали за ходом температур в водоеме 
(ρ = 0,94 при ρ < 0,05). Это подтверждается 
и сравнением рядов данных по критерию Кол-
могорова–Смирнова – было выявлено отсут-
ствие достоверной разницы между ними на вы-
соком уровне значимости (ρ = 0,999). В целом 
за весь период исследований величина сред-
него отклонения избираемой температуры 
от температуры воды в водоеме составила 
1,6 ± 1,3 °С.

Согласно положениям классической ме-
тодики [Reynolds, Casterlin, 1979; Díaz et al., 
2002] значение, при котором график темпера-
турного избирания пересекает медиану, яв-
ляется конечной избираемой температурой 
(КИТ). Однако, как мы уже упоминали выше, 
у S. vetulus значения избираемых температур 
практически во всем исследованном темпера-
турном диапазоне достоверно не отличались 
от температур, при которых раков отлавлива-
ли в водоеме, и пересекали медиану много-
кратно, начиная с температуры 13,4 °С и вплоть 
до 25,4 °С (рис. 2). Очевидно, что если исхо-
дить из критериев «острого» метода, за КИТ 
для S. vetulus нужно принять весь диапазон 
температур от 13,4 до 25,4 °С. Анализ распре-

Рис. 1. Динамика избираемых S. vetulus температур на протяжении вегетационного сезона. 1 – средняя тем-
пература воды в водоеме за пять предшествующих опыту суток, 2 – среднее за световой день значение изби-
раемой температуры, вертикальные линии – диапазон избираемых температур (67–84 % отсчетов местопо-
ложения рачков в течение опыта)
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деления раков в температурном градиенте, 
проведенный по суммарным данным за весь 
период исследований, показал, что на этот 
диапазон (13,0–26,0 °С) приходилось 70,8 % 
всех отсчетов (рис. 3).

Анализ данных по распределению живот-
ных в температурном градиенте позволяет, 
помимо избираемых температур, определить 
также весь диапазон температур, в котором 
они встречаются в течение эксперимента. Этот 
диапазон отграничивается избегаемыми тем-
пературами – участками с низкими и высоки-
ми температурами, не посещаемыми живот-
ными. Избегаемые температуры так же, как 

и избираемые, зависят от температуры воды 
в водоеме. В июне (tсред = 19,6 ± 1,6 °С) симо-
цефалы в установке избегали температуры 
ниже 9,0–10,0 °С и выше 26,0–32,0 °С, в июле 
(tсред = 23,5 ± 1,6 °С) – ниже 7,0–15,0 °С и выше 
28,0–32,0 °С, в августе (tсред = 19,3 ± 1,5 °С) – 
ниже 8,0 °С и выше 27,0 °С, в сентябре 
(tсред = 14,9 ± 1,1 °С) – ниже 4,0–8,0 °С и выше 
24,0–30,0 °С (табл.). Ширина температурно-
го диапазона встречаемости раков в течение 
периода исследований колебалась от 16,0–
17,0 °С в летние месяцы до 24,0–26,0 °С в сен-
тябре. В целом за сезон S. vetulus встречались 
в диапазоне от 4,0 до 32,0 °С. Этот диапазон, 

Избираемые и избегаемые Simocephalus vetulus температуры, °С
Дата 19. VI 25. VI 27. VI 6. VII 9. VII 16. VII 23. VII
t5 сут 18,3 ± 0,5 21,7 ± 0,8 21,8 ± 0,4 23,4 ± 0,7 22,9 ± 0,3 23,6 ± 0,8 26,4 ± 0,5
КИТ 17,8 ± 0,6 21, 3± 0,5 24,0 ± 0,6 23,2 ± 0,8 23,5 ± 0,5 27,5 ± 0,6 24,5 ± 0,7
ТИmin 13,5 17,3 21,7 19 20,8 26,4 22,3
ТИmax 21,0 23 27,2 24 26,4 28,8 26,5
tизбег. <10 и >26 <9 и >26 <9 и >32 <9 и >30 <7 и >31 <15 и >32 <11 и >28

Продолжение
Дата 26. VII 12. VIII 27. VIII 3. IX 5. IX 18. IX 24. IX
t5 сут 25,2 ± 0,6 20,7 ± 0,7 17,3 ± 1,0 13,6 ± 0,8 13,0 ± 0,8 16,3 ± 0,1 14,2 ± 0,5
КИТ 25,5 ± 0,4 18,3 ± 0,5 20,9 ± 0,4 13,8 ± 2,3 12,9 ± 2,2 13,5 ± 0,5 17,5 ± 0,4
ТИmin 24 16,4 16,3 10,0 9,8 8,0 14,7
ТИmax 27,5 22,2 23,7 17,0 18,2 18,2 20,0
tизбег. <11 и >28 <8 и >27 <8 и >27 <4 и >24 <4 и > 30 <8 и >30 <7 и >30

Примечание. t5 сут – средняя температура за 5 сут, предшествующих определению избираемых и избегаемых темпера-
тур ± станд. откл.; КИТ – конечная избираемая температура ± станд. откл.; ТИmin – минимальная избираемая температура; 
ТИmax – максимальная избираемая температура; tизбег. – избегаемые температуры.

Рис. 2. Связь между избираемой температурой (ТИ) и температурой среды обитания. 1(──) – избираемая 
температура, 2(– –) – медиана, построенная по точкам пересечения одинаковых значений ТИ и температуры 
воды в водоеме
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ограниченный избегаемыми температурами, 
мы предлагаем соотнести с температурными 
границами толерантности вида (см. рис. 3).

Температуры, в течение сезона избира-
емые в градиентных условиях абсолютным 
большинством тестируемых организмов 
(92–96 % отсчетов местонахождения раков), 
мы соотносим с температурной зоной нор-
мальной жизнедеятельности. Для S. vetulus 
этот диапазон включает интервал температур 
>7,0 и <29,0 °С (см. рис. 3).

Значения, лежащие на шкале темпера-
тур между границами диапазона нормаль-
ной жизнедеятельности и избегаемыми тем-
пературами, мы характеризуем как песси-
мальные температуры, где организмы могут 
жить, но в стрессовых условиях, в угнетен-
ном состоянии. Для S. vetulus за пессималь-
ные температуры мы принимаем значения 
от 4,0 до 7,0 °С и от 29,0 до 32,0 °С. При этих 
значениях температур было зарегистрировано 
соответственно 3,4 и 4,5 % отсчетов местона-
хождения раков от общего их числа за сезон.

Полученные результаты хорошо согласу-
ются с полевыми наблюдениями за природ-
ными популяциями S. vetulus. Так, по данным 
[Bertilsson et al., 1995; Hann, Zrum, 1997], это 
типично литоральный, мелководный, фито-
фильный вид, обитатель заросших прибрежий 
озер и водохранилищ, а также временных во-
доемов, которым присущи значительные пере-
пады температур даже в течение суток. По дан-
ным [Bevan et al., 1980], S. vetulus присутствует 
в водоемах в большом количестве во все сезо-
ны. По нашим данным, в литорали Рыбинского 

водохранилища S. vetulus получают развитие 
при температурах выше 14,0–16,0 °С, а пик 
численности у них приходится на летние ме-
сяцы с температурами 20,0–25,0 °С. Причем 
у них нет таких коротких, одно- или двувер-
шинных вспышек численности, как у боль-
шинства других литоральных видов, это пос-
тоянный субдоминантный вид водоемов. Ана-
логичные данные приводят и другие авторы 
[Hann, Zrum, 1997; Perrow et al., 1999; Balayla,  
Moss, 2003].

Интересно отметить, что, согласно [Shar-
ma, Pant, 1982], время развития ювенильных 
особей, линька ювенильных и скорость смерт-
ности у S. vetulus при 15,0 и 21,0 °C более или 
менее одинаковы. Это также подтверждает как 
высокую термопластичность вида, так и то, что 
данные значения входят в диапазон оптималь-
ных температур.

Анализ литературных материалов свиде-
тельствует также, что в указанном диапазоне 
температур S. vetulus обладает высокой пище-
вой пластичностью. Так, установлено [Bevan 
et al., 1980], что при изменениях температур 
в диапазоне 12,0–25,0 °С S. vetulus способны 
быстро восстанавливать высокую скорость ас-
симиляции углерода, и это интерпретируется 
авторами как способность к быстрой акклима-
ции при разных температурах.

Сравнение рассчитанной нами зоны нор-
мальной жизнедеятельности (>7,0 и <29,0 °С) 
с литературными данными по температурным 
условиям развития вида в природных усло-
виях демонстрирует их хорошую сходимость. 
Так, согласно [Sharma, Pant, 1982], у S. vetulus 

Рис. 3. Шкала температурной толерантности S. vetulus. 1 – график распределения отсчетов избираемых зна-
чений температуры в течение сезона, 2 – нижняя граница конечных избираемых температур (КТМ), 3 – верх-
няя граница КТМ, 4 – нижняя граница зоны нормальной жизнедеятельности (ЗНЖ), 5 – верхняя граница ЗНЖ, 
6 – нижняя граница толерантности, 7 – верхняя граница толерантности
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и в природных, и в лабораторных условиях 
увеличение смертности и снижение рождае-
мости наблюдаются при температурах ниже 
8,0 и выше 28,0 °С. П. И. Погожев и Т. Н. Ге-
расимова [2005] пишут, что S. vetulus начина-
ли развитие в водоеме через некоторое вре-
мя после максимального прогрева воды до 
28,5 °С, но дальше отмечают, что максималь-
ной за сезон плодовитости и численности осо-
бей раки достигли в период снижения темпера-
туры воды с 25,0 до 21,0 °С. Эти данные, кроме 
того, хорошо согласуются с полученными нами 
ранее результатами [Вербицкий, Вербицкая, 
2011], что максимальное развитие экспери-
ментальные популяции S. vetulus, при прочих 
равных условиях, получали после фазы сниже-
ния температуры воды на ~5 °С от исходных ве-
личин 19,0–20,0 °С и 24,0–25,0 °С.

С другой стороны, по данным [van Doorslaer 
et al., 2007], температура 26,0 °С для S. vetulus 
является стрессирующей. Но в то же время эти 
авторы отмечают, что у клонов, помещенных 
в мезокосмы с температурой 26,0 °С из более 
низких температур (18,0 или 22,0 °С), после 
первичного стресса, вызвавшего снижение 
выживаемости раков, происходила быстрая 
акклимация к повышенной температуре и они 
успешно жили и развивались при 26,0 °С в тече-
ние года наблюдений.

Таким образом, на примере литорального 
вида S. vetulus показано, что по данным распре-
деления животных в температурном градиенте 
можно рассчитать не только конечные избирае-
мые температуры, соответствующие оптималь-
ным для вида значениям, но также и диапазон 
термотолерантности, температурную зону нор-
мальной жизнедеятельности и пессимальные 
температуры. В то же время предлагаемый ме-
тодический подход, безусловно, требует даль-
нейшей проверки и на других видах.

выводы

1. Для ветвистоусых раков S. vetulus экспери-
ментально определен диапазон конечных 
избираемых температур (13,4–25,4 °С), сов-
падающий с температурными условиями 
максимального развития раков в водоемах, 
что позволяет считать эти температуры оп-
тимальными для вида.

2. Предложено весь диапазон избираемых 
в течение вегетационного сезона темпера-
тур (4,0–32,0 °С), ограниченный избегаемы-
ми температурами, соотносить с границами 
термотолерантности вида.

3. По значениям температур, избираемых 
в градиентных условиях абсолютным боль-

шинством тестируемых организмов и сов-
падающих с условиями достижения ими 
в водоемах высоких темпов роста, высокой 
плодовитости и низкой смертности, установ-
лена температурная зона нормальной жиз-
недеятельности S. vetulus (>7,0 и <29,0 °С).

4. Определены пессимальные температуры (от 
4,0 до 7,0 °С и от 29,0 до 32,0 °С), совпада-
ющие с данными ряда авторов по темпера-
турным условиям угнетения развития вида 
в водоемах.

Авторы выражают глубокую благодарность 
В. Д. Смирнову за добросовестную помощь 
в сборе полевого материала и проведении экс-
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особенносТи формированиЯ сТруКТуры 
маКроЗообенТоса пороговых учасТКов реК  
КарельсКого берега белого морЯ

и. а. барышев
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Исследованы видовой состав, численность и биомасса макрозообентоса поро-
говых участков рек Карельского берега Белого моря. Показано, что продольная 
динамика структуры донных сообществ выражена слабо, и связано это с поро-
жистым характером водотоков практически на всем протяжении. Отмечено, что 
локальные факторы могут вызывать существенные изменения в макрозообентосе. 
Так, на речных участках ниже проточных озер формируются особые сообщества 
с высокой биомассой фильтраторов (сетеплетущие личинки ручейников, личинки 
мошек, двустворчатые моллюски). В зонах влияния морских вод (устьевые участки 
рек) структура макрозообентоса существенно обеднена. Для описания продоль-
ных изменений структуры макрозообентоса рек необходимо учитывать локальные 
особенности ландшафта.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: бентос, макрозообентос, донные сообщества, структура, 
реки, Белое море, Карельский берег.

I. A. Baryshev. PECULIARITIES OF MACROZOOBENTHOS STRUCTURE 
FORMATION IN RIFFLES OF THE KARELIAN COAST OF THE WHITE SEA

Species composition, abundance and biomass of macrozoobenthos were investigated 
in river riffles on the Karelian coast of the White Sea. The longitudinal dynamics of ben-
thic communities’ structure is weak due to the stony-bottomed riffles almost throughout 
the rivers. Local factors can cause significant changes in the structure of macrozooben-
thos. Thus, the communities with a high level of filter-feeders biomass (net-weaving cad-
dis fly larvae, midge larvae, bivalves) are formed in the river sites downstream from lotic 
lakes. In the areas affected by salty sea waters (estuaries), macrozoobenthos structure is 
significantly depleted. Local landscape features should be considered when describing 
the longitudinal changes in macrozoobenthos structure of rivers.

K e y w o r d s: benthos, macrozoobenthos, benthic communities, structure, rivers, 
the White Sea, Karelian Coast.

введение

Развитая речная сеть Восточной Фенноскан-
дии обусловливает важность изучения экосис-
тем водотоков и, в частности, макрозообен-

тоса текучих вод. Гидробиологические иссле-
дования на этой территории имеют большую 
историю. Так, ранние работы на реках южной 
части Карелии были связаны с организацией 
в 1926 году Бородинской биологической стан-
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ции. Одной из первых работ по водным бес-
позвоночным рек Кольского полуострова мож-
но считать сборы 1936 г. В. И. Жадина [1940]. 
Большой комплекс исследований макрозоо-
бентоса рек проводили сотрудники Карельско-
го филиала АН СССР начиная с 1960-х годов. 
Основное внимание исследователей было на-
правлено на оценку кормовой базы хозяйст-
венно значимых рыб в реках Онежского озера 
и Кольского полуострова [Шустов, 1977; Хрен-
ников, 1978; Шустов и др., 1986]. Вместе с тем 
исследования макрозообентоса рек, впадаю-
щих в Белое море в пределах Карельского бе-
рега, малочисленны и материала по формиро-
ванию структуры их донных сообществ край-
не недостаточно. Бассейны этих водотоков 
расположены на территории северной части 
Карелии. Русла рек отличаются преобладани-
ем пороговых участков и наличием множест-
ва проточных озер, что позволяет отнести их 
к «кольскому» типу [Жизнь…, 1950].

Цель работы – исследовать особенности 
формирования структуры макрозообентоса 
пороговых участков в реках Карельского побе-
режья Белого моря в условиях влияния проточ-
ных озер.

материалы и методы

Работа основана на 65 количественных про-
бах зообентоса с 17 порогов шести речных бас-
сейнов – Нильмы, Пулоньги, Керети, Куземы, 
Поньгомы, Кеми (рис.). Отбор материала про-
изводили количественной рамкой площадью 
0,04 м2 на пороговых участках рек (каменистые 
грунты, скорость течения 0,2–0,7 м/с, глубина 
0,2–0,5 м) и в эстуарной зоне в летнюю межень 
с 1999 по 2011 гг.

Размер водотока варьировал в пределах 
от 5 до 50 м в ширину при расходе воды от 0,15 
до 28 м3/с. Для оценки роли размера водотока 
в формировании структуры макрозообенто-
са станции разделены на группы. Существует 
множество размерных классификаций рек. Для 
водотоков «кольского» типа, на наш взгляд, на-
иболее удобна градация на основе десятично-
го логарифма расхода воды, использованная 
М. В. Чертопрудом [2005]. В соответствии с ней 
мы разделили станции на две группы – менее 
и более 3 м3/с (станции с расходом воды менее 
0,3 м3/с следовало бы выделить в отдельную 
группу, однако таковая оказалась одна, и мы 
объединили ее с классом 0,3–3 м3/с). Кроме 
того, в качестве отдельной группы мы рассмат-
риваем участки в зоне влияния морских вод.

В работе использованы архивные данные 
В. В. Хренникова – 13 проб. Видовую принад-

лежность организмов зообентоса устанавли-
вали по Определителю пресноводных беспоз-
воночных России и сопредельных территорий 
[1997, 1999, 2001], Краткому определителю 
пресноводных беспозвоночных центра Евро-
пейской России [Чертопруд, Чертопруд, 2003].

результаты

В составе донных сообществ выявлено 
57 видов и таксонов надвидового ранга водных 
беспозвоночных. Встречены представители 
Nematoda, Oligochaeta, Hirudinea, Bivalvia (сем. 
Euglesidae, Sphaeriidae), Gastropoda (Lymnaea 
ovata), Hydracarina. В устьевые участки рек 
проникают морские ракообразные Gammarus 
duebeni, G. zaddachi. Существенную долю зоо-
бентоса составляют амфибиотические насе-
комые. Из отряда Trichoptera многочисленны 
Hydropsyche pellucidula (Curtis 1834), Hydropsy-
che siltalai Doehler 1963, Ceratopsyche newae 
(Kolenati 1858), Cheumatopsyche lepida (Pictet 
1834), Neureclipsis bimaculata (Linnaeus 1758), 
Brachycentrus subnubilus Curtis 1834, Rhya-
cophila nubila Zetterstedt 1840, Arctopsyche lado-
gensis (Kolenati 1859). Кроме того, выявлены 
Ceratopsyche silfvenii (Ulmer 1906), Polycentro-
pus flavomaculatus (Pictet, 1834), Lepidostoma 
hirtum (Fabricius 1775), Agraylea multipunctata 
Curtis 1834, Micrasema setiferum (Pictet 1834), 
Sericostoma personatum (Kirby & Spence 1826), 
Oxietira sp., Ithytrichia lamellaris Eaton 1873, Hy-
droptila sp., Cyrnus sp., Ceraclea annulicornis 
(Stephens 1836), Stenophylax (Micropterna) late-
ralis (Stephens, 1837).

Из поденок (Ephemeroptera) широко пред-
ставлены Heptagenia dalecarlica Bengtsson 

Карта-схема расположения станций отбора проб
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1912, Nigrobaetis digitatus (Bengtsson 1912), 
Baetis rhodani (Pictet 1843), Baetis vernus Curtis 
1834. Кроме них выявлены Baetis fuscatus (Lin-
naeus 1761), Centroptilum luteolum (Muller 1776), 
Caenis sp., Serratella ignita (Poda 1761), Hepta-
genia sulphurea (Muller 1776), Ecdyonurus joer-
nensis (Bengtsson 1909).

Наиболее распространенные виды из весня-
нок (Plecoptera) – Taeniopteryx nebulosa (Linnae-
us 1758) и Leuctra fusca (Linnaeus 1758). Также 
отмечены Amphinemura borealis (Morton 1894), 
Protonemura intricata (Ris 1902), Nemoura sp., 
Xanthoperla apicalis (Newman 1836), Diura bicau-
data (Linnaeus 1758), Isoperla difformis (Klapalek 
1909), Isogenus nubecula Newman 1833.

Водные жуки (Coleoptera) представлены 
реофильными видами Elmis maugetii Latreille 
1798, E. aenea (Muller 1806), Oulimnius tuber-
culatus (Muller 1806), Limnius volckmari (Panzer 
1793) и Hydraena palustris Erichson 1837.

Представители отряда двукрылых (Diptera) 
многочисленны, однако их подробного видово-
го определения не проводили. Встречены дон-
ные беспозвоночные сем. Chironomidae, Cera-
topogonidae, Simuliidae (Cnetha verna (Macquart 
1826), Parabyssodon transiens (Rubzov 1940), 
др.), Limoniidae, Athericidae (Atherix ibis (Fabri-
cus 1798)).

Численность и биомасса зообентоса 
в среднем составили 5,2 ± 0,97 тыс. экз./м2 

и 8,2 ± 1,13 г/м2. Количественные характерис-
тики зообентоса исследованных водотоков 
представлены в табл. 1.

Для оценки особенностей формирования 
структуры донных сообществ в водотоках раз-

ного размера обследованные пороги разделе-
ны на группы. Кроме того, в отдельную груп-
пу объединены участки перехода реки в море 
в зоне поступления соленых вод (табл. 2).

В составе макрозообентоса порогов рек 
с расходом воды менее 3 м3 многочисленны се-
теплетущие личинки ручейников Hydropsyche 
pellucidula (16 %) и Neureclipsis bimaculata 
(10 %), личинки хирономид п/семейства 
Ortocladeinae (15 %), двустворчатые моллюс-
ки сем. Euglesidae и Sphaeriidae (7 %), поденки 
Baetis rhodani (6 %). Основу биомассы состав-
ляют ручейники Hydropsyche pellucidula (35 %), 
Ceratopsyche newae (11 %), Rhyacophila nubila 
(9 %), Neureclipsis bimaculata (6 %).

В донных сообществах порогов водотоков 
с расходом воды более 3 м3 по численности 
преобладают личинки хирономид п/семейст-
ва Ortocladeinae (20 %), двустворчатые мол-
люски сем. Euglesidae и Sphaeriidae (10 %), 
Lymnaea ovata (7 %), личинки мошек Simuli-
idae (6 %), личинки ручейников Brachycentrus 
subnubilus (6 %), Hydropsyche siltalai (5 %), 
Cheumatopsyche lepida (5 %). По биомассе до-
минируют личинки сетеплетущих ручейников 
Arctopsyche ladogensis (27 %) и Hydropsyche 
pellucidula (10 %), представители Oligochaeta 
(8 %), Atherix ibis (8 %), Lymnaea ovata (7 %), 
двустворчатые моллюски сем. Euglesidae 
и Sphaeriidae (7 %), Rhyacophila nubila (6 %), пи-
явки Hirudinea (5 %).

Биологическое разнообразие сообществ 
макрозообентоса и сапробность исследо-
ванных групп водотоков (менее и более 3 м3) 
существенно не различаются (см. табл. 2). 

Таблица 1. Численность (экз./м2) и биомасса (г/м2) зообентоса

Группа
Река

Нильма Пулоньга Кереть Кузема Поньгома Кемь

Oligochaeta
16,7 62,5 1087 102 413 8,3
0,01 1,24 0,86 0,37 0,25 0,06

Bivalvia
158,3 1494 127 316 31,3 128,3
0,09 2,38 0,54 0,29 0,01 0,72

Ephemeroptera
284,3 688 947 264 81,3 291,9
0,23 0,68 0,74 0,43 0,27 0,45

Trichoptera
202,7 525 1870 1114 475 358,9
1,26 3,47 4,21 9,60 2,39 2,74

Simuliidae
16,7 200 169 205 606 203,3
0,03 0,10 0,12 0,34 0,45 0,29

Chironomidae
608,3 1213 3345 455 1406 505
0,22 0,37 0,36 0,15 0,28 0,17

Прочие
200,9 268,8 1938 328,7 968,8 193,6
0,70 0,72 1,70 1,36 3,36 0,34

Всего
1488 4451 9483 2785 3981 1689
2,54 8,96 8,53 12,54 7,01 4,77

Примечание. Над чертой – численность, под чертой – биомасса.
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В структуре макрозообентоса порогов рек 
обеих групп довольно высока доля фильтрую-
щих форм (сетеплетущих личинок ручейников, 
двустворчатых моллюсков, личинок мошек).

Донная фауна эстуария с солоноватой водой 
бедна. Здесь встречены несколько видов хиро-
номид (77 % по численности, 30 % по биомас-
се), бокоплавы Gammarus duebeni и G. zaddachi 
(8 % по численности и 35 % по биомассе), 
представители Oligochaeta (8 % по численнос-
ти и биомассе), ручейники Brachycentrus sub-
nubilus (2 % по численности и 8 % по биомас-
се). Биологическое разнообразие невелико. 
Из-за малого числа видов достоверно устано-
вить сапробность не удалось.

Для оценки влияния проточных озер на фор-
мирование зообентоса нами выделены три 
группы пороговых участков рек: 1 – участки, 
не подверженные влиянию озер (озера выше 
по течению отсутствуют на расстоянии бо-
лее 10 км); 2 – участки с умеренным влиянием 
озер (приточное озеро на расстоянии 1–10 км); 
3 – участки на расстоянии менее 1 км от про-
точного озера (табл. 3).

Выявлены различия в составе зообентоса 
на разном удалении речных участков от про-
точных озер. На участках, не подверженных 
влиянию озер, многочисленны личинки мо-
шек (Simuliidae) (20 %), ручейники Hydropsy-
che pellucidula (9 %), Brachycentrus subnubilus 
(9 %), двустворчатые моллюски сем. Euglesidae 
и Sphaeriidae (9 %). По биомассе преобладают 
ручейники Arctopsyche ladogensis (25 %) и Hyd-
ropsyche pellucidula (14 %), Sphaeriidae (14 %), 
Limoniidae (Diptera) (12 %). Численность и био-
масса зообентоса на этих участках низкие. 
Доля фильтраторов в сообществах составляет 
около половины.

В зоне умеренного влияния озера по чис-
ленности доминируют Hydropsyche pellucidula 
(12 %), Cheumatopsyche lepida (11 %), Hydro-

psyche siltalai (10 %), Simuliidae (9 %), Baetis 
vernus (9 %). Основа биомассы – Oligochaeta 
g. sp. (16 %), Rhyacophila nubila (15 %), Arcto-
psyche ladogensis (14 %), Hydropsyche pellu-
cidula (12 %), Atherix sp. (8 %). Количественные 
показатели зообентоса в этой зоне находятся 
на высоком уровне. Доля фильтраторов ниже, 
чем на других типах участков.

На участках ниже проточного озера, в зоне 
его непосредственного влияния, по числен-
ности преобладают фильтраторы: Hydropsy-
che pellucidula (16 %), Bivalvia (15 %), Neure-
clipsis bimaculata (12 %), Baetis rhodani (8 %), 
Lymnaea ovata (7 %). По биомассе существен-
ная доля приходится на Hydropsyche pellucid-
ula (33 %), Ceratopsyche newae (11 %), Bivalvia 
(7 %), Rhyacophila nubila (7 %), Neureclipsis bi-
maculata (6 %). Численность зообентоса ниже, 
чем на удалении от озера, однако биомасса 
здесь максимальна.

обсуждение

Видовой состав зообентоса порогов рек Ка-
рельского побережья Белого моря представлен 
преимущественно личинками амфибиотичес-
ких насекомых отрядов ручейники (Trichoptera), 
двукрылые (Diptera), поденки (Ephemeroptera), 
веснянки (Plecoptera) и жуки (Coleoptera), а так-
же представителями групп Nematoda, Oligo-
chaeta, Hirudinea, Bivalvia, Gastropoda, Hydra-
carina и Crustacea, что в целом соответствует 
выявленному ранее составу донных сообществ 
рек соседних регионов (Карелии, Мурманской 
области) и отдельных рек данного региона [Ку-
харев, 2003; Khrennikov et al., 2007; Барышев, 
Веселов, 2007; Барышев 2010; Чужекова и др., 
2010; Барышев и др., 2013; Чертопруд, Пала-
тов, 2013]. Численность и биомасса донных 
сообществ в среднем (5,2 ± 0,97 тыс. экз./м2 

и 8,2 ± 1,13 г/м2) оказались несколько больше, 

Таблица 2. Характеристики пороговых участков и донных сообществ зообентоса в водотоках разного 
размера и эстуарной зоне
Параметр Все участки Менее 3 м3/с Более 3 м3/с Эстуарная зона
Число проб 65 27 38 3
Ср. ширина, м 23,6 15,0 33,0 50,0
Ср. длина, км 55,0 24,0 99,3 69,0
Численность, экз./м2   5,2 ± 0,97*    2,8 ± 0,36 8,1 ± 1,65 0,5 ± 0,16
Биомасса, г/м2 8,2 ± 1,13 8,6 ± 2,4 8,5 ± 0,95 0,3 ± 0,10
Число видов 57 53 41 7
Доля фильтраторов 
по биомассе

0,36 0,37 0,42 0,00

Инд. Шеннона 1,62 ± 0,055    1,65 ± 0,081    1,69 ± 0,059 0,53 ± 0,171
Сапробность 1,64 ± 0,059 1,65 ± 0,06 1,65 ± 0,02 –

Примечание. * – здесь и далее приведена ошибка средней.
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чем было указано ранее – 4,3 ± 0,90 тыс. экз./м2 

и 5,50 ± 1,10 г/м2 [Khrennikov et al., 2007]. Уро-
вень развития зообентоса и кормовые условия 
для речных рыб можно оценить как средние 
по шкале Ю. А. Шустова [1983].

Сравнение структуры макрозообентоса 
на порогах рек разного размера и в эстуарной 
зоне показало, что наибольшие отличия харак-
терны для донных сообществ нижних порогов 
рек в зоне влияния морских вод. Эстуарные 
участки водотоков отличаются скудным видо-
вым составом зообентоса и низкими количест-
венными характеристиками, что согласуется 
с полученными ранее данными [Кухарев, 2003; 
Чужекова и др., 2010]. Напротив, различия 
в структуре макрозообентоса водотоков с от-
носительно малым (менее 0,3 м3) и большим 
(более 0,3 м3) расходом воды можно считать 
несущественными. Несмотря на некоторые от-
личия в численности (см. табл. 2) и процентном 
соотношении видов, такие функциональные ха-
рактеристики, как биомасса, индекс Шеннона 
и доля фильтраторов по биомассе, очень близ-
ки; не различается и сапробность. Обследован-
ные участки рек, как в небольших водотоках, так 
и в крупных, отличались каменистыми грунта-
ми, турбулентным течением и могут быть отне-
сены к ритрали [Illies, 1961]. В пределах иссле-
дованных размеров на структуру макрозообен-
тоса существенно большее влияние оказывают 
локальные факторы – морская вода в устьевых 
зонах и проточные озера, откуда в водотоки 
обильно поступает зоопланктон, являющийся 
энергетически ценным пищевым объектом для 
многих бентосных организмов [Круглова, Ба-
рышев, 2010]. На речных участках ниже озер 
обильно развивается зообентос, особенно 
фильтрующие формы. Биомасса донных сооб-
ществ на таких участках может быть повышена 
на порядок [Барышев, Кухарев, 2011]. Таким 
образом, в условиях рек «кольского» типа про-
дольные изменения структуры макрозообен-

тоса не могут быть полностью описаны кон-
цепцией речного континуума, базирующейся 
на закономерных продольных изменениях мор-
фологии русла [Vannote et al., 1980]. Представ-
ляется рациональным использовать модели, 
уделяющие достаточное внимание локальным 
особенностям ландшафта. Таковыми, в част-
ности, являются концепция гидравлики водо-
тока, учитывающая проточные озера и влияние 
морских вод [Statzner, Higler, 1986], концепция 
динамики пятен [Townsend, 1989], комбиниро-
ванная концепция функционирования речных 
экосистем [Богатов, 1995].

выводы

В зообентосе порогов рек Карельского побе-
режья Белого моря выявлено 57 видов и таксо-
нов надвидового ранга. Количественные харак-
теристики макрозообентоса составили в сред-
нем 5,2 ± 0,97 тыс. экз. м2 и 8,2 ± 1,13 г/м2, что 
оказалось несколько выше, чем было ранее от-
мечено для этого района.

Особенности формирования структуры мак-
розообентоса на пороговых участках рек Ка-
рельского берега Белого моря связаны с ха-
рактерными чертами рек «кольского» типа. 
Порожистый характер практически на всем 
протяжении обусловливает малое влияние 
размера водотока на структуру макрозообен-
тоса, в целом соответствующего зоне ритра-
ли. Проточные озера обусловливают локаль-
ные изменения в структуре донных сообществ 
(повышение биомассы, доли фильтраторов) 
рек. Отдельным фактором локальных изме-
нений можно считать морские воды в устье-
вой зоне, существенно обедняющие структу-
ру макрозообентоса.

Для описания продольных изменений струк-
туры макрозообентоса рек Карельского берега 
Белого моря в связи с их слабо выраженной зо-
нальностью следует использовать концепции, 

Таблица 3. Характеристики пороговых участков и донных сообществ зообентоса на различном расстоянии 
от проточного озера
Параметр Расстояние от озера

Вне влияния озер Умеренное влияние озер Непосредственное влияние озера
Число проб 14 27 24
Ср. расстояние от озера, км 19,6 4,2 0,4
Число видов 43 51 54
Численность, экз./м2 1,8 ± 0,41 8,3 ± 2,16    3,9 ± 0,61
Биомасса, г/м2 4,1 ± 1,25 8,3 ± 1,15 11,3 ± 2,76
Доля фильтраторов 
по биомассе

0,49 0,20 0,45

Инд. Шеннона 1,4 ± 0,16 1,8 ± 0,06 1,6 ± 0,08
Сапробность 1,55 ± 0,076 1,63 ± 0,065 1,71 ± 0,021
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уделяющие достаточное внимание локальным 
особенностям ландшафта.

Автор выражает глубокую признатель-
ность С. Ф. Комулайнену, А. Е. Веселову 
и И. Н. Бахмету за помощь в сборе материала. 
Исследования выполнены в рамках ГЗ, тема 
№ 0221-2014-0004.
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К ЭКологии Красной полевКи  
(CLETHRIONOMYS RUTILUS PALL.) 
на юго-Западной периферии ареала

Э. в. ивантер, е. а. моисеева
Петрозаводский государственный университет

Анализируются причины создавшегося у юго-западных границ видового ареала 
угнетения популяции красной полевки. Обнаруживаются тенденции к дальнейше-
му сокращению численности и области распространения вида, сопровождающи-
еся его отступлением на восток. Установлены характерные для периферии ареала 
особенности пространственной и экологической структуры населения, такие как 
низкая и неустойчивая численность, дисперсность и мозаичность внутрипопуляци-
онных группировок, снижение репродуктивного потенциала, затухающий, фибрил-
ляционный тип популяционной динамики и др. Рассматривается ряд взаимоисклю-
чающих гипотез, пытающихся объяснить выявленные процессы с экологических 
и исторических позиций, в том числе как следствие межвидовой конкуренции и об-
щей смены популяционной стратегии вида.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: красная полевка, периферические популяции, динамика 
и факторы численности, пространственная организация населения, репродукция, 
межвидовая конкуренция.

E. V. Ivanter, E. A. Moiseeva. ECOLOGY OF THE RED-BACKED VOLE 
(CLETHRIONOMYS RUTILUS PALL.) IN THE SOUTHWESTERN PERIPHERY 
OF THE SPECIES RANGE

The factors causing the suppression of the red-backed vole population in the southwest-
ern periphery of the area are analyzed. Trends towards a further reduction in species 
abundance and distribution area, accompanied by its movement eastwards, have been 
detected. The features of spatial and ecological structure typical for the peripheral area 
include low and unstable abundance, dispersion and mosaic interpopulation groupings, 
a decrease in reproductive potential, fading fibrillation type of population dynamics, etc. 
A number of mutually exclusive hypotheses, explaining the observed processes both 
from the ecological and historical points of view, e. g.  as a result of interspecific competi-
tion and a general shift in the species population strategy, are studied.

K e y w o r d s: red-backed vole, peripheral populations, population dynamics and factors 
affecting abundance, spatial structure of population, reproduction, interspecific competi-
tion.



38

введение

Современная область распространения 
красной полевки (Clethrionomys rutilus Pall.) по-
прежнему охватывает всю территорию Восточ-
ной Фенноскандии, но с начала 1970-х годов 
она стала здесь чрезвычайно редким видом 
и встречается не каждый год и главным обра-
зом спорадически. Особенно сильно сокра-
тилась численность вида в последние десяти-
летия. Если каких-то 30–40 лет назад красная 
полевка достаточно регулярно встречалась 
и в Карелии [Ивантер, 1975], и в Финляндии 
[Сиивонен, 1979], правда, в основном в виде 
немногочисленных мозаичных поселений, 
то теперь сборы и вовсе ограничиваются слу-
чайными поимками единичных особей (запо-
ведник «Кивач», дер. Гомсельга, Каскеснаволок 
и Карку). Аналогичная тенденция к отступлению 
этого вида на исходные позиции к востоку про-
слеживается и в Финляндии [Henttonen et al., 
1977]. Все сказанное позволяет однозначно 
подтвердить изложенное ранее мнение [Курхи-
нен и др., 2006], согласно которому по крайней 
мере юг Финляндии и юго-запад Карелии уже 
не входят в область сплошного ареала красной 
полевки. Выяснена и основная причина ее от-
ступления на восток. У красной полевки, как си-
бирского вида, отчетливо тяготеющего к спе-
лым темнохвойным лесам, она прежде всего 
связана с весьма характерными для нашего ре-
гиона широкомасштабными промышленными 
рубками коренных хвойных древостоев.

материалы и методы

Материал собирался по всей территории 
Карелии двумя основными стандартными ме-
тодами: ловушко-линиями и ловчими канав-
ками. Учет зверьков ловушками заключался 
в расстановке параллельных, на расстоянии 
25 м друг от друга, линий давилок (капканчиков 
Геро) по 25–50 шт. в каждой. Они равномерно 
распределялись по всем обследуемым био-
топам (и модельным участкам) и действовали 
по 2–4 суток. Приманкой служили кусочки смо-
ченного в растительном масле ржаного хлеба. 
За показатель обилия (численности) принима-
ли число зверьков, попавшихся за сутки работы 
100 ловушек (на 100 ловушко-суток), и выра-
женную в процентах долю данного вида в об-
щем улове ловушками (относительное обилие 
в населении мелких млекопитающих, или ин-
декс доминирования). Учет и отлов канавками 
проводился с помощью 30-метровых траншей, 
имевших по три металлических конуса, сужа-
ющихся к горловине и врытых таким образом, 

что верхний край их находился вровень с дном 
канавки. Показатель обилия – число зверьков, 
попавших в конусы за 10 суток работы одной 
канавки (на 10 канавко-суток), и относитель-
ное количество зверьков данного вида, выра-
женное в процентах от общего числа добытых 
(индекс доминирования, %). Кроме того, для 
оценки степени предпочтения, оказываемого 
видом тому или иному местообитанию (и его 
преферентного статуса в сообществе), мы вы-
числяли особый показатель – коэффициент 
(или индекс) верности биотопу, предложенный 
сибирскими териологами [Глотов и др., 1978] 
и определяемый по формуле:

Х = М1 – М2 / δ2,
где М1 – средняя многолетняя численность вида 
в данном биотопе; М2 – средняя многолетняя 
численность вида в регионе; δ2 – среднее квад-
ратичное отклонение для многолетней средней 
в регионе. Всего отработано 188 000 ловушко-
суток и 5100 канавко-суток, материалы по кото-
рым собраны в 1958–2013 годах. Общее число 
добытых и проведенных через зооанатомичес-
кий анализ зверьков исследуемого вида соста-
вило около 200 экз.

результаты и обсуждение

численность и биотопическое размеще-
ние. Средний за все годы учетов (1958–2013) 
показатель численности рассматриваемого 
вида в Карелии составляет 0,07 экз. на 100 ло-
вушко-суток (доля в уловах мелких млекопита-
ющих 0,9 %) и 0,03 на 10 канавко-суток (0,2 %). 
Сопоставление этих цифр с данными по дру-
гим регионам позволяет отнести исследуемую 
территорию к областям с минимальной плот-
ностью дисперсно распределенного и весьма 
неустойчивого по годам населения, что, как 
показали наши исследования [Ивантер, 2006, 
2010, 2012], весьма характерно для пригра-
ничных (периферийных) зон любого видового 
ареала. Тем не менее непосредственную при-
чину современной крайне низкой и чрезвычай-
но изменчивой численности красной полевки 
на всей территории Восточной Фенноскандии 
следует искать не только в сокращении пло-
щадей коренных лесов, но и в самой истории 
расселения этого вида на запад, а также в его 
неоднозначных взаимоотношениях с домини-
рующим в Европе аборигеном – рыжей полев-
кой [Башенина, 1968]. Не исключено также, 
что былое активное расселение вида на запад, 
сменившееся недавно таким же массовым от-
ступлением к востоку, связано и с характерны-
ми популяционными процессами, протекавши-
ми в границах исходного ареала. Так, быстрый 
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рост численности центральных популяций по-
литипического вида, приведший когда-то к пе-
ренаселению и массовой эмиграции животных 
за границы ареала, мог смениться восстанов-
лением оптимальной плотности и полной поте-
рей стимула к расселению на запад. Возможно 
и совместное действие названных факторов.

Как уже указывалось [Ивантер, 1975], в ус-
ловиях Карелии красная полевка селится поч-
ти исключительно в лесных биотопах, пред-
почитая ельники-зеленомошники (табл. 1, 2). 
Осенью, в период расселения молодняка, она 
распространена несколько шире и встречается 

в лиственном мелколесье с примесью хвойных 
пород. Однако даже в этот период избегает от-
крытых стаций. Это вполне согласуется с вы-
водом А. Н. Формозова [1948] о стенотопности 
красной полевки в юго-западных частях ареала 
и тяготении вида к зеленомошным ельникам.

размножение. Первая по срокам по-
имки беременная самка добыта в Карелии 
14.05.1970 г., однако размножение зимовав-
шей части популяции начинается, очевид-
но, еще в апреле. На это указывает поимка 
12.05.1957 г. кормящей самки и осмотр репро-
дуктивных органов полевок, отловленных во 

Таблица 1. Биотопическое распределение красной полевки в Северо-Восточном Приладожье (сводные 
данные за 1965–2013 гг.)
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Сосняки лишайниковые 3700 0,19 36,80 +1,80 учеты не проводили
Сосняки зеленомошные 25818 0,03 1,15 –0,47 2795 0,03 0,26 +0,39
Ельники зеленомошные и травяно-
зеленомошные 25818 0,11 3,12 +0,88 2795 – – –

Спелые лиственные и смешанные 
леса 36614 0,02 0,55 –0,74 учеты не проводили

Лиственное мелколесье 25818 0,01 0,25 –0,88 2795 0,01 0,08 –0,66
Молодые зарастающие вырубки 15224 0,007 0,10 0,00 учеты не проводили

Таблица 2. Численность красной полевки в коренных и трансформированных сплошными рубками биотопах 
средней тайги Восточной Фенноскандии [по Курхинен и др., 2006 с изменениями]
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Спелые сосняки-зеленомошники 7640 – – 58 0.2 10.0
Спелые ельники-зеленомошники 3795 0,02 0,8 13 – –
Открытые вырубки (от 1 до 5 лет) 7030 0,01 0,2 77 0,5 32,0

Молодняки:

6–20 лет 9551 – – 127 0,2 14,0
20–40 лет 3004 2,0 70,0 36 0,2 10,0

Вторичные лиственные и смешанные леса 4841 – – 18 – –
Семенные куртины 1140 – – 46 0,3 14,0
Недорубы 1655 0,06 0,4 35 0,06 3,0
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второй половине апреля. Пробные мазки из се-
менников и придатков выявили присутствие 
в них зрелых сперматозоидов, свидетельству-
ющее об активном сперматогенезе. Последняя 
кормящая самка отловлена 21.09.1961 г. Таким 
образом, общая продолжительность репродук-
тивного периода у красной полевки составля-
ет в Карелии около 5 месяцев. При этом связи 
сроков размножения с плотностью населения 
полевок, погодными условиями и состояни-
ем кормовой базы выявить не удалось. Во все 
годы размножение начиналось и заканчива-
лось в близкие сроки. То же можно сказать 
и об интенсивности размножения, которая 
была стабильно высокой при любом уровне ве-
сенне-летней численности зверьков.

В апреле–июне активный сперматогенез об-
наружен у всех добытых самцов. Длина семен-
ников составляла у них 9,2–13,4 мм, семенных 
пузырьков – 7,1–9,4 мм, вес двух семенников – 
434–1080 мг. Из трех исследованных в мае–
июне самок одна была беременной, другая 
кормила первый выводок, а третья, будучи бе-
ременной вторично, одновременно продолжала 
лактацию. В июле около 70 % зимовавших са-
мок вынашивают второй помет, а остальные уже 
родили и кормят второй выводок. Самцы в это 
время имеют крупные семенники и придатки 
(длина тестикул 8,7–10,5 мм, вес 306–574 мг) 
и находятся в состоянии активного спермато-
генеза. В августе сохранившиеся до этого вре-
мени самки приносят третий выводок, а самцы 
по-прежнему способны к размножению; длина 
семенника 9,5–13,4 мм, семенных пузырьков – 
до 15 мм, вес двух семенников 509–960 мг.

Массовый выход молодых зверьков из нор 
приурочен к июлю. Уже в первой декаде этого 
месяца они составляют в уловах более 60 %, 
а к концу июля – около 80 %. В июле начина-
ют активно размножаться сеголетки ранних 
выводков, родившиеся в мае – начале июня 
и достигшие веса 13–16 г. По интенсивности 
размножения они не уступают взрослым: по-
головно участвуют в репродукции и успева-
ют принести за сезон два выводка. Прибылые 
позднего рождения (июльско-августовского 
приплода), за очень редким исключением (в на-
ших сборах 3 %), не созревают в год появления 
на свет и впервые размножаются лишь пос-
ле зимовки.

Прибылые зверьки I генерации составля-
ют как бы промежуточное поколение, которое 
имеет короткий срок жизни, но выполняет важ-
нейшую роль в воспроизводстве популяции, 
обеспечивая, наравне с зимовавшими полев-
ками, нарастание поголовья к осени и опреде-
ляя уровень численности уходящего под снег 

населения. В свою очередь живущие гораздо 
дольше сеголетки поздних выводков служат 
главным резервом популяции для следующего 
сезона размножения и определяют уровень ве-
сенне-летней репродукции перезимовавшего 
поголовья. Их отличает не только позднее по-
ловое созревание, но и более медленный ве-
совой рост (рис. 1). Если прибылые ранних вы-
водков за первые 3–4 месяца послегнездовой 
жизни прибавляют в весе в среднем 8,2 г, или 
53 %, то у молодых более позднего рождения 
соответствующая прибавка в весе составляет 
за тот же срок 2,9 г, или 20 %. Как и у землероек 
[Ивантер и др., 1985], у них наблюдается, прав-
да, относительно небольшое, зимнее падение 
веса и быстрый скачок роста в апреле–июне 
следующего года.

Число эмбрионов и плацентарных пя-
тен колеблется у красных полевок Карелии 
от 4 до 11 и составляет в среднем для зимовав-
ших самок 6,29 +,42, для прибылых – 6,21 + 0,46 
(табл. 3). Это несколько выше или близко к со-
ответствующим показателям из других мест 
ареала [Кошкина, 1957; Попов, 1960; Воронцов, 
1961; Большаков, 1962; Башенина, 1968 и др.].

Как видно из полученных данных (см. 
табл. 3), у взрослых самок показатель плодо-
витости заметно увеличивается от выводка 
к выводку. По первой генерации он равен 5,8; 
по второй 6,6; по третьей 6,7. Подобное увели-
чение размеров выводков Ю. В. Ревин считает 
«экологическим приспособлением, способст-
вующим наибольшей выживаемо сти молодня-

Рис. 1. Особенности весового роста красных поле-
вок разного времени рождения.
1 – родившиеся в мае – первой половине июня (ранние вы-
водки); 2 – родившиеся в июле–августе (поздние выводки). 
По оси абсцисс – месяцы; по оси ординат – вес, г
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ка, поскольку основная его масса появляется 
в периоды, характеризующиеся обилием кор-
мов и преобладанием оптимальных погодных 
условий [Ревин, 1968. С. 53]. Обращает на себя 
внимание и значительная асимметричность 
распределения самок по числу эмбрионов 
(А = +0,73). Это говорит о том, что плодовитость 
у красных полевок Карелии еще не достигла оп-
тимального для данных условий уровня и отбор 
на повышение еще продолжается.

Резорбция эмбрионов обнаружена 
у 3 из 13 беременных самок (23 %), причем 
гибель эмбрионов составила 7,6 % (из 93 за-
родышей рассасывалось 7). Если же судить 
об эмбриональной смертности по соотноше-
нию между средним числом эмбрионов и пла-
центарных пятен, то она равна 10 % (13 % у мо-
лодых самок и 2,1 % у зимовавших). Интерес-
но, что в таежной Сибири, представляющей 
для красной полевки оптимальную зону ареала, 
эмбриональная смертность гораздо ниже: 0,6–
3,4 % [Окулова, Аристова, 1970; Попов, 1971].

Экологическая структура популяции. 
Применение известной методики определения 
возраста красных полевок по развитию корней 
зуба М3 [Тупикова и др., 1970] позволяет с до-
статочной точностью выделять три возраст-
ные группы зверьков – зимовавших и сеголе-

ток раннего и позднего рождения. Полученные 
в результате этого данные (табл. 4, рис. 2) сви-
детельствуют о закономерной сезонной дина-
мике возрастной структуры популяции, свя-
занной с размножением и отмиранием особей 
отдельных возрастных групп.

В апреле–июне популяция целиком состоит 
из взрослых перезимовавших полевок, относя-
щихся к поздним генерациям прошлого года. 
Начиная с конца июня в ней все большую долю 
занимают прибылые первого, а затем и после-
дующих пометов. В июле сеголеток 75 %, в ав-
густе – 83 %, в сентябре – 100 %. Несколько 
позднее из популяции исчезают прибылые пер-
вого выводка. В июле они составляют основу 
популяции – 61 %, в августе – 40 %, в сентяб-
ре – 35 %, в октябре – 17 %, а в ноябре полно-
стью вымирают.

Среди взрослых и молодых полевок, добы-
тых в бесснежный период, преобладают сам-
цы. У взрослых эта диспропорция незначи-
тельна, а у молодых более существенна и до-
стоверна. Возможно, это связано с участием 
прибылых зверьков в размножении, в резуль-
тате чего самки, ведущие более скрытый и ме-
нее подвижный образ жизни, реже попадают-
ся в ловушки и конуса ловчих канавок. На это 
указывает и различие в соотношении полов 

Таблица 3. Вариации величины выводка у красных полевок Карелии

Возрастная группа Общее число 
беременных самок

Количество самок с соответствующим числом 
эмбрионов

Среднее число 
эмбрионов на

1 самку4 5 6 7 8 9 10 11
Зимовавшие:

I выводок 10 1 5 1 2 – 1 – – 5,8 (2,9 + 2,9)
II выводок 9 – 2 1 5 1 – – – 6,6 (2,8 + 3,8)
III выводок 4 1 1 – 1 – – – 1 6,7 (3,3 + 3,3)
I–III выводок 23 2 8 2 8 1 1 – 1 6,3 (2,9 + 3,4)

Прибылые 17 3 2 5 4 2 – 1 – 6,2 (3,2 + 3,0)

Примечание. В скобках указано число эмбрионов в правом и левом рогах матки.

Таблица 4. Возрастной и половой состав популяции красной полевки в Карелии

Месяц
Число прибылых Число зимовавших Общее 

число 
зверьков

Относительное число 
зверьков, %

абс. самцы, % χ2 абс. самцы, % χ2 ЗМ ПР ПП
Апрель – – – 2 100,0 – 2 100,0 – –
Май – – – 4 50,0 – 4 100,0 – –
Июнь – – – 2 50,0 – 2 100,0 – –
Июль 42 66,7 4,7 14 57,1 0,3 56 25,0 60,7 14,3
Август 29 58,6 0,9 6 50,0 – 35 17,1 40,0 42,9
Сентябрь 26 73,1 5,6 – – – 26 – 34,6 65,4
Октябрь 41 63,4 2,9 – – – 41 – 17,1 82,9
Ноябрь – 
январь 6 66,7 0,6 – – – 6 – – 100,0

Всего 144 65,3 13,4 28 57,2 0,6 172 16,3 37,2 46,5

Примечание. ЗМ – зимовавшие, ПР – прибылые ранних выводков, ПП – прибылые поздних выводков.



42

у отловленных сеголеток ранних и поздних вы-
водков. У первых (они размножаются) было 
72 % самцов, у вторых (не участвуют в размно-
жении) – 59 %. И все же не исключено, что ко-
личественное преобладание самцов в уловах 
красных полевок является не только резуль-
татом их большей двигательной активности, 
но и отражает их количественное преоблада-
ние в популяции.

особенности питания. Питание красной 
полевки изучалось в различных частях ареала 
(табл. 5), и всюду отмечалась широкая эврифа-
гийность этого вида. Зверьки используют прак-
тически все имеющиеся в их местообитаниях 
корма, отдавая предпочтение более разнооб-
разным и питательным. Повсеместно основу 
рациона составляют зеленые части растений, 
семена хвойных, ягоды, грибы и мхи. Степень 

Рис. 2. Сезонные изменения возрастного состава 
популяции красной полевки по данным отлова.
1 – зимовавшие; 2 – прибылые ранних выводков; 3 – прибы-
лые поздних выводков. По оси абсцисс – месяцы; по оси ор-
динат – относительное количество зверьков определенного 
возраста, % от общего числа

Таблица 5. Питание красной полевки в различных частях ареала в бесснежный период 
(встречаемость, % от общего числа исследованных желудков)

Место исследований

Виды корма
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Кольский п-ов 12,9 29,0 14,5 3,0 11,7 61,3 – 35,0 Кошкина, 1957
Карелия 63,2 52,7 23,6 12,2 3,8 18,5 7,5 1,9 Наши данные
Республика Коми 47,6 12,5 54,4 44,4 6,6 2,2 – 3,0 Воронцов, 1961
Вологодская обл. 50,0 5,5 61,2 3,0 – – – 16,6 Башенина, 1968
Кировская обл. 26,8 63,0 6,5 8,3 – – – 4,6 Там же
Средний Урал 67,7 25,5 13,7 0,6 8,9 2,5 17,2 – Марвин, 1966
Нижегородская обл. 85,7 38,1 4,7 4,7 – – – – Козлов, Тухсанова, 1966
Якутия: Ревин, 1968;  

Попов, 1971равнинные районы 14,5 8,6 25,2 47,5 – 23,1 3,6 0,1
горные районы 8,4 7,2 30,3 31,6 – 53,3 1,7 1,0

Западный Саян 46,8 20,5 13,2 3,8 – – – – Штильмарк, 1965
Тайга Средней Сибири 59,0 47,0 3,6 9,2 – 12,2 – 1,6 Реймерс, 1966

Рис. 3. Сезонные изменения питания красной полев-
ки.
1 – зелень; 2 – семена; 3 – ягоды; 4 – грибы; 5 – мхи и ли-
шайники; 6 – кора; 7 – животный корм. По оси абсцисс – ме-
сяцы; по оси ординат – встречаемость, % от общего числа 
исследованных желудков
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их потребления зависит от обилия в природе 
и сезона года, причем сезонные различия го-
раздо существеннее географических.

Сопоставление полученных нами данных 
с литературными (рис. 3, табл. 5) показывает, 
что по характеру питания красная полевка в Ка-
релии существенно не отличается от популя-
ций из других мест ареала. Вместе с тем в ее 
питании в Карелии есть и некоторые особен-
ности. Главная из них – почти одинаково частое 
потребление зелени и семян при относительно 
более редком поедании грибов и ягод. Послед-
нее можно объяснить относительно невысоким 
урожаем этих кормов в период исследований.

Питание красной полевки закономерно ме-
няется по сезонам (см. рис. 3). В апреле, мае 
и июне оно однообразно: пища состоит из све-
жей зелени, мхов и лишайников. В конце вес-
ны и начале лета чаще, чем в другие сезоны, 
поедается животный корм. В июле–августе 
пищевой рацион становится разнообразнее. 
Зеленая масса потребляется реже, и на смену 
ей приходят созревающие ягоды (земляника, 
черника, брусника и др.), семена трав и хвой-

ных деревьев, а также грибы. Осень – период 
смешанного питания, а зимой помимо под-
снежной зелени и семян хвойных все большую 
роль в пищевом рационе полевок играют гру-
бые корма – мхи, лишайники и кора.

линька. Весенняя линька у зимовавших 
самцов красной полевки очень растянута. Она 
начинается с середины апреля и длится до 
конца июля (рис. 4). Самки вылинивают рань-
ше. Подрост летнего волоса заканчивается 
у них в последней декаде июня. В июле мезд-
ра уже чистая. У сеголеток ранних выводков 
возрастная линька (смена ювенильного меха 
на взрослый) без перерыва переходит в осен-
нюю. В первой декаде июля пигментированную 
мездру имели 50 % прибылых зверьков, во вто-
рой – 73, в третьей – 75 %. В августе, сентяб-
ре и первых двух декадах октября линяли все 
отловленные полевки. В конце октября линька 
у них заканчивается, и в ноябре все прибылые 
майско-июньского рождения носят уже зим-
ний мех. У молодых второй генерации линь-
ка протекает приблизительно в том же темпе, 
но несколько смещена на более поздние сро-

Рис. 5. Многолетние изменения численности красной полевки в Карелии по данным учетов в 1958–2013 гг.

Рис. 4. Сроки линьки красных полевок разного возраста
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ки и проходит с небольшим перерывом между 
возрастной и осенней сменами наряда.

изменения численности. Численность 
красной полевки в изучаемом регионе отли-
чается непостоянством и в целом, особенно 
в последние десятилетия, держится на самом 
низком уровне (см. рис. 5). В течение пер-
вых 20 с небольшим лет наблюдений (1958–
1980) показатель отлова изменялся примерно 
в 25 раз: от 0–0,01 до 0,26 экз. на 100 ловуш-
ко-суток. За эти годы наблюдалось четыре от-
четливых подъема численности – в 1958, 1960, 
1964 и 1969–1970 гг. и четыре периода глу-
бокой депрессии – в 1959, 1961–1962, 1966–
1968 и 1974–1975 гг. В дальнейшем (с 1975–
1976 гг.) былой более или менее нормальный 
ритм полностью сбился на беспорядочные за-
тухающие колебания типа фибрилляций, и от-
лов практически полностью прекратился. При 
этом обращает на себя внимание отсут ствие 
синхронности в многолетних колебаниях чис-
ленности красной и рыжей полевок. На это ука-
зывали и другие исследователи, в частности 
А. Н. Формозов [1948], П. Б. Юргенсон [1957], 
В. Н. Большаков [1962] и Н. В. Башенина [1968], 
по наблюдениям в центральных областях Рос-
сии и на Урале. В годы наименьшей численнос-
ти красной полевки вместо нее ловилась более 
многочисленная рыжая полевка, и наоборот.

По поводу факторов, определяющих уро-
вень и характер колебаний численности крас-
ной полевки, у авторов тоже нет единого мне-
ния. Некоторые из них связывают изменения 
численности этого вида с условиями погоды 

и урожаем кормов, особенно семян хвойных 
[Теплов, 1960; Башенина, 1968; Попов, 1971]. 
В то же время А. Н. Формозов [1948], П. Б. Юр-
генсон [1957] и финский исследователь О. Ка-
лела с соавторами [Kalela et al., 1971] на пер-
вый план выдвигают межвидовую конкурен-
цию – угнетение со стороны доминирующего 
вида – рыжей полевки. Красная полевка, как уг-
нетенный вид, получает возможность для роста 
численности лишь при временной депрессии 
господствующего вида. В теплые и влажные 
годы доминирует рыжая полевка, а после су-
ровых морозных зим она уступает место более 
устойчивому к холоду сибирскому виду – крас-
ной полевке [Формозов, 1948].

К близкому выводу приходит и Т. В. Кош-
кина [1966, 1971]. Межвидовую конкуренцию 
у грызунов она считает главной причиной как 
относительно невысоких изменений плотности 
популяции доминирующего вида по годам, так 
и резких многолетних колебаний численности 
соподчиненных видов полевок. «При высокой 
и относительно устойчивой численности до-
минирующего вида второстепенные близкие 
виды, по-видимому, всегда находятся в угнете-
нии. В периоды понижения численности зверь-
ков пресс доминирующего вида ослабевает, 
в годы пика он возрастает. Воздействие этого 
пресса сильно ограничивает плотность населе-
ния второстепенных видов полевок, усугубляет 
депрессию их численности после пика, уве-
личивает амплитуду колебаний численности» 
[Кошкина, 1971. С. 59].

Правда, в Салаирской тайге, где проводила 
исследования Т. В. Кошкина, доминирует крас-
ная полевка, а рыжая является второстепенным 
видом. Но это не меняет сути дела. Более того, 
это подчеркивает лабильность специфических 
адаптаций вида для поддержания его числен-
ности на оптимальном уровне. В тех местах, 
где вид доминирует, он вырабатывает и прояв-
ляет внутрипопуляционные регуляторные ме-
ханизмы, тормозящие репродукцию популяции 
при перенаселении территории и истощении 
кормовых ресурсов. Напротив, там, где вид ма-
лочислен и испытывает давление со стороны 
доминанта, вырабатывается другой тип адап-
тации: высокая интенсивность размножения, 
быстрый рост и созревание молодняка компен-
сируют большие размеры убыли в результате 
смертности и миграции, смягчают пресс мно-
гочисленного конкурента.

На первый взгляд, две изложенные выше 
точки зрения выглядят несовместимыми. Од-
нако на самом деле они не противоречат друг 
другу. В европейской части России, где крас-
ная полевка недавний пришелец, немногочис-

Рис. 6. Сезонные изменения численности красной 
полевки (сводные данные учетов в Питкярантском 
районе Карелии, Приладожский териологический 
стационар, 1965–2012 гг.).
По оси абсцисс – месяцы; по оси ординат – число зверьков 
на 100 ловушко-суток
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ленна и испытывает давление со стороны до-
минанта (рыжей полевки), важнейшим факто-
ром, определяющим уровень ее численности, 
становятся межвидовые отношения, а в Сиби-
ри, где красная полевка доминирует, главную 
роль играют экзогенные – кормовые и метео-
рологические – условия. Соответственно, и по-
пуляционные механизмы адаптации вида име-
ют в разных частях ареала разный характер 
и играют разную роль. В присутствии сильного 
конкурента нет необходимости вырабатывать 
внутрипопуляционные механизмы регуляции 
численности, так как сам конкурент служит тор-
мозом для роста численности второстепенно-
го вида, но зато важно поддерживать высокий 
темп размножения популяции, поскольку ина-
че появляется опасность снижения ее числен-
ности до критической величины из-за небла-
гоприятных условий среды. Иное положение 
складывается в случае, если красная полевка 
сама является доминантом. Тогда численность 
ее определяется емкостью угодий – запасами 
корма, метеорологическими факторами и т. д. 
В этой ситуации особенно опасно чрезмерное 
увеличение численности, поэтому в популяции 
вырабатываются авторегуляторные механиз-
мы, призванные сдерживать рост собственно-
го населения.

Сезонная динамика численности красной 
полевки в Карелии показана на рис. 6. Макси-
мального обилия в уловах этот вид достигает 
в августе. В дальнейшем показатель числен-
ности постепенно снижается, зимой несколько 
стабилизируется, а весной снова падает, до-
стигая годового минимума. Что же касается ха-
рактерных падений уловов в конце осени и вес-
ны, то они отражают увеличение смертности 
животных в переходные периоды.
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влиЯние сТоКов горнорудного проиЗводсТва 
на ЗоопланКТонное сообщесТво 
губы белой оЗера имандра

о. и. вандыш, а. а. черепанов, н. а. Кашулин, д. б. денисов
Институт проблем промышленной экологии Севера Кольского научного 
центра РАН

Выявлены структурные особенности зоопланктонного сообщества губы Белой 
оз. Имандра при многолетнем воздействии сточных вод апатит-нефелинового про-
изводства и дана оценка современного экологического состояния этого участка 
водоема. Полученные результаты дополняют сведения об ответной реакции гид-
робионтов на воздействие стоков предприятий горнорудного производства и воз-
можности использования зоопланктона как надежного индикатора данного типа 
антропогенного воздействия.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: оз. Имандра, зоопланктон, информативные показатели 
сообщества, мониторинг, эвтрофирование, сточные воды, горнопромышленные 
предприятия.

O. I. Vandysh, A. A. Cherepanov, N. A. Kashulin, D. B. Denisov. THE 
INFLUENCE OF MINING PRODUCTION WASTEWATER ON ZOOPLANKTON 
COMMUNITY IN BELAYA BAY OF LAKE IMANDRA

Structural features of the zooplankton community in Belaya Bay of Lake Imandra, ex-
posed to a long-term influence of wastewater from apatite-nepheline production, are 
revealed, and the assessment of current environmental state is given for this part of the 
water body. The obtained results add to the knowledge of aquatic organisms’ response 
to mining production wastewater, and open up an opportunity for using zooplankton as 
a reliable indicator of this type of human impact.

K e y w o r d s: Lake Imandra, zooplankton, informative indices of a community, monito-
ring, eutrophication, wastewater, mining enterprises.

введение

Высокие темпы индустриализации север-
ных регионов в ХХ веке породили целый ряд 
проблем, связанных с изменением качества 
окружающей среды. Сосредоточение на отно-
сительно небольших территориях населенных 
пунктов с большой численностью населения, 

мощных горнодобывающих, горно-перераба-
тывающих, металлургических, энергетических, 
транспортных и других предприятий способ-
ствует образованию вблизи индустриальных 
центров зон экологического неблагополучия. 
На Кольском п-ове примером многолетнего 
комплексного загрязнения природного объек-
та является субарктическое оз. Имандра, про-
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блемы которого неразрывно связаны с процес-
сами, происходящими в регионе. На берегах 
озера сосредоточены предприятия горно-ме-
таллургической, обогатительной, химичес-
кой промышленности и атомной энергетики, 
в городах и поселках проживает более 300 тыс. 
человек, что составляет около 35 % от общего 
числа жителей Мурманской обл. [Моисеенко 
и др., 2009]. Водоем используется не только 
как источник водоснабжения, но и как объект 
размещения отходов, что приводит к ухудше-
нию качества воды и деградации его экосисте-
мы в целом [Кашулин и др., 2013].

Зоопланктонное сообщество, являясь боль-
шой и сложной частью экосистемы озера, тес-
но связано со всеми остальными звеньями 
биоты: фито- и бактериопланктоном, бенто-
сом, рыбами. Оно отражает общее состояние 
водоема и играет значительную роль в опре-
делении его рыбопродуктивности. Исходя из 
этой концепции, зоопланктон рассматривает-
ся как организованная биологическая система 
с определенной взаимосвязью и упорядочен-
ностью ее структурных и функциональных по-
казателей. Изменение условий существования 
организмов отражается на видовом составе, 
количественном развитии, соотношении таксо-
номических групп и других показателях струк-
турной организации зоопланктона.

Роль зоопланктона в оценке экологического 
состояния водных экосистем постоянно обсуж-
дается вследствие ряда противоречий. С одной 
стороны, зоопланктонные организмы более 
чувствительны, чем позвоночные, и даже эпи-
зодическое отклонение качества среды может 
привести к радикальным изменениям видового 
состава сообществ, сохраняющимся даже пос-
ле прекращения воздействия. С другой сторо-
ны, большинство видов являются эврибионта-
ми, имеют достаточно широкую экологическую 
валентность и почти всесветное распростра-
нение. Кроме того, существует мнение, что 
зоопланктон не характеризует качество воды 
в месте отбора проб в условиях высокой ди-
намики водных масс. Однако эта точка зрения 
меняется в настоящее время, и зоопланктон 
широко используется в биоиндикации пресно-
водных экосистем [Смельская, 1994; Андрони-
кова, 1996].

В диагностических целях чаще используют-
ся структурные, а не функциональные харак-
теристики, что связано с методическими труд-
ностями получения количественных оценок 
последних [Андроникова, 1993, 1988]. В связи 
с увеличением числа анализируемых показате-
лей очень важен выбор наиболее информатив-
ных из них. Перечень показателей, рекомен-

дуемый для системы мониторинга, приведен 
в работах И. Н. Андрониковой [1996].

Специфические климато-географические 
факторы, комплексный характер антропогенно-
го воздействия на водоемы Кольского региона, 
в том числе и на оз. Имандра, существенно за-
трудняют выявление наиболее информативных 
и специфических показателей зоопланктона 
как компонента экологического мониторинга.

Цель работы – выявить особенности струк-
турной организации зоопланктона в услови-
ях влияния сточных вод апатит-нефелинового 
производства, определить наиболее информа-
тивные показатели, характеризующие долго-
временное техногенное воздействие, и на ос-
нове имеющихся данных оценить экологичес-
кое состояние загрязняемого участка водоема.

материалы и методы

Озеро Имандра – самый крупный водоем 
на Кольском полуострове: длина озера 109 км, 
средняя ширина 3,2 км, площадь с острова-
ми 880,5 км2, средняя глубина 13 м, объем 
воды 10,9 км3. Площадь водосбора составля-
ет 12 300 км2 и представлена 1379 водотоками 
[Моисеенко, Яковлев, 1990]. Озеро состоит 
из трех в значительной степени обособленных 
плесов: Большой, Йокостровской и Бабинской 
Имандры, соединяющихся между собой узки-
ми проливами – салмами. По исследованиям 
И. В. Баранова [1961], оз. Имандра – субарк-
тический водоем с олиготрофным типом вод 
и низкой минерализацией [Большие озера…, 
1976]. В настоящее время состав вод значи-
тельно трансформирован.

Объектом исследований являлась губа Бе-
лая, расположенная в юго-восточной части 
плеса Большая Имандра (рис. 1). После отсе-
чения части ее акватории дамбой с целью скла-
дирования там отходов апатит-нефелиновых 
обогатительных фабрик (АНОФ) ОАО «Апатит» 
(хвостохранилище) она представляет собой 
довольно узкий залив, в который впадают реки 
Большая и Малая Белая. ОАО «Апатит» с 1930 г. 
сбрасывает по р. Большая Белая сточные воды, 
содержащие тысячи тонн взвешенных веществ, 
сульфатов, хлоридов, десятки тонн фосфо-
ра, нефтепродуктов и других загрязняющих 
веществ, применяемых в процессе флота-
ции апатит-нефелиновых руд (ОП-4, талловые 
масла и др.). Сюда также сбрасываются ком-
мунально-бытовые сточные воды городов Ки-
ровск и Апатиты.

Для понимания последствий антропоген-
ного воздействия на зоопланктон губы Белой 
в качестве условно-фоновых показателей рас-
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сматриваются сообщества восточного и запад-
ного участков плеса Бабинская Имандра (см. 
рис. 1), которые не испытывают прямого техно-
генного воздействия.

Отбор проб зоопланктона в губе Белой про-
водили в летний сезон 1996, 1998, 2001, 2003, 
2006, 2011 и 2012 гг., в условно-фоновом райо-
не – в 1996, 1998, 2003, 2006 и 2011 гг. Все-
го собрано, обработано и проанализировано 
50 проб (см. рис. 1).

Количественные пробы отбирали батомет-
ром (объем 2 и 6 л) от поверхности до дна че-
рез 1 м в слоях 0–2 м, 2–5 м, 5–10 м, 10 м – дно. 
Интегральные пробы с каждого слоя проце-
живали через качественную сеть Апштейна 
(сито № 70) в бутылки с плотными резиновыми 
пробками. Для установления видового соста-
ва зоопланктона проводили тотальный лов той 
же сетью. Полученный материал фиксировали 
4%-м формалином.

Обработка проб и необходимые расчеты 
проводились согласно общепринятым мето-
дикам гидробиологического мониторинга [Ру-
ководство…, 1992]. Расчет биомассы выпол-
нен на основе уравнения зависимости между 
длиной и массой тела планктонных коловраток 
и ракообразных [Ruttner-Kolisko, 1977; Балуш-
кина, Винберг, 1979]. Базовую статистическую 
обработку количественных показателей зоо-
планктона проводили с использованием про-
граммы Statistica 6,0.

Индекс сапробности по Пантле и Букку в мо-
дификации Сладечека рассчитывали исходя из 
индивидуальных характеристик сапробности 
видов [Макрушин, 1974]. Оценка качества воды 
по гидробиологическим показателям прово-
дилась согласно «Правилам контроля качества 
воды водоемов и водотоков». Межгосударст-
венный стандарт ГОСТ 17.1.3.07–82 [Прави-
ла…]. При определении трофического статуса 
исследованных участков водоема использова-
ли шкалу трофности [Китаев, 1984].

результаты и обсуждение

гидрохимические показатели. Вода 
субарктического олиготофного оз. Иманд-
ра характеризуется низкой минерализацией 
(20–30 мг/л) и относится к гидрокарбонатно-
натриевому типу. Однако продолжительное 
интенсивное загрязнение водоема обуслови-
ло изменение его гидрохимического режима, 
наиболее ярко проявляющееся в местах сбро-
са сточных вод. Губа Белая является одним из 
наиболее загрязняемых участков акватории 
оз. Имандра. Согласно ряду данных [Моисе-
енко, 1997; Кашулин и др., 2008], в период ин-
тенсивного антропогенного воздействия стоки 
ОАО «Апатит» приводили к увеличению в воде 
губы Белой содержания Sr (превышение фоно-
вого уровня в 5 раз), Al (в 3 раза), Mn (в 2 раза) 
и Zn (в 3,5 раза). Также высокими были и кон-
центрации Na, K, P, Al, содержащихся в апатит-
нефелиновых рудах и вскрышных породах, 
прежде всего в апатите и нефелине. То же 
относится и к сопутствующим им Sr, Mg и др. 
редкоземельным элементам.

Максимальное загрязнение озера отмеча-
лось в конце 1970-х годов, когда ежегодно в во-
доем сбрасывалось до 240 млн м3 сточных вод, 
содержащих тысячи тонн взвешенных веществ 
(сульфатов, хлоридов, фосфора, нефтепродук-
тов) и других загрязняющих веществ, в соста-
ве которых присутствовали остаточные кон-
центрации токсичных органических веществ, 
применяемых в процессе флотации апатит-не-
фелиновых руд (ОП-4, талловые масла и др.). 
Прозрачность воды в губе Белой в этот период 
составляла 0,5–1,0 м. В сентябре 1978 г. была 
введена первая очередь комплекса с исполь-
зованием в технологическом процессе частич-
ного оборотного водоснабжения, что позволи-
ло снизить объем сброса сточных вод. В даль-
нейшие годы тенденция снижения сохранялась 
в связи с сокращением производства вслед-
ствие экономического кризиса, а с 1997 г. объ-
ем сточных вод опять стал резко увеличиваться 
[Моисеенко и др., 2002].

Рис. 1. Карта-схема района исследований и станции 
отбора гидробиологических проб
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В 1999–2000 гг. объем стоков составлял 
164–174 млн м3, в 2002–2003 гг. он снизился 
приблизительно в 2 раза, затем в 2005 г. сно-
ва возрос до 140 млн м3, но не достиг уров-
ня загрязнения конца 1990-х годов. Начиная 
с 2005 г. наметилась тенденция к снижению 
техногенной нагрузки на водоем, которая со-
храняется по настоящее время (рис. 2) [Состо-
яние…, 1999, 2000, 2002; Доклад…, 2004, 2005, 
2006, 2007, 2008, 2009, 2011, 2012].

В современный период прозрачность воды 
в губе Белой составляет 2,8 м, но содержание 
взвешенных веществ > 2,0 мг/л (при норма-
тиве 0,25 мг/л для водоемов высшей рыбохо-
зяйственной категории), что превышает фо-
новые показатели [Об утверждении…, 2010]. 
Концентрации Nобщ и Pобщ также значительно 
выше, чем в остальных районах озера (табл. 1). 
Высокая концентрация фосфора связана с пос-
туплением коммунальных стоков из Кировска 
и Апатитов, а также с распространением тон-
кодисперсных фосфорсодержащих взвесей, 
присутствующих в сточных водах ОАО «Апатит». 
Здесь же отмечается и максимальное коли-
чество нитратов, которые составляют ≥ 50 % от 
общего содержания азота. Высокая концентра-
ция Nобщ в воде может являться следствием по-
падания в водоемы нитратов и нитритов, обра-
зующихся при использовании азотсодержащих 
взрывчатых веществ в процессе добычи апати-
товой руды.

Зоопланктон условно-фонового райо-
на в настоящее время представлен 27 ви-
дами: Rotifera – 9, Cladocera – 10, Copepo-
da – 8 (табл. 2). За период исследова-
ний значительных изменений видового 
состава зоопланктона не отмечено. Домини-
ровали Asplanchna priodonta, Keratella cochle-
aris, K. quadrata, Kellicottia longispina, Notholca 
caudatа, Bosmina obtusirostris.

Численность и биомасса зоопланктона не-
постоянны и варьировали в пределах 7,8–
230,1 тыс. экз./м3 и 0,2–1,0 г/м3 соответственно 
(табл. 3). Высокие значения данных показа-
телей были зарегистрированы в июле 1996 г. Та
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Рис. 2. Динамика объема стоков ОАО «Апатит»
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Таблица 2. Таксономический состав зоопланктонного сообщества условно-фонового района и губы Белой 
оз. Имандра в многолетнем ряду наблюдений

Таксоны
Губа Белая Условно-фоновый 

район

1996 1998 2001 2003 2006 2011 2012 1996, 1998, 2003,  
2006, 2011

Rotifera
Asplanchna priodonta Gosse + + D + + D + + + + D
Bipalpus hudsoni (Imhof) + + + D + + + + +
Brachionus calyciflorus Pallas – – – – – + + D –
Conochilus unicornis Rousselet + – – – – – – +
Euchlanis dilatata Ehrenberg – – – + – – – –
Filinia longiseta (Ehrenberg) – + – – – – – –

Kellicottia longispina (Kellicott) + + + + + + + + D

Keratella cochlearis (Gosse) + D + + + + D + D + D + D
K. hiemalis Carlin + D – – – – – – +
K. quadrata (Müller) + + D + – + + + + D
Notholca caudata Carlin + D + D – + – – + + D
Polyarthra sp. + + – + + D + D +D + D
Ploesoma sp. – – – – – + + –

Rotatoria sp. + – – – – – + –

Synchaeta sp. + + + D + D + + D + –
Trichocerca sp. – – – + – – – –
Trichotria sp. – – – + – – – –
Число видов в группе 11 8 6 10 7 9 11 9

Cladocera
Alona quadrangularis (O. F. Müll.) – – – – – – – +
Alonopsis elongata Sars – – + – – – – –
Bosmina obtusirostris Sars + + + D + + + + + D
Bythotrephes cederstromii Schoedler – – – – – – – +
Bythotrephes longimanus Leydig – – – – – – – +
Chydorus globosus Baird – – – – – + – –
Daphnia cristata Sars – – – – – – – +
Daphnia sp. – – + + – – + –
Eurycercus lamellatus (Müller) – – – – – – – +
Holopedium gibberum Zaddach – – – + – – – +
Leptodora kindtii (Focke) – – – + – + + +
Polyphemus pediculus (Linne) – – – – – – – +
Scapholeberis mucronata (Müller) – – – – – – – +
Число видов в группе 1 1 3 4 1 3 3 10

Copepoda
Acanthocyclops viridis (Jurine) – – – – – – – +
Acanthocyclops vernalis (Fisch.) – – – – – + – –
Acanthocyclops sp. + + – – – – – +
Cyclops scutifer Sars + + + – – – – +
C. vicinus Uljanin + + – – – – – +
Cyclops sp. + – + + – + + +
Eudiaptomus gracilis (Sars) – + – – – – – +
Heterocope appendiculata Sars – – – – – – – +
Mesocyclops leuckarti (Claus) – + + D + – – + +
Число видов в группе 4 6 3 2 – 2 2 8
Общее число видов 16 15 12 16 8 14 16 27

Примечание. «+» – присутствие вида, «-» – отсутствие. D – доминирующий вид в конкретный период исследования.
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(см. табл. 3). Основу численности и биомассы 
составляли коловратки (табл. 4).

В июле 1998 г. общая численность по 
сравнению с 1996 г. снизилась примерно в 5 раз 
(см. табл. 3). На долю коловраток приходилось 
45,7 %, копепод – 36,7 % общей численности, 
по биомассе преобладали кладоцеры 
(см. табл. 4).

В августе 2003 г. величины общей 
численности и биомассы оставались невысоки-
ми (см. табл. 3), по численности превалировали 
коловратки, по биомассе – копеподы 
(см. табл. 4).

В августе 2006 г. по сравнению с 2003 г. об-
щая численность зоопланктона увеличилась 
в 6 раз, биомасса – в 2 раза (см. табл. 3). По 
численности также преобладали коловратки, 
по биомассе – копеподы (см. табл. 4).

Самая высокая для данного района числен-
ность зоопланктона отмечена в июле–августе 
2011 г., в то время как биомасса достоверно не 
отличалась от таковой в предыдущие периоды 
исследований (см. табл. 3). Это было обуслов-
лено массовым развитием мелких коловра-
ток Polyarthra sp. (75,9 %) и Keratella cochlearis 
(51,0 %).

В целом за исследованный период в зоо-
планктоне условно-фонового участка по чис-
ленности преобладали коловратки, по биомас-
се – наиболее ценные в кормовом отношении 
ветвистоусые (Bosmina obtusirostris, Daphnia 
cristata, Holopedium gibberum) и веслоногие 
(Mesocyclops leuckarti, Eudiaptomus gracilis) 
ракообразные (см. табл. 4). Это подтверждает 
и показатель отношения биомассы ракообраз-
ных к биомассе коловраток (BСrust/ВRot > 1, за 
исключением августа 2006 г.). Кладоцеры пре-
валировали над веслоногими по численности 
в июле 1996 и 1998 гг. (NСlad/NСop > 1), в июле 
2003, 2006 и 2011 гг. наблюдалась обратная 
картина (NСlad/NСop < 1). В 1996 и 1998 гг. сле-
дует отметить обильное развитие чувствитель-
ных к загрязнению активных «грубых» мирных 
фильтраторов Calanoida (Eudiaptomus gracilis, 
Holopedium appendiculata), играющих значи-
тельную роль в процессе самоочищения воды 
(отношение биомассы хищных форм к биомас-
се фильтраторов В3/В2 < 1). В остальные годы 
исследований хищники преобладали над мир-
ными. Индекс видового разнообразия Шеннона 
варьировал от 1,7 до 2,9 бит/экз. Диапазон ко-
лебаний средней индивидуальной массы зоо-
планктера (0,006–0,021 мг) согласуется с дан-
ными для других водоемов Кольского п-ова 
[Кашулин и др., 2005, 2008].

По шкале трофности вода условно-фоново-
го района относилась к низкому типу трофнос-

ти, трофический статус – олиготрофный (см. 
табл. 3).

Зоопланктон губы Белой радикально отли-
чается от такового в условно-фоновом районе. 
Для него характерны резкие колебания числен-
ности и биомассы, изменение видового соста-
ва. Ретроспективный анализ данных показал, 
что многолетняя динамика зоопланктона до 
начала 1980-х гг. характеризовалась сокраще-
нием видового богатства, численности и био-
массы, а к 1990 г. – увеличением. В период 
исследований с 1978 по 1991 год отмечалось 
массовое развитие коловраток (численность 
выше 70 %, биомасса 55 %) [Яковлев, 1998]. 
Вблизи дамбы отстойника АНОФ видовой со-
став зоопланктона был крайне обедненным, 
а количественные показатели низкими. К вы-
ходу в открытое озеро видовое богатство, чис-
ленность и биомасса зоопланктона закономер-
но возрастали (в основном за счет коловраток). 
На специфическую структуру сообщества зоо-
планктона могло оказать влияние и обильное 
развитие в воде сапрофитных, денитрифици-
рующих бактерий, актиномицетов и «фосфор-
ных» бактерий, способных разлагать некото-
рые нерастворимые минеральные формы Робщ. 
[Евдокимова, 1988; Яковлев, 1998]. Среди до-
минирующих таксонов отмечались Asplanchna 
priodonta, Notholca sp., Acanthocyclops sp. 
Фильтраторы и седиментаторы были обнару-
жены только в пелагиали плеса, где концент-
рация минеральных тонкодисперсных частиц 
в воде была сравнительно низкой. Здесь наря-
ду с Asplanchna priodonta, Kellicottia longispina, 
Keratella cochlearis и Synchaeta pectinata в про-
бах присутствовал рачок Bosmina obtusirostris 
[Деньгина, 1980; Моисеенко, Яковлев, 1990; 
Яковлев, 1995].

В ходе наших исследований в составе зоо-
планктона губы Белой выявлено 30 видов: 
Rotifera – 17, Cladocera – 6, Copepoda – 7. 
В составе руководящего комплекса организ-
мов в разные периоды исследований пре-
обладали коловратки Asplanchna priodonta, 
Brachionus calyciflorus, Bipalpus hudsoni, 
Keratella сochlearis, K. hiemalis, K. quadrata, 
Notholca caudata, Polyarthra sp., Synchaeta sp. 
и ветвистоусый рачок-фильтратор Bosmina 
obtusirostris (см. табл. 2).

Следует отметить, что видовой состав зоо-
планктона в различные годы был непостоянен 
и число видов в отдельные сезоны колебалось 
от 8 до 16. Присутствовали зоопланктеры, кото-
рые не встречались в условно-фоновом районе: 
из коловраток – Euchlanis dilatata, Filinia longiseta, 
Ploesoma sp., Synchaeta sp., Trichocerca sp., 
Trichotria sp.; из кладоцер – Alonopsis elongata, 
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Таблица 3. Количественные показатели зоопланктонного сообщества условно-фонового района и губы 
Белой оз. Имандра в многолетнем ряду наблюдений 
Периоды N, тыс. экз./м3 B, г/м3 Н (N), бит/экз. Трофический статус

Условно-фоновый район
июль 1996 г. 96,5 1,0 2,5 олиготрофный
июль 1998 г. 20,1 0,4 2,6 олиготрофный
август 2003 г. 7,8 0,2 2,9 олиготрофный
август 2006 г. 43,4 0,4 1,7 олиготрофный

июль-август 2011 г. 230,1
76,0–331,6

0,5
0,4–0,6

1,7
1,6–1,9 олиготрофный

Губа Белая
июль 1996 г. 491,1 3,4 2,9 β-мезотрофный
июль 1998 г. 326,5 2,8 1,9 β-мезотрофный
август 2001 г. 14,5 0,2 1,6 олиготрофный
август 2003 г. 35,8 0,6 2,9 олиготрофный
август 2006 г. 232,9 0,3 2,2 олиготрофный

июль-август 2011 г. 1064,5
206,6–1927,7

7,1
0,2–12,7

1,1
0,5–1,6 α-эвтрофный

июль-август 2012 г. 645,5
611,2–680,0

1,3
1,2–1,3

2,1
2,1–2,4 α-мезотрофный

Таблица 4. Структурные показатели зоопланктонного сообщества в исследованных районах оз. Имандра 
в многолетнем ряду наблюдений

Показатель июль 
1996 июль 1998 август

2001
август
2003 август 2006 июль-август 

2011
июль-август 

2012

Условно-фоновый район

NRot: NClad: NCop, % 87:8:5 46:37:17 – 63:11:26 86:1:14 93:2:5 –
BRot: BClad: BCop, % 50:32:18 16:56:28 – 24:14:62 26:1:74 32:11:57 –
BCrust/BRot 1,0 5,3 – 3,2 0,01 2,4 –
NClad/NCop 1,7 2,1 – 0,4 0,04 0,2 –
B3/B2 0,6 0,5 – 1,9 3,9 2,3 –
Индекс Шеннона, бит/экз. 2,7 2,8 – 2,9 1,7 1,7 –
w = B/N, мг 0,006 0,02 – 0,02 0,01 0,01 –

Губа Белая
NRot: NClad: NCop, % 97:1:3 98:1:1 37:37:36 77:9:14 97:2:1 96:3:1 97:2:1
BRot: BClad: BCop, % 92:1:7 96:1:3 8:53:39 15:59:26 54:45:1 58:29:13 49:37:14
BCrust/BRot 0,1 0,04 11,8 6,5 0,9 0,9 1
NClad/NCop 0,1 1,0 1,4 0,6 – 8,8 6,1
B3/B2 0,9 0,9 0,6 2,8 0,2 2,1 0,4
Индекс Шеннона, бит/экз. 2,9 1,9 1,6 2,9 2,3 1,3 2,1
w = B/N, мг 0,007 0,008 0,014 0,01 0,001 0,006 0,001

Примечание. NRot, NClad, NCop – численность коловраток, кладоцер и копепод; BRot, BClad, BCop, BCrust – биомасса коловраток, кла-
доцер, копепод, ракообразных; B3 – биомасса хищного зоопланктона, B2 – «мирного»; «–» – отсутствие данных.

Chydorus globosus, Daphnia sp.; из копепод – 
Acanthocyclops vernalis.

В июле 1996 и 1998 гг. в губе Белой были 
зарегистрированы высокие значения общей 
численности зоопланктона (см. табл. 3), число 
видов – 16 и 15 соответственно (см. табл. 2). 
Основу численности составляли коловратки 
за счет Asplanchna priodonta (80–90 % от 
общей численности). Величины общей 
биомассы также были высокими (см. табл. 3), 
преобладали коловратки.

Подобная структура зоопланктона харак-
терна и для других северных озер, загрязняе-
мых стоками горнорудных производств. Так, 
В. И. Кухарев с соавт. [1998] также отмечает 
доминирование коловраток и практически 
полное исчезновение рачков группы Ca-
lanoida в водах наиболее экологически 
нарушенного водоема – хвостохранилища 
Костомукшского ГОК.

По шкале трофности вода губы Бе-
лой летом 1996 и 1998 гг. относилась 
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к среднему типу трофности, трофический ста-
тус – β-мезотрофный (см. табл. 3).

В конце августа 2001 г. в планктоне губы Бе-
лой было выявлено 12 видов беспозвоночных, 
из них Rotifera – 6, Cladocera – 3, Copepoda – 
3 (см. табл. 2). Значения общей численности, 
биомассы и индекса видового разнообразия 
Шеннона были самыми низкими в многолет-
нем ряду наблюдений (см. табл. 3). В планк-
тоне не были обнаружены ранее обычные 
для озера ценные в кормовом отношении 
ветвистоусые (Daphnia longispina, D. galea-
ta, D. longiremis, Leptodora kindtii) и веслоно-
гие (Eudiaptomus graciloides, Heterocope ap-
pendiculata) ракообразные. Доминирующий 
комплекс составляли Synhaeta sp., Bipalpus 
hudsoni, Bosmina obtusirostris, Mesocyclops 
leuckarti.

В середине августа 2003 г. зарегистриро-
вано 16 таксонов видового ранга: Rotifera – 10, 
Cladocera – 4, Copepoda – 2 (см. табл. 2). По-
казатели общей численности и биомассы 
зоопланктона превышали таковые за 2001 г. 
(соответственно в 2,5 и 3 раза), но по-пре-
жнему оставались низкими по сравнению 
с другими периодами исследований, чего 
нельзя сказать об индексе видового разно-
образия Шеннона (см. табл. 3). Доминиро-
вали коловратки Bosmina hudsoni и Kellicottia 
longispina. Следует отметить, что в планкто-
не были обнаружены ранее обычные для озе-
ра и ценные в кормовом отношении ветвис-
тоусые ракообразные Holopedium gibberium 
и Daphnia sp.

В августе 2006 г. общая численность зоо-
планктона снова возросла до 232,9 тыс. 
экз./м3, в то время как величина общей био-
массы оставалась довольно низкой (0,3 г/м3) 
(см. табл. 3), что было обусловлено преоб-
ладанием коловраток, имеющих мелкие раз-
меры – Keratella сochlearis и Polyarthra sp. Из 
ветвистоусых ракообразных была отмечена 
только Bosmina obtusirostris, представители 
веслоногих в пробах отсутствовали. Общее чис-
ло видов в сообществе было минимальным – 8  
(см. табл. 2).

По шкале трофности вода акватории губы 
Белой в 2001, 2003 и 2006 гг. принадлежала 
к низкому классу трофности, трофический ста-
тус – олиготофный (см. табл. 3).

Аномально высокие показатели численности 
и биомассы зоопланктона зарегистриро-
ваны в июле 2011 г., что по-прежнему было 
связано с массовым развитием коловраток 
(Keratella сochlearis, Polyarthra sp., Sуnchaeta 
sp.) и присутствием в пробах ветвистоусых ра-
кообразных родов Bosmina, Chydorus, хищной 

Leptodora kindtii, обладающей крупными раз-
мерами, а также веслоногих хищных Cyclopoida 
родов Acanthocyclops и Сyclops (см. табл. 2). 
При этом индекс видового разнообразия Шен-
нона был самым низким по сравнению с пре-
дыдущими годами (см. табл. 3). Высокие коли-
чественные показатели зоопланктона, по-види-
мому, связаны с процессом эвтрофирования, 
вызванным высоким содержанием в воде ос-
новных биогенных элементов Nобщ (334,0 мкг/л) 
и Pобщ (30,0 мкг/л), поступающих с хозяйствен-
но-бытовыми стоками и отходами апатит-не-
фелиновой индустрии (см. табл. 1). Биогены 
снижают токсичность тяжелых и других ме-
таллов и частично оказывают стимулирующее 
влияние на развитие зоопланктона [Дубровина 
и др., 1991]. М. Т. Сярки [Биоресурсы…, 2008] 
также отмечает максимальные биомассы зоо-
планктона для антропогенно-эвтрофирован-
ной системы в вершинной части Кондопожской 
губы Онежского озера (до 6 г/м2), где с увели-
чением трофности повышалась доля кладоцер 
и коловраток.

К августу количественные показатели зоо-
планктона снизились до величин, близких 
к отмеченным в предыдущие периоды ис-
следований (см. табл. 3), общее число ви-
дов – 14 (табл. 2). Вода принадлежала к вы-
сокому классу трофности, трофический ста-
тус – α-эвтрофный (см. табл. 3).

Летом 2012 г. в губе Белой было отмечено 
16 видов зоопланктеров: Rotifera – 11, Clado-
cera – 3, Copepoda – 2 (см. табл. 2). Величины 
общей численности и биомассы были соот-
ветственно в 1,6 и 5,5 раза ниже, чем в 2011 г., 
но превышали таковые за многолетний период 
(см. табл. 3). Индекс видового разнообразия 
Шеннона 2,1 бит/экз. Доминировали коловрат-
ки Brachionus calyciflorus, Keratella cochlearis 
и Polyarthra sp. Трофический статус акватории 
характеризовался как α-мезотрофный.

В целом за период наших исследований 
отмечено преобладание типичных индика-
торов загрязнения – коловраток (Asplanchna 
priodonta, Keratella cochlearis, Polyarthra sp., 
Synchaeta sp.). Это подтверждает и показатель 
отношения биомассы ракообразных к биомас-
се коловраток (BСrust/ВRot ≤ 1 за исключением 
августа 2001 и 2003 гг.). В разные годы на-
блюдались вспышки численности и других ви-
дов коловраток, например, Bipalpus hudsoni 
(2001 г.), Brachionus calyciflorus (2012 г.), 
Notholca caudata (1996–1998 гг.). «Мирная» 
коловратка Keratella hiemalis доминировала 
в 1996 г., но в дальнейший период в пробах не 
встречалась. Из кладоцер наибольшего разви-
тия достигала Bosmina obtusirostris, из весло-
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ногих – Cyclops sp. Показатель NСlad/NСop > 1 за 
исключением 1996 и 2003 гг. Следует отметить, 
что чувствительные к загрязнению активные 
«грубые» фильтраторы Calanoida, изымающие 
из толщи воды крупные частицы взвешенных 
органических веществ, в пробах отсутствова-
ли или были отмечены единично, что свиде-
тельствует о снижении биофильтрационной 
активности зоопланктона в данном районе 
озера. «Мирные» формы зоопланктона преоб-
ладали над хищными (В3/В2 < 1, исключение – 
2003 и 2011 гг.). Индекс видового разнообра-
зия Шеннона варьировал от 1,3 до 2,9 бит/экз. 
Величина средней индивидуальной массы зоо-
планктера (0,001–0,018 мг) отражает преоб-
ладание форм, имеющих мелкие размеры, –  
коловраток.

Обильное развитие коловраток можно объ-
яснить их повышенной устойчивостью к ток-
сикантам, благодаря смешанному характеру 
питания, слабым выеданием хищниками, а так-
же меньшей по сравнению с ракообразными 
чувствительностью к условиям высоких концен-
траций неорганической взвеси в воде [Телеш, 
1996; Gliwicz, 1969; Malley et al., 1982; Brezonik 
et al., 1984].

К многочисленным факторам среды, воз-
действующим на гидробионтов, относится 
и повышение мутности водных масс в резуль-
тате влияния естественных и антропогенных 
факторов. По данным Л. М. Сущени [1975] 
и Б. Л. Гутельмахера [1986], избыток взве-
си оказывает механическое воздействие на 
низших ракообразных. Минеральные части-
цы забивают фильтрационный аппарат многих 
фильтраторов (кладоцеры и каланоиды), пре-
пятствуя тем самым их питанию и способствуя 
погружению организмов ко дну и их отмиранию 
[Ривьер, 1990]. Опыты, проведенные на попу-
ляции Daphnia magna Straus, показали, что пос-
ле пребывания рачков в воде с высоким содер-
жанием минеральных частиц грунта отмечается 
снижение устойчивости дафний к воздействию 
токсических веществ за счет изменения состо-
яния адаптационных возможностей организма 
[Горбунова, 1991]. Отрицательное влияние ме-
ханических примесей на гидробионтов выра-
жается в основном в гибели взрослых особей 
и молоди, а также в нарушении процессов раз-
множения и развития, в резорбции и выбрасы-
вании яиц и мертвых зародышей, образовании 
эфиппиев. Коагуляционные частицы засоряют 
фильтрационные аппараты рачков, лишая их 
возможности нормально плавать и питаться 
[Куликова, 1976].

Отсутствие в пробах наиболее чувствитель-
ных к загрязнению типичных обитателей север-

ных водоемов из зон тундры и тайги каланоид 
(Eudiaptomus graciloides, Heterocope appen-
diculata) указывает на неблагополучную эколо-
гическую ситуацию в зоне влияния сточных вод 
апатит-нефелинового производства.

Полученные данные согласуются с резуль-
татами других исследователей. В частности, 
Н. М. Калинкина и Т. П. Куликова [2005, 2009] 
в своих работах отмечают меньшую устойчи-
вость данных рачков к действию минераль-
ных загрязняющих веществ. Эврибионтные 
виды кладоцер и коловраток (родов Bosmina, 
Asplanchna, Keratella) более толерантны к ми-
неральному загрязнению, что обусловило их 
выживание в водах с повышенными концент-
рациями неорганических веществ. Основным 
фактором, с которым связаны перестройки 
в сообществе, по мнению данных авторов, яв-
ляется не ухудшение трофических условий, 
а различная толерантность планктонных бес-
позвоночных к отходам горнорудного произ-
водства. По степени толерантности к наруше-
нию ионного состава воды среди массовых 
видов были выделены три группы организмов: 
с весьма низкой толерантностью – Holopedium 
gibberum, Leptodora kindtii, Polyphemus pedicu-
lus, Bosmina longimanus, Eudiaptomus gracilis, 
Heterocope appendiculata; со средней – Ther-
mocyclops oithonoides, Mesocyclops leuckarti, 
Daphnia cristata, Bosmina obtusirostris, Kellicot-
tia longispina и с высокой – Daphnia longispina, 
Bipalpus hudsoni и др. [Калинкина, Куликова, 
2005, 2009].

Анализ количественных показателей зоо-
планктона исследуемых районов оз. Имандра 
за многолетний период наблюдений выявил, 
что значения общей численности и биомассы 
в губе Белой значительно превышали таковые 
условно-фонового района (табл. 5). При этом 
для них характерны резкие колебания (рис. 3) 
при непостоянстве видового состава (см. 
табл. 2). Совершенно очевидно, что система 
находится в нестабильном состоянии и под-
вержена значительным флуктуациям. Выде-
лить ключевые факторы, контролирующие чис-
ленность зоопланктона губы Белой в условиях 
многофакторного разноуровневого загрязне-
ния, достаточно сложно.

Несмотря на снижение в последнее деся-
тилетие уровня антропогенной нагрузки, ка-
чество воды оз. Имандра по-прежнему остает-
ся неблагоприятным.

Раскрытие закономерностей и понимание 
механизмов формирования структуры зоо-
планктона в губе Белой оз. Имандра требует 
продолжения систематических гидробиологи-
ческих и гидрохимических исследований.
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выводы

1. Таксономическая структура зоопланктон-
ного сообщества является хорошим индика-
тором степени загрязнения водоема в целом 
или его отдельных участков. Зоопланктон уда-
ленного от источников загрязнения условно- 
фонового района оз. Имандра характеризуется 
высокой долей фильтраторов за счет наибо-
лее ценных в кормовом отношении крупных 
ветвистоусых (Bosmina obtusirostris, Daphnia 
cristata, Holopedium gibberum) и веслоногих 
(Mesocyclops leuckarti, Eudiaptomus gracilis) ра-
кообразных, а также обильным развитием чувс-
твительных к загрязнению активных «грубых» 
фильтраторов среди Calanoida (Eudiaptomus 
gracilis, Heterocope appendiculata), играющих 
значительную роль в процессе самоочище-
ния воды.

2. В зоне влияния сточных вод апатит-нефе-
линового производства снижается обилие ти-
пичных представителей фауны олиготрофных 
озер (Leptodora kindtii, Holopedium gibberum) 
или полностью исчезают наиболее чувстви-
тельные к загрязнению обитатели северных 
водоемов – каланоиды Eudiaptomus graciloi-
des и Heterocope appendiculata. Их замещают 
и постепенно формируют состав руководяще-
го комплекса эврибионтные виды с широкой 
экологической валентностью, простыми жиз-
ненными циклами и высокой скоростью раз-
множения – коловратки (Asplanchna priodonta, 
Keratella cochlearis, Polyarthra sp., Synchaeta 
sp.), значительная доля которых относится 
к космополитам. Это свидетельствует о сниже-
нии биофильтрационной активности зоопланк-
тона в данном районе озера.

3. Количественные показатели зоо-
планктона также проявляют определенную 
специфику в зависимости от степени тех-
ногенного загрязнения водоема. Общая 
численность и биомасса зоопланктона в услов-
но-фоновом районе составляли соответствен-
но 68,7 ± 44,1 тыс. экз./м3 и 0,4 ± 0,2 г/м3 про-
тив 401,5 ± 140,1 тыс. экз./м3 и 2,2 ± 0,9 г/м3 
в губе Белой. Обильное развитие зоопланктона 
в губе Белой связано с процессом эвтрофи-
рования, которое выступает здесь «ведущим» 
фактором и обусловлено достаточно высокими 
концентрациями в воде биогенных (N и P) и ор-
ганических веществ при сопутствующем техно-
генном загрязнении неорганической взвесью.

4. Установлено, что к наиболее информа-
тивным показателям структурной организации 
зоопланктона в условиях влияния сточных вод 
апатит-нефелинового производства относят-
ся: соотношение основных таксономических 

Таблица 5. Количественные показатели численности 
(N), биомассы (B) зоопланктона и индекса видового  
разнообразия Шеннона по численности H (N)  
изученных участков оз. Имандра в период 
исследований

Показатель
M ± m

min–max
Std. Dev.

Условно-фоновый район
N общая (тыс. экз./м3) 68,7 ± 44,1

7,8–230,1 49,1

В общая (г/м3) 0,4 ± 0,2
0,1–0,7 0,2

Н (N) (бит/экз.) 2,0 ± 0,5
1,7–2,9 0,5

Губа Белая
N общая (тыс. экз./м3) 401,5 ± 140,1

14,5–1064,5 190,1

В общая (г/м3) 2,2 ± 0,9
0,2–7,1 1,6

Н (N) (бит/экз.) 2,1 ± 0,2
1,1–2,9 0,6

Примечание. В числителе – среднее значение и стандарт-
ная ошибка (M ± m, р = 0,05), в знаменателе – предельные 
значения (min–max).

Рис. 3. Количественные показатели зоопланктона 
исследованных участков оз. Имандра в многолетнем 
ряду наблюдений: А – численность, Б – биомасса
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групп планктонных беспозвоночных в общей 
численности и биомассе; информационный 
индекс видового (таксономического) разнооб-
разия Шеннона (Нбит) по численности; общая 
численность и биомасса зоопланктона; отно-
шение биомассы Cladocera к биомассе Rotifera 
(BСrust/ВRot), численности Cladocera к числен-
ности Copepoda (NСlad/NСop), биомассы хищ-
ных форм зоопланктона к биомассе фильтра-
торов (В3/В2); средняя индивидуальная масса 
зоопланктера (w).

5. Согласно шкале трофности С. П. Китаева 
[1984] в современный период исследований 
трофический статус губы Белой оз. Имандра ха-
рактеризуется как переходный от повышенного 
α-эвтрофного к умеренному α-мезотрофному 
типу, трофический статус условно-фонового 
района – олиготрофный.

Авторы выражают благодарность за практи-
ческую помощь при подготовке работы к. г. н. 
Л. П. Кудрявцевой, инженеру С. Н. Макогоню-
ку, инженеру С. В. Постновой, студентке Коль-
ского филиала Петрозаводского государствен-
ного университета И. В. Радушинской.
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сеЗонные иЗменениЯ в ЗоопланКТоне 
пеТроЗаводсКой губы онеЖсКого оЗера

м. Т. сярки1, ю. ю. фомина2

1 Институт водных проблем Севера Карельского научного центра РАН
2 Карельское отделение ГосНИОРХ

Зоопланктон является важным звеном экосистемы Онежского озера, участвует 
в формировании биоресурсов озера, и его показатели входят в систему биомо-
ниторинга. Изучение сезонных изменений в планктоне стало актуальным в связи 
с изменением климата и температурного режима озера в последние десятилетия. 
На основе данных за последние 30 лет дана среднемноголетняя характеристика 
сезонов по составу и структуре зоопланктона. Исследуется связь сезонной ди-
намики структуры зоопланктонного сообщества Петрозаводской губы Онежского 
озера с гидрологическим и температурным режимом.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: сезонная динамика, структура зоопланктона, сезонные со-
стояния.

M. T. Syarki, Yu. Yu. Fomina. SEASONAL CHANGES IN ZOOPLANKTON 
IN PETROZAVODSK BAY OF LAKE ONEGA

Zooplankton is an important element of Lake Onega ecosystem, it plays a significant 
role in the formation of lake biological resources and its characteristics are included 
in the state biomonitoring system. The study of seasonal changes in plankton became ur-
gent due to the changes in climate and temperature regime observed in recent decades. 
Mean annual characteristics of seasonal changes in the composition and structure 
of zooplankton are described based on 30 years of research. The relationship between 
seasonal changes in zooplankton structure and hydrological and temperature conditions 
in Petrozavodsk Bay of Lake Onega are presented.

K e y w o r d s: seasonal dynamics, zooplankton structure, seasonal conditions.

введение

Онежское озеро, одно из великих озер Ев-
ропы, на большей части акватории имеет свой 
естественный природный статус, что вызывает 
повышенное внимание к изучению его совре-
менного состояния и сохранению уникальных 
свойств в будущем [Онежское озеро…, 2010; 
Ladoga…, 2010]. Петрозаводская губа – один 
из наиболее крупных заливов озера, является 

источником питьевого водоснабжения г. Пет-
розаводска и находится под влиянием его сточ-
ных вод и поверхностного стока.

Зоопланктон Онежского озера, в том числе 
и Петрозаводской губы, изучался с первой по-
ловины прошлого века, и в настоящее время до-
статочно хорошо известен его состав, виды-до-
минанты, общие количественные характеристи-
ки, продукционно-деструкционные показатели 
и биоресурсный потенциал кормовой базы рыб 
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[Николаев, 1972; Филимонова, 1974; Куликова 
и др., 1997; Сярки, 2008]. Но в связи с отсутстви-
ем подробных сезонных и многолетних съемок 
недостаточно хорошо изучена фенология и из-
менчивость планктонного сообщества по сезо-
нам. Известно, что климатические изменения 
и экстремальные погодные явления могут при-
водить к сдвигам как основных гидрологических 
явлений [Winder, Schindler, 2004; Филатов и др., 
2012], так и сезонной сукцессии планктона, 
а также к десинхронизации жизненных циклов 
зоопланктона и рыб [Adrian et al., 2006; Wagner 
et al., 2013; Winder, Schindler, 2004]. Кроме того, 
цикличность (сезонность) необходимо учиты-
вать в оценке состояния экосистемы [Рекомен-
дации…, 2012]. В связи с этим становится акту-
альным изучение годовой цикличности и сезон-
ной изменчивости в планктоне озера, а также 
связи сезонной динамики с основными гидро-
логическими явлениями.

Цель данной работы – исследовать сезон-
ную изменчивость зоопланктона, его состав, 
количественные показатели, а также связь 
планктонного сообщества с основными гидро-
логическими и термическими явлениями в Пет-
розаводской губе Онежского озера.

материалы и методы

Петрозаводская губа расположена на се-
веро-западе озера. Длина залива составляет 
19 км, средняя ширина – 7 км, площадь водной 
поверхности – около 125 км2, средняя глуби-
на – 18,2 м. Лед покрывает акваторию в сред-
нем 143 суток [Онежское озеро…, 2010]. В без-
ледный период морфометрия губы обеспечи-
вает хорошее перемешивание и водообмен 
с озерной частью. Показатели планктона харак-
теризуют систему залива как β-мезотрофную 
[Тимакова и др., 2011].

Основой для работы послужили данные ком-
плексных гидробиологических съемок Институ-
та водных проблем Севера с 1980-х по 2010 г., 
а также фондовые и литературные данные. Для 
более подробного исследования зимнего со-
стояния сообщества проведены дополнитель-
ные подледные съемки в 2010–2012 г. (фев-
раль, март, апрель). Отбор и камеральная обра-
ботка материала производились стандартными 
методами [Методические рекомендации…, 
1984]. Лов зоопланктона осуществлялся планк-
тонной сетью Джеди (с диаметром отверстий 
50 и 125 мкм). При вычислении биомассы зоо-
планктона использовались размеры и значе-
ния индивидуального веса, рассчитанные для 
Онежского озера [Куликова, Сярки, 1994]. Для 
получения среднемноголетних траекторий се-

зонной динамики величин данные ранжирова-
лись по показателю сезонности (сутки с начала 
года) и сглаживались с помощью метода сколь-
зящих средних в модификации двойного сгла-
живания [Сярки, 2013]. Данная модификация 
применяется при анализе нерегулярных рядов. 
Этот метод позволяет получить плавные кри-
вые без временных сдвигов, при усреднении 
не только значений функции, но и их аргумен-
тов, в нашем случае – показателей сезонности 
или суток с начала года.

результаты и обсуждение

Многолетнее изучение годовой цикличности 
зоопланктона показало, что по количественным 
показателям, составу и структуре в Онежском 
озере выделяется пять основных сезонов: ве-
сенний, раннелетний, позднелетний, осенний 
и зимний (подледный) [Куликова и др., 1997; 
Сярки, 2008].

Зимой в подледный период складываются 
особые, не благоприятные для жизни планкто-
на условия. Отсутствие света, корма и низкие 
температуры вынуждают большую часть ви-
дов пережидать зиму в неактивном состоянии 
(покоящиеся яйца на дне, диапауза на раз-
личных стадиях и т. д.), поэтому зоопланктон 
в это время крайне малочислен (табл.). С фев-
раля по апрель планктон представлен несколь-
кими видами. Постоянно отмечаются взрослые 
веслоногие рачки Limnocalanus macrurus (Sars, 
1863), Eudiaptomus gracilis (Sars, 1863), иног-
да встречается Cyclops abyssorum abyssorum 
(Sars, 1863). С апреля в планктоне появляются 
многочисленные науплии веслоногих рачков. 
Всю зиму в нем присутствуют мелкие колов-
ратки, круглогодично встречающаяся Kellicottia 
longispina (Kellicott, 1879) и зимняя Keratella 
hiemalis (Carlin, 1943). Ветвистоусые в это вре-
мя представлены редкими единичными особя-
ми Daphnia cristata (Sars, 1862) и Bosmina (E.) 
cf. longispina (Leydig, 1860).

Анализ сезонной изменчивости зоопланкто-
на показал, что его сезонные состояния разли-
чаются по соотношению его основных таксоно-
мических групп (рис.).

Весенний период начинается после схо-
да ледяного покрова в первой декаде мая, 
и до прохождения термобара в начале июня 
в планктоне больших изменений не наблюдает-
ся. Только при переходе поверхностной темпе-
ратуры воды через 4 °С начинаются процессы 
активного размножения коловраток. В этот пе-
риод в Петрозаводской губе отмечается макси-
мальная интенсивность первичной продукции 
[Тимакова и др., 2011] и самые высокие в году 
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биомассы фитопланктона, который на 90 % 
представлен крупной диатомовой водорос-
лью Aulacosia islandica (O. Müller) [Вислянская, 
1999]. Большинство планктеров не могут по-
треблять столь крупные пищевые объекты, ос-
новной поток органического вещества в этот 
период проходит через звено бактериопланк-
тона и простейших и только затем становится 
доступным для тонких фильтраторов, коловра-
ток и науплий [Куликова и др. 1997]. В июне 
начинается быстрый рост численности коло-

враток, и к концу его коловратки составляют 
до 70 % общей численности. Доля веслоногих 
в биомассе в этот период возрастает за счет 
роста копеподитных стадий рачка Eudiaptomus 
gracilis (Sars, 1863).

В первой декаде июля поверхностные слои 
воды нагреваются выше 10 °С, и наступает 
период «биологического лета», который со-
ответствует раннелетней фазе цикла. В это 
время в зоопланктоне по численности доми-
нируют коловратки. К середине июля развива-

Основные показатели зоопланктона по сезонам
Сезон Количество постоянных видов 

(ракообразные/коловратки)
Численность, тыс. экз./м3 Биомасса,

г/м3

Зимний 3/2 0,2–0,5 0,01–0,02
Весенний 9/5 1,0–6,0 0,02–0,20
Раннелетний 12/8 5,0–18,0 0,10–0,80
Позднелетний 14/4 15,0–20,0 0,50–1,00
Осенний 10/3 2,0–15,0 0,05–0,50

Среднемноголетние траектории сезонного изменения численности (N, тыс. экз./м2) и биомассы (B, г/м2) ос-
новных групп зоопланктона в столбе воды Петрозаводской губы Онежского озера.
1 – Calaniformes, 2 – Cyclopiformes, 3 – Cladocera, 4 – Rotifera
а – лед, б – переход температуры воды в слое 0,5 м через 4 °С, в – переход температуры воды через 10 °С, 
г – среднемноголетний максимум температуры воды, д – переход температуры воды через 10 °С
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ется крупная коловратка Asplanchna priodonta 
(Gosse, 1850), что ведет к увеличению роли ко-
ловраток и в сырой биомассе зоопланктона (до 
60 % общей биомассы). Доля веслоногих рач-
ков в этот период по численности мала (до 10–
20 %). За июль количество ветвистоусых рако-
образных постепенно возрастает от 15 до 35 % 
общей численности и биомассы.

Начало позднелетнего периода отмечает 
максимальный прогрев поверхностных слоев 
воды, который наблюдается в конце июля – на-
чале августа. В этот период происходит мас-
совое развитие мелких зеленых и золотистых 
водорослей [Вислянская, 1999], являющихся 
кормом эффективных фильтраторов – кладо-
цер. Именно в это время отмечается макси-
мальная плотность зоопланктона (численность 
до 20 тыс. экз./м3 и биомасса до 1,0 г/м3) и про-
исходят заметные изменения в структуре. С се-
редины июля показатели коловраток снижают-
ся, а кладоцер – увеличиваются, и в результате 
их количество сравнивается в начале августа. 
Именно в этот период отмечается среднемно-
голетний максимум температуры поверхнос-
тного слоя воды (см. рис.). В дальнейшем ли-
дирующую роль по численности и биомассе 
играют ветвистоусые ракообразные. В мас-
се развиваются Daphnia cristata (Sars, 1862) 
и Daphnia (Daphnia) longispina (Müller, 1785), 
Bosmina (E.) longispina (Leydig, 1860). Растет ко-
личество копеподитов и взрослых веслоногих 
рачков, в том числе Heterocope appendiculata 
(Sars, 1863) и Eurytemora lacustris (Poppe, 
1887). Значительно возрастает количество 
мелких циклопов Mesocyclops leuckarti (Claus, 
1857) и Thermocyclops oithonoides (Sars, 1863).

Во второй половине августа начинаются 
шторма, на фоне вертикального перемеши-
вания вод происходит постепенное и плавное 
снижение количественных показателей зоо-
планктона (с 15 до 3 тыс. экз./м3 по числен-
ности и с 0,40 до 0,15 г/м3). В сентябре начи-
нается осенний период, характеризующийся 
преобладанием веслоногих над остальными 
группами зоопланктона. В конце сентября – 
начале октября может отмечаться небольшой 
осенний подъем численности коловраток. К на-
чалу ноября структура сообщества становится 
сходной со структурой зоопланктона в зимней 
фазе, преобладающей группой являются вес-
лоногие рачки.

Сравнение структуры летнего зоопланк-
тона Петрозаводской губы с сообществами 
центральной части озера показало, что она 
значительно отличается в сторону увеличения 
роли коловраток и мелких циклопов [Кулико-
ва и др., 1997], что объясняется нестабиль-

ностью условий, высокой динамичностью вод, 
а также влиянием стока р. Шуи и близостью 
г. Петрозаводска.

выводы

Сезонная цикличность зоопланктона согла-
сована с основными гидрологическими и тер-
мическими явлениями (сходом льда, периодом 
«биологического лета», максимальным прогре-
вом). В среднем активная фаза развития зоо-
планктона продолжается 4 месяца (с первой 
декады июня по конец сентября) с максималь-
ными показателями в начале августа.

Сезонные различия в состоянии зоопланк-
тона Петрозаводской губы Онежского озера 
четко определяются его структурой или соот-
ношением основных таксономических групп 
сообщества. Сезонная структура сообщества 
зоопланктона должна учитываться при био-
индикации состояния экосистемы Онежского 
озера и ее возможных изменений при действии 
климатического и антропогенного факторов.

Исследование выполнено за счет гран-
та Российского научного фонда (проект 
№ 14–17–00766).
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ЗоопланКТон неКоТорых малых водоемов 
пеТроЗаводсКа (республиКа КарелиЯ)

а. н. Круглова
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Исследован зоопланктон трех малых озер (Четырехверстное, Ламба и Карьер) бас-
сейна Онежского озера, расположенных на территории г. Петрозаводска и подвер-
гающихся антропогенному воздействию. Выявлен видовой состав, численность и 
биомасса зоопланктона водоемов в весенний, летний и осенне-зимний период. 
Определен 61 вид ракообразных и коловраток, относящихся к различным экологи-
ческим группам: пелагические, литорально-зарослевые, придонные и эврибионты. 
Показаны сезонные изменения в структуре сообществ зоопланктона. Наибольшее 
видовое разнообразие и более высокие количественные показатели зоопланктона 
отмечены в августе. Проведена оценка степени загрязнения исследованных водо-
емов по составу индикаторных видов зоопланктона. Установлено, что воды озер 
Четырехверстное (S = 1,42) и Ламба (S = 1,45) принадлежат к олигосапробному 
типу и II классу чистоты вод; вода озера Карьер (S = 1,58) соответствует бетамезо-
сапробному типу, III классу.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: урбанизированные территории, малые водоемы, зоопланк-
тон, видовой состав, численность, биомасса.

A. N. Kruglova. ZOOPLANKTON IN SOME SMALL WATER BODIES OF 
PETROZAVODSK (REPUBLIC OF KARELIA)

Zooplankton was investigated in three small lakes (Chetyryohverstnoe, Lamba and 
Karjer) of Lake Onega drainage basin, which are situated within the City of Petrozavodsk 
and exposed to human impact. The species composition, abundance and biomass were 
determined for the spring, summer and autumn-winter seasons. Sixty-one Crustacea 
and Rotifera species belonging to different ecological groups (pelagic, littoral benthic and 
eurybiotic) were identified. Seasonal changes in the structure of zooplankton communi-
ties were demonstrated. The species diversity and quantity were the highest in August. 
The pollution rate of the lakes was assessed based on the indicator-species composi-
tion. It was determined that the water in lakes Chetyryohverstnoe (S = 1.42) and Lamba 
(S = 1.45) belonged to the oligosaprobic type and class II of water purity, while Lake Karjer 
(S = 1.58) fell into the betamesosaprobic type and class III.

K e y w o r d s: urbanized territories, small water bodies, zooplankton, species composi-
tion, abundance, biomass.
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введение

В современной экологии континентальных 
водоемов основное внимание традиционно 
уделяется наиболее значимым в хозяйствен-
ном отношении водным объектам – крупным 
озерам, рекам, водохранилищам. Гидробио-
логический режим малых водных систем ос-
тается малоизученным [Комулайнен, 2004; 
Крылов, 2005]. Инвентаризация зоопланктона 
водоемов, в том числе и малых, имеет значе-
ние для оценки и сохранения биоразнообразия 
гидрофауны. В настоящее время наблюдает-
ся ухудшение состояния городских водоемов 
вследствие антропогенного загрязнения, что 
является одной из важнейших экологических 
проблем [Игнатьева и др., 2005]. Зоопланк-
тон, как и другие сообщества гидробионтов, 
отражает общее состояние водоемов, служит 
надежным индикатором качества воды и иг-
рает важную роль в процессах самоочищения 
[Кашулин и др., 2012]. Видовой состав зоо-
планктона, соотношение его таксономических 
групп, количественные показатели и структура 
популяций доминирующих видов служат пока-
зателями состояния водной экосистемы и ис-
пользуются для биоиндикации и мониторинга 
качества среды [Андроникова, 1996; Зыкова, 
Иванова, 2009].

Цель данной работы – определить видовой 
состав зоопланктона малых водоемов, уста-
новить его количественные показатели и дать 
предварительную оценку степени загрязнения 
озер по индикаторным видам.

материалы и методы

Исследования зоопланктона проводились 
в 2010 г. (август) и в 2012 г. (февраль, апрель, 
август, ноябрь) на трех малоизученных озерах, 
расположенных в черте г. Петрозаводска: Че-
тырехверстное (61°75ʹ с. ш., 34°44ʹ в. д.), Ламба 
(61°81ʹ с. ш., 34°25ʹ в. д.) и Карьер (61°77ʹ с. ш., 
34°42ʹ в. д.). Пробы в Четырехверстном озере 
отбирались в центральной и прибрежной час-
ти (2 станции), в остальных водоемах – в цент-
ральной части (1 станция) с поверхностных го-
ризонтов путем процеживания 100 л воды через 
планктонную сеть Апштейна. Собранные пробы 
фиксировались 4%-м раствором формалина 
и в дальнейшем обрабатывались по общепри-
нятым методам [Киселев, 1969; Руководство…, 
1983]. Таксономические названия организмов 
зоопланктона приводятся по Определителю 
зоопланктона и зообентоса пресных вод Евро-
пейской России [2010]. Оценка качества воды 
исследованных озер проведена по индикатор-

ным организмам зоопланктона с использо-
ванием метода Пантле и Букк в модификации 
Сладечека [Pantle, Buck, 1955; Sladeček, 1973]. 
Кластерный анализ выполнен на основе данных 
о видовом составе зоопланктона исследован-
ных озер. Группирование озер проводилось 
при помощи алгоритма Евклидовой дистанции 
с использованием метода Полной связи (Com-
plete linkage, пакет программ Statistica).

результаты и обсуждение

Исследованные водоемы относятся к бас-
сейну Онежского озера, находятся в жилой зоне 
г. Петрозаводска. Они отличаются по своему 
происхождению и основным характеристикам. 
Озеро Четырехверстное (площадь 11,8 га, объ-
ем 0,373·106 м3, средняя глубина 3,2 м) изна-
чально было лесным озером, долгое время слу-
жило источником водоснабжения небольшой 
обувной фабрики. Озеро проточное, из него 
вытекает ручей Каменный. Озеро Ламба рас-
положено в Сулажгоре (площадь 1,4 га, объем 
0,047·106 м3, средняя глубина 3,4 м), относит-
ся к обычным для региона небольшим лесным 
озерам. Для таких водоемов характерны близ-
кие к нейтральным значения рН и высокое со-
держание гумуса. Озеро Карьер заметно отли-
чается от двух первых озер. Ранее на его месте 
находилась открытая горная выработка. После 
прекращения добычи камня образовался водо-
ем длиной 580 м, глубиной до 13 м и площадью 
13,6 га [Старцев, Коваленко, 1989; Сластина 
и др., 2011].

Ранее в Карелии проводилось изучение 
зоопланктона различного рода малых водо-
емов – временных и постоянных, с атмосфер-
ным и грунтовым питанием [Гордеева-Перце-
ва, 1969; Филимонова, 1970, 1976; Белоусова, 
Филимонова, 1973; Филимонова, Белоусова, 
1973, 1988; Филимонова, Кутикова, 1975 и др.]. 
Обобщенный список видов зоопланктона изу-
ченных малых водоемов Карелии (более 150) 
включает 366 таксонов (Rotatoria – 241, Cope-
poda – 34, Cladocera – 91), среди которых обна-
ружено большое количество редких малочис-
ленных видов ракообразных и особенно коло-
враток [Куликова, 2001].

Все исследованные нами малые озера рас-
положены в городской зоне и испытывают 
антропогенную нагрузку, что негативно ска-
зывается на жизнедеятельности сообществ 
гидробионтов и состоянии водоемов. Выпол-
ненные исследования выявили в озерах разно-
образную фауну планктонных беспозвоночных, 
включающую 61 вид (табл. 1), из которых коло-
враток – 21 (34 %); кладоцер – 26 (43 %); копе-
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Таблица 1. Видовой состав зоопланктона исследованных малых водоемов
№ п/п Виды зоопланктона Водоемы

*1 2 3 4
Коловратки (Rotifera)

1. Notommata sp. + – – –
2. Trichocerca (s. str.) elongata (Gosse 1886) + – – –
3. T. (s. str.) capucina (Wierzejski et Zacharias 1893) – – + –
4. T. (s. str.) longiseta (Schrank 1802) – + – –
5. Trichocerca sp. + – – –
6. Ascomorpha ecaudis Perty 1850 – – + –
7. Synchaeta pectinata Ehrenberg 1832 + – – –
8. Synchaeta sp. + - - -
9. Polyarthra dolichoptera Idelson 1925 – + – –

10. Polyarthra sp. + – – –
11. Asplanchna priodonta Gosse 1850 + + + –
12. Lecane (s. str.) ungulata (Gosse 1887) – – + –
13. Euchlanis dilatata Ehrenberg 1832 + + – +

14. E. deflexa Gosse 1851 + – – –

15. Euchlanis sp. – + – –
16. Brachionus urceus (Linnaeus 1758) – – + –

17. Keratella cochlearis (Gosse 1851) + – + –
18. K. guadrata (Müller 1786) + + – –
19. Kellicottia longispina (Kellicott 1879) + – + –
20. Conochilus unicornis Rousselet 1892 – – + –
21. Testudinella sp. + – – –

Кладоцеры (Cladocera)
1. Sida crystallina crystallina (O. F. Müller 1776) + – – –
2. Diaphanosoma brachyurum (Lievin 1848) + – + –
3. Daphnia (Daphnia) longispina O. F. Müller 1785 + – + –
4. D. (Daphnia) pulex Leydig 1860 + + + –
5. D. (Daphnia) cucullata Sars 1862 + + + –
6. Simocephalus vetulus (O. F. Müller 1776) + – – –
7. Ceriodaphnia quadrangula (O. F. Müller 1785) + – + –
8. C. megops Sars 1862 – + – –
9. C. pulchella Sars 1862 – + + –

10. Scapholeberis mucronata (O. F. Müller 1776) – + – –
11. Eurycercus (Eurycercus) lamellatus (O. F. Müller 1776) + + – –
12. Pleuroxus truncates (O. F. Müller 1785) – – – +
13. Alonella nana (Baird 1850) + – + +
14. A. excisa (Fischer 1854) + – – –
15. Chydorus sphaericus (O. F. Müller 1785) + + + –
16. Ch. ovalis Kurz 1875 + – – –
17. Pseudochydorus globosus (Baird 1843) – – + –
18. Alona guadrangularis (O. F. Müller 1785) + – – +
19. A. affinis Leydig 1860 + + – –
20. A. rectangula Sars 1862 + – + –
21. A. costata Sars 1862 – – + +
22. Acroperus harpae (Baird 1834) + + + –
23. Alonopsis elongatus Sars 1862 + – – –
24. Bosmina (Bosmina) longirostris (O. F. Müller 1785) + + + –
25. B. (Eubosmina) coregoni Baird 1857 – – + –
26. Polyphemus pediculus (Linnaeus 1761) + + + –

Копеподы (Copepoda)
1. Eudiaptomus gracilis (Sars 1863) + – + –
2. E. graciloides (Lilljeborg 1888) + + + –
3. Heterocope appendiculata Sars 1863 – – + –
4. Macrocyclops albidus (Jurine 1820) + – + –
5. Eucyclops serrulatus (Fischer 1851) + + – –
6. E. macruroides (Lilljeborg 1901) + – – –
7. Cyclops strenuus Fischer 1851 + + + –
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8. C. vicinus Uljanin 1875 + – + –
9. Megacyclops viridis (Jurine 1820) + + – –

10. Acanthocyclops capillatus (Sars 1863) – + – –
11. Diacyclops bicaspidatus (Claus 1857) + + – –
12. Mesocyclops leuckarti (Claus 1857) + + – +
13. Thermocyclops oithonoides (Sars 1863) + – – –
14. Th. crassus (Fischer 1853) – + – –

Всего видов 43 25 29 6

Примечание. 1 — озеро Четырехверстное; 2 — озеро Ламба; 3 — озеро Карьер; 4 — ручей Каменный, вытекающий 
из Четырехверстного озера.

Таблица 2. Соотношение основных групп в зоопланктоне исследованных водоемов
Водоем Количество видов Всего

видовколовратки кладоцеры копеподы
Озеро Четырехверстное 13 (30 %) 19 (44 %) 11 (26 %) 43
Ручей Каменный 1 (17 %) 4 (66 %) 1 (17 %) 6
Озеро Ламба 6 (19 %) 11 (45 %) 8 (36 %) 25
Озеро Карьер 8 (27 %) 15 (52 %) 6 (21 %) 29

Таблица 3. Средние количественные показатели летнего зоопланктона исследованных водоемов
Водоем Численность, тыс. 

экз./м3

Биомасса,
г/м3

Доминирующие виды

по численности по биомассе
Озеро Четырехверстное 145,6 (62,06–229,1) 4,8 (2,9–6,7) B. longirostris,

C. guadrangula,
D. brachyurum

C. guadrangula
D. longispina,
D. brachyurum

Ручей Каменный 0,23 (0,04– 0,42) 0,006 (0,002– 0,011) E. dilatata,
A. costata,
A. guadrangularis

A. costata,
A. guadrangularis

Озеро Ламба 439,0 (16,7– 861,3) 5,9 (0,39– 11,4) B. longirostris,
D. pulex,
M. leuckarti

B. longirostris,
D. pulex,
M. leuckarti

Озеро Карьер 8,1 (4,3– 11,9) 0,32 (0,3–0,34) P. pediculus,
E. graciloides,
C. guadrangula

D. pulex,
E. graciloides,
P. pediculus

Примечание. В скобках указаны колебания численности и биомассы зоопланктона.

Рис. 1. Дендрограмма сходства видовой структуры зоопланктона исследованных озер

Окончание таблицы 1
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под – 14 (23 %). Наиболее разнообразной видо-
вой структурой зоопланктона отличается озеро 
Четырехверстное (рис. 1). Общими для всех 
озер являются 7 видов ракообразных и коло-
враток. Зоопланктон включает представителей 
различных экологических групп (пелагические, 
литорально-зарослевые, придонные и эври-
бионты). Основной комплекс ракообразных 
создают обитатели зарослевого прибрежья 
и дополняющие его эвритопные виды (Daph-
nia (Daphnia) pulex Leydig 1860, Daphnia (Daph-
nia) longispina O. F. Müller 1785, Ceriodaphnia 
guadrangula (O. F. Müller 1785), Ceriodaphnia 
pulchella Sars 1862, Bosmina (Bosmina) longi-
rostris (O. F. Müller 1785), Chydorus sphaericus 
(O. F. Müller 1785), Eudiaptomus graciloides (Lil-
ljeborg 1888), Mesocyclops leuckarti Claus 1857, 
Thermocyclops oithonoides (Sars 1863). Число 
истинно планктонных, пелагических видов не-
велико. Они встречаются главным образом 
в относительно более крупных озерах Четы-
рехверстное и Карьер. В составе зоопланктона 
озер присутствуют ракообразные и коловратки, 
обычно встречающиеся в водоемах с кислыми 
(C. quadrangula, Polyphemus pediculus (Linnaeus 
1761), D. longispina, Diaphanosoma brachyurum 
(Lievin 1848), Ch. sphaericus), слабокислыми 
(M. leuckarti, Th. oithonoides, B. longirostris) во-
дами и эвриионные виды (Alonella nana (Baird 
1850), Acroperus harpae (Baird 1834), Macrocy-
clops аlbidus (Jurine 1820), Kellicottia longispina 
(Kellicott 1879)). Большая часть планктонных 
организмов эвритермна, отмечено некоторое 
количество холодноводных форм. В зоогеог-
рафическом отношении в зоопланктоне малых 
водоемов преобладают (до 50 %) космополи-
ты (Trichocerca (s. str.) longiseta (Schrank 1802), 
Lecane (s. str.) ungulata (Gosse 1887), Asplanch-
na priodonta Gosse 1850, Eucyclops serrulatus 
(Fischer 1851), M. albidus, M. leuckarti, D. pulex, 
Ch. sphaericus, C. guadrangula, A. harpae, B. lon-
girostris и др.). На долю голарктических видов 
приходится 24 %, палеарктических – 16 %, 
бореальных – 10 %.

Большинство (83 %) обнаруженных в зоо-
планктоне исследованных озер ракообразных 
и коловраток относятся к видам – индика-
торам сапробности воды. Среди них доми-
нирующее значение (более 74 %) имели 
О- и О-β-мезосапробы. Значительную 
долю (26 %) составляют виды – индикаторы 
β-О, β-α и α-полисапробной зоны (D. pulex, 
Daphnia (Daphnia) cucullata Sars 1862, D. longi-
spina, Ch. sphaericus, Cyclops strenuus Fischer 
1851, E. serrulatus, M. albidus, Megacyclops 
viridis (Jurine 1820), Brachionus urceus (Linnae-
us 1758), Synchaeta pectinata Ehrenberg 1832 

и др.), относящиеся к числу доминантов видов – 
индикаторов загрязнения и эвтрофирования.

Зоопланктон четырехверстного озера 
отличается наибольшим количеством видов 
зоопланктона (табл. 2), преобладающими (до 
40 %) из которых являются обитатели заросле-
вого прибрежья. На долю эврибионтов прихо-
дится 36 % от общего числа видов. Оставшуюся 
часть составляют ракообразные и коловратки, 
ведущие планктонный образ жизни.

Зоопланктон озера в зимний период (фев-
раль) насчитывал всего 8 видов. В планктоне 
прибрежной части озера доминируют (61 % по 
численности и 56 % по биомассе) круглогодич-
но встречающиеся веслоногие ракообразные 
(E. graciloides, Eudiaptomus gracilis (Sars 1863)). 
Фауна кладоцер представлена D. cucullata, 
D. longispina, Ch. sphaericus, из которых чаще 
других (24 % от общей численности) встреча-
лась D. cucullata. Из коловраток отмечена не-
многочисленная K. longispina. В центральной 
части озера в этот период также преобладают 
копеподы (около 60 % от общей численнос-
ти), но более половины биомассы зоопланкто-
на (55 %) формируется за счет ветвистоусых 
(Daphnia, Bosmina). Наибольшие количествен-
ные показатели зоопланктона (численность 
1,5 тыс. экз./м3; биомасса 0,13 г/м3) отмечены 
в прибрежной части озера.

Зоопланктон весной (апрель) не отличался 
разнообразием (8 видов, в основном круглого-
дично встречающихся). В этот период еще от-
сутствует большинство летних теплолюбивых 
видов ракообразных и коловраток. Доминиру-
ющей группой по численности и по биомассе 
(более 80 %) были веслоногие ракообразные 
(E. serrulatus, D. bicuspidatus (Claus 1857)). Чис-
ленность зоопланктона несколько уменьши-
лась (0,53 тыс. экз./м3) при сохранившейся ве-
личине биомассы (0,13 г/м3).

Летом (август) с прогреванием воды и раз-
витием высшей водной растительности замет-
но увеличивается видовое разнообразие зоо-
планктона. Его состав возрастает до 33 видов, 
из них около 40 % – кладоцеры, представи-
тели пяти различных семейств. Доминирую-
щим по числу видов (5) является сем. Chydori-
dae. Численно преобладали эвритопные виды 
ветвистоусых ракообразных B. longirostris, 
C. guadrangula. Из веслоногих рачков отмече-
ны M. leuckarti, Th. oithonoides, являющиеся 
также эвритопными видами, их численность 
не превышает 10 %. В составе планктона при-
сутствуют озерные пелагические виды копе-
под E. gracilis, E. graciloides и типичные пред-
ставители зарослево-прибрежного комплек-
са (E. serrulatus, M. viridis, M. albidus и др.). 
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 Коловратки входят в число пяти семейств, 
среди которых наибольшее количество видов 
принадлежит сем. Brachionidae. Относитель-
но высокой численностью отличаются S. pec-
tinata, Keratella quadrata (Müller 1786). Уровень 
количественного развития зоопланктона летом 
достаточно высок (табл. 3). Основу его числен-
ности и биомассы (более 90 %) в этом озере 
создают ветвистоусые ракообразные. Летняя 
микрофауна ручья Каменного, вытекающего из 
Четырехверстного озера, бедна, включает все-
го 6 видов, из которых 4 – ветвистоусые рако-
образные, в основном обитатели зарослевого 
прибрежья (Alona, Alonella, Pleuroxus), создаю-
щие основу численности и биомассы зоопланк-
тона. Численное превосходство имели (по 19 % 
от общей численности) Alona costata Sars 1862, 
A. affinis Leydig 1860. Из коловраток наиболь-
шим обилием (около 24 %) отличался Euchlanis 
dilatata Ehrenberg 1832. Численность (0,42 тыс. 
экз./м3) и биомасса (0,011 г/м3) зоопланктона 
в ручье довольно низка.

Осенний (ноябрь) зоопланктон озера вклю-
чал всего лишь 23 вида, половина из которых – 
ветвистоусые ракообразные. По-прежнему 
наибольшим количеством видов (9) представ-
лено сем. Chydoridae, но большинство хидорид 
довольно малочисленны. Основу численности 
зоопланктона создают ветвистоусые ракооб-
разные, главным образом B. longirostris (более 
71 % от общей численности). Веслоногие ра-
кообразные составляют около 16 % от общей 
численности. Среди них более высоким оби-
лием отличаются виды родов Eucyclops, Diacy-
clops. Численность коловраток незначительна. 
В формировании биомассы доля веслоногих 
и ветвистоусых ракообразных примерно оди-
накова. Количественные показатели зоопланк-
тона в озере значительно ниже летних (числен-
ность 51 тыс. экз./м3; биомасса 2,1 г/м3).

Выполненная оценка степени загрязнения 
воды озера Четырехверстного по индикатор-
ным видам зоопланктона показала, что вода 
соответствует олигосапробной категории, 
II классу чистоты вод (S = 1,42), что объясня-
ется присутствием значительного количества 
видов – индикаторов О- и О-β-мезосапробных 
вод (66 % от общего числа видов-индикаторов 
озера), характеризующихся относительно не-
высокой индивидуальной сапробностью (не бо-
лее 1,55) и высокой численностью (B. longiros-
tris – 105,8 экз. /м3; C. quadrangula – 76,4 тыс. 
экз./м3 и D. brachyurum – 23,1 тыс. экз./м3). Вы-
носу загрязняющих веществ из озера способ-
ствует и его проточность.

Зоопланктон озера ламба (сулажгора) 
весной (апрель) представлен тремя видами 

копепод (Eucyclops, Diacyclops, Cyclops). Его 
количественные показатели довольно низ-
ки (численность 0,04 тыс. экз./м3; биомасса 
0,008 г/м3).

С наступлением лета (август) видовое раз-
нообразие зоопланктона увеличивается до 
22 видов за счет кладоцер (виды Bosmina, 
Daphnia, Ceriodaphnia, Polyphemus, Alona, 
Acroperus и др.). Доминирующую роль при 
формировании численности и биомассы зоо-
планктона (около 98 %) играет эвритопный вид 
ракообразных B. longirostris. Среди коловраток 
присутствует немногочисленная крупная A. pri-
odonta. Довольно малочисленны и веслоногие 
ракообразные (M. leuckarti, M. crassus, E. ser-
rulatus, M. viridis, Acanthocyclops capillatus (Sars 
1863), Diacyclops bicaspidatus (Claus 1857)). 
В этот период в озере отмечается самый вы-
сокий уровень количественного развития зоо-
планктона (см. табл. 3).

В ноябре состав зоопланктона уменьшил-
ся до 7 видов. Из его состава исчезли многие 
летние виды ракообразных. Из коловраток 
присутствовали Polyarthra dolichoptera Idelson 
1925, K. guadrata. Ракообразные были пред-
ставлены M. viridis, Cyclops strenuus Fischer 
1851, M. leuckarti, Ch. sphaericus. Численность 
(0,2 тыс. экз./м3) и биомасса (0,02 г/м3) планк-
тонной фауны невысока. Основу количест-
венных показателей зоопланктона создава-
ли ракообразные.

Вода озера Ламба соответствует II клас-
су чистоты вод (чистые воды), по степени са-
пробности принадлежит к олигосапробным 
(S = 1,48). В составе зоопланктона озера при-
сутствует более 70 % видов – индикаторов О- 
и О-β-мезосапробных вод, из которых доми-
нирующим по численности (850,0 тыс. экз./м3) 
является B. longirostris.

Зоопланктон озера Карьер в феврале 
включал всего 5 видов ракообразных и коло-
враток, характеризовался незначительными 
величинами численности (0,75 тыс. экз./м3) 
и биомассы (0,07 г/м3). Численно преобладали 
(58 %) круглогодично встречающиеся веслоно-
гие ракообразные (E. graciloides, C. strenuus). 
Кладоцеры представлены эвритопными вида-
ми D. longispina, B. longirostris, коловратки – 
K. longispina. Основу биомассы (до 89 %) зоо-
планктона формируют ракообразные (Eudiap-
tomus, Daphnia).

В августе планктонная фауна озера воз-
росла до 29 видов, более половины которых – 
ветвистоусые ракообразные. Она содержит 
компоненты озерного планктона (K. longispina, 
A. priodonta, Heterocope appendiculata Sars 
1863, E. gracilis, E. graciloides, Bosmina (Eu-
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bosmina) coregoni Baird 1857, D. brachyurum), 
а также обитателей литоральной и придонной 
зоны озер (L. ungulata, P. pediculus, Ch. sphaeri-
cus, A. harpae, A. costata, M. albidus и др.). 
В этом озере значительно богаче состав ра-
кообразных, из которых преобладает как по 
численности (42 %), так и по биомассе (49 %) 
крупный хищный обитатель зарослевого при-
брежья P. pediculus. Основной элемент фауны 
веслоногих ракообразных – E. graciloides (22 % 
по численности и по биомассе). Из коловра-
ток наибольшего обилия (более 17 % от об-
щей численности) достигал B. urceus – типич-
ный обитатель мелких водоемов, являющийся 
β-мезосапробом с высокой степенью сапроб-
ности (2,2). Количественные показатели летне-
го зоопланктона здесь значительно ниже, чем 
в оз. Четырехверстном (см. табл. 3).

В ноябре видовой состав уменьшился до 
6 видов, главным образом за счет ветвисто-
усых ракообразных. Основу численности (бо-
лее 68 %) зоопланктона создавали копеподы 
(E. graciloides, E. serrulatus), биомассы (до 
99 %) – ветвистоусые (Daphnia, Bosmina) и вес-
лоногие ракообразные. Из коловраток присут-
ствовала K. longispina (22 % от общей числен-
ности). Численность (1,9 тыс. экз./м3) и биомас-
са (0,04 г/м3) ракообразных и коловраток в этот 
период не отличалась высокими величинами.

По степени сапробности вода озера Карь-
ер относится к β-мезосапробным, III классу 
чистоты, или к умеренно загрязненным водам 
(S = 1,58). Среди видов-индикаторов здесь от-
мечено больше представителей группы бета-
мезосапробионтов (D. cucullata, C. sphaericus, 
C. vicinus Uljanin 1875, B. urceus, D. pulex), от-
личающихся высокими значениями степени са-
пробности (1,75–2,8). Из этой группы видов-ин-
дикаторов наиболее массовыми были B. urceus 
(2,1 тыс. экз./м3), D. pulex (0,6 тыс. экз./м3).

Исследования зоопланктона озера Карьер 
ранее проводились в 1987 г. Т. П. Куликовой 
(устное сообщение). По ее данным, зоопланк-
тон представлен 15 видами ракообразных и ко-
ловраток. В течение всего года в составе зоо-
планктона преобладали коловратки (80–90 % от 
общей численности и биомассы), что является 
свидетельством повышенного содержания ор-
ганического загрязнения. Количественные по-
казатели невелики. Зимой (март) и осенью (но-
ябрь) в поверхностном горизонте центральной 
части озера численность зоопланктона состав-
ляла 0,5–0,9 тыс. экз./м3; биомасса – 0,002–
0,003 г/м3. Более высоким уровнем развития 
зоопланктона (численность 10,0 тыс. экз./м3; 
биомасса 0,067 г/м3) отличался летний сезон 
(июль). Состояние воды озера по зоопланктону 

соответствовало О-β-мезосапробному уровню 
(воды удовлетворительной чистоты).

За прошедший период в озере Карьер про-
изошли изменения. Заметно увеличился ка-
чественный состав зоопланктона за счет ра-
кообразных, особенно ветвистоусых, которые 
стали преобладающими по численности и био-
массе. Несколько повысился и уровень коли-
чественного развития зоопланктона. Оценка 
качества воды озера по зоопланктону показала, 
что к настоящему времени санитарное состо-
яние водоема несколько ухудшилось: соответ-
ствует β-мезосапробному уровню (умеренно 
загрязненные воды).

Заключение

В составе зоопланктона исследованных ма-
лых озер обнаружен 61 вид ракообразных и ко-
ловраток, относящихся к различным экологи-
ческим группам (пелагические, литорально-за-
рослевые, придонные и эврибионты) и широко 
распространенных в северных водоемах. В зоо-
географическом отношении в зоопланктоне во-
доемов преобладают (до 50 %) космополиты. 
Наибольшим видовым разнообразием зоо-
планктона отличается озеро Четырехверстное, 
в котором присутствуют представители всех 
вышеперечисленных экологических групп. На-
блюдаются сезонные изменения в сообществе 
зоопланктона озер. Наибольшее богатство ви-
дового состава и максимальные величины чис-
ленности и биомассы зоопланктона характерны 
для летнего периода (август). Основу числен-
ности зоопланктона создают эврибионты, об-
ладающие большей способностью приспосаб-
ливаться к изменяющимся условиям среды. 
Максимальные количественные показатели 
летнего зоопланктона отмечены в озерах Ламба 
и Четырехверстное. Среди видов-индикаторов, 
обнаруженных в озерах, преобладает (62 % от 
общего числа видов планктона) группа олиго-
сапробионтов (О и О-β). Группа бетамезосапро-
бионтов (β-О, β, β-α) и альфамезосапробионтов 
(α) составляет 21 %. Процент видов-индикато-
ров группы бетамезосапробионтов и альфаме-
зосапробионтов от общего числа видов-инди-
каторов, обнаруженных в каждом из озер, изме-
нялся от 29 (Ламба) до 36 (Карьер). По величине 
индекса сапробности озера Четырехверстное 
(S = 1,42) и Ламба (S = 1,45) соответствуют оли-
госапробному уровню (II класс чистоты вод), 
а озеро Карьер (S = 1,58) относится к бетамезо-
сапробному (III класс чистоты вод).

Дальнейшие более детальные исследования 
сообществ зоопланктона озер помогут допол-
нить список видового состава, выявить сезон-
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ную динамику видовой структуры, численнос-
ти и биомассы зоопланктона, а также решить 
многие другие вопросы, необходимые для осу-
ществления контроля за экологическим состо-
янием водоемов.

Выражаю благодарность д. б. н. С. Ф. Ко-
мулайнену и к. б. н. И. А. Барышеву за учас-
тие в сборе материала для данной статьи 
и оказанную консультативную помощь. Ис-
следования выполнены в рамках ГЗ, тема 
№ 0221-2014-0004.
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оценКа ЗагрЯЗнениЯ ТЯЖелыми меТаллами почв 
раЗличных КаТегорий ЗемлепольЗованиЯ  
на ТерриТории города пеТроЗаводсКа

с. г. новиков
Институт леса Карельского научного центра РАН

В ходе проведенных исследований на территории города Петрозаводска выде-
лены основные категории землепользования. Определено содержание тяжелых 
металлов (Pb, Cr, Сu, Со, Ni, Mn, Zn) в почвенных образцах, отобранных на землях 
различного пользования. Из спектра изученных поллютантов выделен основной за-
грязнитель. Дана характеристика среднего содержания тяжелых металлов в почвах 
Петрозаводска. Определен уровень и дана экологическая оценка загрязнения го-
родских почв по комплексному показателю суммарного загрязнения Zc.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: городские почвы, тяжелые металлы, валовое содержание, 
уровень загрязнения.

S. G. Novikov. ASSESSMENT OF HEAVY METAL CONTAMINATION IN 
SOILS OF DIFFERENT LAND USE TYPES IN PETROZAVODSK

The main types of urban land use within the city of Petrozavodsk were identified in the pres-
ent study. The concentrations of heavy metals (Pb, Cr, Cu, Co, Ni, Mn, Zn) were de-
termined in the soil samples collected from different land use types. The main pollutant 
among the studied ones was distinguished. The average values of heavy metal content 
in the soils of Petrozavodsk were calculated. Pollution level and environmental impact 
were evaluated by the integrated pollution index Zc.

K e y w o r d s: urban soils, heavy metals, total concentration, level of pollution.

введение

В условиях урбанизации почвы находят-
ся под воздействием антропогенного прес-
са, в результате чего они подвержены рис-
ку загрязнения, прежде всего – тяжелы-
ми металлами.

Многие тяжелые металлы необходимы для 
живых организмов, так как активно участвуют 
в биохимических процессах, однако при из-
быточном накоплении в почве проявляют свои 
токсические свойства. Такая опасность всегда 

существует на урбанизированной территории, 
где развита промышленность и высока интен-
сивность автомобильного движения. В связи 
с этим необходима организация контроля за 
поступлением тяжелых металлов в окружаю-
щую среду и содержанием их в почве. В насто-
ящее время достаточно подробно изучены про-
цессы накопления, трансформации и динамики 
соединений тяжелых металлов в естественных 
почвах Карелии [Федорец и др., 2008].

Цель наших исследований – оценка уровня 
загрязнения тяжелыми металлами (Pb, Cr, Сu, 
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Со, Ni, Mn, Zn) почв различных категорий земле-
пользования на территории г. Петрозаводска.

Для достижения данной цели решались сле-
дующие задачи:
• выделить основные категории землепользо-

вания на территории города;
• установить средние показатели содержания 

тяжелых металлов в почвах г. Петрозаводска;
• дать характеристику распределения тяже-

лых металлов на территории города;
• оценить экологическое состояние почв 

г. Петрозаводска по комплексному показа-
телю суммарного загрязнения Zc.

материалы и методы

Объектом исследования являлись антропо-
генно измененные почвы города Петрозавод-
ска, а также почвы пригородных лесов. На изу-
чаемой территории отобрали 96 смешанных 
почвенных проб. Для наиболее репрезентатив-
ного отбора образцов на карту города нанесли 
сетку с размером ячеек 1 км2, которая служи-
ла лишь ориентировочными границами, чтобы 
с 1 км2 был отобран как минимум один почвен-
ный образец. Отбор почвенных проб осущест-
влялся из верхнего десятисантиметрового слоя 
с площадок 10×10 м, по «конверту», т. е. каждая 
проба состояла из почвы, отобранной по углам 
и в центре. Непосредственно выбор мест опро-
бования проводился при выполнении полевых 
работ с учетом рекомендаций [Стурман, 2003], 
а именно:
• характерные точки в замкнутых и полузамк-

нутых пространствах дворов, в скверах 
и на газонах;

• места с наиболее высокой вероятностью на-
хождения опасных веществ: несанкциониро-
ванные свалки, места расположения опас-
ных объектов, в том числе в прошлом;

• места наиболее вероятного поступления 
токсикантов из почв в организм человека, 
т. е. игровые площадки в детских дошколь-
ных учреждениях и во дворах, спортпло-
щадки и школьные стадионы, рекреацион-
ные зоны.
Каждая пробная площадка имела коорди-

наты, установленные при помощи GPS. Ва-
ловое содержание тяжелых металлов (Pb, Cr, 
Сu, Со, Ni, Mn, Zn) определяли в ЦКП «Ана-
литическая лаборатория» Института леса 
КарНЦ РАН методом атомно-абсорбционной 
спектрометрии (спектрофотометр АА-7000, 
«Shimadzu», Япония).

Для составления тематических карт про-
странственного распределения тяжелых ме-
таллов в почве и по показателю суммарного 

загрязнения Zc проводили интерполяцию полу-
ченных данных при помощи программного па-
кета ArcGIS ArcMap методом кригинга (Kriging). 
Это улучшенный геостатистический метод, ко-
торый позволяет строить предполагаемую по-
верхность из набора точек с z-значениями. Су-
ществует несколько разновидностей выбран-
ного метода, в данном случае использовали 
ординарный кригинг.

Для статистической обработки данных при-
меняли программный пакет Statistica 6.

Расчет комплексного показателя суммарно-
го загрязнения Zc производили с учетом сред-
него геометрического коэффициентов концен-
трации и коэффициентов токсичности тяжелых 
металлов [Водяницкий, 2010]:

Zc = n × [(Кк1 × Кт1)(Кк2 × Кт2) × 
× … (Ккn × Ктn)]1/n × – (n – 1),

где Ккn – коэффициент концентрации поллютан-
та, Ктn – коэффициент токсичности поллютанта.

Коэффициент концентрации поллютанта Кк 
рассчитывали по формуле:

Kki = Ci / Ciф,
где Ci – фактическое содержание поллютанта, 
Ciф – фоновое содержание поллютанта.

Важно отметить, что при расчете показателя 
Zc учитывались только коэффициенты концент-
рации > 1, так как учет элементов со значением 
Kki < 1 противоречит понятию загрязнения [Вы-
боров и др., 2004].

Значения коэффициентов токсичности эле-
ментов представлены в таблице 1 [Водяниц-
кий, 2008].

Таблица 1. Классы опасности тяжелых металлов 
и металлоидов и коэффициенты токсичности Кт

Класс 
опасности

Кт Химические элементы

1 1,5 Pb, Zn, Ni, Cr, As, Cd, Hg, Se
2 1,0 Co, Cu, Mo, B, Sb
3 0,5 Mn, Ba, W, V, Sr

Для сравнения загрязнения урбанизиро-
ванной территории с естественными почвами 
в качестве регионального фонового показате-
ля использовали среднее содержание тяжелых 
металлов в минеральных подподстилочных го-
ризонтах почв Карелии [Федорец и др., 2008]. 
Кроме того, приведены уровни предельно до-
пустимых концентраций (ПДК) валового содер-
жания тяжелых металлов в почве [Рэуце, Кырс-
тя, 1986; Гигиенические нормативы…, 2006].

результаты и обсуждение

В ходе исследования на территории города 
Петрозаводска выделены следующие катего-
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рии землепользования в соответствии с реко-
мендациями [Почва…, 1997]:
• земли городской и сельской застройки – жи-

лая часть (внутридворовые пространства, 
скверы, детские сады, школы и т. д.);

• земли общего пользования – промышленная 
зона (заводы, автохозяйства, ТЭЦ, склады, 
АЗС, крупные автодороги, аэропорты, же-
лезные дороги и т. д.);

• земли природно-рекреационной зоны (го-
родские леса, лесопарки, парки, бульвары, 
скверы и т. д.);

• земли резерва (пустыри, свалки, карьеры).
Данные по содержанию тяжелых металлов 

не подчиняются закону нормального распреде-
ления, в связи с чем среднее арифметическое 
сильно зависит от небольшого числа образцов 
с максимально высокими значениями. В таких 
случаях более надежным и правильным будет 
использование среднего геометрического для 
оценки содержания элементов в почве [Shack-
lette, Boerngen, 1984; Kabala et al., 2009].

Описательная статистика по содержанию 
тяжелых металлов представлена в таблице 2. 
Важно отметить, что коэффициент корреляции 
по содержанию всех исследуемых тяжелых ме-
таллов > 33 %; это говорит о крайней неодно-
родности распределения элементов по терри-
тории города.

Среднее содержание свинца в почвах го-
рода составляет 35,3 мг/кг, что незначительно 
превышает ПДК (32 мг/кг) для почв, но в два 
раза выше регионального фона, составляюще-
го 15,5 мг/кг [Федорец и др., 2008]. Рассчитан-
ное нами среднее геометрическое значение 
содержания свинца в почвах Петрозаводска со-
ставляет 23 мг/кг, что близко к региональному 
фоновому показателю и значительно ниже ПДК. 
В 22 % от общего числа смешанных почвенных 
проб показатель содержания свинца в почве 
превышает ПДК. Проведенные исследования 
показали, что наиболее высокое загрязнение 
почв свинцом выявлено на землях категории 
общего пользования (до 170,3 мг/кг) и город-
ской застройки (до 441,8 мг/кг), прилегающих 
к промышленным предприятиям, крупным ав-
тодорогам и автогаражам. Наименьшие пока-
затели характерны для почв земель резерва 
(до 22,3 мг/кг) ввиду удаленности от централь-
ных районов города. Также невысокие значения 
характерны для земель природно-рекреаци-
онной зоны, особенно для пробных площадей, 
расположенных в пригородных лесах. Здесь 
содержание свинца превысило ПДК (32 мг/кг) 
лишь в одном почвенном образце, отобранном 
на территории небольшой несанкционирован-
ной свалки (53,8 мг/кг). Важно отметить, что 
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высокие показатели отмечены в зеленой зоне 
центральной части города (102 мг/кг) и искус-
ственно созданном парке «Ямка» (202,8 мг/кг). 
Для содержания свинца в почвах города по-
лучен наиболее высокий коэффициент вари-
ации – 153 %, что говорит о самом большом 
разбросе данных и наличии отдельных точек 
с экстремально высокими показателями по от-
ношению ко всему набору данных.

Содержание цинка в городских почвах не-
сколько завышено по отношению к региональ-
ному фону (37,2 мг/кг), среднее значение – 
69,9 мг/кг, но не превышает ПДК (300 мг/кг). 
Среднее геометрическое значение – 63,5 мг/кг. 
Прослеживается небольшое накопление цинка 
на урбанизированной территории и снижение 
его концентрации при удалении от центральных 
районов. Максимальное значение – 136,5 мг/кг, 
отмечено на землях городской застройки во 
дворах жилых домов, минимальное значение – 
18,6 мг/кг, зафиксировано в пригородных ле-
сах вблизи коттеджных новостроек. В целом 
почвы города не загрязнены цинком.

В почвах центральной и южной частей 
города, включая пригородные леса, а так-
же промышленных зон города проявляется 
тенденция к накоплению никеля. Среднее 
значение его концентрации в почвах горо-
да – 25,9 мг/кг и находится в пределах реги-
онального фона 27,5 мг/кг. Среднее геомет-
рическое – 23,1 мг/кг, что также ниже уровня 
фона. Содержание данного элемента в почвах 
большей части смешанных проб (75 %) ниже 
уровня ПДК (50 мг/кг) независимо от категории 
землепользования. Значения, превышающие 
ПДК, зафиксированы на землях общего поль-
зования (до 122,2 мг/кг), а также в одном об-
разце, отобранном на территории пригородных 
лесов в районе несанкционированной свалки 
бытового мусора – 53,6 мг/кг. На землях кате-
гории городской, сельской застройки и землях 
резерва не зафиксировано значений выше ПДК 
(50 мг/кг).

Содержание хрома в почвах города Пет-
розаводска варьирует от 7,2 до 79 мг/кг, что 
не превышает уровень ПДК (100 мг/кг). Сред-
нее значение содержания хрома в почвах горо-
да – 29,9 мг/кг, в три раза меньше ПДК. Сред-
нее геометрическое – 27,4 мг/кг. Оба показа-
теля ниже регионального фонового значения 
47,3 мг/кг. Повышенные показатели относи-
тельно регионального фона отмечены в неболь-
шом количестве образцов (< 25 %), отобранных 
на землях категории общего пользования, го-
родской застройки и природно-рекреационной 
зоны. В целом можно сделать вывод, что почвы 
Петрозаводска не загрязнены хромом.

В почвах вблизи промышленных объектов 
выявлена тенденция к накоплению меди. Пре-
вышение ПДК (100 мг/кг) зафиксировано в двух 
смешанных пробах на землях категории обще-
го пользования (186,7 мг/кг). Также следует 
отметить повышенные показатели по отноше-
нию ко всему набору данных в зеленой зоне 
на территории несанкционированной свалки 
бытового мусора – 81,9 мг/кг и на территории 
парка «Ямка» – 85,5 мг/кг. На землях городской 
застройки концентрация меди не превышает 
75 мг/кг. Среднее содержание ее в почвах го-
рода Петрозаводска составляет 35,4 мг/кг, что 
в два раза выше регионального фонового зна-
чения 18,5 мг/кг. Среднее геометрическое для 
концентрации меди в почвах города – 29,1 мг/
кг, что также превышает значение фона.

Концентрация кобальта в почвах г. Пет-
розаводска невысока, значения варьируют 
от 3,9 до 32,9 мг/кг при уровне ПКД 50 мг/кг. 
Максимальный показатель отмечен на терри-
тории несанкционированной свалки в зеленой 
зоне города между районами Пески и Соло-
менное – 32,9 мг/кг. Стоит заметить, что ко-
бальт является необходимым элементом для 
всех живых организмов и чаще в условиях Ка-
релии проявляется его недостаток, чем избы-
ток [Тойкка и др., 1973]. В почве отмечается 
дефицит кобальта при его содержании менее 
5 мг/кг [Федорец и др., 2008]. На территории 
Петрозаводска выявлен недостаток кобаль-
та на пяти пробных площадях (по одной для 
каждой категории землепользования). Сред-
нее значение концентрации кобальта в поч-
вах города – 10,6 мг/кг, что близко к регио-
нальному фоновому содержанию 11,6 мг/кг. 
Среднее геометрическое значение – 9,8 мг/кг. 
Почвы города Петрозаводска не загрязнены 
кобальтом, в отдельных случаях отмечается 
его недостаток.

Среднее содержание марганца в поч-
вах города составляет 819,4 мг/кг, что в три 
раза превышает региональный фоновый по-
казатель (282 мг/кг), но находится в пределах 
ПДК (1500 мг/кг). Среднее геометрическое 
для концентрации марганца в почвах города – 
721,6 мг/кг. Содержание марганца превышает 
ПДК (1500 мг/кг) в четырех смешанных пробах, 
отобранных на землях природно-рекреацион-
ной зоны (до 4349,6 мг/кг). На территории го-
родской застройки повышенное значение от-
мечено лишь в одном образце на территории 
детского сада № 64 – 1815 мг/кг. Повышенное 
содержание марганца на землях природно-
рекреационной зоны связано с тем, что дан-
ный элемент является биофильным, принима-
ет участие в окислительно-восстановительных 
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процессах, фотосинтезе, дыхании, углевод-
ном и белковом обмене [Федорец и др., 2008; 
Yoardar et al., 1991]. В связи с этим происхо-
дит его накопление в поверхностных гори-
зонтах, в частности в лесной подстилке, со-
стоящей из растительного опада. Высокие 
уровни содержания марганца проявляются 
на территории города локально, что не опас-
но, так как данный элемент не является токсич-
ным загрязнителем.

На заключительном этапе исследования 
проведена комплексная оценка загрязнения 
почв города Петрозаводска тяжелыми метал-
лами (Pb, Cr, Сu, Со, Ni, Mn, Zn). Для каждой 
пробной площади рассчитан комплексный по-
казатель суммарного загрязнения Zc и по полу-
ченным данным построена картосхема (рис. 1). 
На территории города максимальное значение 
Zc – 19,4. Согласно существующим нормативам 
[Гигиеническая оценка…, 1999] при величине 
суммарного показателя Zc менее 16 почва отно-
сится к допустимой категории загрязнения, 16–
32 – к умеренно опасной категории загрязнения. 
В нашем случае превышение порога допусти-
мой категории загрязнения отмечено лишь в од-

ном почвенном образце, поэтому при составле-
нии шкалы для картосхемы в качестве верхней 
границы выбрано значение 16 и использован 
равномерный шаг – < 4, 4–8, 8–12, 12–16 и > 16.

Пробная площадь с показателем 
Zc = 19,4 (умеренно опасная категория загряз-
нения) заложена в городском парке «Ямка». 
Этот парк (ранее парк Онежского тракторно-
го завода) находится в естественном пониже-
нии рельефа между проспектом Карла Маркса 
и рекой Лососинкой. На берегу реки находит-
ся  Онежский тракторный завод, функциониро-
вавший до 2010 г. Профильная деятельность за-
вода менялась неоднократно: в конце XVIII века 
здесь располагался Александровский пушеч-
но-литейный завод, который использовал под 
свалку шлаков площадку, где в настоящее вре-
мя обустроен парк [Ициксон, Лантратова, 2009].

В остальных случаях комплексный показа-
тель суммарного загрязнения (Zc) находится 
на уровне допустимой категории загрязнения 
почв. На диаграмме размаха данных (рис. 2) по-
казано распределение показателя Zc в зависи-
мости от категории землепользования. Медиа-
на по показателю Zc для каждой категории на-

Рис. 1. Картосхема загрязнения почв г. Петрозаводска тяжелыми металлами по показателю Zc
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ходится в пределах от 3 до 7. Среднее значение 
для территории города Петрозаводска – 5,5.

Ранее проводилось изучение содержания 
тяжелых металлов в почвах центральных райо-
нов г. Петрозаводска [Федорец, Медведева, 
2005]. По полученным данным, приоритетным 
загрязнителем городских почв является сви-
нец, что подтверждает наше исследование. 
В настоящее время Петрозаводск не входит 
в число крупных промышленных центров, в свя-
зи с этим в городе выявлен невысокий уровень 
загрязнения почв тяжелыми металлами. Для 
сравнения: на территории Санкт-Петербурга, 
самого крупного мегаполиса на Северо-Западе 
России, по данным сотрудников ФГУ ГП «Уран-
гео», отмечены показатели Zc до 7910 [Сорокин 
и др., 2012], многократно превышающие мак-
симальное значение, полученное на террито-
рии г. Петрозаводска (19,41).

выводы

На территории г. Петрозаводска выделено 
пять основных категорий землепользования: 

общего пользования, городской и сельской за-
стройки, природно-рекреационная зона и зем-
ли резерва. Среди тяжелых металлов, содер-
жание которых определено в почвах города, 
свинец является основным загрязнителем. 
Наиболее высокие концентрации данного эле-
мента, в несколько раз превышающие ПДК, от-
мечены вблизи промышленных объектов, круп-
ных автодорог и автогаражей.

Прослеживается тенденция к накоплению 
тяжелых металлов на землях общего пользова-
ния и городской застройки, а также природно-
рекреационной зоны (в частности, марганца). 
Наименьшее накопление в почвах характерно 
для кобальта, в некоторых случаях выявлен его 
недостаток (< 5 мг/кг).

Для оценки среднего содержания тяжелых 
металлов в городских почвах целесообразно 
использовать средние геометрические зна-
чения, т. к. на урбанизированной территории, 
как правило, наблюдается высокий разброс 
показателей, данные не подчиняются закону 
нормального распределения. В целом средние 
геометрические значения содержания тяжелых 

Рис. 2. Диаграмма размаха данных по показателю Zc на землях различной категории пользования
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металлов в почвах города Петрозаводска нахо-
дятся в пределах ПДК.

Уровень загрязнения почв г. Петрозаводска 
тяжелыми металлами (Pb, Cr, Сu, Со, Ni, Mn, 
Zn) по комплексному показателю суммарного 
загрязнения Zc составляет 5,5 и может быть 
отнесен к допустимой категория загрязнения. 
Стоит отметить высокий уровень загрязнения 
почв тяжелыми металлами на территории го-
родского парка «Ямка» (ранее парк Онежского 
тракторного завода), где Zc = 19,41 (> 16), что 
соответствует умеренно опасной категории.

Автор выражает искреннюю благодарность 
сотрудникам аналитической лаборатории и ла-
боратории лесного почвоведения ИЛ КарНЦ 
РАН за консультации и помощь в проведении 
полевых и камеральных работ.
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аККумулЯциЯ ТЯЖелых меТаллов  
в раЗличных органах и ТКанЯх береЗы 
в ЗависимосТи оТ условий проиЗрасТаниЯ

Т. ю. Кузнецова1, л. в. ветчинникова1, а. ф. Титов2

1 Институт леса Карельского научного центра РАН
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Сравнительное изучение березы повислой (Betula pendula Roth) и березы пу-
шистой (Betula pubescens Ehrh.), произрастающих в условно чистом природном 
местообитании (территория заповедника «Кивач») и на городских территориях 
(г. Петрозаводск, г. Кондопога), показало существенные различия по содержанию 
в их органах и тканях тяжелых металлов (Cd, Pb, Cu, Zn, Ni, Fe, Mn) в зависимости 
от условий произрастания. В частности, в почках, листьях и особенно в многолет-
них укороченных побегах (брахибластах) растений, находящихся в городских ус-
ловиях, отмечено повышенное содержание большинства изученных тяжелых ме-
таллов, а концентрации кадмия и свинца (в некоторых случаях также никеля и цин-
ка) не только превышали фоновые для растений значения, но даже приближались 
к нижнему уровню их предельно допустимых концентраций.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: тяжелые металлы, береза повислая, береза пушистая, аук-
сибласты, брахибласты, листья, многолетние удлиненные побеги, почки.

T. Yu. Kuznetsova, L. V. Vetchinnikova, A. F. Titov. HEAVY METALS 
ACCUMULATION IN VARIOUS ORGANS AND TISSUES OF BIRCH TREES 
DEPENDING ON GROWTH CONDITIONS

A comparative study of birches (Betula pendula Roth and Betula pubescens Ehrh.), 
growing in relatively clean natural habitats (e. g.«Kivatch» forest reserve) and urban areas 
(e. g. cities of Petrozavodsk and Kondopoga), indicated significant differences in the con-
tent of some heavy metals (Cd, Pb, Cu, Zn, Ni, Fe, Mn) in organs and tissues depending 
on their growth conditions. Particularly, elevated levels of heavy metals were revealed 
in the buds, leaves and especially in short shoots (brachyblasts) of the plants growing 
in an urban environment. Notably, cadmium and lead concentration (in some cases, nick-
el and zinc) not only exceeded the background values, but also came close to the lower 
level of their limit values.

K e y w o r d s: heavy metals, Betula pendula Roth, Betula pubescens Ehrh., auxiblasts, 
brachyblasts, leaves, perennial elongated shoots, buds.
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введение

Среди многочисленных загрязнителей ок-
ружающей среды техногенного происхождения 
наиболее распространенными и токсичными 
являются тяжелые металлы. Поэтому их дейст-
вие на животные и растительные объекты мно-
гие годы активно изучается. Однако в условиях 
Севера работы, посвященные вопросам рас-
пространения и аккумуляции тяжелых металлов 
в окружающей среде, получили свое развитие 
лишь в последние десятилетия. В частности, 
такого рода исследования были проведены ря-
дом авторов на Кольском полуострове [Ярмиш-
ко, 1997; Черненькова, 2002; Сухарева, 2004; 
Никонов и др., 2004; Кизеев, 2006; Жиров и др., 
2007; Кашулина, Салтан, 2008; Костюк, 2009]. 
В Карелии основное внимание исследователей 
оказалось сосредоточенным на изучении вли-
яния тяжелых металлов на травянистые [Титов 
и др., 2007; Лайдинен и др., 2011; Батова и др., 
2012; Казнина и др., 2012, 2013] и хвойные 
[Кайбияйнен и др., 1995; Фуксман, 2002; Тере-
бова, 2002; Галибина, 2003 и др.] виды расте-
ний. При этом Карелия в целом считается эко-
логически чистым регионом [Федорец, 2001], 
хотя в отдельных городах и районах республики 
зафиксировано достаточно сильное загрязне-
ние почв и напочвенного покрова тяжелыми ме-
таллами [Морозова и др., 2004; Федорец, Мед-
ведева, 2005; Федорец и др., 2008]. Основны-
ми источниками загрязнения обычно являются 
автотранспорт и промышленные предприятия 
[Гос. доклад…, 2013], но нельзя исключать 
и фолиарное поступление тяжелых металлов 
в древесные растения [Никитенко, 2007].

Исходя из этого, нами проведено сравни-
тельное изучение аккумуляции тяжелых ме-
таллов растениями березы повислой и березы 
пушистой, которые являются аборигенными 
представителями лесных сообществ Восточ-
ной Фенноскандии и достаточно часто исполь-
зуются для озеленения северных городов.

материалы и методы

Объектами исследования явились береза 
повислая (Betula pendula Roth) и береза пушис-
тая (Betula pubescens Ehrh.), произрастающие 
в городских условиях и на условно чистой тер-
ритории. Материалом для анализа служили 
почки, листья, однолетние удлиненные побеги 
текущего года (ауксибласты), многолетние уко-
роченные побеги (брахибласты), многолетние 
удлиненные побеги (не старше 2–3 лет).

Сбор образцов проводили на территории 
г. Петрозаводска (61°78’ с. ш., 34°35’ в. д.) 

и г. Кондопоги (62°20’ с. ш., 34°26’ в. д.). В ка-
честве условно чистого участка (контроль) 
принята территория, расположенная вблизи 
центральной усадьбы заповедника «Кивач» 
(62°16’ с. ш., 33°58’ в. д.) [Федорец, 2001]. Для 
сравнения с ним были выбраны наиболее за-
грязненные участки в центральной части г. Пет-
розаводска (ул. Анохина, пр. Первомайский, 
а также парк, находящийся в непосредствен-
ной близости от Онежского тракторного за-
вода) и г. Кондопоги (в районе ЦБК и вблизи 
Дворца спорта) [Федорец, Медведева, 2005].

Концентрацию тяжелых металлов – кадмия, 
свинца, меди, никеля, цинка, железа, марган-
ца – определяли в различных органах и тканях 
растений после мокрого озоления в концентри-
рованной HNO3 с помощью атомно-абсорбци-
онного спектрофотометра АА-6800 («Shimad-
zu», Япония).

Математическую обработку данных прово-
дили с помощью общепринятых методов вари-
ационной статистики с использованием пакета 
программ Microsoft Excel.

результаты и обсуждение

Проведенные исследования показали, что 
содержание тяжелых металлов (Cd, Pb, Cu, Ni, 
Zn, Fe, Mn) в различных органах и тканях березы 
повислой и березы пушистой носит однотип-
ный характер и не проявляет видовых особен-
ностей (или находится в пределах статистичес-
кой погрешности). Наряду с этим в городских 
условиях и на территории заповедника «Кивач» 
(контрольная территория) обнаружены сущест-
венные различия между растениями в зависи-
мости от условий произрастания. В частнос-
ти, содержание тяжелых металлов у растений 
на городских территориях оказалось в среднем 
в 2–6 раз выше, чем у растений контрольно-
го участка. Наиболее существенные различия 
отмечены в отношении кадмия, свинца, меди, 
цинка и железа.

Так, если концентрация кадмия в органах 
и тканях берез на территории заповедника 
варьировала от 0,01 до 0,67 мг/кг сухого ве-
щества, то в городе – от 0,1 до 1,65 (рис. 1, А). 
Исследования показали, что в городской сре-
де аккумуляция кадмия происходит преиму-
щественно в многолетних укороченных побегах 
(брахибластах) растений березы, составляя 
в условиях г. Кондопоги и г. Петрозаводска со-
ответственно 1,6 и 0,8 мг/кг сухого вещества, 
что превышает фоновый уровень для расте-
ний и соответствует токсичным концентраци-
ям. Согласно сводке Кабата-Пендиас, Пендиас 
[1989], фоновое содержание кадмия в надзем-
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Рис. 1. Содержание кадмия (А), свинца (Б) и никеля (В) в различных органах берез, произрастающих на ус-
ловно чистой территории (заповедник «Кивач») и в городских условиях (г. Кондопога, г. Петрозаводск).
Здесь и на рис. 2, 3:  заповедник «Кивач»           г. Кондопога           г. Петрозаводск
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Рис. 2. Содержание меди (А) и цинка (Б) в различных органах берез, произрастающих на условно чистой тер-
ритории (заповедник «Кивач») и в городских условиях (г. Кондопога, г. Петрозаводск)

ной части растений составляет 0,05–0,6 мг/кг 
сухого вещества, а токсичное – 1,0–70 мг/кг. 
На контрольном участке наибольшее количест-
во кадмия (0,67 мг/кг сухого вещества) зафик-
сировано в листьях растений, и оно по вели-
чине было сходным с таковым в г. Кондопоге 
и г. Петрозаводске (0,78 и 0,58 мг/кг сухого ве-
щества соответственно).

Накопление свинца во всех органах кон-
трольных растений было приблизительно 
на одном уровне (2,7–3,0 мг/кг сухого вещест-
ва) (рис. 1, Б). В городских условиях свинец 
обнаруживался преимущественно в листьях 
и брахибластах, причем в условиях г. Кондопо-
ги его содержание в брахибластах составляло 
19,0 мг/кг сухого вещества (см. рис. 1, Б), что 
примерно в 8 раз превышало значения конт-
рольного варианта и почти в 2 раза – предельно 

допустимую для растений концентрацию это-
го элемента (10,0 мг/кг сухого вещества) [Та-
рабрин, 1974; Baker, Chesnin, 1975]. В г. Петро-
заводске содержание свинца в органах и тканях 
берез не выходило за пределы фоновых значе-
ний (5,0 мг/кг сухого вещества), а в почках оно 
не превышало следовых количеств независимо 
от места произрастания.

Анализ распределения никеля (рис. 1, В) 
показал, что как в природных, так и в город-
ских условиях его содержание в почках берез 
(12,2 и 19,8 мг/кг сухого вещества соответ-
ственно) было в 3–5 раз выше по сравнению 
с другими органами и существенно превышало 
фоновые значения, находясь на нижнем уров-
не предельно допустимых для жизнедеятель-
ности растений. По обобщенным данным, для 
большинства видов растений нормальное со-
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держание никеля в надземной части составля-
ет 0,1–5,0 мг/кг сухого вещества, токсичное – 
10,0–100,0 мг/кг [Кабата-Пендиас, Пендиас, 
1989]. В других органах содержание никеля 
находилось в пределах нормы, но у растений 
в городских условиях наблюдалось повышен-
ное его накопление (особенно в брахибластах) 
по сравнению с контролем.

Накопление меди (рис. 2, А) в органах и тка-
нях изученных растений было относительно 
равномерным: от 3,8 до 5,1 мг/кг сухого вещест-
ва – в природных условиях и от 5,8 до 8,2 мг/кг – 
в городских (г. Кондопога). Вместе с тем на тер-
ритории г. Петрозаводска количество этого 
металла в ауксибластах, брахибластах и много-
летних побегах берез почти в 5 раз превосхо-
дило значения, зафиксированные у контроль-
ных растений. Оптимальной концентрацией 
для меди одни авторы [Прохорова и др., 1998] 

считают интервал от 5,0 до 30,0 мг/кг сухого 
вещества, критической – 150,0 мг/кг. Соглас-
но другим авторам [Алексеев, 1987], фитоток-
сичные концентрации находятся в диапазоне 
от 10 до 20 мг/кг сухого вещества.

Изучение содержания цинка (рис. 2, Б) 
в различных органах и тканях березы позволило 
установить, что даже на условно чистом участ-
ке его содержание в брахибластах (500 мг/кг 
сухого вещества) вдвое больше, чем в листь-
ях (225 мг/кг сухого вещества), и превышает 
предельно допустимые концентрации [Про-
хорова и др., 1998]. В городских условиях, на-
против, цинк накапливался в большей степе-
ни в листьях (350–400 мг/кг сухого вещества) 
и меньше в побегах (250–350 мг/кг). Среднее 
содержание цинка в почках составило 23 мг/кг 
сухого вещества независимо от места произ-
растания берез. По данным Адриано [Adriano, 

Рис. 3. Содержание железа (А) и марганца (Б) в различных органах берез, произрастающих на условно чистой 
территории (заповедник «Кивач») и в городских условиях (г. Кондопога, г. Петрозаводск)
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1986], береза характеризуется высоким фоно-
вым содержанием цинка в листьях, что может 
объяснить его значительные концентрации, 
обнаруженные нами в растениях с территории 
заповедника. Наличие повышенной по сравне-
нию с побегами концентрации цинка в листьях 
деревьев, произрастающих в городе, вероят-
но, связано с механизмом выведения металла 
в период осеннего листопада [Rosselli et al., 
2003]. Вместе с тем следует отметить, что в мо-
лодых частях растений – в почках и однолет-
них побегах – цинк не накапливался. Следова-
тельно, наибольшее количество цинка аккуму-
лируется в брахибластах и в листьях березы, 
наименьшее – в почках.

Анализ содержания железа (рис. 3, А) у рас-
тений березы, произрастающих в городских 
условиях, показал, что листья и брахибласты 
накапливают значительно больше (в 3–5 раз) 
данного металла (250–465 и 196–340 мг/кг су-
хого вещества соответственно) по сравнению 
с другими органами и тканями (66–128 мг/кг 
сухого вещества). Следует указать, что у изу-
ченных берез отмечено повышенное (в 2–9 раз) 
содержание железа в городских условиях 
по сравнению с природными. На контрольном 
участке наибольшее содержание железа за-
фиксировано в почках берез (110 мг/кг от сухо-
го вещества).

Основное накопление марганца происхо-
дило в листьях (484–558 мг/кг сухого вещества) 
и в почках (170–220 мг/кг) растений. В побегах 
березы содержание этого элемента (рис. 3, Б) 
в природных и городских условиях было ниже 
и находилось приблизительно на одном уровне 
(80–100 мг/кг сухого вещества). Замечено, что 
под влиянием загрязнения в листьях березы, 
произрастающих в условиях г. Кондопоги, сни-
жение уровня накопления железа сопровожда-
лось одновременным возрастанием количест-
ва марганца. Такое нарушение в соотношении 
между элементами-антагонистами в ассими-
ляционных органах в условиях техногенного за-
грязнения ранее отмечалось и другими автора-
ми [Гиниятуллин и др., 1997].

выводы

1. Сравнительное изучение берез, произрас-
тающих в городских условиях (г. Петроза-
водск, г. Кондопога) и в условно чистом при-
родном биотопе (территория заповедника 
«Кивач»), показало наличие между ними су-
щественной разницы по содержанию в орга-
нах и тканях тяжелых металлов (Cd, Pb, Cu, 
Zn, Ni, Fe, Mn). Причем на территории г. Кон-
допоги накопление кадмия и свинца в бра-

хибластах, многолетних побегах, листьях 
и почках березы в некоторых случаях более 
чем в 5 раз превышало значения, зафикси-
рованные на контрольном участке (заповед-
ник «Кивач»).

2. Накопление и распределение тяжелых ме-
таллов по органам и тканям березы проис-
ходит неравномерно. Различия между рас-
тениями, находящимися на контрольном 
участке и в городских условиях, проявляются 
в наибольшей степени по содержанию тяже-
лых металлов в листьях, почках и брахиблас-
тах. В частности, в листьях накапливаются 
преимущественно кадмий, цинк, железо, 
марганец, в брахибластах – кадмий, свинец, 
никель, цинк, железо, а в почках – никель, 
железо и марганец.

3. В органах растений (в почках, в листьях 
и особенно в многолетних укороченных по-
бегах (брахибластах), произрастающих 
на городских территориях, отмечено повы-
шенное содержание большинства изученных 
тяжелых металлов, при этом концентрации 
кадмия и свинца (в некоторых случаях также 
никеля и цинка) не только превышали фоно-
вые значения, но даже приближались к ниж-
нему уровню предельно допустимых для 
жизнедеятельности растений.

4. Различия между двумя наиболее широко 
распространенными видами берез (повис-
лой и пушистой) по аккумуляции тяжелых 
металлов не выявлены (или находились 
в пределах статистической погрешности), 
что говорит об отсутствии явно выражен-
ной видоспецифичности в реакции расте-
ний рода Береза (Betula L.) на загрязнение 
внешней среды тяжелыми металлами.

5. Благодаря осеннему листопаду древесные 
растения способны избавляться от зна-
чительной части накапливающихся в них 
токсичных соединений, что позволяет су-
щественно снижать степень негативного 
воздействия тяжелых металлов и, соответ-
ственно, способствует выживанию расте-
ний, находящихся в подобных условиях ок-
ружающей среды.

Авторы выражают искреннюю благодар-
ность сотрудникам аналитической лаборато-
рии Института леса Карельского научного цен-
тра РАН за химический анализ содержания тя-
желых металлов.
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Александр Владимирович Артемьев – веду-
щий научный сотрудник лаборатории зоологии 
Института биологии Карельского научного цен-
тра РАН (ИБ КарНЦ РАН), доктор биологичес-
ких наук, доцент по специальности «зоология». 
Родился 31 августа 1954 в дер. Кострово Судо-
годского района Владимирской области.

В 1976 году с отличием окончил биологичес-
кий факультет Петрозаводского государствен-
ного университета. В том же году был принят 
на работу в лабораторию зоологии ИБ КФ АН 
СССР (ныне – ИБ КарНЦ РАН), где работает 
по настоящее время, пройдя путь от старшего 
лаборанта до ведущего научного сотрудника. 
В 1980 г. А. В. Артемьев под руководством чле-
на-корреспондента РАН Э. В. Ивантера здесь 
же окончил заочную аспирантуру, а в 1985 г. 

защитил кандидатскую диссертацию на тему 
«Биология лесных воробьиных птиц южной Ка-
релии в послегнездовой период» в Совете Все-
союзного научно-исследовательского инсти-
тута охраны природы и заповедного дела МСХ 
СССР (Москва). В 2005 г. в Совете Петрозавод-
ского государственного университета Алек-
сандр Владимирович успешно защитил доктор-
скую диссертацию по специальности 03.02.04 – 
«зоология» «Закономерности существования 
периферийных популяций политипического 
вида в северной зоне ареала (на примере му-
холовки-пеструшки Ficedula hypoleuca, Aves, 
Passeriformes, Muscicapidae)».

Решающее влияние на формирование науч-
ного мировоззрения А. В. Артемьева оказали 
основоположники популяционно-экологичес-
ких исследований в Карелии – декан эколого-
биологического факультета Петрозаводского 
государственного университета, член-коррес-
пондент РАН Э. В. Ивантер и главный научный 
сотрудник ИБ КарНЦ РАН, профессор В. Б. Зи-
мин. Владимир Борисович, кроме того, обучил 
начинающего ученого навыкам работы в поле-
вых условиях и методам изучения птиц.

Область научной деятельности А. В. Арте-
мьева – орнитология, популяционная экология 
и охрана птиц.

С 1990 г. А. В. Артемьев занимается педаго-
гической деятельностью на эколого-биологи-
ческом факультете Петрозаводского государ-
ственного университета, с 2006 г. – в должнос-
ти профессора кафедры. В настоящее время 
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он читает курсы лекций «Общая орнитология» 
и «Частная орнитология» для бакалавров, ма-
гистров и специалистов. Ежегодно руководит 
полевой практикой студентов  ПетрГУ, специа-
лизирующихся на орнитологии.

За почти 40-летний период работы в на-
уке А. В. Артемьев внес существенный вклад 
в развитие ряда направлений современной 
популяционной экологии птиц. На материалах 
многолетнего и детального изучения экологии 
ряда видов Воробьинообразных, прежде всего 
политипического вида – мухоловки-пеструшки, 
им сформулированы и обоснованы основные 
пути и механизмы преодоления птицами нега-
тивных воздействий экзогенных факторов, пути 
и механизмы стабильного существования пе-
риферических популяций, вскрыты основные 
закономерности регуляции численности в се-
верной зоне видового ареала. Значительный 
вклад он внес в изучение миграций птиц, био-
логического разнообразия орнитофауны Ка-
релии и Архангельской области, в дело охраны 
редких и уязвимых видов.

Александр Владимирович является членом 
Совета по защите докторских диссертаций при 
эколого-биологическом факультете ПетрГУ, 
заместителем ответственного редактора се-
рии «Биогеография» журнала «Труды Карель-
ского научного центра», членом общественных 
организаций, связанных с охраной и изучени-
ем птиц: Союза охраны птиц России, Рабочей 
группы по журавлям Евразии, Рабочей группы 
по гусям и лебедям восточной Европы и север-
ной Азии. Он много лет участвовал в проведе-
нии биологических олимпиад школьников Ка-
релии, регулярно выступает с научно-популяр-
ными заметками и интервью в местной прессе 
и на телевидении.

Со времени образования в 1979 г. Ла-
дожского орнитологического опорного пун-
кта «Маячино» А. В. Артемьев обеспечивает 
на нем проведение исследовательских ра-
бот, много энергии уделяет улучшению его 
материально-технической базы и подготовке  
экспедиций.

За свой многолетний труд А. В. Артемьев на-
гражден почетными грамотами Министерства 
просвещения Российской Федерации и Рос-
сийской академии наук, Президиума Карель-
ского научного центра РАН. Он являлся руко-
водителем проектов и договорных тем, в т. ч. 
РФФИ (1995), ОБН РАН (2009–2011, 2012–
2014), в разные годы был исполнителем более 
чем в 20 российских и международных проек-
тах и грантах.

А. В. Артемьевым опубликовано более 
200 научных работ, в том числе ряд очерков 

в двух изданиях Красной книги Карелии (Крас-
ная книга Республики Карелия. Петрозаводск: 
Карелия, 1995; 2007); энциклопедии Карелии 
(Карелия: Энциклопедия. Т. 2. Петрозаводск: 
Петропресс, 2009); монографиях (Орнитофа-
уна Карелии. Петрозаводск, 1993; Линька во-
робьиных птиц Северо-Запада. Л.: Изд. ЛГУ, 
1990; Мониторинг и сохранение биоразнооб-
разия таежных экосистем Европейского Се-
вера России. Петрозаводск: ИБ КарНЦ РАН, 
2010); в сборнике «Ключевые орнитологичес-
кие территории России». Т. 1 (Ключевые ор-
нитологические территории международно-
го значения в Европейской России). М., 2000; 
а также статьи в научных сборниках и материа-
лах конференций.

Искренне поздравляем Александра Вла-
димировича Артемьева с юбилеем и жела-
ем здоровья, творческих успехов, талантли-
вых учеников!

Н. В. Лапшин

списоК основных научных Трудов  
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А. Р. Тюлиным, С. А. Симоновым).

Распределение и численность редких и ох-
раняемых видов птиц // Мониторинг и сохра-
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КарНЦ РАН. Петрозаводск. С. 306–308. (Сов-
местно с С. В. Сазоновым).

Ресурсные виды птиц. Водоплавающие пти-
цы // Мониторинг и сохранение биоразнообра-
зия таежных экосистем Европейского Севера 
России / ИБ КарНЦ РАН. Петрозаводск. С. 105–
125. (Совместно с Н. В. Лапшиным, В. Б. Зими-
ным, Т. Ю. Хохловой).

2011. Значение Зеленого пояса Фен-
носкандии для сохранения таежного орнито-
комплекса Европы // Труды Карельского на-
учного центра РАН. № 2. Сер. Биогеография. 
Вып. 12. Петрозаводск. С. 127–132. (Совмест-
но с Т. Ю. Хохловой).

Методические рекомендации по осущест-
влению на территории Республики Карелия 
мониторинга видов орнитофауны, занесен-
ных в Красную книгу Российской Федерации. 
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100

Salmon: Biology, Ecological Impacts 
and Economic Importance / P. T. K. Woo, 
D. J. Noakes (eds). New York: NOVA, 2014. 
347 р. (лосось: биология, экологические 
воздействия и экономическая важность / 
ред. п. ву, д. ноакес. нью-йорк: NOVA, 
2014. 347 с.)

В издательстве NOVA (Нью-Йорк) под ре-
дакцией профессоров Патрика Ву (Patrick 
T. K. Woo, University of Guelph, Canada) и До-
нальда Ноакеса (Donald J. Noakes, Thompson 
Rivers University) в 2014 году вышла моно-
графия «Salmon: Biology, Ecological Impacts 

and Economic Importance» об одной из са-
мых многочисленных в мире групп рыб –  
о лососях.

У всех лососей есть местная экологи-
ческая, экономическая и социальная зна-
чимость. По крайней мере семь видов ло-
сосевых, принадлежащих к двум родам 
(Oncorhynchus и Salmo), имеют экономическое 
значение, они введены в культуру или вылав-
ливаются в промышленных масштабах в Азии, 
Европе, Северной и Южной Америке. В связи 
с этим было проведено огромное количество 
исследований по биологии и экологии этих ло-
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сосей, и они являются центральным объектом 
новой монографии.

В предлагаемой книге авторы попытались 
раскрыть как биологические, так и экономи-
ческие особенности воспроизводства и экс-
плуатации лососевых рыб в мировом масшта-
бе. Монография содержит 15 глав, написанных 
27 авторами из 11 стран, многие из которых – 
известные и уважаемые ученые. Учитывая гло-
бальную важность лосося, к написанию ряда 
разделов были привлечены ученые из Японии 
и России. Среди них есть и творческий кол-
лектив Института биологии КарНЦ РАН и Ин-
ститута проблем экологии и эволюции РАН: 
С. А. Мурзина, З. А. Нефедова, А. Е. Веселов, 
П. О. Рипатти, Н. Н. Немова и Д. С. Павлов. Но-
визна исследований российских специалистов 
состоит в том, что они дополняют и расширяют 
представление о фундаментальной роли рео-
реакции, липидов и жирных кислот в ранней 
дифференциации эмбрионов, личинок и маль-
ков одной генерации. Это приводит к образо-
ванию фенотипических групп с различными 
сроками смолтификации и, в конечном итоге, 
к образованию сложной возрастной и субпопу-
ляционной структуры, определяющей внутри-
видовое разнообразие и в целом устойчивость 
воспроизводства популяций лосося.

Авторы монографии привносят отличаю-
щиеся мнения и развивают перспективные 
направления исследований. Однако их экс-
пертные оценки и исследования, к сожалению, 
не всегда известны многим молодым ученым 
в Европе и Америке.

Монография начинается с краткого обзора 
биологии лосося, его экономической и соци-
альной значимости, а также воздействия на ок-

ружающую среду. В последующих разделах 
рассматриваются морфологические, физио-
логические и поведенческие различия между 
диким и искусственно разводимым лососем. 
Исследуется рост, продовольственное исполь-
зование и возникающие проблемы эвтрофи-
рования воды при посленерестовой гибели 
диких лососей или при их искусственном вы-
ращивании в морских и пресноводных садках, 
на рыбоводных фермах. Авторы обсуждают 
вопросы потенциального использования по-
бочных продуктов (желатин), возникающих при 
промышленной переработке лосося. Исследу-
ется поведение лосося и генетика, включая их 
широкие приложения, которые способствуют 
нашему пониманию биологии этих видов рыб. 
В монографии анализируется значение био-
генных факторов в культуре лосося; есть главы 
об оценке воздействий на окружающую среду, 
а также экономической важности коммерчес-
кого рыболовства и промышленного выращи-
вания лосося. Редакторы подчеркивают при-
надлежность лосося и к важным искусственно 
воспроизводимым ресурсам, и, прежде всего, 
к дарам моря.

Основная аудитория предлагаемой кни-
ги – это исследователи, работающие в области 
промышленной аквакультуры, преподаватели 
университетов и консультанты по вопросам 
рыбоводства, а также менеджеры государ-
ственных рыбоводных заводов и частных ферм. 
Книга будет полезной для аспирантов и студен-
тов бакалавриата, обучающихся по программе 
аквакультуры, она может также служить спра-
вочником для общих курсов по биологии рыб 
и рыболовству.

А. Е. Веселов
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правила длЯ авТоров

(требования к работам, представляемым к публикации  
в «Трудах Карельского научного центра Российской академии наук», с 2015 г.)

«Труды Карельского научного центра Российской академии наук» (далее – Труды КарНЦ РАН) публику-
ют результаты завершенных оригинальных исследований в различных областях современной науки: теоре-
тические и обзорные статьи, сообщения, материалы о научных мероприятиях (симпозиумах, конференциях 
и др.), персоналии (юбилеи и даты, потери науки), статьи по истории науки. Представляемые работы должны 
содержать новые, ранее не публиковавшиеся данные.

С т а т ь и  п р о х о д я т  о б я з а т е л ь н о е  р е ц е н з и р о в а н и е . Решение о публикации принимается 
редакционной коллегией серии или тематического выпуска Трудов КарНЦ РАН после рецензирования, с уче-
том научной значимости и актуальности представленных материалов. Редколлегии серий и отдельных вы-
пусков Трудов КарНЦ РАН оставляют за собой право возвращать без регистрации рукописи, не отвечающие 
настоящим правилам.

При получении редакцией рукопись регистрируется (в случае выполнения авторами основных правил ее 
оформления) и направляется на отзыв рецензентам. Отзыв состоит из ответов на типовые вопросы анке-
ты и может содержать дополнительные расширенные комментарии. Кроме того, рецензент может вносить 
замечания и правки в текст рукописи. Авторам высылается электронная версия анкеты и комментарии ре-
цензентов. Доработанный экземпляр автор должен вернуть в редакцию вместе с первоначальным экземп-
ляром и ответом на все вопросы рецензента не позднее чем через месяц после получения рецензии. Перед 
опубликованием авторам высылается распечатанная версия статьи, которая вычитывается, подписывается 
авторами и возвращается в редакцию.

Журнал имеет п о л н о ц е н н у ю  э л е к т р о н н у ю  в е р с и ю  н а  б а з е  O p e n  J o u r n a l  S y s t e m 
(OJS), позволяющую перевести предоставление и редактирование рукописи, общение автора с редколлеги-
ями серий и рецензентами в электронный формат и обеспечивающую прозрачность процесса рецензирова-
ния при сохранении анонимности рецензентов (http://journals.krc.karelia.ru/).

Редакционный совет журнала «Труды Карельского научного центра РАН» определил для себя в качест-
ве одного из приоритетов полную открытость издания. Это означает, что пользователям на условиях сво-
бодного доступа разрешается: читать, скачивать, копировать, распространять, печатать, искать или 
находить полные тексты статей журнала по ссылке без предварительного разрешения от издателя 
и автора. Учредители журнала берут на себя все расходы по редакционно-издательской подготовке статей  
и их опубликованию.

Содержание номеров Трудов КарНЦ РАН, аннотации и полнотекстовые электронные варианты статей, 
а также другая полезная информация, включая настоящие Правила, доступны на сайтах – http://transactions.
krc.karelia.ru; http://journals.krc.karelia.ru

Почтовый адрес редакции: 185910, г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, КарНЦ РАН, редакция Трудов 
КарНЦ РАН. Телефон: (8142) 762018.

правила оформлениЯ руКописи
Статьи публикуются на русском или английском языке. Рукописи должны быть тщательно выверены и от-

редактированы авторами.
Объем рукописи (включая таблицы, список литературы, подписи к рисункам, рисунки) не должен превы-

шать: для обзорных статей – 30 страниц, для оригинальных – 25, для сообщений – 15, для хроники и рецен-
зий – 5–6. Объем рисунков не должен превышать 1/4 объема статьи. Рукописи большего объема (в исключи-
тельных случаях) принимаются при достаточном обосновании по согласованию с ответственным редактором.

При оформлении рукописи применяется полуторный межстрочный интервал, шрифт Times New Roman, 
кегль 12, выравнивание по обоим краям. Размер полей страницы – 2,5 см со всех сторон. Все страницы, 
включая список литературы и подписи к рисункам, должны иметь сплошную нумерацию в нижнем правом 
углу. Страницы с рисунками не нумеруются.

Рукописи подаются в электронном виде в формате MS Word на сайте http://journals.krc.karelia.ru либо на 
e-mail: trudy@krc.karelia.ru, или же представляются в редакцию лично (г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, 
каб. 502). К рукописи желательно прилагать два бумажных экземпляра, напечатанных на одной стороне лис-
та формата А4 в одну колонку.
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общий порЯдоК располоЖениЯ часТей сТаТьи
Элементы статьи должны располагаться в следующем порядке: УДК к у р с и в о м  на первой страни-

це, в левом верхнем углу; заглавие статьи на русском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м 
ш р и ф т о м; инициалы, фамилии всех авторов на русском языке п о л у ж и р н ы м  ш р и ф т о м; полное на-
звание организации – места работы каждого автора в именительном падеже на русском языке к у р с и в о м 
(если авторов несколько и работают они в разных учреждениях, следует отметить арабскими цифрами со-
ответствие фамилий авторов учреждениям, в которых они работают; если все авторы статьи работают в од-
ном учреждении, можно не указывать место работы каждого автора отдельно); аннотация на русском языке; 
ключевые слова на русском языке; инициалы, фамилии всех авторов на английском языке п о л у ж и р н ы м 
ш р и ф т о м; название статьи на английском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м  ш р и ф -
т о м; аннотация на английском языке; ключевые слова на английском языке; текст статьи (статьи экспери-
ментального характера, как правило, должны иметь разделы: введение. материалы и методы. резуль-
таты и обсуждение. выводы либо Заключение); благодарности и указание источников финансирования 
выполненных исследований; списки литературы: с библиографическими описаниями на языке и алфавите 
оригинала (литература) и транслитерированный в латиницу с переводом названий русскоязычных источ-
ников на английский язык (References); таблицы (н а  о т д е л ь н ы х  л и с т а х); рисунки (н а  о т д е л ь н ы х 
л и с т а х); подписи к рисункам (н а  о т д е л ь н о м  л и с т е).

Н а  о т д е л ь н о м  л и с т е  д о п о л н и т е л ь н ы е  с в е д е н и я  о б  а в т о р а х: фамилии, имена, от-
чества всех авторов полностью на русском и английском языке; полный почтовый адрес каждой организа-
ции (страна, город) на русском и английском языке; должности, научные звания, ученые степени авторов; 
адрес электронной почты для каждого автора; телефон для контактов с авторами статьи (можно один на 
всех авторов).

3АГЛАВИЕ СТАТЬИ должно точно отражать содержание статьи* и состоять из 8–10 значимых слов.
АННОТАЦИЯ** должна быть лишена вводных фраз, создавать в о з м о ж н о  п о л н о е  п р е д с т а в л е н и е 

о  с о д е р ж а н и и  с т а т ь и  и иметь объем не менее 200 слов. Рукопись с недостаточно раскрывающей со-
держание аннотацией может быть отклонена.

Отдельной строкой приводится перечень КЛЮЧЕВЫХ СЛОВ (не менее 5). Ключевые слова или словосо-
четания отделяются друг от друга запятой, в конце фразы ставится точка. Слова, фигурирующие в заголовке 
статьи, ключевыми являться не могут.

Раздел «Материалы и методы» должен содержать сведения об объекте исследования с обязательным 
указанием латинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. Транс-
крипция географических названий должна соответствовать атласу последнего года издания. Единицы фи-
зических величин приводятся по Международной системе СИ. Желательна статистическая обработка всех 
количественных данных. Необходимо возможно точнее обозначать местонахождения (в идеале – с точным 
указанием географических координат).

Изложение результатов должно заключаться не в пересказе содержания таблиц и графиков, а в выявле-
нии следующих из них закономерностей. Автор должен сравнить полученную им информацию с имеющейся 
в литературе и показать, в чем заключается ее новизна. Следует ссылаться на табличный и иллюстративный 
материал так: на рисунки, фотографии и таблицы в тексте (рис. 1, рис. 2, табл. 1, табл. 2 и т. д.), фотографии, 
помещаемые на вклейках (рис. I, рис. II). Обсуждение завершается формулировкой в разделе «Заключение» 
основного вывода, которая должна содержать конкретный ответ на вопрос, поставленный во «Введении». 
С с ы л к и  н а  л и т е р а т у р у  в  т е к с т е  даются фамилиями, например: Карху, 1990 (один автор); Рамен-
ская, Андреева, 1982 (два автора); Крутов и др., 2008 (три автора или более) либо начальным словом описа-
ния источника, приведенного в списке литературы, и заключаются в квадратные скобки. При перечислении 
нескольких источников работы располагаются в хронологическом порядке, например: [Иванов, Топоров, 
1965; Успенский, 1982; Erwin et al., 1989; Атлас…, 1994; Longman, 2001].

ТАБЛИЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. На полях 
бумажного экземпляра рукописи (слева) карандашом указываются места расположения таблиц при п е р -
в о м  упоминании их в тексте. Д и а г р а м м ы  и  г р а ф и к и  н е  д о л ж н ы  д у б л и р о в а т ь  т а б л и ц ы . 
Материал таблиц должен быть понятен без дополнительного обращения к тексту. Все сокращения, исполь-
зованные в таблице, поясняются в Примечании, расположенном под ней. При повторении цифр в столбцах 
нужно их повторять, при повторении слов – в столбцах ставить кавычки. Таблицы могут быть книжной или 
альбомной ориентации (при соблюдении вышеуказанных параметров страницы).

РИСУНКИ представляются отдельными файлами с расширением T I F F  ( * . T I F )  и л и  J P G. При пер-
вичной подаче материала в редакцию рисунки вставляются в общий текстовой файл. При сдаче материа-
ла, принятого в печать, все рисунки из текста статьи должны быть убраны и представлены в виде отдельных 
файлов в вышеуказанном формате. Графические материалы должны быть снабжены распечатками с указа-
нием желательного размера рисунка, пожеланий и требований к конкретным иллюстрациям. На каждый ри-

* Названия видов приводятся на латинском языке КУРСИВОМ, в скобках указываются высшие таксоны (семейства), 
 к  которым относятся объекты исследования.
** Обращаем внимание авторов, что в связи с подготовкой журнала к включению в международные базы данных библио-
графических описаний и научного цитирования расширенная аннотация на английском языке, а также транслитерирован-
ный в латиницу список использованной литературы приобретают особое значение.
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сунок должна быть как минимум одна ссылка в тексте. И л л ю с т р а ц и и  о б ъ е к т о в ,  и с с л е д о в а н н ы х 
с  п о м о щ ь ю  ф о т о с ъ е м к и ,  м и к р о с к о п а  (оптического, электронного трансмиссионного и сканиру-
ющего), должны сопровождаться масштабными линейками, причем в подрисуночных подписях надо указать 
длину линейки. Приводить данные о кратности увеличения необязательно, поскольку при публикации рисун-
ков размеры изменятся. К р у п н о м а с ш т а б н ы е  к а р т ы  желательно приводить с координатной сеткой, 
обозначениями населенных пунктов и/или названиями физико-географических объектов и разной фактурой 
для воды и суши. В углу карты желательна врезка с мелкомасштабной картой, где был бы указан участок, уве-
личенный в крупном масштабе в виде основной карты.

ПОДПИСИ К РИСУНКАМ должны содержать достаточно полную информацию, для того чтобы приводимые 
данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта информация уже не дана в другой иллюстра-
ции). Аббревиации расшифровываются в подрисуночных подписях.

ЛАТИНСКИЕ НАЗВАНИЯ. В расширенных латинских названиях таксонов не ставится запятая между фа-
милией авторов и годом, чтобы была понятна разница между полным названием таксона и ссылкой на пуб-
ликацию в списке литературы. Н а з в а н и я  т а к с о н о в  р о д а  и  в и д а  п е ч а т а ю т с я  к у р с и в о м. 
Вписывать латинские названия в текст от руки недопустимо. Для флористических, фаунистических и таксо-
номических работ при первом упоминании в тексте и таблицах приводится русское название вида (если та-
кое название имеется) и полностью – латинское, с автором и желательно с годом, например: водяной ослик 
(Asellus aquaticus (L. 1758)). В дальнейшем можно употреблять только русское название или сокращенное ла-
тинское без фамилии автора и года опубликования, например, для брюхоногого моллюска Margarites groen-
landicits (Gmelin 1790) – М. groenlandicus или для подвида М. g. umbilicalis.

СОКРАЩЕНИЯ. Разрешаются лишь общепринятые сокращения – названия мер, физических, химических 
и математических величин и терминов и т. п. Все сокращения должны быть расшифрованы, за исключением 
небольшого числа общеупотребительных.

БЛАГОДАРНОСТИ. В этой рубрике выражается признательность частным лицам, сотрудникам учрежде-
ний и фондам, оказавшим содействие в проведении исследований и подготовке статьи, а также указываются 
источники финансирования работы.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ. Пристатейные ссылки и/или списки пристатейной литературы следует офор-
млять по ГОСТ Р 7.0.5–2008. Библиографическая ссылка. Общие требования и правила составления 
(http://www.bookchamber.ru/GOST_P_7.0.5. – 2008). Список работ представляется в алфавитном порядке. 
Все ссылки даются на языке оригинала (названия на японском, китайском и других языках, использующих 
нелатинский шрифт, пишутся в русской транскрипции). Сначала приводится список работ на русском языке 
и на языках с близким алфавитом (украинский, болгарский и др.), а затем – работы на языках с латинским 
алфавитом. В списке литературы между инициалами ставится пробел.

ТРАНСЛИТЕРИРОВАННЫЙ СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ (References). Приводится отдельным списком, повто-
ряя все позиции основного списка литературы. Русскоязычные работы указываются в латинской трансли-
терации, за названием работы в квадратных скобках следует его перевод на английский язык; при наличии 
переводной версии можно указать ее библиографическое описание вместо транслитерированного. Библи-
ографические описания прочих источников приводятся на языке оригинала. Для составления списка реко-
мендуется использование бесплатной программы транслитерации на сайте http://translit.ru/, вариант BCI.

Внимание! С 2015 года каждой статье, публикуемой в «Трудах Карельского научного центра РАН», редак-
цией присваивается уникальный идентификационный номер цифрового объекта (DOI) и статья включается 
в базу данных CrossRef. Обязательным условием является указание в списках литературы DOI для тех 
работ, у которых он есть.

обраЗец оформлениЯ 1-й сТраницы

УДК 631.53.027.32:635.63

влиЯние раЗличных реЖимов предпосевного ЗаКаливаниЯ семЯн  
на холодоусТойчивосТь расТений огурца

е. г. шерудило1, м. и. сысоева1, г. н. алексейчук2, е. ф. марковская1

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН

2 Институт экспериментальной ботаники НАН Республики Беларусь им. В. Ф. Купревича

Аннотация на русском языке

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L., кратковременное снижение температуры, устойчивость.

E. G. Sherudilo, M. I. Sysoeva, G. N. Alekseichuk, E. F. Markovskaya. EFFECTS 
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K e y w o r d s: Cucumis sativus L., temperature drop, resistance.

обраЗец оформлениЯ Таблицы

Таблица 2. Частота встречаемости видов нематод в исследованных биотопах
Биотоп

(площадка)
Кол-во видов Встречаемость видов нематод

в 5 повторностях
100 % 80 % 60 % 40 % 20 %

1Н 26 8 4 1 5 8
2Н 13 2 1 1 0 9
3Н 34 13 6 3 6 6
4Н 28 10 5 2 2 9
5Н 37 4 10 4 7 12

Примечание. Здесь и в табл. 3–4: Биотоп 1Н – территория, заливаемая в сильные 
приливы; 2Н – постоянно заливаемый луг; 3Н – редко заливаемый луг; 4Н – незали-
ваемая территория; 5Н – периодически заливаемый луг.

обраЗец оформлениЯ подписи К рисунКу
Рис. 1. Северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)
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