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ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

Original articles

УДК 551.794 + 630*182.1 (470.53)

ДИНАМИКА ПРИРОДНОЙ СРЕДЫ ВЕРХНЕГО ПРИКАМЬЯ 

В ГОЛОЦЕНЕ ПО МАТЕРИАЛАМ ИЗУЧЕНИЯ БОЛОТ

Е. Г. Лаптева1,2*, С. С. Трофимова1, Н. Е. Зарецкая3,4, 

Е. Л. Лычагина2,5

1 Институт экологии растений и животных УрО РАН (ул. 8 Марта, 202, Екатеринбург, 

  Россия, 620144), *lapteva@ipae.uran.ru
2 Пермский государственный гуманитарно-педагогический университет 

  (ул. Сибирская, 24, Пермь, Россия, 614990)
3 Институт географии РАН (Старомонетный пер., 29, Москва, Россия, 119017)
4 Геологический институт РАН (Пыжевский пер., 7, Москва, Россия, 119017)
5 Пермский государственный национальный исследовательский университет 

  (ул. Букирева, 15, Пермь, Россия, 614990)

Обобщены результаты многолетних комплексных исследований болотных и аллю-

виальных отложений Верхнего Прикамья (Пермский край), для изучения которых 

применялись палеоэкологические (палинологический и карпологический), радио-

углеродный и археологический методы. На основе полученных данных восстанов-

лена история изменения природной среды района исследования за 10,6 тыс. лет. 

Установлено, что с раннего голоцена и до современности территорию района ис-

следования покрывали преимущественно таежные мелколиственные, светло- и 

темнохвойные леса, но в среднем голоцене их господство прерывалось распро-

странением хвойно-широколиственных лесов. Влияние хозяйственной деятель-

ности древних человеческих обществ на природную среду Верхнего Прикамья 

(сведение хвойных лесов, пастбищная активность и земледелие) прослеживается 

за последние 4 тыс. лет.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: болотные отложения; динамика растительности; радиоугле-

родный, спорово-пыльцевой и карпологический анализы; археология; голоцен; 

Пермский край

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Лаптева Е. Г., Трофимова С. С., Зарецкая Н. Е., Лычагина 

Е. Л. Динамика природной среды Верхнего Прикамья в голоцене по материалам 

изучения болот // Труды Карельского научного центра РАН. 2024. № 3. С. 5–19. 

doi: 10.17076/eco1821

Ф и н а н с и р о в а н и е. Финансовое обеспечение исследований (корреляция дан-

ных) осуществлялось частично за счет гранта РНФ № 23-68-10023 (https://rscf.ru/

project/23-68-10023/); радиоуглеродное датирование проводилось в рамках госза-

даний Института географии РАН и Геологического института РАН.
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E. G. Lapteva1,2*, S. S. Trofimova1, N. E. Zaretskaya3,4, E. L. Lychagina2,5. HOLOCENE 

PALAEOENVIRONMENTAL DYNAMICS OF THE UPPER KAMA REGION (PEAT BOGS 

CASE STUDY)

1 Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences (202 8th Marta St., 

  620144 Yekaterinburg, Russia), *lapteva@ipae.uran.ru
2 Perm State Humanitarian Pedagogical University (24 Sibirskaya St., 614990 Perm, Russia)
3 Institute of Geography, Russian Academy of Sciences (29 Staromonetniy Pereulok, 119017 Moscow, Russia)
4 Geological Institute, Russian Academy of Sciences (7 Pyzhevskiy Pereulok, 119017 Moscow, Russia)
5 Perm State University (15 Bukireva St., 614990 Perm, Russia) 

This paper summarizes the results of long comprehensive studies of peat bog and ox-

bow lake deposits of the Upper Kama (Perm Krai). Palaeoecological (pollen and plant 

macrofossil), radiocarbon and archaeological methods were applied, and the 10.6 ka 

long palaeoenvironmental history was reconstructed. The results show that boreal small-

leaved, light and dark coniferous forests predominated in the study area from the Early 

Holocene to the present, their dominance interrupted in the Middle Holocene by the 

spread of mixed coniferous-broad-leaved forests. The impact of ancient human activities 

on the Upper Kama natural environment (deforestation, pasturing, and agriculture) can 

be traced over the last four thousand years.

K e y w o rd s: peat bog deposits; vegetation dynamics; radiocarbon dating; pollen and 

plant macrofossil analyses; archaeology; Holocene; Perm Krai

F o r  c i t a t i o n: Lapteva E. G., Trofimova S. S., Zaretskaya N. E., Lychagina E. L. Holocene 

palaeoenvironmental dynamics of the Upper Kama Region (peat bogs case study). Trudy 

Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre 

RAS. 2024. No. 3. P. 5–19. doi: 10.17076/eco1821

F u n d i n g. The study (data correlation) was funded from the Russian Science Foundation, 

project #23-68-10023 (https://rscf.ru/project/23-68-10023/); radiocarbon dating was 

carried out within the framework of state assignments to the Institute of Geography and 

the Geological Institute, Russian Academy of Sciences.

Введение

Верхнее Прикамье располагается на севере 

Пермского края и относится к Верхне-Камскому 

торфяно-болотному району [Тюремнов, 1976], 

где основные болота приурочены к долинам 

р. Камы и ее притоков (рис. 1). Уникальность 

данного района обусловливается как пересе-

чением ареалов ряда европейских (Picea abies 

(L.) H. Karst., Tilia cordata Mill., Ulmus laevis Pall.) 

и сибирских (Abies sibirica Ledeb., Picea obo-

vata Ledeb., Pinus sibirica Du Tour) видов, фор-

мирующих сообщества средней и южной тай-

ги [Овеснов, 1997], так и активным освоением 

территории древними обществами в прошлые 

исторические эпохи, что подтверждается суще-

ствованием более 100 археологических памят-

ников от мезолита до средневековья [Крыласо-

ва и др., 2014; Лычагина и др., 2021 и др.].

Палеоэкологическая изученность этого 

района довольно слабая, хотя исследования 

по истории формирования природной сре-

ды Верхнего Прикамья начались еще в первой 

половине ХХ века (детальный обзор представ-

лен в [Мехоношина и др., 2022]). В последнее 

десятилетие большим коллективом специа-

листов проводятся комплексные междисци-

плинарные исследования озерно-болотных 

отложений долины р. Камы, в том числе с при-

влечением палеоэкологических методов – спо-

рово-пыльцевого и карпологического анализов 

[Лаптева и др., 2017; Трофимова и др., 2019; 

Зарецкая и др., 2020; Лычагина и др., 2021; 

Демаков и др., 2023; Lapteva et al., 2023].

В представленной работе обобщены основ-

ные результаты десятилетних палеоэкологи-

ческих исследований на территории Верхнего 

Прикамья, которые позволили реконструиро-

вать последовательные смены основных лесных 

формаций и выявить археоботанические свиде-

тельства влияния хозяйственной деятельности 

древних человеческих обществ на окружающую 

растительность в разные этапы освоения и за-

селения этой территории в течение голоцена.

Район исследования

Район палеоэкологических исследований 

включает территорию бассейна Верхней Камы 

от п. Гайны до г. Березники, где можно выделить 
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три ключевых участка (рис. 1). Первый – Чаш-

кинский геоархеологический комплекс в райо-

не Чашкинского озера, расположенного между 

крупными городами Соликамском и Березника-

ми. Озеро представляет собой систему проточ-

ных старичных озер с расположенными между 

ними и основным руслом р. Камы Дедюхинским 

и Соликамским пойменными болотными мас-

сивами, торфяные отложения которых были 

апробированы для палеоботанического изуче-

ния [Лаптева и др., 2017; Зарецкая и др., 2020]. 

На берегах озера обнаружено около 20 архео-

логических памятников от эпохи камня (мезо-

лит, VIII–VII тыс. до н. э.) до эпохи Средневеко-

вья (VIII–XIV вв.) [Крыласова и др., 2014]. 

Этот ключевой участок располагается вбли-

зи границы средне- и южнотаежных пихтово-

еловых лесов [Овеснов, 1997], в древостое ко-

торых господствуют ель (Picea obovata) и пихта 

(Abies sibirica) с участием сосен (Pinus sylves-

tris L. и P. sibirica) и лиственницы (Larix sibirica 

Ledeb.). Березы (Betula pendula Roth. и B. pube-

scens Ehrh.), осина (Populus tremula L.) и ольха 

(Alnus incana (L.) Moench.) формируют мелко-

лиственные леса, в том числе по берегам рек 

и озер, по краям сфагновых болот, и как при-

месь встречаются в темнохвойных формациях. 

В подлеске произрастает липа (Tilia cordata), а 

по речным долинам нередко попадаются вязы 

(Ulmus laevis и U. glabra Huds.). Для травяно-ку-

старничкового яруса характерно сосущество-

вание бореальных и неморальных видов. Мо-

ховой покров малой мощности, не сплошной. В 

настоящее время в районе Чашкинского озера 

широко распространены вторичные сосново- и 

елово-березовые леса.

Второй ключевой участок охватывает доли-

ну р. Камы от устья р. Весляны до п. Тюлькино 

в пределах Гайнского, Косинского, Чердынско-

го и Соликамского районов Пермского края 

(см. рис. 1). На всем его протяжении апробиро-

ваны озерно-болотные отложения при изучении 

естественных обнажений в долине реки [Лыча-

гина и др., 2021; Lapteva et al., 2023] и выявлено 

100 памятников от эпохи камня до Средневеко-

вья [Демаков, 2019; Лычагина и др., 2021].

Рис. 1. Район исследования.

    – разрезы, изученные авторами: 1–7 – р. Кама [по: Лычагина и др., 2021; Lapteva et al., 2023]; 8 – р. Коса [по: Демаков и др., 

2023]; 9 – скв. Андреевская [по: Зарецкая и др., 2020]; 10 – Дедюхинский болотный массив [по: Лаптева и др., 2017; Трофимова 

и др., 2019]. Прерывистая линия – граница между средней (a) и южной (b) тайгой; пунктирная линия – граница горных лесов (c)

Fig. 1. Study area.

      – studied sections: 1–7 – Kama River [after: Lychagina et al., 2021; Lapteva et al., 2023]; 8 – Kosa River [after: Demakov et al., 2023]; 

9 – Andreevskaya borehole [after: Zaretskaya et al., 2020]; 10 – Dedyukhinskii wetland [after: Lapteva et al., 2017; Trofimova et al., 2019]. 

Dashed line marks the boundary between the middle (a) and southern (b) taiga; dotted line marks the boundary of mountain forests (c)
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Третий участок – Косинский микрорегион – 

расположен в окрестностях современного 

п. Кордон Косинского муниципального округа 

в месте слияния рек Лолога и Косы, послед-

няя из которых является крупнейшим правым 

притоком р. Камы (см. рис. 1). В этом месте 

расположены Косинские мезолитические сто-

янки [Лычагина и др., 2023]. В заболоченной 

ложбине в месте слияния рек апробированы 

болотные отложения для палеоботанического 

исследования.

Второй и третий участки находятся в подзо-

не средней тайги [Овеснов, 1997]. Для района 

характерны еловые (Picea obovata) с сосной 

сибирской и пихтой и сосновые (Pinus sylves-

tris) леса. В виде единичной примеси встреча-

ются березы (Betula pendula и B. pubescens), 

лиственница сибирская и осина. Кустарнико-

вый ярус отсутствует или развит очень слабо. 

Единично присутствуют Frangula alnus Mill., 

Juniperus communis L., Padus avium Mill., Ribes 

nigrum L., Rosa acicularis Lindl., Sorbus aucu-

paria L., виды Lonicera и Salix. Иногда встреча-

ется карликовая березка (Betula nana L.). Тра-

вяно-кустарничковый ярус развит достаточно 

хорошо, в нем неморальные элементы почти 

полностью отсутствуют. Доминируют гипо-

арктические кустарнички (Calluna vulgaris (L.) 

Hull, Vaccinium vitis-idaea L., V. myrtillus L., V. 

uliginosum L., Ledum palustre L., Arctostaphylos 

uva-ursi (L.) Spreng. и др.). Часто встречаются 

виды злаков, осок, разнотравья, папоротни-

ков и плаунов. Мхи (Bryales и Sphagnum) и ли-

шайники в напочвенном ярусе представлены 

практически в равном соотношении. В пойме 

р. Камы и наиболее крупных ее притоков до-

вольно узкой полосой тянутся заросли ивы 

(Salix viminalis L., S. gmelinii Pall., S. triandra L., 

S. acutifolia Willd., S. myrsinifolia Salisb. и др.) и 

ольхи серой с примесью березы и ели. Иногда 

отмечаются Frangula alnus и Rosa acicularis. В 

травяном ярусе обильно мезофильное разно-

травье. На болотах очень разреженный дре-

востой из Pinus sylvestris. Нередко имеется 

подлесок из Betula humilis Shrank и видов рода 

Salix. В травяно-кустарничковом ярусе обиль-

ны кустарнички, в том числе Chamaedaphne 

calyculata (L.) Moench, и разнообразные вод-

но-болотные растения. В моховом покрове 

господствуют виды рода Sphagnum, на кочках – 

зеленые мхи.

Климат Верхнего Прикамья умеренно-кон-

тинентальный, с теплым летом и продолжи-

тельной холодной и снежной зимой. Вбли-

зи г. Березники проходят изотермы января 

–16 °С и июля +17,5 °С. Средняя температура 

января изменяется в пределах –16…–17 °С, 

июля – +17…+18 °С. В год выпадает около 

600–700 мм осадков [Атлас…, 2012].

Методы и подходы

Для реконструкции природных ландшаф-

тов и растительных сообществ, отражающих 

условия, в которых существовали поселения 

древних людей Верхнего Прикамья, прове-

дены палинологические и карпологические 

исследования с привлечением данных радио-

углеродного анализа. Посредством ручного 

бурения с помощью бурового оборудования 

Eijelkamp апробированы керны болотных отло-

жений в пределах Чашкинского и Косинского 

микрорегионов [Лаптева и др., 2017; Трофи-

мова и др., 2019; Зарецкая и др., 2020; Дема-

ков и др., 2023] и разрезы отложений в местах 

естественных обнажений в долине р. Камы 

[Лычагина и др., 2021; Lapteva et al., 2023].

Лабораторная обработка и аналитическое 

изучение палинологических и карпологиче-

ских образцов были проведены с примене-

нием стандартных методик [Никитин, 1969; 

Чернова, 2004]. Обработка полученных ре-

зультатов и их графическое представление 

выполнены в программах TILIA [Grimm, 2011] 

и POLPAL [Nalepka, Walanus, 2003]. Латинские 

названия таксонов микро- и макроостатков 

растений приведены в соответствии с Между-

народным указателем научных названий ра-

стений (International Plant Names Index, https://

www.ipni.org/), для ряда таксонов, например 

для рода Betula, указаны ранее употребляе-

мые синонимы. Типы растительности по ре-

зультатам спорово-пыльцевого анализа выде-

лены на основе метода биомизации, разрабо-

танного при моделировании растительности и 

климата Земли на основе биомной концепции 

[Prentice, 1996]. Суть метода заключается в 

том, что при реконструкции палеораститель-

ности используется не отдельный палинотак-

сон, а принадлежащая определенному функ-

циональному типу растительности группа так-

сонов, которые объединяются в биомы.

По отношению суммы пыльцы широколи-

ственных пород к сумме хвойных в получен-

ных спорово-пыльцевых спектрах был рассчи-

тан «температурный индекс» (индекс Вr/Co) 

[Sun, Feng, 2013], который в общем виде пока-

зывает тенденцию изменения теплообеспечен-

ности с раннего голоцена до современности.

Возраст изученных отложений установлен 

посредством радиоуглеродного анализа на ос-

нове массива из 30 радиоуглеродных дат. Для 

ряда болотных кернов и разрезов старичных от-

ложений получена серия дат в хронологической 
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последовательности, на основе калиброван-

ных значений которых были построены глу-

бинно-возрастные модели накопления отло-

жений. В данной работе приводится лишь ка-

либрованный возраст, подробная информация 

о полученной серии радиоуглеродных дат по 

отложениям Верхнего Прикамья представле-

на в работах [Зарецкая, Чернов, 2014; Лаптева 

и др., 2017; Зарецкая и др., 2020; Демаков 

и др., 2023; Лычагина и др., 2021; Lapteva 

et al., 2023 и др.]. Для определения хроноло-

гии изменений природной среды применялась 

схема периодизации голоцена, утвержден-

ная Международным союзом геологических 

наук (International Union of Geological Sciences) 

[Walker et al., 2018].

Результаты и обсуждение

При изучении 17 разрезов/кернов болот-

ных и старичных отложений (рис. 1) получены: 

1) радиоуглеродные даты, маркирующие нача-

ло торфообразования и возрастные границы 

фаз сукцессии биоценозов, 2) детальные па-

линологические летописи, отражающие регио-

нальную динамику растительности, 3) локаль-

ные комплексы макроостатков, характеризую-

щие изменения пойменной, прибрежно-водной 

и болотной растительности в отдельные воз-

растные интервалы.

Особенности локальных палеофлор. На 

территории современной северной границы 

подзоны южной тайги Верхнего Прикамья по-

лучены локальные комплексы макроостатков 

растений из пяти кернов торфяных отложе-

ний Дедюхинского и Соликамского болотных 

массивов бассейна р. Камы [Трофимова и др., 

2019]. С территории современной средней 

тайги из кернов болотных отложений заполне-

ний ложбин и палеорусел в долинах рек Косы 

и Лолога в правобережной части бассейна 

Верхней Камы и старичных отложений разре-

зов береговых обнажений р. Камы получены 

11 локальных комплексов в соответствии с ра-

диоуглеродными датами в пределах времен-

ных интервалов от раннего до позднего голо-

цена [Демаков и др., 2023; Lapteva et al., 2023]. 

Сводные карпограммы полученных палеофлор 

для отдельных возрастных интервалов пред-

ставлены на рис. 2.

В составе локальных палеофлор опреде-

лены макроостатки основных лесообразую-

щих пород – ели (Picea obovata), сосны обык-

новенной (Pinus sylvestris), пихты (Abies si-

birica) и березы (Betula sect. Betula = B. sect. 

Albae). Макроостатки широколиственных пород 

не обнаружены, но найдены остатки калины 

(Viburnum opulus L.), черемухи (Padus race-

mosa L.), рябины (Sorbus aucuparia), которые 

появляются в палеофлорах в период распро-

странения широколиственных пород и являют-

ся их видами-спутниками в хвойно-широколи-

ственных лесах. Видовой состав травянистого 

яруса соответствует современной флоре рай-

она исследований [Овеснов, 1997], наибо-

лее полно представлены болотная (Comarum 

palustrе L., Menyanthes trifoliata L., Сarex vesi-

caria L. и др.), прибрежно-водная (Alismatace-

ae, Eleoharis palustris (L.) Roem. & Schult. и др.) 

и луговая (Filipendula ulmaria L., Rubus saxatilis 

L. и др.) эколого-ценотические группы (рис. 2).

Особенности спорово-пыльцевых спек-

тров. Для современной северной границы 

подзоны южной тайги Верхнего Прикамья 

наиболее полные палинологические записи 

получены из шести кернов торфяных отложе-

ний Дедюхинского [Лаптева и др., 2017] и Со-

ликамского [Зарецкая и др., 2020] болотных 

массивов (рис. 1). Для подзоны средней тай-

ги получены три детальные палинологические 

записи из старичных отложений в разрезах бе-

реговых обнажений верхнего течения р. Камы 

[Лычагина и др., 2021; Lapteva et al., 2023]. 

Дополнительно из четырех кернов болотных 

отложений заполнений ложбин и палеорусел 

в долинах рек Косы и Лолога в правобереж-

ной части бассейна Верхней Камы и старич-

ных отложений четырех разрезов береговых 

обнажений р. Камы получены единичные пали-

носпектры в соответствии с радиоуглеродны-

ми датами в пределах временных интервалов 

от раннего до позднего голоцена [Демаков и 

др., 2023; Lapteva et al., 2023]. Синхронизиро-

ванные по возрасту отложений палиноспект-

ры представлены в виде региональных ком-

пилированных палинологических летописей 

(рис. 3), которые позволяют охарактеризовать 

изменения природной среды за последние 

10,6 тыс. лет.

Во всех полученных палиноспектрах преоб-

ладает пыльца древесных растений, состав-

ляя 75–95 % от общей суммы пыльцевых зерен 

наземных растений. Основной фон составля-

ет пыльца светлохвойных (Pinus sylvestris-type 

и Larix), темнохвойных (Picea, Abies sibirica, 

Pinus sibirica-type), мелколиственных (Betu-

la sect. Betula и Alnus) и широколиственных 

(Ulmus, Quercus robur L., Tilia cordata) пород, 

соотношение которых отражает изменения в 

составе древостоя лесов. Содержание пыль-

цевых зерен кустарников (Salix, Betula sect. 

Apterocaryon = B. sect. Nanae, Viburnum, Fran-

gula alnus, Corylus avellana) и травянистых ра-

стений небольшое.
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Рис. 2. Таксономический состав растительных макроостатков: 

а) из кернов торфяных отложений Чашкинского геоархеологического района; б) из береговых обнажений со старичными 

отложениями: (1) – Амбор; (2) – Кушмангорт; (3) – Тюлькино; (4–7) – Леваты; (8) – Керчевский; (9–11) – из кернов торфяных 

отложений Косинского района

Fig. 2. Taxonomic composition of plant macrofossils: 

а) from cores of peat deposits of the Chashkinskiy geoarchaeological area; б) from river outcrops with oxbow lake deposits: (1) – 

Ambor; (2) – Kushmangort; (3) – Tyulkino; (4–7) – Levaty; (8) – Kerchevsky; (9–11) – from cores of peat deposits in the Kosinsky 

District

В изученных разрезах северной части 

Верхнего Прикамья наименьшее содержа-

ние пыльцы ели (Picea – 5–15 %) при обилии 

сосны (Pinus sylvestris-type) и березы (Betula 

sect. Betula) отмечается в палиноспектрах, 

датируемых ранним голоценом в интервале 

10,6–8,7 тыс. кал. л. н. Максимальная доля 

пыльцы ели (более 50 %) при минимальном 

содержании светлохвойных пород (Pinus 

sylvestris-type – менее 20 %) отмечается в 

интервале 4,5–3,5 тыс. кал. л. н. на границе 

среднего и позднего голоцена. В большинст-

ве палиноспектров из торфа Дедюхинского 

и Соликамского болотных массивов южной 

части Верхнего Прикамья выявлены лишь не-

большие флуктуации обилия пыльцы древес-

ных пород, отражающие кратковременные 

сукцессионные изменения в соотношении 

темно- и светлохвойных и мелколиственных 

пород в древостое лесов. Практически син-

хронно около 1,8–1,7 тыс. кал. л. н. в изучен-

ных разрезах фиксируется увеличение доли 

пыльцы светлохвойных пород.

Первые пыльцевые зерна широколиствен-

ных пород (группа Quercetum mixtum) появля-

ются в палиноспектрах раннеголоценового воз-

раста, приблизительно 9,0–8,7 тыс. кал. л. н. 

Рациональная граница, соответствующая на-

чалу последовательного подъема кривой сум-

марного содержания пыльцы группы Quercetum 

mixtum, фиксируется около 7,2–7,1 тыс. кал. л. н. 

Наибольшее суммарное содержание пыль-

цы широколиственных пород (5–10 %) от-

мечается в интервале 6,0–3,2 тыс. кал. л. н., 
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Рис. 3. Среднее содержание пыльцы ведущих таксонов: а) в болотных отложениях Чаш-

кинского геоархеологического района в пределах южной тайги; б) в отложениях, слагаю-

щих пойму р. Камы, и болотных отложениях р. Косы в пределах средней тайги

Fig. 3. Average pollen content of main taxa: a) in bog sediments of the Chashkinskiy geoar-

chaeological area within the southern taiga; б) in floodplain sediments of the Kama River and 

bog sediments of the Kosa River within the middle taiga
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а далее, в течение позднего голоцена, на-

блюдается постепенное снижение ее доли до 

единичной встречаемости в современности. 

Пыльца ольхи (Alnus), подобно широколиствен-

ным породам, появляется в раннем голоцене, 

но рациональная граница фиксируется около 

7,5 тыс. кал. л. н. Среднее содержание пыльце-

вых зерен ольхи колеблется в пределах 10–15 %.

В палиноспектрах изученных разрезов по-

следовательный подъем кривой содержания 

пыльцы пихты (Abies sibirica) регистрирует-

ся практически синхронно в разрезах лишь в 

позднем голоцене, около 3,5 тыс. кал. л. н. Од-

нако ее единичные пыльцевые зерна отмечены 

в некоторых палиноспектрах среднеголоце-

нового возраста. Доля пыльцы кустарниковых 

берез (Betula sect. Apterocaryon) наибольшая 

в раннеголоценовых палиноспектрах из разре-

зов северной части Верхнего Прикамья.

Индекс теплообеспеченности и биомная 

реконструкция. Результаты биомизации пока-

зали существенные изменения в соотношении 

биомов тайги (TAIGA) и смешанных хвойно-ши-

роколиственных лесов (COMX) в течение по-

следних 10,6 кал. л. н. Как показано на рис. 4, 

преобладание веса таежного биома фиксиру-

ется в интервале от 10,6 до 8,7 тыс. кал. л. н. 

и после 1,7 тыс. кал. л. н., а наибольшие балло-

вые значения биома смешанных хвойно-широ-

колиственных лесов отмечаются для интервала 

7,0–1,7 тыс. кал. л. н.

Рассчитанный «температурный» индекс от-

ражает увеличение теплообеспеченности в 

среднем голоцене по сравнению с ранним: на-

чиная с 7,5 тыс. л. н. наблюдается его посте-

пенное возрастание (см. рис. 4). Наибольшее 

значение индекса Br/Co фиксируется в ин-

тервалах 6–4,5 и 4–3,5 тыс. кал. л. н. и свиде-

тельствует о более теплых условиях, способ-

ствовавших распространению и произраста-

нию широколиственных пород. В интервале 

4,5–4 тыс. кал. л. н. отмечается снижение ин-

декса, что, возможно, отражает проявление 

глобального похолодания, т. н. «событие 4200» 

[Борисова, 2014]. После 3,5 тыс. кал. л. н. по-

степенное уменьшение температурного ин-

декса отражает общий тренд похолодания в 

позднем голоцене.

Фазы развития лесной растительности 

в голоцене. Комплексные палеоботанические 

данные позволяют выделить три фазы разви-

тия лесной растительности Верхнего Прика-

мья в голоцене (см. рис. 4). Первая фаза свя-

зана с существованием среднетаежных лесов 

в раннем голоцене в интервале 10,6–7,5 тыс. 

кал. л. н. Древостой формировали светлохвой-

ные (Pinus sylvestris и Larix), мелколиственные 

(Betula sect. Betula) и темнохвойные (Picea) 

породы с подлеском из кустарниковых берез 

(Betula sect. Apterocaryon). Кустарниковые 

березы также были распространены в таеж-

ных лесах территорий, прилегающих к Верхне-

му Прикамью, о чем свидетельствуют данные 

из разрезов Вятско-Камского водораздела 

[Прокашев и др., 2003; Назаров и др., 2020] и 

бассейна р. Вычегды [Андреичева и др., 2015]. 

В финале раннего голоцена роль ели в дре-

востое лесов на юге Верхнего Прикамья была 

выше, чем на севере [Зарецкая и др., 2020]. 

Широколиственные породы не произрастали 

на территории Верхнего Прикамья в раннем 

голоцене. Встречающиеся единичные пыльце-

вые зерна группы Quercetum mixtum в палино-

спектрах этого возраста могут лишь указывать 

на приближение северо-восточной границы 

ареала широколиственных пород к террито-

рии Верхнего Прикамья. Это, скорее всего, яв-

ляется отражением начала распространения 

термофильных древесных пород по террито-

рии Восточно-Европейской равнины в боре-

альном периоде [Новенко, 2020]. Принимая 

во внимание сходство раннеголоценовой па-

леофлоры с современной флорой района ис-

следования, можно говорить о близости кли-

матических условий второй половины раннего 

голоцена к современным условиям северной 

части Верхнего Прикамья, где в настоящее 

время среднемесячная температура января 

составляет –16…–17 °С, июля – +17…+18 °С 

[Атлас…, 2012].

Вторая фаза связана с проникновени-

ем широколиственных пород на территорию 

Верхнего Прикамья в начале среднего голо-

цена. Стали формироваться южнотаежные 

леса, которые затем замещались хвойно-ши-

роколиственными лесами с 7,5 тыс. кал. л. н. 

на юге и с 6,8 тыс. кал. л. н. на севере района 

исследования. Максимальное распростране-

ние хвойно-широколиственных липово-вязо-

во-еловых лесов с участием березы и сосны 

на севере Верхнего Прикамья связано с позд-

неатлантическим термическим максимумом 

(6,8–5,1 тыс. кал. л. н.), а к 4,1 тыс. кал. л. н. 

в результате сокращения роли широколист-

венных пород в древостое большую площадь 

заняли еловые леса южнотаежного типа. В 

южной части территории липово-вязово-ело-

вые леса распространились с 7,5 тыс. кал. л. 

н. и сохранялись до середины позднего голо-

цена, примерно до 2,8 тыс. кал. л. н., а их рас-

цвет связан в основном со среднесуббореаль-

ным термическим максимумом в интервале 

~4,7–3,4 тыс. кал. л. н. [Лаптева и др., 2017; За-

рецкая и др., 2020]. Сложно оценить роль дуба 
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Рис. 4. Корреляция результа-

тов палеоэкологических ис-

следований болотных и пой-

менных отложений Верхнего 

Прикамья.

Разрезы: 1 – скв. Андреевская [по: 

Зарецкая и др., 2020]; 2–6 – Де-

дюхинский болотный массив [по: 

Лаптева и др., 2017; Трофимова 

и др., 2019], 7–12, 16 – р. Кама 

[по: Лычагина и др., 2021; Lapteva 

et al., 2023]; 13–15, 17 – р. Коса 

[по: Демаков и др., 2023]. 1 – ра-

диоуглеродные даты, кал. л.н.; 

2 – находки макроостатков дре-

весных растений; 3 – биом сме-

шанных хвойно-широколист-

венных лесов; 4 – биом тайги. 

*Процентное содержание пыльцы 

таксонов рассчитано от суммы 

пыльцы деревьев и кустарников, 

принятой за 100 %

Fig. 4. Correlation of palaeoeco-

logical studies results of boggy 

and floodplain deposits in the 

Upper Kama region.

Sections: 1 – Andreevskaya bore-

hole [after: Zaretskaya et al., 2020]; 

2–6 – Dedyukhinskii wetland [after: 

Lapteva et al., 2017; Trofimova et al., 

2019], 7–12, 16 – Kama River [af-

ter: Lychagina et al., 2021; Lapteva 

et al., 2023]; 13–15, 17 – Kosa 

River [after: Demakov et al., 2023]. 

1 – calibrated radiocarbon dates, 

cal. B.P.; 2 – finds of woody plant 

macrofossils; 3 – mixed coniferous-

broad-leaved forests; 4 – taiga. *The 

pollen percentages were calculated 

from the sum of arboreal pollen, 

taken as 100 %
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в составе хвойно-широколиственных лесов, 

так как обилие его пыльцы незначительное и 

не образует непрерывную кривую на диаграм-

мах. В подлеске хвойно-широколиственных 

лесов встречались калина, черемуха, ряби-

на. Выявленные этапы большого участия не-

моральных элементов в составе лесов Верх-

него Прикамья совпадают со временем широ-

кого распространения широколиственных по-

род на Восточно-Европейской равнине [Про-

кашев и др., 2003; Андреичева и др., 2015; 

Новенко, 2020].

В настоящее время подобные подтаежные 

хвойно-широколиственные леса, древостой 

которых формируют ель, сосна обыкновенная, 

липа, вяз, дуб и клен, распространены преиму-

щественно южнее 58° с. ш., где средняя темпе-

ратура января, июля и года не ниже –15…–14, 

+18…+19 и +2…+3 °С соответственно [Атлас…, 

2012]. Согласно ранее выполненным палеокли-

матическим реконструкциям [Величко и др., 

2009], в оптимум голоцена на территории Верх-

него Прикамья отклонения от современных 

температурных значений составляли не менее 

2–3 °С для холодного и 1–2 °С для теплого вре-

мени года. Среднегодовая температура пре-

вышала современное значение примерно на 

2 °С. Такое увеличение теплообеспеченности 

было оптимальным для произрастания термо-

фильных пород, включая дуб, нижний темпера-

турный предел возможного распространения 

которого соответствует среднегодовой темпе-

ратуре воздуха не ниже 2 °С [Лосицкий, 1981].

Третья фаза связана с распространени-

ем пихты на территории Верхнего Прикамья в 

позднем голоцене примерно с 3,4 тыс. кал. л. н. 

Следует отметить, что увеличение доли пыль-

цы пихты синхронно появлению макроостатков 

Abies sibirica. В это время на юге сократилась 

роль широколиственных пород в древостое 

и стали формироваться южнотаежные пихто-

во-еловые леса с участием липы и вяза, как 

следствие позднесуббореального похолода-

ния в интервале 3,4–2,6 тыс. кал. л. н. [Лапте-

ва и др., 2017; Зарецкая и др., 2020]. На севере 

неморальные элементы полностью выпали из 

состава древостоя лесов и распространились 

среднетаежные пихтово-еловые леса [Лычаги-

на и др., 2021; Lapteva et al., 2023]. О распро-

странении пихты лишь в позднем голоцене на 

территории Восточно-Европейской равнины 

также свидетельствуют палинологические дан-

ные с прилегающих к Верхнему Прикамью тер-

риторий [Прокашев и др., 2003; Shumilovskikh 

et al., 2020, 2021]. Около 1,7 тыс. кал. л. н. 

на территории Верхнего Прикамья светлохвой-

ные формации стали расширять свои площади 

повсеместно, на что указывает постепенное 

увеличение доли пыльцы сосны обыкновенной 

в палиноспектрах практически всех разрезов 

соответствующего времени.

Археоботанические свидетельства ан-

тропогенной трансформации лесов Верх-

него Прикамья. Заселение территории Верх-

него Прикамья было связано с освоением 

берегов реки Камы, что подтверждается на-

личием археологических памятников от эпохи 

мезолита до Средневековья [Лычагина и др., 

2021]. Следует отметить, что некоторые из из-

вестных к настоящему времени археологиче-

ских памятников разных эпох располагаются в 

непосредственной близости к изученным раз-

резам. Следовательно, полученные палеоар-

хивы могут содержать информацию о влиянии 

хозяйственной деятельности населения разных 

эпох на растительность. Наши палинологиче-

ские данные были проанализированы на нали-

чие в них индикаторов антропогенного воздей-

ствия [Носова и др., 2014], включая изменение 

соотношения пыльцы хвойных растений (Abies 

sibirica, Picea и Pinus sylvestris-type) и березы 

(Betula sect. Betula); обилие пыльцы потенци-

альных сорняков (апофитов), в том числе видов 

рудеральных местообитаний (в нашем случае 

Chenopodiaceae и Artemisia) и пастбищ (виды 

лугового разнотравья – Poaceae, Rosaceae, Fa-

baceae, Asteraceae, Ranunculaceae); наличие 

пыльцы культурных растений и сорняков-инди-

каторов пашенного земледелия.

Влияние на растительность населения ка-

менного века (10,5–6,5 тыс. кал. л. н.) – кам-

ской культуры (вторая половина IX – вторая 

половина VII тыс. до н. э.) мезолита и камской 

(вторая половина VI – V тыс. до н. э.) и волго-

камской (середина VI – середина V тыс. до н. э.) 

культур неолита, скорее всего, было незначи-

тельным. Об этом, возможно, свидетельствует 

лишь спорадическое присутствие единичных 

пыльцевых зерен рудеральной группы Cheno-

podiaceae и Artemisia (рис. 4). Одним из воз-

можных проявлений антропогенного влияния в 

ранние эпохи заселения долины Верхней Камы 

может быть сведение лесов, которое опре-

деляется по изменению соотношений внутри 

древесной группы, особенно березы и хвойных 

пород. Наши данные показывают корреляцию 

пиков максимального обилия пыльцы Betu-

la sect. Betula (40–70 %) при снижении Picea 

(5–15 %) со временем существования поселе-

ний мезолита и неолита в Верхнем Прикамье. 

Однако в это время региональным типом расти-

тельности на большей части Восточно-Евро-

пейской равнины были разреженные сосновые 

и березовые леса с небольшим участием ели, 



15
  Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2024. № 3

а изменение обилия березы в большей степе-

ни может отражать естественные сукцесси-

онные изменения в раннем голоцене и не 

быть связано с антропогенным влиянием. 

Согласно археологическим и археозоологи-

ческим данным [Лычагина, 2020], основным 

хозяйственным занятием населения Верх-

ней Камы в мезолите и неолите была охота на 

крупных и средних млекопитающих (северный 

олень, лось, бобр), боровую и водоплавающую 

птицу, а также рыболовство.

Время распространения позднего этапа 

гаринской культуры энеолита в конце III тыся-

челетия до н. э. (4,2–4,0 тыс. кал. л. н.) также 

коррелирует с высоким содержанием пыльцы 

березы (до 40 %), обилием ее макроостатков 

и минимумом содержания пыльцы и макро-

остатков ели. В этом же интервале фиксируются 

единичные пыльцевые зерна Artemisia и Cheno-

podiaceae. Однако в палиноспектрах культурно-

го слоя археологического памятника гаринской 

культуры энеолита Чашкинское Озеро II в юж-

ной части Верхнего Прикамья также наблюда-

ется обилие березы при уменьшении ели, при 

этом в пыльцевых спектрах из культурного слоя 

Chenopodiaceae достигает 5–10 %, Artemisia – 

около 5 % [Лаптева, 2014]. Пыльца и макро-

остатки культурных растений и индикаторов 

пашенного земледелия не обнаружены ни в бо-

лотных отложениях, ни в культурном слое этого 

археологического памятника. Для гаринской 

культуры характерно строительство долговре-

менных жилищ-полуземлянок, что приводило к 

частичному сведению хвойных и последующе-

му распространению вторичных березовых ле-

сов. Скопления грузил, пешни для колки льда, 

а также орудия для обработки дерева прямо 

и косвенно свидетельствуют о развитии рыбо-

ловства, которое играло ведущую роль в хо-

зяйственных занятиях населения гаринской 

культуры позднего энеолита [Лычагина, Сара-

пулов, 2018].

В периоды распространения ананьинской 

(VIII–III в. до н. э.) и гляденовской (III век до н. э. – 

V век н. э.) культур раннего железного века и 

ломоватовской культуры раннего Средневеко-

вья (середина VI – середина XI веков н. э.) эта-

пы обилия пыльцы березы в разрезах болотных 

отложений чередуются с этапами восстанов-

ления темнохвойных пород (ели, пихты) или 

сосны. В палиноспектрах болотных отложений 

пыльца культурных растений и индикаторов па-

шенного земледелия не обнаружена. Однако 

археоботанические исследования на поселе-

нии Запоселье I, которое расположено в Чаш-

кинском геоархеологическом районе и, соглас-

но археологическим данным, существовало 

в раннем и позднем Средневековье во время 

распространения ломоватовской и роданов-

ской культур (VI – XI–XII вв.), показали, что насе-

ление выращивало пшеницу (Triticum turgidum 

spp. dicoccum (Schübl.) Thell. и T. aestivum ssp. 

spelta (L.) Thell.), ячмень (Hordeum vulgare L.), 

рожь (Secale cereale L.), овес (Avena sativa L.) 

и горох (Pisum sativum L.). Наряду с зернов-

ками культурных злаков были обнаружены 

остатки сегетальных сорных растений (Fallopia 

convolvulus (L.) Á. Löve, Chenopodium album L. 

и Spergula arvensis L.) [Лебедева, 2014]. Со-

гласно результатам изучения костных остат-

ков из культурного слоя поселения Запоселье I 

[Косинцев, 2014], основными домашними жи-

вотными были крупный рогатый скот и лоша-

ди. Мелкий рогатый скот и свиней разводи-

ли в очень небольшом количестве. В составе 

костного комплекса остатки диких видов еди-

ничны. Соотношение костных остатков диких 

и домашних животных свидетельствует о раз-

витом домашнем животноводстве и незначи-

тельной роли охоты и рыболовства в хозяйст-

венном укладе населения этого средневеко-

вого селища.

К сожалению, наши данные из изученных 

разрезов не позволяют охарактеризовать фи-

нальные этапы динамики растительности под 

действием антропогенного фактора в позднем 

средневековье и позднее. Однако присутст-

вие земледельческой деятельности у насе-

ления родановской культуры (XI–XII вв. н. э.) 

периода Средневековья подтверждается на-

ходками пыльцы Cerealia-type и орудий зем-

леделия (ральников) на Родановском городи-

ще [Лаптева, Сарапулов, 2020]. Выявленные 

общие этапы антропогенной трансформации 

растительного покрова Верхнего Прикамья 

хорошо сопоставимы с данными по Средне-

му Прикамью [Шумиловских, Санников, 2018; 

Shumilovskikh et al., 2020, 2021], поскольку оба 

региона связаны с освоением долины р. Камы 

и имеют сходную динамику смены археологи-

ческих этапов и культур.

Заключение

Комплексные исследования болотных и 

старичных отложений бассейна р. Камы с при-

менением палеоэкологических методов по-

зволили охарактеризовать основные этапы 

динамики природных комплексов Верхнего 

Прикамья в голоцене. На основе полученных 

результатов установлено, что в раннем и нача-

ле среднего голоцена (10,6–7,5 тыс. кал. л. н.) 

в районе исследования преобладали таежные 

леса из сосны обыкновенной, березы и ели. 
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В первой половине среднего голоцена (после 

7,5 тыс. кал. л. н.) широколиственные поро-

ды (липа, вяз и, возможно, дуб) и ольха стали 

внедряться в состав древостоя таежных лесов 

и формировать пойменные хвойно-мелколист-

венные леса и хвойно-широколиственные леса. 

В позднем голоцене (около 3,4 тыс. кал. л. н.) 

в лесах начала распространяться пихта, участие 

широколиственных пород стало сокращаться. 

Постепенно растительные сообщества снова 

приобрели таежный облик. В последние тыся-

челетия роль сосны в таежных лесах возросла.

Увеличение пыльцы березы, рудеральных 

растений и лугового разнотравья в палино-

спектрах и комплексах макроостатков расте-

ний коррелирует со временем существования 

гаринской культуры энеолита, ананьинской и 

гляденовской культур раннего железного века 

и ломоватовской и родановской культур Сред-

невековья в интервале с конца III тыс. до н. э. – 

до XI–XII вв. н. э. и отражает сведение хвойных 

лесов и пастбищную активность населения 

Верхнего Прикамья в это время. Несмотря на 

то что при палеоботаническом изучении бо-

лотных и старичных отложений прямых дока-

зательств земледелия не обнаружено, об этом 

свидетельствуют находки культурных и сорных 

растений в «культурных слоях» археологиче-

ских памятников ломоватовской и родановской 

культур.
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СТАРОВОЗРАСТНЫХ ЛИСТВЕННИЧНО-СОСНОВЫХ 

ДРЕВОСТОЕВ ПО РЕЗУЛЬТАТАМ СТАЦИОНАРНЫХ 

ИССЛЕДОВАНИЙ В АРХАНГЕЛЬСКОЙ ОБЛАСТИ
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Многолетние исследования лесов на стационарных объектах были и остаются 

наиболее достоверными для получения сведений о происходящих в лесных наса-

ждениях (фитоценозах) процессах формирования, дифференциации древостоев, 

наступлении различных возрастных стадий. В статье приведены результаты 70-лет-

них наблюдений на постоянной пробной площади, заложенной в Емцовском учеб-

но-опытном участковом лесничестве Обозерского лесничества (Плесецкий район 

Архангельской области). Первичные наблюдения и закладка постоянной пробной 

площади выполнены в 1952 году под руководством доцента В. И. Калинина. В даль-

нейшем повторные перечеты проводились под руководством преподавателей с 

участием студентов Архангельского лесотехнического института (АЛТИ) – Архан-

гельского государственного технического университета (АГТУ) – Северного (Аркти-

ческого) федерального университета имени М. В. Ломоносова (САФУ). Многолетние 

исследования показывают, что, несмотря на высокий возраст, лесное сообщество, 

продолжает оставаться высокопродуктивным. В нем наблюдается «вывальная» ди-

намика, когда на месте выпавших старых деревьев сосны и лиственницы успешно 

развивается подрост теневыносливой ели. Таким образом, на месте сосново-ли-

ственничного спелого насаждения формируется ельник с примесью лиственницы, 

сосны и березы. Анализ материалов государственного лесного реестра и обзор ли-

тературных источников показывает постепенное снижение площадей, занимаемых 

лиственничными древостоями в Архангельской области. Для сохранения листвен-

ницы, как реликтовой породы, в Архангельской области принят ряд охранных мер – 

в частности, при разработке проектов освоения лесных участков не назначаются в 

рубку спелые и перестойные насаждения, в составе которых три и более единицы 

лиственницы. Для гарантированного восстановления лиственницы на границе ее 

ареала распространения в условиях Архангельской области необходимо принимать 

меры по содействию ее возобновлению и созданию лесных культур.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: лиственница; смешанные насаждения; строение; динамика; 

возраст
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Давыдов А. В. Закономерности строения и динамика старовозрастных лиственнично-
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The historical methods of forests research at fixed sites continue to be the most reliable 

way of collecting information about the processes of tree stand formation, differentiation, 

and the onset of various age stages. The article presents the results of 70 years of 

observations at a permanent sample plot located in waterside buffer forests at Lake 

Karasye in the Yemtsovsky Training and Experimental Forestry District of the Obozersky 

Forest Management Unit (Plesetsky District, Arkhangelsk Region). Baseline surveys were 

carried out and the permanent sample plot was established in 1952 under the guidance 

of Associate Professor V. I. Kalinin. Subsequently, measurements were repeated by 

students under the guidance of professors of the Northern (Arctic) Federal University 

(previously Arkhangelsk Forest Technology Institute and Arkhangelsk State Technical 

University). Long-term monitoring shows that, despite the old age, the stand continues 

to be highly productive. The stand evolves through tree-fall dynamics, with shade-

tolerant spruce regenerating successfully in the gaps forming after the fall of old pine 

and larch tree. Studies show that a spruce forest with an admixture of larch, pine and 

birch is replacing the mature pine-larch tree stand. The forest register data show the area 

occupied by larch stands in the Arkhangelsk Region is gradually declining. This may be 

due to the tendency to underestimate of the larch share during valuation inventories. The 

conservation measures such as excluding stands comprising 30 or more percent of larch 

from logging plans have proved ineffective. Monitoring in permanent sample plots shows 

that the stand’s growing stock composition will usually change from larch to spruce. To 

ensure larch restoration at the limit of its distribution range in the Arkhangelsk Region, 

actions to promote its regeneration and artificial planting are needed.
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Введение

Процесс изменения количества деревьев по 

ступеням толщины и отпада деревьев, форми-

рования структуры насаждений на разных ста-

диях развития позволяет установить возраст 

наступления возобновительной, количествен-

ной, технической, естественной и других видов 

спелости. Это особенно важно в смешанных 

древостоях, где разные по своей биологической 

природе древесные породы успешно сосу-

ществуют длительное время, оставаясь высо-

копродуктивными и сохраняя свои защитные 

функции, и прежде всего – в лесах различного 

целевого назначения: водоохранных, защит-

ных, нерестоохранных и т. д. Исследования, 

проведенные в период 1952–2022 гг. на посто-

янной пробной площади, позволили устано-

вить динамику и закономерную связь отпада и 

возраста в рассматриваемом лиственнично-
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сосновом древостое. В молодых насаждениях 

сухостой остается на корню недолгое время, 

и его доля не превышает 5 м3 на 1 га. В возра-

сте 150–200 лет накапливается до 15–25 м3/га 

сухостоя, к 230 годам его количество может 

достигать 54 м3/га. Это объясняется тем, что в 

молодых насаждениях отпад идет за счет тон-

комерной части древостоя, которая быстро пе-

регнивает в валеже. В насаждениях старшего 

возраста отмирают преимущественно толсто-

мерные деревья, которые долгое время оста-

ются в вертикальном положении, и таким обра-

зом в древостое накапливается значительное 

количество сухостойного леса [Третьяков, Яро-

славцев, 2001].

Целью настоящего исследования являлось 

изучение роста и особенностей формирования 

лиственнично-сосновых древостоев. По ре-

зультатам повторных перечетов на постоянной 

пробной площади получены данные о динамике 

их таксационных характеристик.

Материалы и методы

В 1952 г. в 17-м выделе 106-го квартала 

Емцовского учебно-опытного лесхоза Архангель-

ского лесотехнического института (в настоящее 

время Северный (Арктический) федеральный 

университет имени М. В. Ломоносова) была 

заложена пробная площадь (ПП) размером 

100×100 м (1 га) в насаждении I класса бони-

тета с полнотой 0,8 в возрасте 210 лет. Запас 

древостоя в 1952 г. составил 416 м3/га, состав 

древостоя – 6Лц2С1Е1Б [Калинин, 1965]. 

Измерения в 1952 и 1962 гг. выполнены под 

руководством доцента В. И. Калинина. Пере-

четы 2004, 2011, 2022 гг. осуществлялись с 

участием коллектива авторов. В 2022 г. дли-

тельность наблюдений на постоянной пробной 

площади достигла 70 лет.

Схема расположения стационарной проб-

ной площади приведена на рис. 1. Мезорельеф 

на ПП слабо выражен, имеется небольшой 

уклон к озеру Карасье. Почва супесчаная, сла-

боподзолистая, свежая на тяжелом валунном 

суглинке, сравнительно богатая, гумусовый 

слой колеблется в среднем от 3 до 5 см. Под-

стилка рыхлая, влажная, разложившаяся. В 

1952 г. в подлеске встречались рябина, ши-

повник, можжевельник, подрост хорошего со-

стояния из березы, ели, лиственницы и сосны 

в количестве 7000 шт./га распределялся рав-

номерно. В 2022 году подрост состоял из ели 

в количестве 4150 шт./га. Подлесок был пред-

ставлен рябиной (2400 шт./га) и шиповником 

(5500 шт./га).

Рис. 1. Расположение пробной площади

Fig. 1. Location of the study site
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С целью определения таксационной характе-

ристики древесного яруса проводился сплошной 

перечет деревьев. Диаметр измерялся по точ-

ной шкале мерной вилкой с точностью 1 мм. Для 

определения средней высоты древесного яруса 

сосны, лиственницы и ели измерялись диаметр 

и высота у 15–20 деревьев. У остальных пород 

измеряли по три дерева из трех центральных 

ступеней толщины. Высоту измеряли ультразву-

ковым высотомером Haglof Vertex IV с точностью 

0,1 м. Запас на пробной площади определялся 

по разрядным таблицам [Лесотаксационный..., 

2012]. Состав древостоя получен по запасу 

участвующих пород. 

Перечет подроста проводился по категори-

ям крупности и состоянию. Обработка полевых 

материалов, полученных с пробных площадей, 

выполнялась по общепринятой методике с ис-

пользованием программных пакетов Microsoft 

Office и Statistica 6. Для визуализации про-

странственного расположения пробной площа-

ди использовалась ГИС QGIS.

Результаты и обсуждение

Изменение количества деревьев по ступе-

ням толщины характеризует распределение 

(структуру) и динамику древостоя с течением 

времени. Распределение числа деревьев по 

ступеням толщины приведено на рис. 2–5.

Вершина кривой распределения числа де-

ревьев по ступеням толщины с увеличением 

возраста у лиственницы, сосны и березы сдви-

гается вправо, в сторону толстомерных ступе-

ней. Характер распределения деревьев по сту-

пеням толщины изменяется с возрастом в за-

висимости от прироста деревьев по диаметру и 

естественного отпада. 

Средний диаметр отпавших деревьев в ли-

ственничных и сосновых древостоях меньше, 

чем оставшихся (диаметр отпавших / диаметр 

оставшихся), и составляет: 

в 2011 году: лиственница – 35,6 / 46,5 = 0,77; 

сосна – 43,1 / 47,1 = 0,92;

в 2022 году: лиственница – 37,2 / 47,1 = 0,79; 

сосна – 34,8 / 45,2 = 0,77. 

Вследствие отпада части деревьев сосны 

и лиственницы несколько улучшились усло-

вия роста оставшихся деревьев. Число дере-

вьев лиственницы и сосны с начала наблюде-

ний уменьшилось со 176 и 61 до 77 и 34 шт./га 

соответственно. Исходя из этого, площадь пи-

тания сосны и лиственницы на пробной пло-

щади за 70 лет увеличилась с 42,2 до 90,1 м2 

на каждое дерево.

Изменение структуры березовой части дре-

востоя в спелом смешанном насаждении пока-

зано на рис. 4. На графике видно, что береза 

в древостое сохраняется как примесь на всем 

протяжении исследований.

Рис. 2. Распределение числа деревьев лиственницы по ступеням толщины в годы наблюдений

Fig. 2. Diameter distribution of larch trees by years of observation
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В исследуемом насаждении прослежива-

ется существенный рост количества дере-

вьев ели за период наблюдения – со 108 до 

625 шт./га. На рис. 5 приведено распределе-

ние их числа по годам наблюдений по ступе-

ням толщины.

Характерное левостороннее распреде-

ление числа деревьев ели по таксационному 

диаметру говорит о преобладании в древостое 

деревьев в ступенях толщины ниже средне-

го значения. Это связано с появлением в окнах 

распада среди лиственницы и сосны новых по-

колений ели, существенно превалирующих по 

числу деревьев. Средний возраст ели в настоя-

щее время составляет 85 лет, естественное воз-

обновление происходит полностью за счет нее. 

Рис. 4. Распределение числа деревьев березы по ступеням толщины в годы наблюдений

Fig. 4. Diameter distribution of birch trees by years of observation

Рис. 3. Распределение числа деревьев сосны по ступеням толщины в годы наблюдений

Fig. 3. Diameter distribution of pine trees by years of observation
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По наблюдениям в 1998 и 2004 гг. практи-

чески отсутствовала ель в тонкомерных сту-

пенях толщины – возможно, деревья из этих 

ступеней при перечете были отнесены к 

подросту.

Низкое естественное возобновление ли-

ственницы связано с множеством факторов: 

необходимость ксеногамии для нормального 

опыления, тяжелая пыльца, отсутствие воз-

душных мешков у пыльцы, затруднения в про-

растании семян из-за толстой лесной под-

стилки и слабой всхожести семян. 

Динамику числа растущих деревьев и других 

таксационных показателей лиственнично-сос-

нового древостоя за период наблюдений мож-

но проследить по данным в таблице.

Ход роста лиственничных древостоев Ар-

хангельской области согласно таблице хода 

роста по I и Iа классу бонитета представлен 

на рис. 6 [Лесотаксационный..., 2012]. Так-

же показана динамика средней высоты, сум-

мы площадей сечений в возрасте древостоя 

210–280 лет. Приведенная динамика показате-

лей на ПП соответствует справочным данным. 

Рис. 5.  Распределение числа деревьев ели по ступеням толщины в годы наблюдений

Fig. 5. Diameter distribution of spruce trees by years of observation

Рис. 6. Ход роста по высоте и сумме площадей сечений лиственничных древостоев Архан-

гельской области

Fig. 6. The growth in height and basal areas of larch forest stands in the Arkhangelsk Region
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Динамика лиственнично-соснового древостоя за период наблюдений

Dynamics of larch-pine forest stand during the observation period

Год

Year

Класс 

бонитета 

Bonitet 

class

Состав 

древостоя 

Forest stand 

composition

Древесная 

порода 

Tree 

species

Средние таксационные показатели 

Average taxation indicators Густота 

шт./га

 Density 

pcs./ha

Полнота 

Completeness

Запас, м3/га 

 Stock, m3/ha

возраст, 

лет 

 age, 

yrs 

высота, 

м 

height, 

m

диаметр, 

см 

diameter, 

cm

абсолютная, 

м2/га

absolute, 

m2/ha

относи-

тельная

relative

растущих 

 growing

сухих

 dry

1952 I 
6Лц2С1Е1Б 

6L2P 1S1B

Лц

L
210 32,2 37,1 176 19,1 0,42 291 -  *

С

P 
215 29,1 37,6 61 6,8 0,16 91 -

Е

S
100 22 26 108 5,7 0,14 59 -

Б

B
80 21 21,5 71 2,6 0,08 26 -

Итого

Total
416 34,2 0,8 467 -

1962 I
6Лц2С2Е+Б

6L2P 2S+B

Лц

L
220 32,8 38,1 154 17,6 0,38 274 -

С

P 
225 29,8 40 53 6,8 0,10 93 -

Е

S
110 23,2 28,5 100 6,4 0,16 69 -

Б

B
90 20,2 19,8 57 1,8 0,06 17 -

Итого

Total
364 32,6  0,7 453

1981 I 

6Лц 2С2Е 

+ Б 

6L2P 2S+B

Лц

L
240 31,8 38,8 - 18,7 0,44 272 - 

С

P 
- 27,2 41,1 - 6,4 0,15 81 - 

Е

S
- 28,8 32,8 - 7,2 0,18 96 - 

Б

B
 - 20,4 23,1 - 1,9 0,08 18 - 

Итого

Total
- 34,2 0,85 467 - 

2004 I a

5Лц2С3Е

+Б

5L2P 3S+B

Лц

L
196 37,2 46,9 92 15,87 0,35 261 36,7

С

P 
 - 30,6 46,8 43 7,39 0,17 99 13,6

Е

S
81 21,9 23,1 321 13,43 0,34 161 8

Б

B
 - 24,9 28,7 37 2,8 0,07 32 0,2

Итого

Total
493 39,49 0,93 553 58,5

2011 I a

5Лц3Е2С 

+ Б

5L2P 3S+B

Лц

L
190 34,5 46,5 89 15,1 0,31 243 64

С

P 
 - 29,3 47,2 41 7,2 0,2 96 25

Е

S
90 17,4 18,2 622 16,1 0,5 176 7

Б

B
 - 17,9 27,3 41 2,4 0,09 21 1

Итого

Total
801 40,7 1 526 173

2022 I 

4Лц4Е2С 

+ Б ед. Ос 

ед. Олс 

4L2P 4S

+B un. As.

Лц

L
201 35,6 47,1 77 13,4 0,28 218 40

С

P 
 - 30,2 45,2 34 5,5 0,1 77 12

Е

S
85 19,3 18,6 625 16,9 0,48 193 7

Б

B
 - 24,2 31,5 28 2,2 0,07 26 1

Итого

Total
768 42,2 0,93 514 60

Примечание. «-» – данные отсутствуют.

Note. «-» – no data available.
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Динамика запасов древостоев за период 

наблюдения на ПП показана на рис. 7. 

Существующая динамика приводит к изме-

нению породного состава на ПП в сторону сни-

жения доли лиственницы и сосны и постепен-

ного замещения их елью.

На рис. 8 представлена динамика сумм пло-

щадей сечений (ΣG) за период наблюдения на 

ПП. Значения ΣG лиственницы и сосны объе-

динены и приведены одним значением (Лц+С). 

У ели учитывали ΣG деревьев, вошедших в 

перечет.

Установленная зависимость показывает, что 

рост суммы площадей сечений ели происхо-

дит непропорционально уменьшению суммы 

площадей сечения Лц+С. Повышение доли ели 

произошло за 40-летний период, и в настоящее 

время процесс стабилизировался, что может 

говорить о заполнении ею доступных экологи-

ческих ниш для роста и развития. Наличие под-

роста свидетельствует о том, что при естест-

венном отпаде лиственницы и сосны произой-

дет дальнейшее возрастание количества ели в 

древостое.

Увеличение числа деревьев ели, которые 

постепенно заполняют окна вывала, привело к 

межвидовой конкуренции за площадь питания. 

Теневыносливая ель занимает образовавши-

еся в пологе окна после естественного отпада 

крупномерных деревьев, тем самым препятст-

вуя естественному возобновлению лиственни-

цы и сосны.

Рис. 7. Динамика запасов древесных пород за период наблюдения на ПП  

Fig. 7. Dynamics of tree species stocks on the permanent trial plot over the observation period

Рис. 8. Динамика сумм площадей сечений за период наблюдения

Fig. 8. Basal areas dynamics over the observation period
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Анализ материалов государственного лес-

ного реестра и обзор литературных источни-

ков также показывает постепенное снижение 

площадей, занимаемых лиственничными дре-

востоями в Архангельской области [Торхов, 

Трубин, 2002].  Таким образом, необходимы из-

менения в нормативно-правовых актах, пред-

усматривающих хозяйственные мероприятия, 

направленные на восстановление насаждений 

с преобладанием сосны и лиственницы на Ев-

ропейском Северо-Востоке, где лиственница 

находится на границе ареала естественного 

распространения.

В Архангельской области при разработ-

ке проектов освоения лесных участков не на-

значаются в рубку спелые и перестойные на-

саждения, имеющие в составе три и более 

единицы лиственницы. Но эти простые меры 

по сохранению естественных листве ннични-

ков не позволяют избежать, как показывают 

результаты наблюдений на постоянной проб-

ной площади, естественного распада таких 

древостоев и постепенной смены листвен-

ницы елью. Необходима разработка целого 

комплекса мер по сохранению и распростра-

нению лиственницы в условиях Архангель-

ской области, в том числе путем проведения 

мероприятий по содействию естественному 

лесовозобновлению. 

Ряд исследований в северотаежном райо-

не показали эффективность минерализации 

при сохранении источников семян на вырубках 

для успешного естественного возобновления 

лиственницы [Климов, Барзут, 1991; Ильинцев 

и др., 2013, 2019; Мочалов, Чирухина, 2019].

Выводы

Наблюдения, ведущиеся с 1952 г. по насто-

ящее время на постоянной пробной площади 

на территории Архангельской области в старо-

возрастном смешанном лиственнично-сосно-

вом древостое, показывают, что за 70 лет число 

деревьев лиственницы и сосны сократилось на 

53 %. Теневыносливая ель занимает экологи-

ческие ниши после естественного отпада круп-

номерных деревьев и тем самым препятствует 

естественному возобновлению лиственницы и 

сосны. Сохранение естественных лиственнич-

ников эффективно решает проблему сохране-

ния мест произрастания, однако при достиже-

нии лиственницей естественной спелости та-

кие древостои распадаются по естественным 

причинам.

Текущее среднепериодическое изменение 

запаса и суммы площадей сечения сосны и ли-

ственницы отрицательное. Однако оставшиеся 

деревья дают относительно большой прирост 

по запасу и в настоящее время. Несмотря на 

высокий возраст, лиственница и сосна не пре-

кратили рост в высоту и по диаметру.

Наблюдения на постоянных пробных площа-

дях показывают, что происходит смена лист-

венницы на другие лесообразующие породы. 

Принимаемые меры по отказу от рубок в наса-

ждениях с участием трех и более единиц лист-

венницы в составе древостоя не дают резуль-

татов по их сохранению.
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ДИНАМИКА ЖИРНОКИСЛОТНОГО СОСТАВА 

НЕЙТРАЛЬНЫХ ЛИПИДОВ В ПОЧКАХ БЕРЕЗЫ 

ПОВИСЛОЙ В ЗИМНЕ-ВЕСЕННИЙ ПЕРИОД 

В УСЛОВИЯХ КАРЕЛИИ И ЯКУТИИ

Л. В. Ветчинникова1*, А. Ф. Титов2, Т. Д. Татаринова3, 

А. Г. Пономарев3, И. В. Васильева3

1  Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» 

   (ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910), 

  * vetchin@krc.karelia.ru
2  Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» 

   (ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910)
3  Институт биологических проблем криолитозоны Сибирского отделения РАН 

   (пр. Ленина, 41, Якутск, Республика Саха (Якутия), Россия, 677980)

Изучены изменения жирнокислотного состава нейтральных липидов в зимне-

весенний период (январь–май) в почках березы повислой (Betula pendula Roth), 

произрастающей в контрастных по природно-климатическим условиям регионах – 

Карелии и Якутии. Показана динамика их изменений в указанный период, в тече-

ние которого апикальная верхушечная меристема находится на стадии внутрипо-

чечного развития. Установлено, что независимо от места произрастания березы 

повислой нейтральные липиды, содержащиеся в почках, характеризовались высо-

ким уровнем ненасыщенных жирных кислот. С повышением температуры воздуха 

их содержание снижалось, но величина индекса двойной связи в почках деревьев, 

произрастающих в Карелии, оставалась почти без изменений, а в Якутии – даже не-

сколько увеличивалась. Одновременно с этим установлено, что в условиях Карелии 

в нейтральных липидах устойчиво преобладают ди- и триеновые жирные кислоты, 

а в Якутии – моно- и диеновые. Выход деревьев из состояния вынужденного покоя 

в изученный период сопровождался определенными изменениями в активности 

ацил-липидных десатураз: в условиях Якутии значения олеоил- и линолеил-деса-

туразных отношений в почках увеличивались с января к маю, тогда как в Карелии 

наблюдалось их небольшое повышение лишь в апреле. Зафиксированные высокие 

показатели индекса стеароил-десатуразных отношений, особенно в Якутии, по-ви-

димому, связаны с функциональной ролью нейтральных липидов как энергетиче-

ского и/или субстратного резерва, который используется не только в процессах, 

связанных с адаптацией почек к низким температурам, но и при формировании в 

них зачаточных структур. Из полученных данных также следует, что динамика из-

ученных показателей, характеризующих особенности нейтральных липидов, со-

держащихся в почках березы повислой, определялась преимущественно их фи-

зиологическим состоянием и фазой развития сформированных в них зачаточных 

органов, но сроки прохождения фаз, а также состав и содержание жирных кислот – 

природно-климатическими условиями мест их произрастания.
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Введение

Важным составным элементом лесных фор-

маций Севера являются белые березы (Betula 

L., секция Albae), которые благодаря высоко-

му адаптационному потенциалу успешно ос-

воили и продолжают осваивать самые разно-

образные местообитания. В результате этого 

один из наиболее известных представителей 

данного рода береза повислая (Betula pendula 

Roth) имеет в настоящее время широкий ареал 

на Евразийском континенте – от Атлантики до 

Восточной Сибири и формирует здесь мелко-

лиственные леса во всех климатических зонах, 

кроме тундры. При этом ее адаптационная пла-

стичность, так же как и у других видов, может 

по-разному проявлять себя вдоль широтного 

градиента [Salojärvi et al., 2017], что главным 

образом обусловлено температурой, а влияние 

последней в отношении многих видов живых 

организмов, включая растения, особенно за-

метно проявляется в зимне-весенний период 

[Delgado et al., 2020].

Многочисленные исследования показывают, 

что в процессе длительной эволюции растения 

в ответ на быстрое, но непродолжительное по-

нижение температуры, а также на продолжи-

тельное действие низких температур вырабо-

тали большое количество различных защитно-

приспособительных реакций [Трунова, 2007; 

Титов, Таланова, 2011; Strimbeck et al., 2015; 

Xiao et al., 2022], среди которых важную роль 

многие авторы отводят температурозависи-

мым изменениям в структурно-функциональной 

организации мембран, и в частности, увеличе-

нию уровня ненасыщенности жирнокислотного 

состава мембранных липидов [Upchurch, 2008; 

Лось, 2014; Sidorov, Tsydendambaev, 2014]. 

В ряде работ также установлено, что в процесс 

адаптации к неблагоприятным факторам внеш-

ней среды вовлечены нейтральные липиды, био-

логическая функция которых долгое время рас-

сматривалась только как энергетическая и/или 

запасная [Piispanen, Saranpää, 2004; Solovchen-

ko, 2012; Grimberg et al., 2018].

Учитывая вышесказанное, целью данной ра-

боты явилось изучение изменений жирнокис-

лотного состава и активности десатураз ней-

тральных липидов в почках березы повислой 

в зимне-весенний период в контрастных по 

природно-климатическим условиям Карелии и 

Якутии.

Материалы и методы

Объектом исследования были 30–40-летние 

деревья березы повислой Betula pendula Roth, 

а материалом для исследований служили почки, 

сбор которых осуществляли с января по май, 

т. е. в период, когда выживаемость растений на-

прямую зависела от действия факторов внеш-

ней среды, главным образом от температуры. 

Сбор почек проводили на территории Респу-

блики Карелия (в зеленой зоне г. Петрозавод-

ска, 61°79’ с. ш. 34°35’ в. д.) и Республики Саха 

(Якутия) (окрестности г. Якутска, 62°15’ с. ш. 

129°37’ в. д.). Выбранные для исследования 

деревья по внешним признакам являются аб-

солютно типичными для данного вида, произ-

растают на одной широте, имеющей сходный 

фотопериод, но удалены друг от друга в долгот-

ном направлении более чем на 5 тыс. км, что об-

условливает значительные различия их место-

обитаний по природно-климатическим характе-

ристикам. В частности, территории Карелии и 

Центральной Якутии относятся соответственно 

к северо-западной и северо-восточной грани-

цам ареала березы повислой в Евразии и яв-

ляются контрастными по температурно-влаж-

ностному режиму: в Карелии климат умеренно 

континентальный, переходный к морскому, с 

возвратными зимними потеплениями, а в Яку-

тии – резко континентальный с зимними темпе-

ратурами до –60 °С (рис. 1). Основным факто-

ром, лимитирующим рост растений в Карелии, 

считается недостаток тепла. Однако благодаря 

близости Атлантического океана и его воздей-

ствию среднегодовая температура воздуха в 

Карелии примерно на 10 °С выше, чем в более 

континентальных районах, расположенных на 

той же географической широте, – например, в 

Якутии. Дополнительным фактором, ограничи-

вающим произрастание растений в Якутии, яв-

ляется то, что она находится в области сплош-

ного распространения многолетней мерзлоты.

Рис. 1. Изменение температуры воздуха (°С) в тече-

ние года (средние многолетние данные) в окрестно-

стях г. Петрозаводска и г. Якутска

Fig. 1. Air temperature variations (°C) over the year 

(long-term averages) in the vicinity of Petrozavodsk and 

Yakutsk
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Экстракцию липидов из тканей осуществ-

ляли смесью хлороформа и метанола (2:1 по 

объему) с добавлением воды. Для выделения 

нейтральных липидов (НЛ) использовали ме-

тод колоночной хроматографии с силикагелем 

(размер зерен – 75–150 μ, Sigma). В качест-

ве колонки служили пипетки Пастера длиной 

145 мм. Фракцию НЛ извлекали хлороформом. 

Метиловые эфиры жирных кислот (ЖК) полу-

чали переэтерификацией липидов метанолом 

в присутствии ацетилхлорида и разделяли 

на газо-жидкостном хроматографе «Хрома-

тэк – Кристалл-5000 М.1» (Йошкар-Ола, Рос-

сия) с использованием капиллярной колонки 

HP-INNOWAX (50 м × 0,32 мм) при темпера-

турах: термостата – 180 °С (изотерма), пла-

менно-ионизационного детектора – 240 °С, 

испарителя – 220 °С и скорости газа-носите-

ля (азот) 50 мл/мин. Вычисляли содержание 

индивидуальных ЖК, а также их групп, объеди-

ненных по числу двойных связей в углеродной 

цепочке: насыщенные (двойные связи отсут-

ствуют) и ненасыщенные (моноеновые, диено-

вые, триеновые).

Индекс двойной связи, DBI (double bond in-

dex), и коэффициент ненасыщенности, U/S (un-

saturated/saturated, ненасыщенные/насыщен-

ные ЖК), рассчитывали по формулам [Lyons et 

al., 1964].

Об активности ацил-липидных ω9-, ω6- и ω3-десатураз, катализирующих введение 

двойных связей в углеводородные цепи олеи-

новой (С
18:1

), линолевой (С
18:2

) и линоленовой 

(С
18:3

) ЖК косвенно судили по индексам сте-

ароил- (SDR, stearoyl-desaturase ratio), олео-

ил- (ODR, oleoyl-desaturase ratio) и линолеил- 

(LDR, linoleoyl-desaturase ratio) десатуразных 

отношений, рассчитанным на основании со-

держания (% от суммы ЖК) компонентов типа 

С
18 

[Jaworski, Stumpf, 1974; Алаудинова и др., 

2010; Иванова и др., 2018].

Обработку полученных данных проводили с 

помощью общепринятых методов с использо-

ванием статистического пакета программ Mi-

crosoft Excel. В статье обсуждаются только ве-

личины, являющиеся статистически достовер-

ными при p ⩽ 0,05.

Анализ липидов выполнен с использовани-

ем оборудования Центра коллективного поль-

зования «Аналитическая лаборатория» Инсти-

тута леса ФИЦ «Карельский научный центр Рос-

сийской академии наук».

Результаты и обсуждение

Исследования показали, что в составе НЛ, 

содержащихся в почках березы повислой, пре-

обладали ненасыщенные ЖК, сумма которых 

варьировала от 74,6 до 85,8 % в условиях Ка-

релии и от 85,7 до 90,7 % – Якутии, постепен-

но снижаясь в течение зимне-весеннего пери-

ода (табл. 1). Несмотря на общую тенденцию 

увеличения суммы насыщенных ЖК с января 

(вынужденный покой) к маю (начало распуска-

ния почек), их доля оказалась в 1,8 раза выше у 

деревьев, растущих в Карелии, по сравнению с 

таковыми в Якутии.

Изменения, происходившие в соотноше-

нии ненасыщенных и насыщенных ЖК, нашли 

отражение в снижении коэффициента U/S, ко-

торый характеризует степень ненасыщенно-

сти липидов. Величина DBI, характеризующая 

Таблица 1. Общая характеристика нейтральных липидов, содержащихся в почках березы повислой в зимне-

весенний период в условиях Карелии и Якутии

Table 1. General characterisation of neutral lipids contained in birch buds in winter-spring period in conditions of 

Karelia and Yakutia

Месяцы

Months

Карелия

Karelia

Якутия

Yakutia

S U U/S DBI S U U/S DBI

Январь

January
14,2 85,8 6,07 2,33 9,3 90,7 9,74 1,87

Март

March
16,3 83,7 5,13 2,32 9,7 90,3 9,28 1,84

Апрель

April
17,1 82,9 4,83 2,41 10,1 89,9 8,89 1,95

Май

May
25,4 74,6 2,94 2,28 14,4 85,7 6,07 1,93

Примечание. S – насыщенные ЖК (в % от суммы ЖК), U – ненасыщенные ЖК (в % от суммы ЖК), U/S – коэффициент нена-
сыщенности, DBI – индекс двойной связи.

Note. S – saturated FAs (% of total FAs), U – unsaturated FAs (% of total FAs), U/S – unsaturation coefficient, DBI – double bond 
index.
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их количество в молекулах ненасыщенных ЖК, 

была в 1,2 раза выше в северо-западной части 

ареала березы повислой по сравнению с севе-

ро-восточной. Однако в условиях Якутии отме-

чена динамика его роста на фоне снижения сум-

мы ненасыщенных ЖК с января к маю. Добавим 

также, что показатели сумм насыщенных (S), 

ненасыщенных (U) ЖК и коэффициента ненасы-

щенности (U/S), отмеченные в условиях Якутии 

в мае (перед началом распускания почек), по 

величине оказались почти равными наблюдав-

шимся в условиях Карелии в феврале (период 

вынужденного покоя) (табл. 1). В этом прояви-

лась сходная реакция деревьев на действие низ-

кой температуры воздуха, соответствующей при-

мерно –10 °С, которая в последние десятилетия 

наблюдалась в Карелии преимущественно в ян-

варе, а в Якутске – только в апреле (рис. 1).

Значительные различия обнаружены нами в 

соотношении индивидуальных ЖК в зависимо-

сти от места произрастания деревьев и их фи-

зиологического состояния в конкретные фазы 

сезонного развития. Так, среди насыщенных 

ЖК в пуле НЛ преобладала пальмитиновая ЖК 

(С
16:0

), содержание которой увеличивалось в 

течение зимне-весеннего развития березы 

повислой, но в условиях Карелии ее значения 

были в 2,2 раза выше по сравнению с Якути-

ей (21,9 и 9,8 % от суммы ЖК соответственно). 

Вместе с тем, в условиях Якутии было зафик-

сировано стабильное присутствие стеарино-

вой ЖК (С
18:0

), хотя ее доля в среднем соста-

вила 2,7 %, в Карелии сходные ее значения 

отмечены только в мае. Ненасыщенные ЖК 

в НЛ почек березы повислой характеризова-

лись наличием 16 и 18 атомов углерода с раз-

ным числом двойных связей, среди которых 

в Карелии преобладали линолевая (С
18:2

) и ли-

ноленовая (С
18:3

) ЖК. У деревьев в Якутии не-

насыщенные ЖК оказались более разнообраз-

ными (здесь они не приводятся, так как для 

идентификации части из них требуются допол-

нительные исследования).

Существенные изменения в НЛ почек бере-

зы повислой выявлены по составу отдельных 

групп – моно-, ди-, триеновых ЖК и их соотно-

шению, доля которых также зависела от при-

родно-климатических условий местообитания 

и фазы зимне-весеннего развития деревьев. 

Например, в условиях Карелии ненасыщен-

ные ЖК были представлены главным образом 

ди- и триеновыми ЖК, а в условиях Якутии – 

преимущественно моно- и диеновыми (рис. 2). 

Преобладание моноеновых ЖК в НЛ почек бе-

резы повислой в условиях Якутии представ-

ляется вполне закономерным, поскольку они, 

наряду с другими функциями, участвуют в пе-

редаче сигналов, регулирующих процессы кле-

точной дифференцировки [Semenova et al., 

2017] зачаточных органов вегетативных и/или 

генеративных побегов, сформированных в поч-

ках березы повислой. Добавим, что процесс 

их внутрипочечного развития здесь является 

более длительным, чем, к примеру, в Карелии, 

поскольку в условиях многолетней мерзлоты 

медленное оттаивание почвы сдерживает на-

чало деятельности корневой системы и веге-

тации растений в целом.

В пуле ненасыщенных ЖК олеиновая (С
18:1

) 

определяла основной уровень моноеновых, ли-

нолевая – диеновых, а линоленовая – триено-

вых ЖК, хотя их соотношение в НЛ изменялось 

в зависимости от места произрастания бере-

зы повислой. В частности, в условиях Карелии 

Рис. 2. Содержание моно-, ди- и триеновых ЖК в нейтральных липидах почек березы пови-

слой в зимне-весенний период в условиях Карелии (а) и Якутии (б), в % от суммы ЖК

Fig. 2. The content of mono-, di- and trienoic fatty acids (FAs) in the neutral lipids of silver birch 

buds during the winter-spring period in Karelia (a) and in Yakutia (б), % of total FAs

а б
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преобладали линолевая и линоленовая ЖК, ко-

торые в сумме достигали 70 % (от суммы ЖК) 

(рис. 3). В период отрицательных температур 

(январь–март) доля линолевой ЖК здесь была 

несколько выше (на 5 %), чем линоленовой, 

но с повышением температуры (в апреле) зна-

чения последней увеличивались (на 10 %), а к 

маю они почти сравнялись. На олеиновую ЖК 

здесь приходилось не более 7 %, а с января по 

май отмечена тенденция к ее снижению.

В условиях Якутии в наиболее холодные ме-

сяцы (январь–март) в составе НЛ доминирова-

ла олеиновая ЖК (более 25 % от суммы ЖК), но 

с повышением температуры воздуха к началу 

распускания почек (май) ее доля снижалась, 

оставаясь при этом более чем вдвое выше по 

сравнению с Карелией (рис. 3). Содержание 

линолевой ЖК по мере повышения температу-

ры воздуха сохранялось довольно стабильным, 

а линоленовой ЖК – возрастало от января к 

маю почти вдвое.

Изменение уровня ненасыщенности ЖК, 

как известно, происходит с участием фермен-

тов ω9-, ω6- и ω3-ацил-липидных десатураз, 

которые осуществляют реакцию десатура-

ции ЖК, т. е. превращения одинарной связи в 

двойные между атомами углерода в положе-

нии 3, 6 и 9 соответственно [Лось, 2014]. Об 

активности этих ферментов можно косвенно 

судить по индексам SDR, ODR и LDR, которые 

рассчитывали на основании содержания сте-

ариновой (С
18:0

), олеиновой (С
18:1

), линолевой 

(С
18:2

) и линоленовой (С
18:3

)
 
ЖК.

Из полученных данных следует, что выход 

деревьев из состояния вынужденного покоя 

в зимне-весенний период (до начала их веге-

тации) сопровождался изменениями в актив-

ности ацил-липидных десатураз (табл. 2). Так, 

в фазу вынужденного покоя (январь–март) в 

НЛ почек березы повислой зафиксирована вы-

сокая активность ω9-десатуразы (SDR) (около 

0,90), обеспечивающей введение первой двой-

ной связи в углеводородную цепь, которая сни-

жалась только в мае, но по величинам остава-

лась выше в Якутии, чем в Карелии. По всей ве-

роятности, в условиях многолетней мерзлоты 

в липидах почек березы повислой существует 

определенная взаимосвязь между экспресси-

ей генов ω9-ацил-липидной десатуразы, уча-

ствующей в биосинтезе олеиновой кислоты, и 

устойчивостью растений к низкой температуре. 

Зафиксированные высокие показатели индек-

са SDR, по-видимому, связаны также с функци-

ональной ролью НЛ как энергетического и/или 

субстратного резерва, который используется 

не только в процессах, связанных с адаптаци-

ей почек березы повислой к низким температу-

рам, но и при формировании в них зачаточных 

структур.

В условиях Карелии в почках березы повис-

лой наибольшей активностью характеризова-

лась ω6-десатураза, ответственная за превра-

щение олеиновой кислоты в линолевую, о чем 

свидетельствуют высокие значения индекса 

ОDR (в среднем 0,92), которые оставались от-

носительно стабильными в течение всего из-

ученного периода. В условиях Якутии они были 

почти вдвое ниже, увеличиваясь с января к маю 

(с 0,50 до 0,65).

Интересные данные получены для ω3-де-

сатуразы, обеспечивающей введение второй 

двойной связи: будучи минимальной по ве-

личине (0,28) в период экстремально низких 

температур в условиях Якутии, ее активность 

Рис. 3. Содержание олеиновой, линолевой и линоленовой ЖК в нейтральных липидах почек березы 

повислой в зимне-весенний период в условиях Карелии (а) и Якутии (б), в % от общей суммы ЖК

Fig. 3. The content of oleic, linoleic and linolenic FAs in the neutral lipids of silver birch buds during the 

winter-spring period in Karelia (a) and in Yakutia (б), % of total FAs

а б
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к началу распускания почек здесь возросла в 

1,5 раза и почти сравнялась с таковой в усло-

виях Карелии. По-видимому, это обусловлено 

усилением синтеза линоленовой ЖК, которое 

зафиксировано в Якутии в мае. Отметим, что 

эти результаты согласуются с данными литера-

туры о том, что увеличение доли линоленовой 

кислоты свидетельствует об усилении актив-

ности ω3-десатуразы [Лось, 2014; Романова 

и др., 2016].

Описанная выше избирательность дей-

ствия десатураз, скорее всего, обусловлена 

особенностями формирования фотосинте-

тического аппарата зачаточных органов в пе-

риод внутрипочечного развития в весенний 

период и направлена на сохранение их жизне-

способности не только к действию низких от-

рицательных, но и резких перепадов суточных 

температур, которые в Якутии наблюдаются 

до конца мая и размах колебаний которых ча-

сто достигает 20 °С, что связано с географи-

ческим положением данного региона [Junttila 

et al., 2003].

Добавим, что, согласно полученным нами 

данным, содержание ненасыщенных ЖК и ин-

декс U/S в условиях Якутии сохранялись на 

максимальном уровне (в среднем 90,3 и 9,3 % 

соответственно) до апреля, когда произошел 

подъем температуры от экстремально низких 

значений до тех, которые обычно наблюдают-

ся практически на всем протяжении ареала 

березы повислой в зимний период (в среднем 

около –20 °С). Очевидно, что на жирнокис-

лотный состав липидов почек березы опреде-

ляющее влияние оказывает в данном случае 

именно температура. Дополнительным лими-

тирующим фактором для древесных растений 

на территории Якутии является отрицательная 

температура корнеобитаемого слоя почвы, от-

мечаемая на протяжении большей части года в 

условиях многолетней мерзлоты. В том числе 

и поэтому снежный покров в Якутии (рис. 4, а) 

сохраняется значительно дольше, чем в Каре-

лии (рис. 4, б), и, соответственно, начало ве-

гетации у березы повислой в условиях Якутии 

наблюдается в более поздние сроки по сравне-

нию с Карелией.

В целом результаты исследований показали, 

что независимо от места произрастания бере-

зы повислой в зимне-весенний период в НЛ ее 

почек доля ненасыщенных ЖК преобладает над 

насыщенными, что отражалось в высоких зна-

чениях коэффициента U/S и DBI. Это соответ-

ствует утвердившемуся к настоящему времени 

мнению о роли ненасыщенных ЖК в низкотем-

пературной устойчивости растений [He, Ding, 

2020; Nokhsorov et al., 2023]. Анализ жирнокис-

лотного состава нейтральных липидов позво-

лил выявить различия, отражающие природно-

климатические особенности мест произраста-

ния березы повислой. В частности, в условиях 

Карелии в НЛ почек березы повислой устойчи-

во преобладали ди- и триеновые жирные кис-

лоты, а в Якутии – моно- и диеновые. Сущест-

венное накопление линолевой и линоленовой 

ЖК обусловили высокую активность ω6- (ODR) 

и ω3- (LDR) десатураз в почках деревьев, про-

израстающих в условиях Карелии. В условиях 

же Якутии в НЛ преобладала олеиновая кисло-

та, что обеспечивалось высокой активностью ω9-десатуразы (SDR) даже в апреле и мае. Это 

может свидетельствовать о наличии опреде-

ленной взаимосвязи между экспрессией генов ω9-десатуразы, участвующей в биосинтезе 

олеиновой кислоты, и механизмами низкотем-

пературной устойчивости в условиях вечной 

Таблица 2. Значения расчетных индексов, отражающих изменение активности ω9- (SDR), ω6- (ODR) и ω3- 

(LDR) десатураз в нейтральных липидах почек березы повислой в зимне-весенний период в условиях Каре-

лии и Якутии

Table 2. Calculated values of indices reflecting changes in the activity of ω9- (SDR, stearic desaturation ratio), ω6- 

(ODR, oleic desaturation ratio) and ω3- (LDR, linoleic desaturation ratio) desaturases in bud neutral lipids of silver 

birch in winter-spring period in conditions of Karelia and Yakutia

Индекс 

десатуразной 

активности

Indice desatu-

ration ratio

Месяцы

Months 

Январь

January

Март

March

Апрель

April

Май

May

Карелия

Karelia

Якутия

Yakutia

Карелия

Karelia

Якутия

Yakutia

Карелия

Karelia

Якутия

Yakutia

Карелия

Karelia

Якутия

Yakutia

SDR (ω9) 0,86 0,90 0,89 0,93 0,70 0,84 0,67 0,83

ODR (ω6) 0,92 0,50 0,91 0,51 0,94 0,61 0,92 0,65

LDR (ω3) 0,46 0,28 0,45 0,30 0,57 0,34 0,49 0,42

Примечание. SDR, ODR, LDR – стеароил-, олеоил- и линолеил-десатуразные отношения.

Note. SDR, ODR, LDR – stearoyl-, oleoyl- and linoleoyl-desaturase ratios.
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мерзлоты. Вместе с тем зафиксированные 

высокие показатели индекса SDR, особенно 

у деревьев, растущих в Якутии, по-видимому, 

связаны с функциональной ролью нейтральных 

липидов не только как энергетического и/или 

субстратного резерва, который используется 

в процессах, связанных с адаптацией почек к 

низким температурам, но также и при форми-

ровании в них зачаточных структур.

Выводы

1. В НЛ почек березы повислой, произра-

стающей в условиях Карелии и Якутии, нена-

сыщенные ЖК преобладают над насыщенны-

ми. При этом доля ненасыщенных ЖК в почках 

выше у берез в Якутии по сравнению с береза-

ми в Карелии, несмотря на общую тенденцию 

их снижения по мере выхода растений из со-

стояния вынужденного покоя.

2. С повышением температуры воздуха в 

зимне-весенний период в НЛ почек березы 

повислой величина коэффициента ненасы-

щенности снижается, а индекса двойной свя-

зи, напротив, несколько увеличивается у де-

ревьев, растущих в Якутии, или остается почти 

неизменной у деревьев, растущих в условиях 

Карелии. 

3. В условиях Карелии в почках березы 

повислой в жирнокислотном составе НЛ пре-

обладают ди- и триеновые ЖК, а в условиях 

Якутии – моно- и диеновые, что, по-видимому, 

обусловлено природно-климатическими фак-

торами мест произрастания, главным из кото-

рых является температура.

4. Значения индексов олеоил- и линолеил-

десатуразных отношений, косвенно свидетель-

ствующих об активности ω6- и ω3-десатураз, в 

НЛ почек березы повислой в условиях Якутии 

увеличиваются с января к маю, тогда как в Ка-

релии в зимне-весенний период они остаются 

неизменными, за исключением небольшого по-

вышения в апреле.

5. Высокие показатели индекса стеароил-

десатуразных отношений, обнаруженные в поч-

ках березы повислой (особенно произрастаю-

щей в Якутии), по-видимому, связаны с функ-

циональной ролью НЛ, как энергетического 

и/или субстратного резерва, используемого не 

только в процессах, связанных с адаптацией 

почек к низким температурам, но и при форми-

ровании в них зачаточных структур.

6. В целом динамика изученных показате-

лей НЛ в почках березы повислой, растущей 

в условиях Карелии и Якутии, определяется 

в зимне-весенний период преимущественно их 

Рис. 4. Деревья березы повислой, произрастающие на одной широте в 

контрастных по природно-климатическим условиям регионах России: 

(а) – в Якутии (62° с. ш. 130° в. д.) и (б) – в Карелии (62° с. ш. 34° в. д.) 

в один и тот же день – 14.04.2024 г.

Fig. 4. Silver birch, growing at the same latitude in contrasting climatic condi-

tions in the regions of Russia: (a) – in Yakutia (62°N, 130°E) and (б) – Karelia 

(62°N, 34°E) on the same day 2024.04.14

а б
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физиологическим состоянием и фазой разви-

тия сформированных в них зачаточных органов, 

но сроки прохождения фаз, а также состав и 

содержание жирных кислот – природно-клима-

тическими условиями мест их произрастания.
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ОЦЕНКА БИОЛОГИЧЕСКОЙ АКТИВНОСТИ ПОЧВЫ 

В ЛУГОВЫХ ФИТОЦЕНОЗАХ С УЧАСТИЕМ КЛЕНА 

ЯСЕНЕЛИСТНОГО

О. Л. Цандекова, Н. А. Макеева*

Федеральный исследовательский центр угля и углехимии Сибирского отделения РАН 

(просп. Советский, 18, Кемерово, Россия, 650000), natykor@bk.ru

Клен ясенелистный (Acer negundo L.) является одним из наиболее активных ин-

вазионных видов, который внедряется в экосистемы Сибирского региона, преоб-

разуя их структуру и функционирование. В связи с активным внедрением клена 

ясенелистного в естественные растительные сообщества проблема его изуче-

ния становится актуальной. Цель исследований – оценить биологическую актив-

ность почвы по уровню активности почвенных ферментов (инвертазы, протеазы, 

фосфатазы) и основных эколого-трофических групп микроорганизмов (микро-

организмы, утилизирующие органические формы азота; микроорганизмы, ути-

лизирующие минеральные формы азота; микроскопические грибы) в луговых 

фитоценозах под влиянием клена ясенелистного. В качестве объекта исследо-

вания выбраны естественные луговые сообщества Кузбасса с участием клена 

ясенелистного. Учетные площадки находились в пределах проекции крон инва-

зионного вида, контроль – площадки, расположенные вне проекции крон деревь-

ев. Определение активности инвертазы проводили по методу В. Ф. Купревича и 

Т. А. Щербаковой, активности протеазы – по методу А. Ш. Галстяна и Э. А. Арутюнян, 

активности фосфатазы – по методу А. Ш. Галстяна. Численность почвенных ми-

кроорганизмов изучали стандартными методами с помощью посева почвенной 

суспензии на агаризованные среды. Экспериментальные данные обработаны 

статистически с помощью компьютерных программ Microsoft Office Excel 2007 и 

Statistica 10. В луговых фитоценозах инвазии клена ясенелистного повышают уро-

вень ферментативной и микробиологической активности почвы. Под проекцией 

кроны A. negundo в исследуемых растительных сообществах активность почвен-

ных ферментов выше на 10–12 %, чем вне проекции кроны. Отмечено преобла-

дание микроорганизмов, использующих минеральные формы азота, особенно 

в сообществах с доминированием U. dioica, в среднем в 1,8 раза относительно 

контроля. Разнообразие растительных сообществ существенно не отражалось на 

уровне биологической активности почвы. При сравнении показателей фермента-

тивной и микробиологической активности почвы под фитоценозами с разными 

доминирующими видами – U. dioica, T. officinale, V. lobelianum – выявлены в целом 

близкие показатели почвенной активности. Полученные данные можно использо-

вать в качестве диагностических признаков состояния почвы и при биомонито-

ринге почв в природных экосистемах.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Acer negundo L.; инвазии; почвенные микроорганизмы; 

инвертаза; протеаза; фосфатаза; трансформация эколого-трофических групп 

микроорганизмов
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O. L. Tsandekova, N. A. Makeeva*. ASSESSMENT OF THE BIOLOGICAL ACTIVITY 

OF SOIL IN MEADOW PLANT COMMUNITIES COMPRISING ASH-LEAF MAPLE

Federal Research Center of Coal and Coal Chemistry, Sibe rian Branch, Russian Academy 

of Sciences (18 Sovetskii Ave., 650000 Kemerovo, Russia), *natykor@bk.ru

Ash-leaf maple (Acer negundo L.) is one of the most active invasive species in ecosys-

tems of the Siberian region, which transforms their structure and functioning. As ash-

leaf maple is actively invading natural plant communities, its study has gained relevance. 

The purpose of this study is to assess the biological activity of the soil through the level 

of activity of soil enzymes (invertase, protease, phosphatase) and the main ecological-

trophic groups of microorganisms (microorganisms that utilize organic forms of nitrogen; 

microorganisms that utilize mineral forms of nitrogen; microscopic fungi) in meadow 

plant coenoses under the influence of ash-leaf maple. The object chosen for the study 

is natural meadow communities of Kuzbass comprising ash-leaved maple. The census 

plots were located within the invasive species’ crown projection area, the control plots 

were located outside the tree crown projection. Invertase activity was determined by the 

method suggested by V. F. Kuprevich and T. A. Shcherbakova, protease activity – by the 

method of A. Sh. Galstyan and E. A. Arutyunyan, phosphatase activity – as suggested 

by A. Sh. Galstyan. The abundance of soil microorganisms was studied using standard 

methods by inoculating a soil suspension on agar media. Experimental data were treated 

statistically using Microsoft Office Excel 2007 and Statistica 10 programs. In meadow 

phytocoenoses, ash-leaf maple invasions raise the level of enzymatic and microbiologi-

cal activity of the soil. The activity of soil enzymes in the studied plant communities was 

10–12 % higher within the A. negundo crown projection area than outside of it. There 

prevailed the microorganisms that utilized mineral nitrogen, especially in communities 

dominated by U. dioica, 1.8-fold versus the control, on average. The diversity of plant 

communities had no significant effect on the level of soil biological activity. A comparison 

of enzymatic and microbiological activity indices of soil between communities with diffe-

rent dominant species – U. dioica, T. officinale, V. lobelianum – showed the soil activity 

parameters were generally similar. The resultant data can be used as diagnostic indica-

tors of soil condition and in biomonitoring of soils in natural ecosystems.

K e y w o rd s: Acer negundo L.; invasions; soil microorganisms; invertase; protease; phos-

phatase; transformation of ecological-trophic groups of microorganisms

F o r  c i t a t i o n: Tsandekova O. L., Makeeva N. A. Assessment of the biological activity 

of soil in meadow plant communities comprising ash-leafd maple. Trudy Karel’skogo 

nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2024. 

No. 3. P. 41–50. doi: 10.17076/eco1820

F u n d i n g. The study was carried out under state assignment (project #0286-2021-0010).

Введение

В естественных условиях клен ясенелист-

ный (Acer negundo L.) широко распространен 

в тугайных лесах и на болотистых территориях 

США и Канады. В Россию его завезли во вто-

рой половине XVIII столетия для пополнения 

декоративных коллекций и выращивания в бо-

танических садах Санкт-Петербурга и Москвы. 

После акклиматизации Acer negundo стали ши-

роко внедрять как декоративное растение бла-

годаря быстрому росту в первые годы жизни. 

Во второй половине XIX века вид использовали 

в лесоводстве как ветрозащитную и лесоза-

щитную породу. На территории Кемеровской 

области клен ясенелистный стал распростра-

няться со второй половины XX века, когда на-

чалось его активное применение в качестве 



43
  Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2024. № 3

декоративного растения для озеленения го-

родских территорий и использование в посад-

ках лесозащитных полос для борьбы с засу-

хой. Позднее вид расселялся самостоятельно, 

давая обильный самосев вдоль дорог, по за-

брошенным территориям, вырубкам, просе-

кам. В настоящее время Acer negundo вклю-

чен в Черную книгу флоры Сибири со статусом 

1 – «виды-трансформеры, которые активно 

внедряются в естественные природные сооб-

щества и нарушенные местообитания, изменяя 

облик экосистем» [Черная…, 2016]. 

Способность клена ясенелистного образо-

вывать многоярусные заросли за довольно ко-

роткий период препятствует возобновлению 

местных видов, что представляет угрозу био-

логическому разнообразию. В подкроновом 

пространстве инвазионного вида под влия-

нием физиологически активных веществ сни-

жается формирование напочвенного покро-

ва, что приводит к ухудшению естественного 

возобновления в природных сообществах [Del 

Fabbro, Prati, 2015; Жуков, Ломоносова, 2016]. 

Влияние растительного покрова на свойства 

почвы рассматривалось различными авторами 

[Нетрусов, Котова, 2005; Хежева и др., 2010; 

Онипченко, 2011; Улигова и др., 2016]. Расте-

ния в сообществах избирательно влияют друг 

на друга через выделения корневой системы 

и в зависимости от видового состава могут в 

значительной степени изменять интенсивность 

и направленность различных процессов, опре-

деляя тем самым неоднородность почвенных 

свойств. Влияние клена ясенелистного на або-

ригенные травы заключается не только в алле-

лопатических эффектах, но и в трансформации 

сообществ симбиотических, патогенных и са-

протрофных организмов под его влиянием [Ве-

селкин и др., 2019]. Определение показателей 

ферментативной и микробиологической актив-

ности почвы позволяет оценить интенсивность 

и направленность внутрипочвенных биохими-

ческих процессов под влиянием изменения 

состава растительных сообществ. Изучению 

активности ферментов почвы, численности 

микроорганизмов и их активности посвящено 

большое количество работ [Феоктистова и др., 

2016; Li et al., 2018], однако работы по биоло-

гической активности почв в подкроновом про-

странстве инвазионного вида единичны [Цан-

декова, Уфимцев, 2018]. Некоторые авторы 

отмечают, что активность инвертаз и протеаз 

не зависит от численности микроорганизмов 

и их активности [Katsalirou et al., 2010]. Раз-

витие дернового процесса под травянистым 

покровом способствует увеличению актив-

ности почвенных ферментов [Хазиев, 2015]. 

По сведениям Т. С. Улиговой с соавторами 

[2019], разнообразие растительных сооб-

ществ не отражается на уровне активности 

ферментов в верхнем слое почвы. В настоящее 

время недостаточное внимание уделено осо-

бенностям изменения структуры раститель-

ных сообществ и биологической активности 

почвы в луговых фитоценозах с участием клена 

ясенелистного.

Цель работы – оценить биологическую ак-

тивность почвы в луговых фитоценозах с уча-

стием клена ясенелистного в условиях Ке-

меровской области. Задачи исследований 

включали изучение активности почвенных фер-

ментов (инвертазы, протеазы, фосфатазы), 

анализ численности почвенных микроорганиз-

мов, использующих органические и минераль-

ные формы азота, а также определение ми-

кроскопических грибов в почвах подкронового 

пространства клена ясенелистного. 

Материалы и методы

Эксперимент проводили в 2021–2022 году. 

Объектами исследования выбраны естествен-

ные луговые сообщества с доминированием 

клена ясенелистного на трех площадках наблю-

дений (ПН), расположенных в лесостепной зоне 

Кемеровской области в пределах городской 

среды города Кемерово: ПН1 (55°29’29’’N, 

86°13’10’’E), ПН2 (55°29’40’’N, 86°12’95’’E), 

ПН3 (55°29’36’’N, 86°12’93’’E) (рис. 1). Структу-

ра фитоценоза мозаичная, из них участки с до-

минированием A. negundo занимали до 15 %, 

остальная площадь – куртины Betula pendula 

Roch, Salix viminalis L., Padus avium Mill. и залеж-

ные луговины. Исследуемые площадки распо-

лагались на луговых почвах. Возраст насажде-

ний клена ясенелистного составлял в среднем 

20–25 лет, средняя высота в древостоях – 

12–14 метров. На каждой площадке наблю-

дений в пределах проекции крон клена ясене-

листного выбраны участки с доминированием в 

сообществах: ПН1 – крапива двудомная (Urtica 

dioica L.), ПН2 – одуванчик лекарственный 

(Taraxacum officinale L.), ПН3 – чемерица Лобеля 

(Veratrum lobelianum Bernh.). Контролем служи-

ли учетные площадки, расположенные вне про-

екции крон деревьев. 

Климатические условия 2021–2022 гг. ха-

рактеризовались резкими гидротермически-

ми перепадами. Наиболее теплым и влажным 

был вегетационный период 2021 года. В начале 

вегетации (в мае) преобладала очень теплая, 

со значительным недобором осадков и сухо-

вейными явлениями погода. Среднемесячная 

температура воздуха составила +14…+16 °С, 
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что на 4–5° выше нормы. Осадков выпало в 

среднем 11–17 мм (47–56 % от нормы). В сере-

дине вегетации (в июле) наблюдалась неустой-

чивая погода с резкими колебаниями темпера-

туры, во второй половине месяца с практически 

ежедневными обильными ливневыми дождя-

ми и грозами, с выпадением града. Средне-

месячная температура воздуха составила 

+16…+18 °С, что на 1–2° ниже нормы. Осад-

ков выпало от 72 до 128 мм (92–160 % от нор-

мы). В конце вегетации (в сентябре) отмечена 

неустойчивая погода с резкими колебаниями 

температуры и обильными осадками. Сред-

няя за месяц температура воздуха составила 

+8…+11 °С, что в пределах и на 1° ниже нормы. 

Осадков выпало 67–174 % от нормы.

Исследования ферментативной и микро-

биологической активности почвы проведены 

на свежесобранном материале в трехкратной 

повторности. Образцы почвы отбирали с по-

мощью почвенного бура с глубины 0–10 см в 

пяти точках на каждой площадке наблюдения. 

Полученные почвенные образцы тщательно пе-

ремешивали для получения смешанной пробы 

и транспортировали в охлажденном виде до 

лаборатории в термобоксе. Все образцы хра-

нились при температуре +4 °С до проведения 

эксперимента. Определение активности ин-

вертазы проводили по методу В. Ф. Купревича 

и Т. А. Щербаковой, активности протеазы – по 

методу А. Ш. Галстяна и Э. А. Арутюнян [Прак-

тикум…, 2001], активности фосфатазы – по 

методу А. Ш. Галстяна [Титова, Козлов, 2012]. 

Численность почвенных микроорганизмов из-

учали методом посева почвенной суспензии 

на агаризованные среды: мясопептонный агар 

(МПА) – для определения микроорганизмов, 

использующих органический азот; крахмало-

аммиачный агар (КАА) – для определения ми-

кроорганизмов, использующих минеральный 

азот; среду Сабуро – для определения микро-

скопических грибов [Нетрусов, Котова, 2005]. 

Коэффициент минерализации рассчитывали 

как отношение численности микроорганизмов, 

выросших на КАА, и микроорганизмов, вырос-

ших на МПА [Нетрусов, Котова, 2005]. Агро-

химический анализ почвы проведен для почв 

подкронового пространства A. negundo на пло-

щадках наблюдения в аккредитованном центре 

агрохимической службы ФГУ ЦАС «Кемеров-

ский». В качестве сравнения взяты смешанные 

почвенные образцы вне проекции крон.

Данные представлены в виде средних ариф-

метических значений и их среднеквадрати-

ческих (стандартных) ошибок. Аналитическая 

повторность опытов трехкратная. Статистиче-

ская значимость различий между вариантами 

определена с помощью t-критерия Стьюдента 

(p < 0,05). Экспериментальные данные обра-

ботаны статистически с помощью компью-

терных программ Microsoft Office Excel 2007 

и Statistica 10.

Результаты и обсуждение

Анализ агрохимических показателей выя-

вил, что исследуемые почвы характеризова-

лись слабокислой и нейтральной реакцией со-

левой вытяжки (рН 6,0–6,6) (табл. 1). 

Интенсивность нитрификации и накопление 

нитратного азота находится в большой зави-

симости от погодных условий. Хорошее увлаж-

нение и относительно высокая температура 

воздуха в годы исследований способствовали 

Таблица 1. Агрохимические показатели почвы на исследуемых площадках (глубина отбора проб 0–10 см)

Table 1. Agrochemical soil indicators at the observation platforms (OP) within the study sites (sampling depth 0–10 cm)

Показатель / Index ПН1 / OP1 ПН2 / OP2 ПН3 / OP3 Контроль / Control

рH 
(сол.)

6,4 ± 0,11 6,6 ± 0,07 6,2 ± 0,08 6,0 ± 0,08

Гумус, %

Humus, %
9,3 ± 0,55 7,1 ± 0,72 7,8 ± 0,65 5,8 ± 0,45

N 
(нитрат.)

, мг/кг

N 
(nitr.)

, mg/kg
45,8 ± 10,6 23,7 ± 4,5 25,8 ± 6,5 22,5 ± 4,5

N 
(общ.)

, %

N 
(total)

, %
0,49 ± 0,05 0,31 ± 0,04 0,35 ± 0,03 0,28 ± 0,02

P
2
O

5
, мг/кг

P
2
O

5
, mg/kg

292 ± 66,2 281 ± 54,0 189 ± 45,0 176 ± 44,0

K
2
O, мг/кг

K
2
O, mg/kg

377 ± 24,0 276 ± 19,0 187 ± 18,5 136 ± 18,0

Сумма поглощенных оснований, ммоль/100 г

Amount of absorbed bases, mmol/100 g
41,6 ± 3,5 36,4 ± 5,1 39,6 ± 6,3 21,5 ± 4,2
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образованию большого количества нитра-

тов. Содержание нитратного азота по шкале 

Г. П. Гамзикова [1981] на исследуемых площад-

ках находилось на уровне высоких значений – 

от 22,5 до 45,8 мг/кг. Массовая доля обще-

го азота в исследуемых почвах составляла 

0,28–0,49 %, сумма поглощенных оснований – 

21,5–41,6 ммоль/100 г. 

Обеспеченность подвижными формами 

фосфора характеризовалась как очень высокая 

и варьировала в пределах 176–292 мг/кг. Не-

которые исследователи отмечают, что повы-

шенные концентрации фосфора в почве могут 

блокировать поступление в растения важней-

ших элементов питания и, как следствие этого, 

вызвать приостановку роста растений [Bale-

mil, Negisho, 2012; Xu et al., 2022], что является 

опосредованной характеристикой аллелопати-

ческого воздействия A. negundo. 

Содержание обменного калия в почвах ва-

рьировало в пределах 136–377 мг/кг и соот-

ветствовало высокому уровню, причем ниже 

всего – в контроле. Содержание органического 

вещества в почвах составляло 5,8–9,3 %, что 

соответствует уровню высокогумусных луго-

вых почв. Содержание азота в почве подтвер-

дило зависимость между его количеством и 

органическим веществом. Со снижением со-

держания гумуса в почве следовало снижение 

содержания азота и, напротив, с увеличением 

содержания гумуса увеличивалось содержа-

ние азота. Так, для почв контрольного участка 

характерен минимальный уровень содержания 

органического вещества (5,8 %), а для почв на 

первой учетной площадке – максимальный уро-

вень (9,3 %), при этом массовая доля общего 

азота составила 0,28 и 0,49 % соответственно.

Сравнительный анализ агрохимических по-

казателей почвы под проекцией крон A. ne-

gundo показал, что более высокие показатели 

изучаемых параметров (подвижный фосфор и 

калий, азот нитратный и общий, гумус) харак-

терны для почв пробных площадок в фитоцено-

зах с доминированием U. dioica, в сравнении с 

контролем и другими участками. 

Анализ результатов проведенных исследо-

ваний по ферментативной активности почв по-

казал, что, согласно оценочной шкале [Казеев и 

др., 2003], уровень биологической активности 

почвы на исследуемых участках соответствовал 

среднему и высокому (инвертаза, протеаза, 

фосфатаза). Под проекцией кроны A. negundo 

в исследуемых растительных сообществах 

активность почвенных ферментов выше на 

10–12 %, чем вне проекции кроны (рис. 1). 

По всей видимости, более высокая актив-

ность ферментов под кронами объясняется 

благоприятным сочетанием факторов осве-

щенности, увлажнения, присутствием значи-

тельных количеств органических веществ. В 

вегетационный период 2021 года отмечены 

более высокие показатели ферментативной 

активности, что, очевидно, связано с наиболее 

благоприятными погодными условиями в срав-

нении с 2022 годом. При сравнении показате-

лей ферментативной активности почвы под 

фитоценозами с разными доминирующими ви-

дами – U. dioica, T. officinale, V. lobelianum – вы-

явлены в целом близкие показатели активности 

ферментов.

Уровень накопления инвертазы отража-

ет содержание в почве легкогидролизуемых 

углеводов, которые служат энергетическим 

материалом для многих почвенных гетеротро-

фов. Активность инвертазы на исследуемых 

участках выше, чем протеазы и фосфатазы. 

В проведенных исследованиях показатели по 

содержанию инвертазы варьировали в преде-

лах от 42,89 до 75,52 мг глюкозы / г / 24 ч. Под 

проекцией кроны клена ясенелистного наи-

большие отличия (18–20 %) от контроля отме-

чены на первой площадке (ПН1) с доминирова-

нием в сообществах U. dioica. Прослеживается 

тенденция к увеличению инвертазной актив-

ности в подкроновом пространстве инвазион-

ного вида, особенно в сообществах с домини-

рованием T. officinale в вегетационный период 

2021 года (75,52 мг глюкозы / г / 24 ч), что в 

среднем на 24 % выше по сравнению с другими 

площадками и контролем.

Биохимическую активность разложения 

азотсодержащего органического вещества в 

почве оценивают по ее протеолитической ак-

тивности. Протеазы участвуют в начальных 

этапах минерализации белковых соединений и 

обусловливают динамику усвояемых форм азо-

та. Анализ результатов показал, что в образ-

цах уровень содержания протеазы варьировал 

в пределах от 3,58 до 5,13 мг глицина / г / 24 ч. 

В подкроновом пространстве клена ясене-

листного в вегетационный период 2021 года 

наибольшие отличия от контроля отмечены у 

образцов на ПН2 (5,13 мг глицина / г / 24 ч), в 

2022 году – на ПН1 (4,38 мг глицина / г / 24 ч), 

что на 16 и 22 % выше контрольных значений. 

Активность фосфатаз характеризует интен-

сивность биохимических процессов мобилиза-

ции органического фосфора почвы. Получен-

ные данные по активности фосфатазы пока-

зали, что на исследуемых участках показатели 

варьировали от 3,55 до 5,63 мг Р
2
О

5
 / 10 г / ч. 

При увеличении содержания подвижного фос-

фора в почве, по мнению многих авторов, актив-

ность фосфатазы уменьшается [Турусов и др., 
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Ферментативная активность почвы.

Здесь и в табл. 2: 1 – под кроной A. negundo, 2 – вне проекции крон деревьев (контроль). *Различия с контролем ста-

тистически значимы при p < 0,05

Soil enzymatic activity.

Here and in Table 2: 1 – under the crown of A. negundo, 2 – outside the projection of tree crowns (control). * The differences 

with the control are statistically significant at p < 0.05
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2012; Колмогорова, Уфимцев, 2022]. В наших 

исследованиях данная закономерность про-

слеживается на ПН1, где отмечено повышен-

ное содержание подвижного фосфора в почве 

(292 мг/кг) и снижение активности фосфатазы 

до 3, 55 мг Р
2
О

5
 / 10 г / ч. Сравнительная характе-

ристика исследуемых площадок выявила раз-

личия по активности фосфатазы относительно 

контроля. На ПН1 с доминированием в траво-

стое U. dioica в течение вегетации 2021 года 

уровень активности данного фермента ниже в 

среднем на 5 %, в 2022 году – на 8 % относи-

тельно контроля. Значения активности фосфа-

тазы на участках ПН2 и ПН3 с доминированием 

T. officinale и V. lobelianum превысили контроль 

на 11–15 %, что, вероятно, связано с более ин-

тенсивными биохимическими процессами. 

Микробиологический анализ показал, что 

содержание микроорганизмов под кроной 

A. negundo выше, чем в контроле (при p < 0,05) 

(табл. 2). 

При этом в почве отмечено преобладание 

микроорганизмов, использующих минераль-

ные формы азота (1359–2872 тыс. КОЕ / г сухой 

почвы). В то время как количество микроорга-

низмов, использующих органические формы 

азота, составляет 773–1211 тыс. КОЕ / г сухой 

почвы, микроскопических грибов – 71–130 тыс. 

КОЕ / г сухой почвы. Доминирование микроор-

ганизмов, использующих минеральные фор-

мы азота, указывает на интенсивное протека-

ние процессов минерализации почв всех ПН. 

Скорость разложения органических остатков 

в почве характеризует коэффициент минера-

лизации. В исследуемых образцах он находит-

ся в пределах от 1,74 до 2,58, при этом в под-

кроновом пространстве он всегда выше, чем в 

контроле. 

Максимальное количество всех групп ми-

кроорганизмов отмечено в почве ПН2 с пре-

обладанием T. officinale. Отличия от контроля 

в 2021 г. составили 17 %, в 2022 г. – 11 % для 

микроорганизмов, использующих органиче-

ские формы азота, 27 и 25 % – для микроор-

ганизмов, использующих минеральный азот; 

12 и 13 % – для микроскопических грибов. Ми-

нимальное количество микроорганизмов на-

блюдалось на ПН1 с доминированием U. dioica. 

Однако выявить статистически достоверные 

отличия количества микроорганизмов в зави-

симости от состава травянистого сообщества 

не удалось.

Количество микроорганизмов в почве за-

висит от многих факторов и является непо-

стоянным. Значительное влияние на данный 

показатель оказывает содержание органиче-

ских веществ в отмерших растительных и жи-

вотных остатках. Полученные результаты ука-

зывают на то, что в подкроновом пространстве 

A. negundo содержание растительных остат-

ков выше, чем вне крон, поэтому и протекаю-

щие в почве процессы с участием микроорга-

низмов более интенсивны. Кроме того, микро-

биологическая активность почв зависит от ее 

гидротермического режима. Поэтому в более 

теплых и влажных условиях 2021 года содер-

жание почвенных микроорганизмов выше, чем 

в 2022 году. 

Установлена отрицательная достоверная 

корреляция между численностью микроорга-

низмов, утилизирующих органический азот, и 

микроорганизмов, утилизирующих минераль-

ные формы азота (r = –0,53, p ˂ 0,05); между 

численностью микроорганизмов, утилизиру-

ющих органические формы азота, и активно-

стью фосфатазы (r = –0,56, p ˂ 0,05); между 

Таблица 2. Количество микроорганизмов в ризосфере травянистых растений, тыс. КОЕ / г сухой почвы

Table 2. Number of microorganisms in the rhizosphere of herbaceous plants, thousand CFU / g of dry soil

ПН1 / OP1 ПН2 / OP2 ПН3 / OP3

2021 2022 2021 2022 2021 2022

1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2

Микроорганизмы, использующие органические формы азота / Microorganisms using organic nitrogen

928

 ± 48*

824

 ± 43

801

 ± 42*

773

 ± 37

1211

 ± 63*

1034

 ± 51

938

 ± 7*

844

 ± 5

1022

 ± 58*

995

 ± 45

964

 ± 41*

857

 ± 39

Микроорганизмы, использующие минеральные формы азота / Microorganisms using mineral nitrogen

2284

 ± 120*

1438

 ± 78

2067

 ± 101*

1359

 ± 71

2872

 ± 145*

2265

 ± 115

1938

 ± 98*

1547

 ± 80

1961

 ± 98*

1732

 ± 87

1801

 ± 94*

1648

 ± 84

Микроскопические грибы / Microscopic fungi

112

 ± 10*

89

 ± 5

95

 ± 5*

71

 ± 5

87

 ± 6*

78

 ± 7

77

 ± 5*

68

 ± 4

130

 ± 9*

118

 ± 7

111

 ± 4*

98

 ± 5

Коэффициент минерализации / Mineralization coefficient 

2,46 1,75 2,58 1,76 2,37 2,19 2,07 1,83 1,92 1,74 1,87 1,92
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фосфатазной активностью почвы и содержа-

нием в ней фосфора (r = –0,65, р ˂ 0,05). Выяв-

лена взаимосвязь между численностью микро-

скопических грибов и активностью протеазы 

(r = 0,47, р ˂ 0,05). 

Заключение

В луговых фитоценозах инвазии клена ясе-

нелистного повышают уровень ферментатив-

ной и микробиологической активности почвы. 

Под проекцией кроны A. negundo в исследу-

емых растительных сообществах активность 

почвенных ферментов выше на 10–12 %, чем 

вне проекции кроны. Отмечено преоблада-

ние микроорганизмов, использующих мине-

ральные формы азота, особенно в сообщест-

вах с доминированием U. dioica, в среднем в 

1,8 раза относительно контроля. Минимальное 

содержание микроскопических грибов отмече-

но на участке с доминированием T. officinale, 

для остальных групп микроорганизмов зави-

симость их численности от вида растения не 

прослеживается.

Под кроной инвазионного вида в расти-

тельных сообществах выявлено преоблада-

ние содержания питательных веществ в почве, 

способствующей образованию органического 

вещества и улучшению азотного режима. Наи-

более высокие показатели (подвижный фос-

фор и калий, азот нитратный и общий, гумус) 

отмечены в сообществах с доминированием 

U. dioica, в сравнении с контролем и другими 

участками. Разнообразие растительных сооб-

ществ существенно не отражалось на уровне 

биологической активности почвы. При срав-

нении показателей ферментативной и микро-

биологической активности почвы под фитоце-

нозами с разными доминирующими видами – 

U. dioica, T. officinale, V. lobelianum – выявле-

ны в целом близкие показатели почвенной 

активности.

Установлена отрицательная достоверная 

корреляция между численностью микроорга-

низмов, утилизирующих органический азот, 

и микроорганизмов, утилизирующих мине-

ральные формы азота; между численностью 

микроорганизмов, утилизирующих органиче-

ские формы азота, и активностью фосфата-

зы; между фосфатазной активностью почвы и 

содержанием в ней фосфора. Выявлена взаи-

мосвязь между численностью микроскопиче-

ских грибов и активностью протеазы. Получен-

ные данные можно использовать в качестве 

диагностических признаков состояния поч-

вы и при биомониторинге почв в природных 

экосистемах.
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УДК 574.4

БИОГЕННЫЕ ПОТОКИ СО
2
 В СОСНЯКЕ БРУСНИЧНО-

ЛИШАЙНИКОВОМ СРЕДНЕТАЕЖНОЙ ПОДЗОНЫ 

НА ЕВРОПЕЙСКОМ СЕВЕРО-ВОСТОКЕ РОССИИ

С. В. Загирова1*, Р. В. Кудрявцев2, М. Н. Мигловец1

1 Институт биологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН (ул. Коммунистическая, 28, Сыктывкар, 

   Россия, 167982), *zagirova@ib.komisc.ru
2 Сыктывкарский государственный университет им. Питирима Сорокина 

   (ул. Коммунистическая, 55, Сыктывкар, Россия, 167982)

В статье обсуждаются результаты исследований экосистемных потоков и почвен-

ной эмиссии диоксида углерода в бесснежный период года в сосняке бруснич-

но-лишайниковом на территории Печоро-Илычского заповедника. Использова-

ны данные измерений обмена СО
2
 между лесом и приземным слоем атмосферы 

методом микровихревых пульсаций и эмиссии СО
2 

с поверхности почвы методом 

статических камер. Сезонный ход скорости нетто-обмена диоксида углерода 

(NEE) и гросс-фотосинтеза (P
gross

) соответствовал повышению температуры воз-

духа и ФАР, наиболее высокие значения этих показателей отмечены в июне и 

июле. Снижение температуры и поступающей к лесному пологу солнечной ра-

диации в периоды выпадения дождей приводило к сокращению поглощения СО
2
 

лесным фитоценозом. Суммарный нетто-обмен СО
2 

в экосистеме сосняка брус-

нично-лишайникового с апреля по сентябрь 2022 г. составил –895 г СО
2
/м2, а гросс-

фотосинтез соответствовал –2037 г СО
2
/м2. В течение вегетационного сезона 

с улучшением температурных условий усиливалось экосистемное дыхание (R
eco

), 

с мая по август отношение R
eco

/P
gross

 повышалось с 0,4 до 0,8. Эмиссия СО
2
 с по-

верхности напочвенного покрова (R
soil

) в исследованном ценозе также повыша-

лась в первой половине вегетационного сезона, тенденция к ее снижению на-

метилась в конце июля – начале августа. Кратковременный всплеск почвенного 

потока СО
2
 отмечен после обильных дождей в середине августа. В сосняке брус-

нично-лишайниковом отношение R
soil

/R
eco

 варьировало в пределах 0,5–0,8, макси-

мальные значения установлены в июле.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: сосняк бруснично-лишайниковый; средняя тайга; диоксид 

углерода; экосистемный обмен; почвенная эмиссия

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Загирова С. В., Кудрявцев Р. В., Мигловец М. Н. Биогенные 

потоки СО
2
 в сосняке бруснично-лишайниковом среднетаежной подзоны на Евро-

пейском Северо-Востоке России // Труды Карельского научного центра РАН. 2024. 

№ 3. С. 51–61. doi: 10.17076/eco1882

Ф и н а н с и р о в а н и е. Финансовое обеспечение исследований осуществлялось из 
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S. V. Zagirova1*, R. V. Kudryavtsev2, M. N. Miglovets1. BIOGENIC CO
2
 FLUXES 

IN A MID-BOREAL COWBERRY-LICHEN PINE FOREST IN THE EUROPEAN 

NORTHEAST OF RUSSIA

1 Institute of Biology, Komi Science Center, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences 

  (28 Kommunisticheskaya St., 167982 Syktyvkar, Russia), *zagirova@ib.komisc.ru 
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The studies of ecosystem fluxes and soil carbon dioxide emissions during the snowless 

period of the year in a cowberry-lichen pine forest in the Pechora-Ilychsky Nature Re-

serve are discussed. Measurements of CO
2
 fluxes between the forest and the atmospheric 

boundary layer were made by using the eddy-covariance system and CO
2
 emission from 

the soil surface was estimated by static chamber method. The seasonal variation of the 

net exchange of carbon dioxide (NEE) and gross photosynthesis (P
gro ss

) corresponded 

to air temperature and PAR changes, with highest values noted in June and July. There 

was a significant decrease in NEE due to a decrease in temperature and solar radiation 

during rainfall. The total net exchange of CO
2
 in the cowberry-lichen pine forest from April 

to September was –895 g CO
2
/m2, and gross photosynthesis corresponded to –2037 g 

CO
2
/m2. Ecosystem respiration (R

eco
) also depended on the air temperature and therefore 

increased from May to August, and the R
eco

/P
gross

 ratio grew from 0.4 to 0.8. The CO
2
 emis-

sion from the soil surface (R
soil

) in the pine forest gradually increased from May to July, but 

with a downward trend in August. However the soil CO
2
 flux grew after heavy rains in mid-

August. The R
soil

/R
eco

 ratio in the cowberry-lichen pine forest ecosystem varied between 

0.5–0.9 with the maximum values in July.

K e y w o rd s: cowberry-lichen pine forest; middle taiga; carbon dioxide; ecosystem ex-

change; soil emission
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Введение

Россия остается регионом мира, где поте-

пление климата в последние десятилетия су-

щественно превышает среднее глобальное 

изменение температуры [Второй…, 2014]. По 

мнению некоторых авторов [Fernández-Mar-

tínez et al., 2019], в последние десятилетия по-

вышение температуры в регионах с холодным 

климатом усиливало положительный эффект 

возросшей концентрации СО
2 

в атмосфере на 

нетто-продукцию наземных экосистем (NEP). 

Увеличение температуры и продолжительно-

сти вегетационного периода в конце XX века 

положительно повлияло на продукцию фито-

массы и сток углерода в большей части бо-

реальных лесов России [Lapenis et al., 2005]. 

Бореальные леса вносят значительный вклад 

в связывание атмосферного СО
2
, однако кли-

матические события в текущем столетии мо-

гут превратить их в источник парниковых га-

зов, в первую очередь в зоне распространения 

многолетней мерзлоты [Gauthier et al., 2015]. 

Большинство современных модельных расчетов 

будущего климата России показывают умень-

шение увлажнения и увеличение повторяемости 

засух в текущем столетии [Второй…, 2014]. Под 

воздействием повышенных температур воздуха 

у древесных растений происходят изменения в 

структуре камбия и проводящих тканей осевых 

органов, а сочетание повышенной температуры 

воздуха и дефицита осадков вызывает снижение 

проводимости устьиц и фотоассимиляции СО
2 

[Qaderi et al., 2019]. Возможно, по этой причине 

экстремально высокие температуры и дефицит 

влаги в приземном слое атмосферы в летний 

период приводят к снижению фотосинтетиче-

ского связывания диоксида углерода лесными 

фитоценозами [Barr et al., 2007; Замолодчиков 

и др., 2017; Zagirova et al., 2019]. 

Европейский Северо-Восток России харак-

теризуется умеренно-континентальным кли-

матом, с преобладанием циклонической пас-

мурной и дождливой погоды, продолжитель-

ной зимой и коротким летом, что определяет 

невысокую биологическую продуктивность 
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хвойных насаждений [Леса…, 1999]. В ходе 

эволюции хвойные растения приспособились 

к условиям прохладного и короткого лета таеж-

ной зоны, поэтому при необычно высокой тем-

пературе воздуха в период вегетации дефицит 

влаги в атмосферном воздухе отрицательно 

влияет на скорость фотосинтеза хвойных де-

ревьев [Zagirova, 2015]. По данным измерений 

методом турбулентных пульсаций, в еловом 

насаждении средней тайги при жаркой и сухой 

погоде в начале вегетации экосистемный по-

ток СО
2
 также снижается [Zagirova et al., 2019]. 

Однако с повышением температуры в течение 

летнего сезона усиливается почвенное дыха-

ние в сосняках и ельниках таежной зоны [Угле-

род…, 2014]. 

Цель настоящей работы состояла в оценке 

экосистемных потоков и почвенной эмиссии 

СО
2 

в сосняке бруснично-лишайниковом сред-

нетаежной подзоны в бесснежный период года. 

В задачи исследований входило: 1) оценить 

сезонный ход обмена СО
2 

между сосновым ле-

сом и приземным слоем атмосферы в весен-

не-летний период; 2) установить сезонный ход 

эмиссии СО
2 

с поверхности напочвенного по-

крова
 
и

 
оценить вклад

 
почвенного потока СО

2
 

в экосистемное дыхание.

Объекты и методы

Исследования проводили в 2022 г. на тер-

ритории Якшинского участкового лесничества 

Печоро-Илычского заповедника (61°49’ с. ш. 

56°52’ в. д., Республика Коми). На этом участке 

заповедника преобладают равнинные ланд-

шафты с господством сосновых лесов и сфаг-

новых болот, среди сосняков доминируют ли-

шайниковые и брусничные типы [Закономер-

ности..., 2000].

В исследованном сосняке бруснично-ли-

шайниковом древостой составом 10С, V клас-

са бонитета, полнотой 0,8, запасом древесины 

177 м3/га [Углерод…, 2014]. В древесном ярусе 

присутствуют четыре поколения сосны, возраст 

деревьев колеблется в пределах 70–320 лет. По 

данным сплошного перечета средняя высота 

живых деревьев составила 14 м. В напочвен-

ном покрове доминируют кустарнички рода 

Vaccinium и лишайники рода Cladina, встреча-

ются зеленые мхи Hylocomium splendens Hedw. 

и Pleurozium schreberi Willd. ex Brid. Сосняки 

лишайниковой группы типов леса в равнинных 

ландшафтах заповедника сформированы на 

бедных по минералогическому составу подзо-

лах иллювиально-железистых со средней мощ-

ностью подстилки и низким содержанием гуму-

са (0,3–0,4 %) [Почвы…, 2013].

Система для измерений вертикальных по-

токов СО
2
 по методу турбулентных пульсаций 

(eddy covariance) включала ультразвуковой 

анемометр (Wind Master, Gill Instruments Ltd, 

США) и инфракрасный газоанализатор от-

крытого типа LI-COR 7500 (LI-COR Ltd, США). 

Характеристика этого метода подробно рас-

смотрена в публикации [Baldocchi et al., 1988]. 

Оборудование установлено на высоте 22 м от 

поверхности земли. Интенсивность фотосинте-

тически активной радиации (ФАР), температу-

ру воздуха (Т
а
), относительную влажность воз-

духа (RH), дефицит упругости водяного пара в 

атмосферном воздухе (VPD) над пологом леса, 

температуру (Т
п
) и объемное содержание влаги 

(ОВ) в почве регистрировали автоматической 

метеостанцией (Campbell Scientific Inc., США), 

расположенной вблизи измерительной сис-

темы. Для заполнения пропусков в микрокли-

матических данных использовали данные лог-

геров Hobo (Onset, США). Для характеристики 

условий увлажнения вегетационного сезона 

рассчитывали гидротермический коэффициент 

Г. Т. Селянинова (ГТК), который соответствовал 

отношению суммы осадков к сумме активны х 

температур ˃ 10 °С за этот же период. 

В районе исследования в бесснежный пе-

риод 2022 г. преобладал ветер северного на-

правления (рис. 1, А) со средней скоростью 

1,8 м/сек. Площадь покрытия измерениями 

пространства на исследуемом объекте, или 

«футпринт», рассчитана с использованием он-

лайн-инструмента (https://footprint.kljun.net), 

основанного на алгоритме [Kljun et al, 2015], 

который учитывает стабильность атмосферных 

условий в момент измерений, среднюю ско-

рость и преобладающее направление ветра за 

30-мин период регистрации потока. Согласно 

результатам анализа первичных данных, основ-

ная доля воздушных потоков (80 %) в течение 

сезона сосредоточена в радиусе 150 м от из-

мерительного комплекса (рис. 1, Б). 

Первичные данные пульсационных изме-

рений обрабатывали в программе EddyPro 

(LI-COR Inc., США), полученные средние зна-

чения вертикального потока СО
2
 за 30-мин ин-

тервал приравнивали к нетто-обмену диокси-

да углерода (NEE) между лесом и приземным 

слоем атмосферы. NEE cо знаком минус соот-

ветствовал потоку CO
2
 из атмосферы в экоси-

стему, а со знаком плюс – от поверхности ра-

стительного покрова в атмосферу. Для стати-

стического анализа выбрано 8790 измерений 

за период наблюдений с 14 апреля по 4 октября 

2022 г. Для заполнения пробелов в измерениях 

и разделения NEE на экосистемное дыхание 

(R
eco

) и гросс-фотосинтез (P
gross

) использовали 
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онлайн-инструмент Университета Макса План-

ка (Германия, https://www.bgc-jena.mpg.de/bgi/

index.php/Services/REddyProcWeb).

Скорость потока СО
2
 с поверхности напоч-

венного покрова (R
soil

) в зоне «футпринта» из-

меряли в июне–августе 2022 г. инфракрасным 

газоанализатором LI-8100A, используя темную 

почвенную камеру закрытого типа (LI-COR Inc., 

США), которую устанавливали на основания 

диаметром 20 см, изготовленные из пластико-

вых труб. Основания размещены на расстоянии 

1 м друг от друга в один ряд: в пределах проек-

ции кроны дерева, на границе проекции кроны 

и в межкроновом пространстве. Всего исполь-

зовано три основания, каждое из которых углу-

бляли в подстилку на 5 см без удаления живого 

напочвенного покрова. В пределах оснований 

проективное покрытие зеленых мхов и лишай-

ников составляло 60–100 %, кустарничков – 

10–30 %. Измерения проводили один раз в не-

делю с 9.00 до 13.00, в пяти повторностях в ка-

ждой точке, экспозиция составляла 1 мин. Тем-

пературу и влажность поверхности почвы на 

глубине 5 и 20 см измеряли датчиками Hobo 

(Onset, США). Суммарную эмиссию за месяц 

рассчитывали умножением среднесуточно-

го значения скорости эмиссии, полученного 

в трех точках измерений, на количество дней. 

В корреляционном анализе учитывали темпе-

ратуру и влажность воздуха над поверхностью 

почвы, температуру и влажность почвы на глу-

бине 5 и 20 см. Корреляцию скорости почвен-

ной эмиссии с факторами окружающей среды 

оценивали по коэффициенту Спирмена в про-

грамме R с пакетом Stats для корреляционного 

и регрессионного анализа.

Рис. 1. Преобладающее направление ветра (А) и «футпринт» (Б) в исследуемом 

пространстве соснового леса. Знак «+» указывает на положение измерительно-

го комплекса. Числовые значения на осях X и Y соответствуют удаленности точки 

растра от комплекса (М), изолинии – распределению 10–90 % площади покрытия 

пространства леса измерениями за сезон, с шагом 10 % от нулевого значения

Fig. 1. The predominant wind direction (A) and the “footprint” (B) in the studied area of 

the pine forest. The «+» sign indicates the position of the measuring complex. Numeri-

cal values on the X and Y axes correspond to the distance of the raster point from the 

complex (M), the isoline corresponds to the distribution of 10–90% of the forest area 

covered by the measurements per season, with a step of 10 % from the zero value
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Результаты и обсуждение

Погодные условия. В районе исследо-

ваний весной 2022 г. сохранялась прохладная 

погода, температура воздуха в апреле-мае 

была на 1–2 °С ниже, чем за предшествующие 

десять лет (табл. 1). Переход среднесуточной 

температуры воздуха над пологом соснового 

леса к положительным значениям отмечен в на-

чале мая (рис. 2). 

В июне установилась умеренно теплая 

погода, а в июле и августе температура 

воздуха превышала на 2–3 °С среднемесячные 

значения за 2011–2021 гг. Сумма активных тем-

ператур > 10 °С составила 1543 °С. Осадки 

распределились неравномерно в течение ве-

гетационного периода (рис. 2). В мае и августе 

2022 г. дождей выпало в 1,5–2 раза больше, чем 

в среднем за 2011–2021 гг., при этом недобор 

осадков в июне составил 20 %, а в июле 47 % 

(табл. 1). В августе сохранялась теплая погода 

с обильными дождями. В периоды продолжи-

тельных дождей (15–21 мая, 15–28 июня и 8–15 

августа) снижались количество поступающей 

к поверхности лесного полога солнечной ра-

диации и среднесуточная температура. При 

отсутствии осадков и высокой температуре 

усиливался дефицит упругости водяного пара 

в атмосферном воздухе, в некоторые дни июля 

его значение достигало 1,6 кПа (рис. 2). В пе-

риод активной вегетации гидротермический 

коэффициент Селянинова соответствовал 1,7, 

однако в июле вследствие дефицита осадков 

он снизился до 0,63. 

Сезонный ход температуры органогенного 

горизонта почвы в сосновом лесу соответст-

вовал изменению температуры воздуха, по-

степенно увеличиваясь в мае–июле (рис. 3). 

При этом объемное содержание влаги в почве 

имело тенденцию к снижению, достигая мини-

мума в первой декаде августа. Вариабельность 

увлажнения почвы в летние месяцы обусловле-

на прежде всего неравномерным выпадением 

осадков. 

Экосистемный обмен СО
2
. В экосисте-

ме соснового леса сток СО
2 

наблюдался уже в 

середине апреля, несмотря на низкую положи-

тельную среднесуточную температуру воздуха 

(рис. 4). 

Сезонный ход скорости нетто-обмена СО
2 

соответствовал изменению температуры воз-

духа и ФАР, по мере повышения этих показате-

лей скорость NEE в лесном насаждении посте-

пенно повышалась, в июне–июле составляла 

0,15–0,18 мг СО
2
/(м2

 
с). В периоды продолжи-

тельных и обильных дождей снижение средне-

суточной температуры и ФАР сопровождалось 

снижением нетто-обмена СО
2
. Переход сосно-

вого леса от стока к источнику СО
2 

регистри-

ровали
 
в конце сентября при среднесуточной 

температуре воздуха близкой к нулю и ФАР 

меньше 100 мкмоль/(м2 с). 

В сосняке бруснично-лишайниковом из-

менение экосистемного дыхания соответст-

вовало ходу температуры воздуха. Средняя 

скорость R
eco

 в апреле–мае составила 0,05 

± 0,02 мг СО
2
/(м2 с), в июле повышалась до 0,10 

± 0,01 мг СО
2
/(м2 с) и оставалась на этом уров-

не в течение августа (рис. 4). Снижение R
eco

 на-

блюдали в сентябре с ухудшением температур-

ного режима в лесном насаждении. Сезонный 

ход гросс-фотосинтеза соответствовал изме-

нению NEE, высокие значения скорости P
gross 

от-

мечены в июне–июле при благоприятных све-

то-температурных условиях для ассимиляции 

СО
2
. Отношение R

eco
/P

gross 
повышалось от 0,4 

в апреле–мае до 0,8 в августе–сентябре, что 

обусловлено снижением гросс-фотосинтеза и 

сохранением активного дыхания в экосистеме 

соснового леса в конце вегетационного сезона.

Таблица 1. Средняя за месяц температура воздуха и сумма осадков в районе проведения исследований*

Table 1. Monthly average air temperature and precipitation in the research area*

Месяц

Month

Температура, °С

Temperature, °С

Сумма осадков, мм 

Precipitation, mm

2022 г.
cредняя, 2011–2021 гг.

mean, 2011–2021
2022 г.

cредняя, 2011–2021 гг.

mean, 2011–2021

Апрель / April 0,2 1,4 44 50

Май / May 6,7 8,5 101 47

Июнь / June 13,6 14,2 61 76

Июль / July 19,0 17,1 38 72

Август / August 16,7 13,8 122 81

Сентябрь / September 6,6 8,0 51 66

Примечание. *Для метеостанции Якша (по: https://rp5.ru).

Note. *For the Yaksha weather station (after: https://rp5.ru).
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Рис. 2. Сезонная динамика суточной суммы осадков (1), среднесуточ-

ных значений T
air

 (2), VPD (3) и ФАР (4) над пологом древостоя в сосня-

ке бруснично-лишайниковом 

Fig. 2. Seasonal course of precipitation (1), mean daily T
air

 (2), VPD (3) и 

PAR (4) above the canopy of a tree stand in a cowberry-lichen pine forest

Рис. 3. Сезонный ход среднесуточной температуры (1) и объемного 

содержания влаги (2) в подстилке сосняка бруснично-лишайникового

Fig. 3. Seasonal course of mean daily soil temperature (1) and volumetric 

moisture content in litter of a cowberry-lichen pine forest
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В целом с 14 апреля по 4 октября 2022 г. 

кумуляция нетто-обмена СО
2
 в сосновом на-

саждении составила –895 г СО
2
/м2 (или –244 г 

С/м2), экосистемного дыхания –1142 г СО
2
/м2 

(или 311 г С/м2), гросс-фотосинтез достигал 

–2037 г СО
2
/м2 ( или –555 г С/м2) (рис. 5). Сум-

марный NEE в дан ном типе леса в бесснежный 

период оказался выше, чем в среднетаежном 

сосняке лишайниковом Сибири (–156 г С/(м2 год) 

[Чебакова и др., 2014]), но меньше, чем в ело-

вом насаждении европейской средней тайги 

в период вегетации (–327 г С/м2 [Zagirova et al., 

2019]).

Однако экосистемный обмен СО
2
 леса за-

висит от погодных условий и характеризуется 

межгодовой вариабельностью. Так, на иссле-

дованном участке сосняка баланс NEE в пери-

од вегетации 2013 г. был в два раза ниже, чем 

в 2022 г. [Загирова, Михайлов, 2021]. Возмож-

но, погодные условия 2022 г. оказались более 

благоприятными для биогенных потоков СО
2
, 

так как 2013 г. характеризовался значитель-

ным дефицитом осадков в мае–августе, а гид-

ротермический коэффициент Селянинова со-

ответствовал 0,75. По мнению некоторых ав-

торов, увеличение температуры и снижение 

Рис. 4. Сезонный ход скорости нетто-обмена СО
2 

(1), экосистемного 

дыхания (2) и гросс-фотосинтеза (3) в сосняке бруснично-лишайниковом 

Fig. 4. Seasonal cource of net-exchange CO
2
 (1), ecosystem respiration (2) 

and gross-photosynthesis (3) in a cowberry-lichen pine forest

Рис. 5. Кумуляция нетто-обмена СО
2 

(1), экосистемного дыхания (2) и 

гросс-фотосинтеза (3) в сосняке бруснично-лишайниковом

Fig. 5. Cumulation of net-exchange CO
2
 (1), ecosystem respiration (2) and 

gross-photosynthesis (3) in a cowberry-lichen pine forest
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содержания влаги в воздухе и почве приводят 

к снижению на 20 % фотосинтетической про-

дуктивности деревьев сосны обыкновенной в 

летний период [Суворова, 2009], что обуслов-

лено прежде всего уменьшением проводи-

мости устьиц для СО
2
 у древесных растений 

[Qaderi et al., 2019]. Этим же можно объяснить 

снижение суммарного NEE в сосняке брус-

нично-лишайниковом в 2013 г. при дефици-

те осадков и необычно высокой температуре 

воздуха в период вегетации.

Эмиссия СО
2
 с поверхности напочвен-

ного покрова.  Сезонный ход эмиссии СО
2
 

с поверхности напочвенного покрова сосня-

ка бруснично-лишайникового соответствовал 

изменению температурного режима. Разли-

чия среднедневных значений эмиссии между 

тремя точками измерений не установлены, что 

позволило объединить их на следующем эта-

пе статистического анализа. Средняя для трех 

точек скорость потока СО
2 

в начале июня со-

ставила 0,044 ± 0,007 мг СО
2
/(м2 с), к середине 

июля повысилась до 0,099 ± 0,016 мг СО
2
/(м2 с) 

(рис. 6). Во второй половине июля – начале ав-

густа наметился тренд к ее снижению, однако 

всплеск эмиссии СО
2 

наблюдали после обиль-

ных дождей в середине августа. 

В сезонной динамике скорость потока СО
2
 

из почвы в атмосферу зависела от температуры 

воздуха на поверхности почвы (r = 0,52; n = 21; 

p < 0,05), температуры почвы на глубине 5 см 

(r = 0,66; n = 9; p < 0,05) и 20 см (r = 0,68; n = 26; 

p < 0,05). Установлена отрицательная зависи-

мость R
soil

 от влажности почвы на глубине 20 см 

(r = –0,55; n = 21; p < 0,05). Полученные резуль-

таты согласуются с исследованиями влияния 

погодных условий на почвенную эмиссию СО
2
 

в разных типах сосняков среднетаежной подзо-

ны [Осипов, 2023]. 

Отношение почвенной эмиссии к экосистем-

ному дыханию в сосняке бруснично-лишайни-

ковом менялось в течение вегетационного се-

зона и достигало наибольших значений в июле 

(табл. 2). Среднесуточное значение R
soil 

в июне–

августе 2022 г. составило 5,7 ± 1,8 г СО
2
/(м2 сут), 

а суммарный эмиссионный поток за 92 дня – 

543 г СО
2
/м2 (или 148 г С/м2). Экосистемное ды-

хание соснового леса за этот же период дости-

гало 756 г СО
2
/м2 (или 206 г С/м2), в этом случае 

поток СО
2
 из почвы соответствовал 72 % сум-

марного экосистемного дыхания. Полученные 

данные согласуются с результатами измерений 

экосистемных потоков в ельнике южной подзо-

ны тайги, где отношение R
soil

/R
eco 

составило 70 % 

[Мониторинг…, 2017].

Согласно исследованиям А. Ф. Осипова 

[2023] в сосняке бруснично-лишайниковом 

среднетаежной подзоны на Европейском Се-

вере, суммарная эмиссия СО
2
 с поверхности 

почвы сосняка лишайникового в июне–августе 

разных лет наблюдений варьировала в преде-

лах 159–212 г С/м2. Более высокие значения 

(700 ± 100 г С/м2) получены в сосняках лишай-

никовых Средней Сибири [Махныкина и др., 

2020], а в бореальных лесах разных типов поч-

венная эмиссия составляла в среднем 322 г 

С/(м2 год) [Raich, Schlesinger, 1992; Лопес Де 

Гереню и др., 2011]. 

Рис. 6. Сезонный ход эмиссии СО
2
 с поверхности почвы в сосняке 

бруснично-лишайниковом. Столбец соответствует среднему значе-

нию для трех точек измерений, бар – стандартному отклонению

Fig. 6. Seasonal change of CO
2
 emission from soil in a cowberry-lichen pine 

forest. The column corresponds to the average value, the bar corresponds 

to the standard deviation
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Выводы

С применением метода турбулентных пуль-

саций проведена оценка сезонной вариабель-

ности вертикальных потоков СО
2 

в сосняке 

бруснично-лишайниковом средней тайги на 

Европейском Северо-Востоке России. В бес-

снежный период скорость нетто-обмена ди-

оксида углерода и гросс-фотосинтеза увели-

чивалась с повышением ФАР и температуры 

воздуха. С 14 апреля по 4 октября суммар-

ный нетто-обмен СО
2 

составил –895 г СО
2
/

 
м2 , 

а суммарный гросс-фотосинтез достигал 

–2037 г СО
2
/м2 (–244 и –555 г С/м2 соответст-

венно). В этот же период суммарное экосис-

темное дыхание составило 1142 г СО
2
/м2 (или 

311 г С/м2), а в июне–августе – 756 г СО
2
/м2 

(или 206 г С/м2). Изменение отношения 

R
eco

/P
gross 

от 0,4 в начале
 
до 0,8 в конце вегетаци-

онного сезона обусловлено снижением интен-

сивности гросс-фотосинтеза при сохранении 

активного экосистемного дыхания. Сезонный 

ход эмиссии СО
2
 с поверхности напочвенного 

покрова в сосняке соответствовал изменению 

температуры воздуха и почвы, при этом наи-

более высокие значения эмиссии отмечены в 

июле. Доля почвенного дыхания в экосистем-

ном дыхании сосняка бруснично-лишайнико-

вого в июне–августе варьировала в пределах 

0,5–0,8. Полученные результаты указывают на 

значительный вклад почвенной эмиссии СО
2 

в экосистемное дыхание соснового насажде-

ния, что важно учитывать при прогнозировании 

углеродного обмена в таежных лесах в связи с 

изменением климата в регионе. 
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R
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ФЕНОЛОГИЯ ШМЕЛЕЙ (HYMENOPTERA: APIDAE) 

НА СЕВЕРЕ АРХАНГЕЛЬСКОЙ ОБЛАСТИ

М. Д. Кошуняев1, Г. С. Потапов2*, Ю. С. Колосова2

1 Федеральное государственное бюджетное учреждение станция агрохимической 

   службы «Архангельская» (ул. Никитова, 9, Архангельск, Россия, 163062)
2 Федеральный исследовательский центр комплексного изучения Арктики имени 

   академика Н. П. Лаверова УрО РАН (пр. Никольский, 20, Архангельск, Россия, 

   163020), *grigorij-potapov@yandex.ru

Представлены новые сведения о фенологии шмелей на севере Архангельской об-

ласти по результатам исследований, проведенных в низовьях реки Северная Дви-

на в течение нескольких лет. Изучены фоновые виды, наиболее характерные для 

исследуемого региона, а именно Bombus hortorum, B. veteranus, B. pascuorum, 

B. bohemicus, B. pratorum, B. jonellus, B. sichelii. Установлено, что численность из-

учаемых видов шмелей значительно изменялась в разные годы исследований. 

Сроки лёта имаго B. hortorum, B. veteranus, B. pascuorum, B. bohemicus, B. prato-

rum, B. jonellus, B. sichelii типичны для Северной Европы. В отличие от западной ча-

сти региона (Британские о-ва и юг Скандинавии) на севере Архангельской области 

продолжительность лёта имаго у исследуемых видов шмелей более короткая из-за 

ослабленного влияния отепляющего действия Атлантики на востоке Европейско-

го Севера России. B. hortorum, B. veteranus, B. pascuorum и B. sichelii относятся 

в изучаемом регионе к видам с поздним развитием. Лёт клептопаразитического 

B. bohemicus закономерно приурочен к лёту его хозяев. B. pratorum и B. jonellus яв-

ляются видами с ранним развитием. В ходе проведения исследований у B. jonellus 

и B. pratorum не выявлено двух генераций в течение летнего периода – явления, 

известного на западе Северной Европы и предполагающегося у B. jonellus на Со-

ловецком архипелаге. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: шмели; фенология; Северная Европа; Россия; низовья реки 

Северная Двина

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Кошуняев М. Д., Потапов Г. С., Колосова Ю. С. Фенология 

шмелей (Hymenoptera: Apidae) на севере Архангельской области // Труды Карель-

ского научного центра РАН. 2024. № 3. С. 62–68. doi: 10.17076/eco1784

Ф и н а н с и р о в а н и е. Исследования выполнены в рамках темы ФНИР лаборатории 

приарктических лесных экосистем ФИЦКИА УрО РАН (№ 122011400384-2).
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M. D. Koshunyaev1, G. S. Potapov2*, Yu. S. Kolosova2. PHENOLOGY OF BUMBLEBEES 

(HYMENOPTERA: APIDAE) IN THE NORTH OF THE ARKHANGELSK REGION

1 Arkhangelskaya Agrochemical Service Station (9 Nikitova St., 163062 Arkhangelsk, Russia)
2 N. Laverov Federal Center for Integrated Arctic Research (FECIAR), Ural Branch, Russian Academy 

   of Sciences (20 Nikolskiy Ave., 163020 Arkhangelsk, Russia), *grigorij-potapov@yandex.ru

The article presents new information regarding the phenology of bumblebees in the 

north of the Arkhangelsk Region. The study is based on several years of surveys in the 

lower reaches of the Northern Dvina River. We studied common species that are typical 

of this region. They are Bombus hortorum, B. veteranus, B. pascuorum, B. bohemicus, 

B. pratorum, B. jonellus, and B. sichelii. The abundance of these species varied signifi-

cantly across years. The flight seasons of B. hortorum, B. veteranus, B. pascuorum, 

B. bohemicus, B. pratorum, B. jonellus, and B. sichelii are typical for Northern Europe. 

In comparison to the western part of this region (the British Isles and the south of Scan-

dinavia), the flight seasons of the studied species of bumblebees in northern Arkhan-

gelsk Region are shorter, the reason being a milder warming impact of the Atlantic in 

the east of North-European Russia. In our region, B. hortorum, B. veteranus, B. pas-

cuorum, and B. sichelii are late-development species. The flight period of the social 

parasite B. bohemicus is aligned with the flight season of its hosts. B. pratorum and 

B. jonellus are species with early development. We have not detected the occurrence 

of two generations during the summer in B. pratorum and B. jonellus, as has been re-

ported for the west of Northern Europe and assumed for B. jonellus in the Solovetsky 

Archipelago.

K e y w o rd s: bumblebees; phenology; Northern Europe; Russia; lower reaches of the 

Northern Dvina River

F o r  c i t a t i o n: Koshunyaev M. D., Potapov G. S., Kolosova Yu. S. Phenology of 

bumblebees (Hymenoptera: Apidae) in the north of the Arkhangelsk Region. Trudy 

Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre 

RAS. 2024. No. 3. P. 62–68. doi: 10.17076/eco1784

F u n d i n g. The studies were carried out with in state assignment to the Subarctic Forest 

Ecosystems Laboratory of FECIAR UrB RAS (#122011400384-2).

Введение

К настоящему времени фауна шмелей (Hy-

menoptera: Apidae: Bombus Latreille, 1802) на 

Европейском Севере России изучена доста-

точно полно. Данные, например, по Архангель-

ской области представлены в сводке 2016 г. 

[Potapov, Kolosova, 2016]. Информации об эко-

логии шмелей значительно меньше. Большая 

часть посвященных ей работ нацелены на из-

учение биотопической приуроченности шме-

лей, формирования топических группировок, 

а также роли антропогенной трансформации 

местообитаний. В качестве примера можно 

указать исследования, проведенные на тер-

ритории Беломорско-Кулойского плато и в 

низовьях р. Северная Двина [Болотов, Коло-

сова, 2006; Шварцман, Болотов, 2008; Pota-

pov, Kolosova, 2019]. Что касается фенологии 

шмелей на Европейском Севере России, то 

сведения о ней имеются лишь в нескольких ра-

ботах по о-вам Соловецкого архипелага и ни-

зовьям Северной Двины [Подболоцкая, 2008; 

Колосова, Подболоцкая, 2010; Колосова и др., 

2012; Болотов и др., 2013; Кошуняев, Потапов, 

2021]. Из стран Северной Европы публикации 

на указанную тему существуют по Великобри-

тании [Prŷs-Jones, Corbet, 1987], Нидерлан-

дам [Peeters et al., 2012], Норвегии и Швеции 

[Løken, 1973, 1977, 1984].

Особый интерес представляет появление 

в отдельные годы двух генераций в течение 

летнего периода у некоторых видов шмелей. 

В Северной Европе это известно для B. jonel-

lus (Kirby, 1802), B. pratorum (Linnaeus, 1761) 

и B. hortorum (Linnaeus, 1761) [Meidell, 1968; 

Douglas, 1973; Prŷs-Jones, Corbet, 1987; Peeters 

et al., 2012]. Данное явление означает, что мо-

лодые репродуктивные самки после оплодо-

творения не уходят на зимовку, а закладывают 

новое гнездо в тот же год [Prŷs-Jones, Corbet, 

1987]. В итоге возникает второе поколение в те-

чение одного летнего периода [Колосова, Под-

болоцкая, 2010]. На Европейском Севере Рос-

сии наличие двух генераций у B. jonellus пред-

полагается на о-вах Соловецкого архипелага 
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[Колосова, Подболоцкая, 2010; Болотов и др., 

2013; Potapov et al., 2018]. В других районах 

севера Русской равнины такое явление не 

отмечалось. 

Основная трудность при изучении феноло-

гии шмелей состоит в необходимости длитель-

ных стационарных исследований, что во многом 

объясняет небольшое число публикаций по дан-

ной теме на Европейском Севере. В этой связи 

такие сведения представляют значительный 

интерес. В настоящей статье мы рассматрива-

ем фенологию ряда видов шмелей, являющихся 

наиболее массовыми и широко распространен-

ными на севере Архангельской области.

Материалы и методы

Исследования проводились на севере Ар-

хангельской области в низовьях р. Северная 

Двина в 2007, 2010, 2017 и 2018 гг. В 2007 г. 

сборы шмелей осуществлялись в окрестности 

станции Илес (64°21′N, 40°34′E), в 2010 г. – по 

островам дельты р. Северная Двина (64°32′N, 

40°26′E), в окрестностях с. Холмогоры (64°13′N; 

41°39′E) и пос. Луковецкий (64°18′N, 42°00′E), 

в 2017 и 2018 г. – в окрестностях пос. Боброво 

(64°21′N, 41°09′E). Средний размер площади, 

на которой проводились исследования, состав-

лял 1 км2. Типичные места сбора шмелей в ходе 

проведения исследований представляли собой 

луговые сообщества с высоким разнообразием 

энтомофильных видов растений. В исследуе-

мом районе, располагающемся на севере Ар-

хангельской области, широко распространены 

различные типы луговых сообществ, имеющих 

вторичное происхождение, а также малонару-

шенные сообщества тайги. Подробная характе-

ристика фауны и населения шмелей низовьев 

р. Северная Двина представлена в работах По-

тапова [2015] и Potapov, Kolosova [2019]. С це-

лью исследования фенологии нами изучались 

только фоновые виды шмелей, численность 

которых позволяла проводить количественную 

обработку данных.

Шмели идентифицированы на основе ра-

бот Панфилова [1978] и Løken [1973, 1984]. 

Определение криптических видов шмелей 

B. lucorum-complex (B. lucorum (Linnaeus, 1761) 

и B. cryptarum (Fabricius, 1775)) только по мор-

фологическим признакам – ненадежно, т. к. в 

большинстве случаев требуется ДНК-барко-

динг [Bossert, 2015], что недостижимо в на-

стоящее время. Статус таксонов приведен по 

Williams [1998]. Собранный материал хранится 

в Российском музее центров биологического 

разнообразия Федерального исследователь-

ского центра комплексного изучения Арктики 

имени академика Н. П. Лаверова УрО РАН и Се-

верном (Арктическом) федеральном универси-

тете имени М. В. Ломоносова.

Получены данные об относительной числен-

ности семи видов шмелей: B. hortorum, B. vete-

ranus (Fabricius, 1793), B. pascuorum (Scopoli, 

1763), B. bohemicus Seidl, 1837, B. pratorum, 

B. jonellus, B. sichelii Radoszkowski, 1860. Всего 

изучено 2440 экз. Вышеуказанные виды вхо-

дят в число наиболее широко распространен-

ных на севере Архангельской области [Potapov, 

Kolosova, 2016]. Из нашего анализа исключены 

B. lucorum и B. cryptarum из-за ненадежного 

определения их видовой принадлежности.

Результаты и обсуждение

Численность изучаемых видов значитель-

но варьировала в разные годы исследований 

в низовьях р. Северная Двина (табл.). В случае 

2007 и 2010 гг. разница в численности объяс-

няется большим охватом территории в 2010 г., 

а также различиями в типах местообитаний, 

где проводились сборы шмелей. В 2007 г. это 

обочины дорог в сосняках и березняках окрест-

ностей станции Илес; в 2010 г. – вторичные су-

ходольные луга островов дельты р. Северная 

Двина и окрестностей с. Холмогоры, а также 

обочины дорог в березняке у пос. Луковецкий. 

В 2017 и 2018 гг. сборы проводились только в 

окрестностях пос. Боброво на одних и тех же 

участках в одни и те же периоды [Кошуняев, 

Потапов, 2021]. Различия в численности ви-

дов в этом случае, вероятно, можно объяснить 

влиянием погодно-климатических условий. Как 

ранее было показано для о-вов Соловецкого 

архипелага, у шмелей наблюдаются многолет-

ние циклические колебания численности, свя-

занные с вариацией многих метеорологиче-

ских параметров как холодного, так и теплого 

периода [Болотов и др., 2013]. На материковой 

части Архангельской области подобные иссле-

дования не проводились, однако очевидно, что 

здесь должны происходить схожие процессы. 

Анализ фенологических данных по B. horto-

rum, B. veteranus, B. pascuorum, B. bohemicus, 

B. pratorum, B. jonellus и B. sichelii в низовьях 

р. Северная Двина показывает типичную кар-

тину лёта имаго шмелей, характерную для Се-

верной Европы. Пик численности приходится на 

июль–август (табл.). Однако в отличие от Бри-

танских о-вов и юга Скандинавии, где шмели 

отмечены вплоть до второй половины октября 

[Løken, 1973; Prŷs-Jones, Corbet, 1987], на севе-

ре Архангельской области активный лёт имаго 

более короткий, т. к. особи шмелей в это время 

здесь уже не регистрировались. Причина этого 
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заключается в ослабленном влиянии отепляю-

щего действия Атлантики на востоке Европей-

ского Севера России [Исаченко, 1995]. Зако-

номерно, что в зоне тундры, например на о-ве 

Колгуев, продолжительность лёта имаго шме-

лей еще короче и фактически ограничивается 

сроком в 2–2,5 месяца [Potapov et al., 2022]. 

B. hortorum, B. veteranus, B. pascuorum и 

B. sichelii относятся к видам с поздним разви-

тием. Срок лёта имаго для данной группы ви-

дов проиллюстрирован на примере B. pascuo-

rum по данным за 2010 г. (рис.). Массовый лёт 

рабочих особей начинается от середины июля 

и продолжается вплоть до второй половины 

августа (табл.). Пик численности самцов при-

урочен к середине – второй половине августа. 

Лёт B. bohemicus, являющегося клептопарази-

том видов B. lucorum-complex [Lhomme, Hines, 

2019], закономерно приурочен к лёту их хозяев, 

первые самки которых появляются в конце 

мая – начале июня. Самцы B. bohemicus наблю-

даются в основном в середине или во второй 

половине августа. 

К видам с ранним развитием относятся 

B. pratorum и B. jonellus. На примере B. pratorum 

сроки лёта показаны по данным за 2007 г. (рис.). 

Пик численности рабочих особей и самцов ре-

гистрировался в середине июля (табл.). В не-

которые годы лёт наблюдался вплоть до второй 

декады августа. В ходе проведения наших ис-

следований у данных видов не выявлено второ-

го поколения, а также молодых репродуктивных 

самок, собирающих нектар и пыльцу во второй 

половине летнего сезона, что известно на Бри-

танских о-вах [Prŷs-Jones, Corbet, 1987]. При-

чина отсутствия двух генераций у B. pratorum и 

B. jonellus на севере Архангельской области, в 

сравнении с западной частью Северной Европы, 

заключается в ослабленном влиянии отепляю-

щего действия Атлантики. Закономерно, что это 

не позволяет закладывать второе поколение, 

т. к. продолжительность существования шме-

линой семьи ограничивается сроком не больше 

трех месяцев. Высказанное нами ранее пред-

положение о существовании двух генераций у 

B. jonellus на о-вах Соловецкого архипелага [Ко-

лосова, Подболоцкая, 2010; Болотов и др., 2013; 

Potapov et al., 2018], очевидно, требует дополни-

тельных исследований, заключающихся в про-

ведении наблюдений и сборов в течение всего 

летнего сезона на протяжении нескольких лет. 

Заключение

Исследования, проведенные в низовьях 

р. Северная Двина, показывают, что сроки лёта 

имаго B. hortorum, B. veteranus, B. pascuorum, 

B. bohemicus, B. pratorum, B. jonellus и B. sichelii, 

являющихся фоновыми видами на севере Ар-

хангельской области, типичны для Северной 

Европы, но более укороченные, в сравнении 

с Британскими о-вами и югом Скандинавии, 

из-за влияния климатических условий. К видам 

с поздним развитием относятся B. hortorum, 

B. veteranus, B. pascuorum и B. sichelii, ранне-

развивающиеся виды – B. pratorum и B. jonellus. 

Сроки лёта Bombus pascuorum (2010 г.) и B. pratorum (2007 г.) в низовьях р. Северная Двина по десятиднев-

ным периодам:

Q – репродуктивные самки, M – самцы, W – рабочие

Flight season of Bombus pascuorum (2010) and B. pratorum (2007) from the lower reaches of the Northern Dvina 

River by ten-day periods:

Q – queens, M – males, W – workers
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У двух последних в ходе проведения исследо-

ваний в низовьях р. Северная Двина не обна-

ружено второй генерации в течение летнего 

периода, предположительно существующей у 

B. jonellus на о-вах Соловецкого архипелага.
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The number of the most abundant species of bumblebees in the lower reaches of the Northern Dvina River in 2007, 

2010, 2017, and 2018

N, экз.

N, sp.

Вид

Species 

2007 2010 2017 2018

Июнь

June

Июль

July

Август

August

Май

May

Июнь

June

Июль

July

Август

August

Июль

July

Август

August

Июль

July

Август

August

I II III I II III I II III III I II III I II III I II III II III I II III II III I II III

B. hortorum

Q - - - - - - - - - 1 1 - 15 12 - - - - - - - - - - - - - - -

W - - - - - 4 3 15 - - - - - - 11 50 3 38 32 - 1 - - - - 1 - 7 -

M - - - - - - - - - - - - - - - - 1 28 7 - - - - - - - 1 1 -

B. veteranus

Q - - - - - - - - - 2 22 - 5 3 - - - - - - - - - - - - - - -

W - - - - - - - - - - - - 1 6 5 32 - 37 22 - - 1 - - - 1 - - 1

M - - - - - - - - - - - - - - - - 1 96 11 - - - - - - - - - -

B. pascuorum

Q 4 1 - - - - - - - 5 4 1 1 - - - - - - - - - - - - - - - -

W - 1 - 4 13 14 16 25 3 - - - - 6 9 11 - 21 1 4 - - - 1 29 43 16 3 -

M - - - - 1 7 2 22 6 - - - - 1 - - 2 5 9 - - - - - - 1 36 36 5

B. bohemicus
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M - - - - - - 1 5 2 - - - - - - 3 1 153 38 - 2 13 50 70 3 1 5 38 1
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M - - - - 6 - - 1 - - - - - - 1 - 3 - - - - - - - - - 2 1 -

B. jonellus

Q - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - -

W - - - 9 15 1 - - - - 1 - - 5 81 12 - - - - 19 12 1 - - 1 - - -

M - - - 6 27 5 - - - - - - - 2 4 2 2 - - - 5 2 2 - 3 - - - -
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Q - - - - - - - - - 1 21 - - 1 - - - - - - - - - - - - - - -

W - - - 1 - - 1 3 - - - - - 28 22 43 - 65 63 - - 1 2 1 - 6 15 3 4

M - - - - - - - 2 - - - - - - - 1 1 196 313 - - - - - - 5 17 29 10

Примечание. Q – репродуктивные самки, M – самцы, W – рабочие, I, II, III – декады.

Note. Q – queens, M – males, W – workers, I, II, III – ten-day periods.
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МИКРОСАТЕЛЛИТНЫЕ ЛОКУСЫ ДЛЯ ВЫЯВЛЕНИЯ 

ВНЕБРАЧНЫХ ПТЕНЦОВ В ГНЕЗДАХ ПЕНОЧКИ-ТРЕЩОТКИ 

(PHYLLOSCOPUS SIBILATRIX, AVES) НА СЕВЕРО-ВОСТОКЕ 

АРЕАЛА

А. Ю. Кретова1,2*, Н. В. Лапшин1 

1 Институт биологии ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

  Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910), *anna.kretova.1995@mail.ru
2 Нижне-Cвирский государственный природный заповедник (ул. Правый берег 

  р. Свирь, 1, Лодейное Поле, Ленинградская область, Россия, 187700)

Несмотря на то что пеночки-трещотки образуют в сезон размножения постоянную 

пару, часть самцов остаются холостыми и продолжают «блуждать» по территории. 

Большое количество холостых самцов позволило предположить их участие во вне-

брачных копуляциях. Исследования, посвященные поиску внебрачных птенцов у 

данного вида, демонстрируют, что доля таких птенцов от общего количества об-

следованных особей значительно варьирует (0–30,7 %). Так как универсальных 

маркеров, пригодных в анализе на отцовство, для пеночек-трещоток нет, в каждой 

работе исследователи используют разный набор локусов. В разных популяциях по-

лиморфизм одних и тех же локусов может значительно различаться, поэтому це-

лью данной работы был подбор маркеров, которые можно использовать для поиска 

внебрачных птенцов на северо-востоке гнездового ареала пеночки-трещотки. Для 

поставленных задач выбрано десять микросателлитных локусов, ранее использо-

ванных в исследованиях других популяций. Один из локусов (Cam-6) исключен из 

анализа, так как не обнаружено продуктов его амплификации. Локус Ase-27 пока-

зал низкое разнообразие аллелей на локус и также был исключен. Восемь из де-

сяти локусов показали высокий полиморфизм: это локусы Cam-2, Cam-3, Cam-23, 

Cam-24, Ase-5, Ase-18, Pca-3, Fhu-2. Количество аллелей на локус насчитывало от 5 

до 9 (n = 5–8 особей). Ожидаемая гетерозиготность варьировала от 0,742 до 0,883. 

Таким образом, сделан вывод, что восемь из выбранных маркеров подходят для 

изучения родственных отношений пеночки-трещотки на северо-востоке ее ареала. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: пеночка-трещотка; Phylloscopus sibilatrix: микросателлитные 

локусы; экстрапарное отцовство; внебрачные птенцы, экстрапарные потомки
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Despite the fact that Wood Warblers form a permanent pair during the breeding season, 

some males remain unpaired and continue to move around the territory. It has been sug-

gested that the large number of unpaired males participate in extrapair copulation. Studies 

aimed to detect extrapair young in this species demonstrate that the proportion of such off-

spring in the total number of examined individuals varies significantly, from 0 to 30.7 %. Since 

there are no universal markers suitable for paternity analysis in Wood Warbler, researchers 

use a different set of loci in each study. In different populations, the polymorphism of the 

same loci can vary significantly, so the goal of this study was to determine markers that 

can be used to search for extrapair offspring in the northeast of the Wood Warbler’s breed-

ing range. For our purposes, we selected ten microsatellite loci that were used in previous 

studies. One of the loci (Cam-6) was excluded from the analysis because no amplification 

products were detected. The Ase-27 locus showed low allelic diversity per locus and was 

also excluded. Eight out of ten loci – Cam-2, Cam-3, Cam-23, Cam-24, Ase-5, Ase-18, 

Pca-3, Fhu-2 – showed high polymorphism. The number of alleles per locus ranged from 5 

to 9 (n = 5–8 individuals). Expected heterozygosity varied from 0.742 to 0.883. No null al-

leles were observed. Thus, we conclude that eight of the selected markers are suitable for 

studying the family structure of Wood Warblers in the northeast of the species range.

K e y w o rd s: Wood Warbler; Phylloscopus sibilatrix; microsatellite loci; extrapair pater-

nity; illegitimate young, extrapair offspring

F o r  c i t a t i o n: Kretova A. Yu., Lapshin N. V. Microsatellite loci for detecting extrapair 

offspring in Wood Warbler (Phylloscopus sibilatrix, Aves) nests in the northeast of the 

species range. Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian 

Research Centre RAS. 2024. No. 3. P. 69–74. doi: 10.17076/eco1853
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Введение

Пеночка-трещотка Phylloscopus sibilatrix 

(Bechstein, 1793) – небольшая перелетная 

птица из отряда Воробьинообразных (Passeri-

formes), обитающая в лесах умеренного пояса 

от Западной и Северной Европы до юга Ураль-

ских гор. Данный вид считается социально мо-

ногамным, однако строгой генетической мо-

ногамии здесь нет, так как для некоторых сам-

цов также отмечены случаи полигинии [Тemrin, 

1984; Pulliainen et al., 1986]. Характерно, что 

часть самцов, порой до 60 %, остаются холо-

стыми, при этом они не задерживаются на од-

ной территории надолго и часто покидают свой 

участок [Wesołowski et al., 2009; Лапшин, 2020]. 

Данные кольцевания показывают, что террито-

рии улетевших самцов вскоре занимают новые 

неокольцованные особи, а «блуждание» самцов 

происходит в течение всего сезона размноже-

ния [Herremans, 1993; Лапшин, 2020; Luepold 

et al., 2023]. Такая особенность поведения 

позволила предположить, что холостые самцы 

могут участвовать во внебрачных копуляциях 

с чужими самками, что должно приводить к по-

явлению внебрачных птенцов в их гнездах.

В 1990 году вышла первая работа, посвя-

щенная поиску внебрачных потомков пеноч-

ки-трещотки с использованием микросател-

литных маркеров, однако обнаружить нерод-

ственных по отцу птенцов тогда не удалось 

[Gyllensten et al., 1990]. В 2013–2014 годах про-

ведено исследование, в результате которого 

найдено уже три внебрачных птенца пеночки-

трещотки (среди 151 птенца), частота встре-

чи внебрачного потомства равнялась 6,9 % 

(в 2 из 29 гнезд) [Grendelmeier et al., 2017]. Оба 

исследования, разделенные 30-летним перио-

дом, были проведены в Швеции [Gyllensten et al., 

1990; Grendelmeier et al., 2017], в северной ча-

сти ареала вида, однако разница в результа-

тах, вероятно, вызвана совершенствованием 

методов молекулярно-генетического анализа 

за прошедшие годы и использованием разных 
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микросателлитных маркеров для выявления 

генетического родства между особями.

В 2009–2015 годах также были проведе-

ны исследования семейной структуры пено-

чек-трещоток в Московской области России, 

в восточной части ареала вида [Moskalenko 

et al., 2014; Горецкая, Гаврилов, 2017; Белоконь 

и др., 2020]. По опубликованным данным, здесь 

зарегистрировано рекордное количество вне-

брачных потомков: до 30,7 % от обследованных 

птенцов (65 из 212 птенцов) не имели генети-

ческого родства с самцом, который участвовал 

в их выкармливании. Такие птенцы были найде-

ны в 23 (59 %) из 39 гнезд [Горецкая, Гаврилов, 

2017]. Однако в другом исследовании, прове-

денном в Псковской области России, из 81 об-

следованных птенцов было обнаружено всего 

2 внебрачных, а частота их встреч в гнездах 

равнялась всего 7,1 % [Лапшин и др. 2023]. Не-

смотря на то что оба исследования проведены 

в средней полосе России, результаты вновь 

значительно различались.

Перед нами также встала задача поиска вне-

брачных потомков в гнездах пеночки-трещотки 

на северо-востоке ареала (Ленинградская об-

ласть). Так как птенцы трещоток практически 

никогда не прилетают на гнездование в место 

своего рождения, а взрослые особи редко воз-

вращаются на места гнездования прошлых лет 

[Herremans, 1993; Лапшин, 2020], происхожде-

ние особей, гнездящихся здесь ежегодно, нам 

было неизвестно. Информации о генетическом 

разнообразии данной популяции у нас также не 

имелось. Анализируя предшествующие рабо-

ты, мы пришли к выводу, что частота обнаруже-

ния внебрачных потомков может быть связана 

как с особенностями формирования локально-

го населения пеночки-трещотки, так и с раз-

ным уровнем полиморфизма представленных 

микросателлитных локусов в данной популя-

ции. Так как универсальных микросателлитных 

маркеров для поиска внебрачного потомства 

этого вида нет, во всех ранее перечисленных 

работах использовался разный набор марке-

ров. В данном исследовании мы поставили 

перед собой задачу выявить полиморфизм 

10 микросателлитных локусов пеночки-трещот-

ки, используемых в перечисленных выше рабо-

тах, чтобы установить, какие из них подходят 

для определения внебрачного потомства в се-

веро-восточной части ее ареала.

Материалы и методы

Для молекулярного анализа, выполненного в 

ноябре 2023 года, использованы образцы крови 

и слюны 16 взрослых особей пеночки-трещотки 

(11 самцов и 5 самок), отловленных в период с 

мая по июль 2021 года на территории Нижне-

Свирского государственного природного запо-

ведника Ленинградской области (60°34′58″ с.ш. 

33°00′24″ в.д.). Так как птенцы пеночки практи-

чески не возвращаются в место своего рожде-

ния на следующий год, мы ожидали, что населе-

ние пеночек-трещоток формируется из нерод-

ственных друг другу птиц. Все особи отловлены 

на гнездовом участке при помощи паутинных 

сетей и метода «звуковой ловушки» с проигры-

ванием песни самца. Птицы были окольцованы 

индивидуальной комбинацией из алюминиевого 

и цветных колец во избежание повторного отло-

ва. У взрослых пеночек-трещоток взяты образ-

цы крови, у некоторых самцов дополнительно 

взяты образцы слюны для сравнения количества 

выделяемого ДНК из клеток крови и буккальных 

клеток ротовой полости. Образцы крови были 

получены путем обрезания кончика когтя длиной 

1-2 мм выше капилляра под углом 45°. Место, 

где был обрезан коготь, обрабатывали спиртом 

и кровеостанавливающим средством. Образцы 

слюны брали из полости рта стерильной ватной 

палочкой, путем легкого прикосновения ватным 

концом к стенке ротовой полости птицы у корня 

языка в течение 10–15 с. Образцы немедленно 

фиксировались в 96% спирте.

Для анализа было выбрано 10 микросател-

литных локусов (Cam-2, Cam-3, Cam-6, Cam-23, 

Cam-24, Ase-5, Ase-18, Ase-27, Pca-3, Fhu-2), 

использованных ранее для выявления вне-

брачных потомков у данного вида [Moskalenko 

et al., 2014; Grendelmeier et al., 2017; Горецкая, 

Гаврилов, 2017; Белоконь и др., 2020; Лапшин 

и др., 2023] (табл.). 

Препараты ДНК выделены и очищены 

при помощи набора для выделения ДНК из 

тканей животных (спин-колонки) diaGene 

(Россия) согласно рекомендованному прото-

колу. Пробы ДНК, выделенные из образцов 

крови, растворяли в 100 мл деионизирован-

ной воды, пробы из образцов слюны – в 30 мл, 

все пробы хранили при температуре –20 °С. 

Для амплификации фрагментов ДНК исполь-

зовали готовую смесь для ПЦР 5xSreenMix-HS 

(«Евроген», Россия), амплификация проводи-

лась согласно рекомендованному протоколу 

в наборе. Для амплификации были использо-

ваны олигонуклеотиды с модификацией Cy5 

(Cyanine 5) на 5’-конце для визуализации про-

дуктов ПЦР-реакции в ДНК-секвенаторе CEQ 

8000 (Beckman Coulter, США). Реакция ампли-

фикации проходила по следующему циклу: 

при 94 °C по 30 с, при 60 °C для маркеров Poc-3 

и Ase-5 и при 55 °C для остальных маркеров 

по 90 c, затем 72 °C по 60 с; всего 35 циклов. 
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Перед первым циклом проводился этап де-

натурации при температуре 95 °C длительно-

стью 15 минут, и за последним циклом сле-

довал 30-минутный период при температуре 

72 °С. Для проведения реакции использовался 

амплификатор iCycler iQ5 в режиме реального 

времени производства Bio-Rad (США).

Продукты амплификации разделяли ме-

тодом капиллярного электрофореза в линей-

ном полиакриламидном геле с использова-

нием ДНК-секвенатора CEQ 8000. Результаты 

электрофоретического разделения докумен-

тировались и анализировались при помощи 

программного обеспечения Beckman Coulter 

Analytical Instruments CEQ 8000, входящего 

в комплект ДНК-секвенатора. Для опреде-

ления длин фрагментов использовали набор 

для определения размера фрагментов ДНК – 

600 нуклеотидов производства ООО «ЛабТэк» 

(Россия). 

Для оценки уровня полиморфизма каждого 

маркера был рассчитан уровень ожидаемой и 

наблюдаемой гетерозиготности, количество 

аллелей на локус, а также проверено наличие 

отклонения от равновесия Харди – Вайнберга 

с учетом 95% доверительного интервала, ис-

пользуя поправку Бонферрони в программе 

GenAlEx 6.5. Наличие нуль-аллелей проверено 

в программе Micro-Checker 2.2.3.

Результаты и обсуждение

Успешно амплифицированы 9 из 10 ми-

кросателлитных локусов для каждого образца 

независимо от того, использовали ли мы для 

их выделения кровь или слюну птиц. Маркер 

Cam-6 был исключен из анализа, так как для 

всех образцов не удалось обнаружить про-

дукты его амплификации. Локус Ase-27 имел 

низкое разнообразие аллелей на локус – все-

го обнаружено 2 аллели (табл.). Для остальных 

восьми локусов характерен высокий уровень 

полиморфизма: общее количество аллелей на 

локус колебалось от 5 до 9 (табл.). Значения 

ожидаемой гетерозиготности варьировали от 

0,742 до 0,883, наблюдаемой гетерозиготно-

сти – от 0,625 до 0,875. За исключением ло-

кусов Ase-5 и Ase-27 у остальных семи локу-

сов ожидаемая гетерозиготность была выше 

наблюдаемой (табл.). Ни один из указанных 

локусов не показал статистически значимого 

отклонения от равновесия Харди – Вайнберга 

(p > 0,05) или наличия нуль-аллелей.

Количество обнаруженных аллелей в ам-

плифицированных нами локусах оказалось 

ниже (5–9 аллелей), чем в популяциях пе-

ночки-трещотки в Швеции (9–16 аллелей) 

[Grendelmeier et al., 2017], а уровень ожидае-

мого и наблюдаемого полиморфизма в нашей 

Характеристика микросателлитных локусов пеночки-трещотки Phylloscopus sibilatrix

Description of microsatellite loci in the wood warbler Phylloscopus sibilatrix

Локус

Locus

Последовательность (5’-3’)

Primer sequence (5’-3’)
T n N

A
bp H

O
H

E

Cam-2
F: GAATTAAAGAYAGCAGATGCAGG

R: AGCTGATGAAATGAGAATGCAG
55 5 7 376–393 0,800 0,820

Cam-3
F: ATTAGCATAGCTCAGCATTGCC

R: CGAGCATTCAAMCCTGTCATC
55 7 6 148–164 0,714 0,806

Cam-6
F: GTGATGGTCCAGGTCTTGC

R: CAAGAGGAACAGATGAGGGTC
55 8 - - - -

Cam-23
F: CTCCACTTAGCTTGTAAATGCAC

R: CCAAGRAGTGCCCTAGATGTC
55 8 6 142–152 0,625 0,750

Cam-24
F: CCCACTTCAGTCTTCAGAGC

R: TGGAGTATTTGGGATTGGAG
55 8 7 125–141 0,750 0,766

Ase-5
F: TGAAACAAAATGGGATGGTCC

R: CCTTTCTCGGAACTGATTGCTT
60 8 7 100–116 0,875 0,797

Ase-18
F: ATCCAGTCTTCGCAAAAGCC

R: TGCCCCAGAGGGAAGAAG
55 8 11 192–222 0,875 0,883

Ase-27
F: TTAACATTGCATGCTCCTGC

R: AGTCAAGGTACAGGCTAGATAGCC
55 8 2 144–150 0,625 0,430

Pca-3
F: GGTGTTTGTGAGCCGGGG

R: TGTTACAACCAAAGCGGTCATTTG
60 8 7 144–162 0,750 0,813

Fhu-2
F: GTGTTCTTAAAACATGCCTGGAGG

R: GCACAGGTAAATATTTGCTGGGCC
55 7 5 136–150 0,625 0,742

Примечание. T – температура отжига в °C; n – число особей, использованных в анализе; N
A
 – количество аллелей; bp – раз-

мер аллелей в парах оснований; H
O
 и H

E
 – наблюдаемая и ожидаемая гетерозиготность для каждого локуса. 

Note. T – annealing temperature, °C; n – number of individuals tested; N
A
 – number of alleles; bp – allele size range in base pairs; H

O
 

and H
E
 – observed and expected heterozygosities are listed for each locus.
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выборке оказался несколько выше. Однако 

данный результат, вероятно, обоснован зна-

чительно меньшей выборкой в нашем иссле-

довании. К сожалению, сравнить полученные 

нами данные для локусов Ase-5, Ase-18, Ase-27, 

Pca-3, Fhu-2 с их разнообразием в других ре-

гионах мы не можем, так как подробной ин-

формации об их полиморфизме в указанных 

работах нет [Moskalenko et al., 2014; Горецкая, 

Гаврилов, 2017; Белоконь и др., 2020; Лапшин 

и др., 2023]. Тем не менее в популяции птиц в 

Псковской области локус Ase-27 оказался по-

лиморфным [Лапшин и др., 2023], в то время 

как на севере Ленинградской области его раз-

нообразие оказалось крайне низким (табл.). 

Локус Fhu-2 также показал значительное раз-

нообразие аллелей в исследованной нами по-

пуляции, но был исключен из анализа в преды-

дущем исследовании [Лапшин и др., 2023].

Большинство локусов, использованных для 

выявления внебрачного потомства у пеночки-

трещотки в Швеции и средней полосе России, 

также оказались полиморфными в Ленинград-

ской области, где проходит северо-восточная 

граница ареала вида. Мы можем предположить, 

что популяция пеночки-трещотки может быть 

генетически однородна на протяжении ареала. 

Однако пока это предположение подтвержда-

ется только тем, что у пеночки-трещотки отсут-

ствуют подвиды и локальные диалекты песни. 

Расселение молодых особей и ежегодная сме-

на мест размножения взрослыми птицами спо-

собствует обмену генетической информацией 

между разными популяциями [Тemrin, 1984; 

Herremans, 1993; Лапшин, 2020]. Тем не менее 

из-за недостатка накопленных данных изуче-

ние генетического разнообразия этого вида и 

поиск универсальных маркеров для выявления 

внебрачных птенцов должны быть продолжены.

Заключение

По результатам проведенного исследова-

ния осуществлен подбор восьми полиморф-

ных локусов для определения родственных 

связей между особями пеночки-трещотки. 

Это локусы Cam-2, Cam-3, Cam-23, Cam-24, 

Ase-5, Ase-18, Pca-3, Fhu-2. Все указанные ло-

кусы имели большое разнообразие аллелей 

с высоким уровнем ожидаемого полиморфиз-

ма. Ни один из указанных локусов не показал 

статистически значимого отклонения от рав-

новесия Харди – Вайнберга (p > 0,05) или на-

личия нуль-аллелей. Таким образом, мы дела-

ем вывод, что данные маркеры подходят для 

изучения родственных отношений пеночки-

трещотки на северо-востоке ее ареала. 
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благодарность сотрудникам ИБ КарНЦ РАН 
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КАРТИРОВАНИЕ ОБЪЕКТОВ ЖИЗНЕДЕЯТЕЛЬНОСТИ 

БОБРОВ В КАРЕЛЬСКОЙ ЧАСТИ НАЦИОНАЛЬНОГО ПАРКА 

«ВОДЛОЗЕРСКИЙ» НА ОСНОВЕ АЭРОФОТОСНИМКОВ

Ф. В. Фёдоров

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» 

(ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910)

Изучены потенциальные возможности аэрофотоснимков для картирования распре-

деления бобровых поселений и оценки изменений прибрежных лесонасаждений в 

результате деятельности бобров. В статье анализируются материалы аэрофото-

съемки карельской части НП «Водлозерский», которая проводилась в 2015–2016 гг. 

в рамках мероприятий по лесоустройству. В ходе анализа учтено 84 поселения, 

из которых 31 % (n=26) – жилые или недавно оставленные, 63 % (n=53) – брошен-

ные. Заселенность 6 % поселений осталась под вопросом. В 71 поселении были 

установлены плотины (84,5 %). В 37 поселениях удалось выделить и закартировать 

41 действующий или зарастающий бобровый пруд. Минимальная площадь зато-

пленного или усохшего в результате подтопления леса составила 0,2 га, макси-

мальная – 46,5 га, средняя – 13 га.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: аэрофотоснимки; бобровые поселения; пруд; затопление; 

прибрежный биоценоз

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Фёдоров Ф. В. Картирование объектов жизнедеятельности 

бобров в карельской части национального парка «Водлозерский» на основе аэ-

рофотоснимков // Труды Карельского научного центра РАН. 2024. № 3. С. 75–85. 

doi: 10.17076/eco1886

Ф и н а н с и р о в а н и е. Работа выполнена в рамках государственного задания КарНЦ 

РАН (№ FMEN-2022-0003).

F. V. Fyodorov. MAPPING BEAVER INFRASTRUCTURE IN THE KARELIAN PART 

OF VODLOZERSKY NATIONAL PARK USING AERIAL PHOTOGRAPHS

Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences 

(11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia)

This study was conceived to investigate the potential capabilities of aerial photogra-

phy in mapping the distribution of beaver colonies and beaver-induced changes in wa-

terside forest stands. The article analyzes aerial images from the Karelian part of the 

Vodlozersky NP taken in 2015–2016 within a forest management inventory. The analy-

sis covered 84 colonies, of which 31 % (n=26) were inhabited or recently abandoned 
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and 63 % (n=53) were abandoned. The habitation of 6 % of the colonies is questionable. 

Dams were spotted in 71 colonies (84.5 %). In 37 colonies we managed to spot and 

map 41 active or overgrowing beaver ponds. The area of flooded or flood-killed forest 

was 0.2 ha at minimum, 46.5 at maximum, and 13 ha on average.

K e y w o rd s: aerial photographs; beaver colonies; pond; flooding; waterside ecosystem

F o r  c i t a t i o n: Fyodorov F. V. Mapping beaver infrastructure in the Karelian part of 

Vodlozersky National Park using aerial photographs. Trudy Karel’skogo nauchnogo 

tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2024. No. 3. P. 75–85. 

doi: 10.17076/eco1886

F u n d i n g. The study was carried out within state assignment to KarRC RAS (# FMEN-

2022-0003).

Введение

В последние десятилетия российские и за-

рубежные специалисты-зоологи широко ис-

пользуют космические и аэрофотоснимки 

для картирования местообитания животных и 

оценки их воздействия на элементы ландшаф-

та [Мордвинцев, Петросян, 1994; Townsend, 

Butler, 1996; Syphard, Garcia, 2001; Butler, 

2002; Горяйнова и др., 2012; Pearl et al., 2015; 

Barber-Meyer, 2019; McLaren et al., 2022 и др.]. 

Такой современный подход имеет ряд преиму-

ществ: позволяет в кратчайшие сроки оценить 

экологические характеристики местообитаний 

животных, ускоряет и удешевляет наземные 

картографические работы, дает возможность 

проводить экстраполяцию результатов эколо-

гических исследований на основе ГИС, сокра-

щает людские и финансовые затраты и т. д. 

[Горяйнова и др., 2012].

В рамках договора, заключенного между 

Водлозерским национальным парком и КарНЦ 

РАН, изучались потенциальные возможности 

аэрофотоснимков для картирования объектов 

жизнедеятельности бобров на карельской ча-

сти национального парка (НП). В ходе работы 

проводилась количественная оценка экологи-

ческих последствий появления бобров на водо-

токах НП.

Следует, однако, подчеркнуть, что учеты бо-

бровых поселений на основе аэрофотоснимков 

имеют ряд ограничений, не позволяющих объ-

ективно оценивать численность животных. Во-

первых, аэрофотосъемка национального парка 

проходила в 2015–2016 гг., а с тех пор ситуация 

с бобрами могла существенно измениться. В 

Карелии (особенно в местах, где сохранились 

коренные леса) обилие водоемов и скудная 

кормовая база вынуждают бобров часто ме-

нять свои местожительства и перемещаться 

на большие расстояния [Данилов и др., 2007]. 

Поэтому к 2022 г., когда выполняли анализ 

снимков, реальное распределение бобров на 

территории НП могло уже сильно отличаться от 

распределения семилетней давности. Вторая 

причина, по которой невозможно объективно 

судить о численности бобров, это отсутствие 

уверенности, что при фиксировании на снимках 

затопленной территории мы однозначно име-

ем дело с жилыми поселениями. В данном слу-

чае поселение может быть отнесено к одной из 

двух категорий – либо жилое, либо оставлен-

ное бобрами совсем недавно. С гораздо боль-

шей уверенностью мы можем говорить о давно 

брошенных поселениях. На них указывают при-

знаки сукцессионных изменений растительно-

сти, которые происходят на бывших запрудах 

после ухода бобров, – высохший лес, форми-

рование сообщества болотного типа, наличие 

подроста. Таким образом, анализ аэрофото-

снимков нацелен прежде всего на фиксирова-

ние объектов жизнедеятельности бобров, кар-

тирование распределения поселений по терри-

тории НП, анализ качества местообитаний и на 

оценку влияния бобров на прибрежные лесные 

насаждения.

Материалы и методы

В основу настоящей работы положен ана-

лиз материалов аэрофотосъемки территории 

НП «Водлозерский», которая проводилась в 

2015–2016 гг. в рамках мероприятий по лесо-

устройству. Снимки анализировали с использо-

ванием программы QGIS 3.26.2. 

Распределение бобровых поселений фикси-

ровали в карельской части НП «Водлозерский» 

(130,6 тыс. га). Водлозерский парк – одна из 

крупнейших охраняемых природных террито-

рий, где еще сохранились крупные массивы 

коренных лесов [Хохлова и др., 2000]. На тер-

ритории парка преобладают хвойные леса – 

96,4 % от всей лесопокрытой площади, из них 

ельники занимают 50,2 %, а сосняки – 46,2 % 

[Ананьев, 1999; Ананьев, Раевский, 2001]. 

Березовые и осиновые древостои встречаются 
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крайне редко (3,4 и 0,2 % соответственно). Уже 

из этой краткой характеристики лесов стано-

вится понятным, что бобровые угодья Водло-

зерского парка характеризуются крайней бед-

ностью. Такая специфика парка – скудость кор-

мовой базы бобров, с одной стороны, и обилие 

водоемов, с другой, – определяет характерные 

особенности существования бобров в водло-

зерских угодьях: формирование поселений в 

местах с наибольшим числом лиственных по-

род, быстрое истощение кормовой базы, ча-

стая смена мест обитания, невысокая числен-

ность животных. Все это приводит к появлению 

большого количества брошенных поселений, 

когда мы встречаем многочисленные признаки 

былого пребывания бобров, но не их самих.

Выявление и картирование поселений бо-

бров выполняли по следующей схеме:

1. Отмечали все следы жизнедеятельности 

бобров: сваленные деревья, кормовые пло-

щадки, плотины, хатки, пруды (рис. 1). Места 

с единичными поваленными деревьями (1–3) 

игнорировались, если только не было других 

признаков активности бобров.

2. Высыхающий или высохший бобровый 

пруд с сухостоем и признаками сукцессионных 

изменений относили к категории брошенных по-

селений. Территории, затопленные в результате 

строительства плотин, записывали в категорию 

жилых или недавно оставленных поселений.

3. Бобровые пруды картировали по периме-

тру и вычисляли площадь затопленного и под-

топленного леса (рис. 2).

Рис. 1. Плотина на р. Сомбома, поселение № 82

Fig. 1. Dam on the Somboma River, colony No. 82

Рис. 2. Картосхема бобровых прудов на р. Верх-

няя Колонжа (поселения № 38, 40)

Fig. 2. Schematic map of the beaver ponds on 

the Upper Kolonzha River (colonies No. 38, 40)

Результаты и обсуждение

Численность. В ходе анализа аэрофото-

снимков в карельской части НП учтено 84 посе-

ления, из которых 31 % (n=26) – жилые или не-

давно оставленные, 63 % (n=53) – брошенные. 

Заселенность 6 % поселений осталась под во-

просом (рис. 3, табл. 1). Эти данные частично 

согласуются с результатами полевых учетов, 

которые проводили сотрудники Водлозерско-

го парка в 2014–2015 гг. [Каньшиев, 2016]. Тог-

да на всей территории парка (включая архан-

гельскую часть, которая больше карельской 

в 2,5 раза) было насчитано 50 жилых поселе-

ний. Учитывая, что полевые учеты охватили не 

все водоемы, общие запасы бобров оценивали 

выше приведенного показателя на 40 %.
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Рис. 3. Распределение бобровых поселений в карельской части НП «Водлозерский»: 1 – жи-

лые поселения, 2 – брошенные поселения, цифры на карте – номер поселения в табл. 1

Fig. 3. Distribution of beaver colonies in the Karelian part of the Vodlozersky NP: 1 – inhabited 

colonies, 2 – abandoned colonies; numbers on the map – number of the colony in Table 1



79
  Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2024. № 3

Таблица 1. Поселения бобров, выявленные в ходе анализа аэрофотоснимков карельской части НП 

«Водлозерский»

Table 1. Beaver colonies identified during the analysis of the aerial photographs of the Karelian part of the Vodlozer-

sky National Park

№ 

поселения

No. 

colony

Водоем

Waterbody

Заселенность*

Inhabitability*

Бобровый 

пруд

Beaver 

pond

Площадь 

бобрового пруда, га**

Beaver 

pond area, ha**

Биотоп

Biotope

1
руч. Гавручей

Gavruchey Stream

Жилое

Inhabited

есть

yes
9,5 + 0,2

Ельник приручейный

Riparian spruce forest

2
р. Нижняя Охтома

Nizhnyaya Ohtoma River

Брошенное

Abandoned
« 0,5 + 0,3

Болото

Wetland

3 « «
нет

no
«

4
руч. Ельручей

Yelruchey Stream
«

есть

yes
17,7

Ельник приручейный

Riparian spruce forest

5 «
Жилое

Inhabited
« ?

Ельник долгомошный

Haircap-moss spruce forest

6 « ? « ?
Болото

Wetland

7
р. Нижняя Охтома

Nizhnyaya Ohtoma River

Брошенное

Abandoned
« 1,2

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

8 « « « 14,2
Ельник приручейный

Riparian spruce forest

9 « « « 5,3
Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

10 « « « 19,7
Болото

Wetland

11
оз. Нижнее Охтомозеро

Lake Nizhnee Ohtomozero 
?

нет

no

Сосняк черничный

Bilberry-pine forest

12
р. Верхняя Охтома

Verhnyaya Ohtoma River

Брошенное

Abandoned

есть

yes
22,3

Болото

Wetland

13 «
Жилое

Inhabited
« 16,5 «

14
оз. Озера Оленьих ворот

Lake Olenyi vorota lakes

Брошенное 

Abandoned

нет

no

Сосняк черничный

Bilberry-pine forest

15 «
Жилое

Inhabited
«

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

16
руч. Голюша

Golyusha Stream

Брошенное 

Abandoned

есть

yes
10,0

Болото

Wetland

17
оз. Водлозеро

Lake Vodlozero
?

нет

no

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

18
р. Кижим

Kizhim River

Брошенное

Abandoned

есть

yes
8,7

Ельник долгомошный

Haircap-moss spruce forest

19 «
Жилое

Inhabited
« 8,6

Болото

Wetland

20
р. Пильмаса

Pilmasa River
« « ? «

21
р. Келка

Kelka River

Брошенное

Abandoned
« 4,3

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

22 « « « ?
Болото

Wetland

23
руч. Саручей

Saruchey Stream
« « 2,0

Ельник приручейный

Riparian spruce forest

24 « « « 19,8
Сосняк черничный

Bilberry-pine forest

25 «
Жилое

Inhabited
« ?

Ельник долгомошный

Haircap-moss spruce forest

26 « « « ?
Болото

Wetland

27

ручей к руч. Саручей

tributary to the Sa-

ruchey Stream

« « 5,8 «
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№ 

поселения

No. 

colony

Водоем

Waterbody

Заселенность*

Inhabitability*

Бобровый 

пруд

Beaver 

pond

Площадь 

бобрового пруда, га**

Beaver 

pond area, ha**

Биотоп

Biotope

28
руч. Саручей

Saruchey Stream
« « 4,3 «

29
ручей к р. Пильмаса

tributary to the Pilmasa River

Брошенное

Abandoned
« 10,3

Сосняк черничный

Bilberry-pine forest

30
р. Укша

Uksha River
« « ?

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

31
руч. Гришинский

Grishinskiy Stream
« « 14,1

Сосняк брусничный

Cowberry-pine forest

32
руч. Падрица

Padritsa Stream
« « 20,6

Ельник приручейный

Riparian spruce forest

33
р. Пая

Paya River
« « ?

Болото

Wetland

34
р. Падрица

Padritsa River

Жилое

Inhabited
« 24,0 + 46,5 «

35
р. Нижняя Колонжа

Nizhnyaya Kolonzha River

Брошенное

Abandoned
« ?

Сосняк брусничный

Cowberry-pine forest

36 « « « ?
Болото

Wetland

37
р. Верхняя Колонжа

Verhnyaya Kolonzha River

Жилое

Inhabited

нет

no
«

38 « «
есть

yes
17,0

Березняк 

травяно-злаковый

Forb-bunchgrass-

birch forest

39 «
Брошенное

Abandoned
« ?

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

40 « « « 13,5 + 7,8 «

41
р. Илекса

Ileksa River
?

нет

no

Сосняк брусничный

Cowberry-pine forest

42
руч. Пурручей

Purruchey Stream

Брошенное

Abandoned

есть

yes
?

Болото

Wetland

43 « « « 1,6
Сосняк черничный

Bilberry-pine forest

44
р. Илекса

Ileksa River

Жилое

Inhabited

нет

no

Болото

Wetland

45
руч. Жилой

Zhiloy Stream

Брошенное

Abandoned

есть

yes
?

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

46
р. Илекса

Ileksa River
« « 20,9

Болото

Wetland

47
р. Новгуда

Novguda River
« « ?

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

48 « « « ?
Березняк долгомошный

Long-stem moss-birch forest

49 « « « ?
Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

50 « « « ? «

51 « « « ?
Ельник долгомошный

Haircap-moss spruce forest

52 « « « ? «

53
ручей безымянный

unnamed stream
« « 27,4

Болото

Wetland

54
р. Тонда

Tonda River

Жилое

Inhabited
« 3,4 «

55 «
Брошенное

Abandoned
« 3,6

Березняк приручейный

Riparian birch forest

56
р. Тонда

«

Жилое

Inhabited
« ?

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

57
ручей безымянный

unnamed stream

Брошенное

Abandoned
« ?

Ельник приручейный

Bilberry-spruce forest

Продолжение табл. 1

Table 1 (continued)
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№ 

поселения

No. 

colony

Водоем

Waterbody

Заселенность*

Inhabitability*

Бобровый 

пруд

Beaver 

pond

Площадь 

бобрового пруда, га**

Beaver 

pond area, ha**

Биотоп

Biotope

58 « « « ?
Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

59
р. Шошта

Shoshta River
« « 24,0

Болото

Wetland

60 « « « 25,7
Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

61 « « « ? «

62 «
Жилое

Inhabited
« ?

Болото

Wetland

63
ручей безымянный

unnamed stream

Брошенное

Abandoned
« 6,1

Сосняк черничный

Bilberry-pine forest

64
р. Шошта

Shoshta River
« « ?

Сосняк черничный

Bilberry-pine forest

65 «
Жилое

Inhabited
« ?

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

66
р. Сухая Водла

Sukhaya Vodla River
«

нет

no

Болото

Wetland

67 «
Брошенное

Abandoned
«

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

68 «
Жилое

Inhabited
«

Болото

Wetland

69 «
Брошенное

Abandoned

есть

yes
?

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

70 «
Жилое

Inhabited

нет

no

Болото

Wetland

71
р. Ламбуда

Lambuda River
«

есть

yes
?

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

72 « « « ? «

73 « « « 5,5 «

74 « « « ?
Ельник долгомошный

Haircap-moss spruce forest

75
руч. Путиловка

Putilovka Stream
« « ?

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

76
оз.Черное

Lake Chyornoe

Брошенное

Abandoned

нет

no

Болото

Wetland

77
р. Нижняя Охтома

Nizhnyaya Ohtoma River
«

есть

yes
23,0

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

78 « « « ?
Болото

Wetland

79
руч. Рандручей

Randruchey Stream
? « ?

Ельник черничный

Bilberry-spruce forest

80 «
Брошенное

Abandoned
« 23,1

Болото

Wetland

81 « « « 9,5
Березняк приручейный

Riparian birch forest

82
р. Сомбома

Somboma Stream
« « ? «

83
ручей безымянный

unnamed stream
« « 26,9

Болото

Wetland

84
р. Сомбома

Somboma Stream
« « 7,8 «

Примечание. *Поселение, отмеченное как жилое, может быть также недавно оставленным бобрами. **Площади некоторых 
прудов помечены вопросительным знаком из-за невозможности определить их границы по следующим причинам: 1) за-
топленный участок берега небольшой и пруд не виден полностью под кроной деревьев; 2) давно брошенное поселение с 
сильно заросшим прудом, границы которого с трудом просматриваются; 3) нечеткое фото.

Note. * The colony marked as inhabited may also have been recently abandoned by beavers. ** The areas of some ponds are 
marked with a question mark due to the impossibility to determine their boundaries for the following reasons: 1) the flooded section 
of the bank is small and the pond is not completely visible under the crown of trees; 2) a long abandoned colony with a heavily over-
grown pond, the boundaries of which are hardly visible; 3) unclear photo.

Окончание табл. 1

Table 1 (continued)
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Обращает на себя внимание большая доля 

брошенных поселений бобров, обитающих на 

территории НП. Низкая плотность населения 

бобров, повторное заселение ими одних и тех 

же мест и неравномерное распределение по-

селений могут служить показателями неблаго-

получия бобровых угодий или нехватки одного 

из важных компонентов среды, необходимого 

для благополучного существования бобров. 

Для Водлозерского национального парка, так 

же как и для северных районов республики, 

таким компонентом среды, в котором бобры 

испытывают недостаток, будет кормовая база. 

Как показали наши прежние исследования в 

коренных лесах карельского севера, мини-

мальная представленность лиственных лесов 

становится причиной низкой численности бо-

бров, большой доли брошенных поселений и 

поселений с одинокими животными [Федоров, 

Красовский, 2019; Fyodorov, 2020]. Аналогич-

ную картину мы наблюдаем и на территории 

Водлозерского национального парка, где пре-

обладают хвойные леса (96,4 %). Первичные 

березовые и березово-еловые заболоченные 

леса изредка встречаются в приручейных по-

нижениях. Именно эти места заселяются бо-

брами в первую очередь. Основная кормовая 

порода бобров – осина – крайне малочислен-

на и растет на склонах прибрежных холмов, 

формируя небольшие куртины. Судя по ре-

зультатам анализа аэрофотоснимков в Вод-

лозерском парке, 44 % поселений находились 

в ельниках, 32 %  – на болотах разного типа, 

12 % – в сосняках и 6 % – в березняках. Бо-

бры, расселяясь в таких биотопах, выбирают 

участки берега с повышенным количеством 

лиственных пород в составе древостоев. Все 

это обусловливает и неравномерное распре-

деление животных на водоемах, и частую сме-

ну мест жительства при истощении кормовой 

базы. Поэтому установленная нами доля жи-

лых поселений – треть от всех учтенных по 

снимкам поселений – скорее всего, отражает 

реальную картину. Более того, она отражает и 

общую закономерность, когда в устоявшихся 

популяциях жилыми могут быть от одной тре-

ти до половины поселений [Rosell, Campbell-

Palmer, 2022].

Аналогичную работу по оценке численности 

бобров на основе аэрофотоснимков в архан-

гельской части национального парка провели 

В. Н. Мамонтов и Р. В. Хохлов [2017]. Одна-

ко, учитывая приведенные выше рассуждения 

о качестве бобровых угодий, приходится сом-

неваться в тех результатах, которые они полу-

чили. Во-первых, авторы не делили поселе-

ния на две категории – жилые и брошенные – 

и все 434 выявленных в архангельской части 

НП поселения они пометили как заселенные 

бобрами. Во-вторых, по снимкам невозмож-

но определить размер бобровой семьи. Дан-

ные аэрофотосъемки применяют в основном 

для картирования объектов жизнедеятельно-

сти бобров и оценки их воздействия на эле-

менты ландшафта, в то время как количест-

венный состав бобровой семьи определяют в 

ходе полевых работ с использованием мето-

дик, разработанных А. В. Федюшиным [1935], 

Л. С. Лавровым [1952], Ю. В. Дьяковым [1975], 

Б. П. Борисовым [1986] и некоторыми дру-

гими исследователями. Поэтому средний 

размер бобровой семьи – 4,26 особи, – уста-

новленный В. Н. Мамонтовым и Р. В. Хохло-

вым «с использованием дистанционных ме-

тодов», вызывает большие сомнения. По дан-

ным В. Я. Каньшиева [2016], этот показатель 

в национальном парке равняется 3,6 особи, 

что намного объективнее отражает реаль-

ную картину. Как показали наши исследова-

ния, в Карелии средняя величина бобровой 

семьи составляет: для канадского бобра – 

4,0 особи, для европейского – 3,9 [Данилов и 

др., 2007]. Таким образом, В. Н. Мамонтов и 

Р. В. Хохлов приводят ошибочную оценку чи-

сленности бобров, обитающих в архангель-

ской части парка, поскольку не учитывают 

емкость бобровых угодий, «заселяют» живот-

ными все увиденные на снимках поселения, а 

при расчетах используют необоснованно вы-

сокое число бобров в семье. Приводимая ими 

численность – около 2000 особей, – на мой 

взгляд, завышена в 3–5 раз. 

Строительная деятельность бобров и 

ее воздействие на прибрежные лесона-

саждения. Основным первичным видом жи-

лищ бобров являются норы [Федюшин, 1935; 

Дежкин и др., 1986; Данилов и др., 2007]. 

Наиболее подходящими для рытья нор быва-

ют высокие берега с выраженной террасой, 

сложенные из супесчаного или суглинистого 

грунта. Такие берега редки в Карелии и весь-

ма обычны в южных регионах страны. При 

низинных, заболоченных или сплавинных бе-

регах строятся хатки. В любом случае, ры-

тье нор энергетически менее затратный вид 

деятельности, чем строительство хаток, и 

бобры предпочтут этот тип жилища при бла-

гоприятных факторах среды. Однако в какой 

бы почве ни находилась нора и на каком бе-

регу ни стояла бы хатка, вход обязательно 

должен располагаться под водой на доста-

точной глубине, чтобы он не замерзал зимой 

и не обнажался при падении уровня воды 

летом. Для регулирования уровня воды бобры 
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часто на реках или выходах из озер возводят 

плотины.

В Карелии берега водоемов неблагоприят-

ны для рытья нор, а глубина или водный режим 

требуют подъема уровня воды, поэтому бо-

бры в нашем регионе проявляют удивительно 

высокую строительную активность. Так, если 

у европейского бобра в Псковской обл. доля 

поселений с плотинами составляет 28,1 %, в 

Ленинградской обл. – 53,6 %, то в южной части 

Карелии она уже 74,4 % [Данилов, Федоров, 

2015]. И с продвижением к северу строитель-

ная активность бобров только возрастает. Ис-

следования, проведенные в Костомукшском 

заповеднике, показывают, что доля поселений 

с постройками там намного выше, чем в целом 

по Карелии, и составляет около 90 % [Федо-

ров, Красовский, 2019]. 

Прежде чем перейти к обсуждению строи-

тельной активности бобров в Водлозерском 

парке, необходимо сделать небольшое пояс-

нение. Несмотря на то что в Карелии обитают 

разные виды бобров: в южных районах – ев-

ропейский (Castor fiber L.), в северных – ка-

надский (C. canadensis Kuhl), а на территории 

национального парка присутствуют, скорее 

всего, оба вида, мы вполне можем сравнивать 

их строительную активность. Основанием тому 

служит изучение особенностей экологии раз-

ных видов бобров, обитающих на одной тер-

ритории, – расстояние между их поселениями 

иногда было менее 10 км [Данилов и др., 2007; 

Данилов, Федоров, 2015]. Оно убедило нас, что 

строительная активность бобров – это реак-

ция животных на особенности среды обитания, 

но не видовое проявление строительного ин-

стинкта, и в одинаковых орографических, эда-

фических и гидрологических условиях и «ка-

надцы», и «европейцы» строят хатки и плотины 

с одинаковой частотой.

Анализ аэрофотоснимков показал, что в ка-

рельской части НП в 71 поселении были уста-

новлены плотины (84,5 %). В 37 поселениях 

удалось выделить и закартировать 41 дей-

ствующий или зарастающий бобровый пруд 

(табл. 1). Во многих старых поселениях опре-

делить границу и площадь бывшей запруды 

уже не представляется возможным, поскольку 

на них произошло возобновление древесно-

кустарниковой растительности или бóльшая 

часть пруда скрыта кроной деревьев. Поэтому 

фактическое число поселений с плотинами и 

бобровыми прудами должно быть выше. Ми-

нимальная площадь затопленного и усохше-

го в результате подтопления леса составила 

0,2 га, максимальная – 46,5 га, средняя – 13 га 

(табл. 2).

Заключение

Результаты работы показывают, что аэрофо-

тоснимки высокого разрешения могут приме-

няться для фиксирования боровых поселений 

и анализа жизнедеятельности животных. Полу-

ченные данные позволяют не только выделять 

и картировать отдельные бобровые пруды, но и 

количественно оценивать эти объекты с помо-

щью технологий ГИС.

Автор считает необходимым выразить при-

знательность за активное содействие в работе 

над проектом сотрудникам НП «Водлозерский» 

М. А. Шредерс и Е. В. Кулебякиной.
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КАЧЕСТВЕННЫЙ И КОЛИЧЕСТВЕННЫЙ СОСТАВ ЗООБЕНТОСА 
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Приведены результаты исследования зообентоса в нижнем течении р. Северная 

Двина, а именно таксономического состава, численности и биомассы по участкам в 

течение 2023 г. По численности (преимущественно на илистом песке) преобладали 

представители малощетинковых червей, хирономид и двустворчатых моллюсков, 

однако по биомассе на всех исследованных участках доминировали двустворчатые 

моллюски. На рассматриваемой акватории реки в течение 2023 г. наименьшая чи-

сленность зообентоса зарегистрирована в зимний период в районе предустьевого 

взморья (198 экз./м2), а наименьшая биомасса – в тот же период в г. Новодвинске 

(2,1 г/м2). Наибольшие численность (лето, 1930 экз./м2) и биомасса (осень, 1701,8 г/м2) 

зообентоса отмечались также в черте г. Новодвинска.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: нижнее течение р. Северная Двина; зообентос; таксономи-

ческий состав; численность; биомасса

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Бурмагин М. В., Матвеев Н. Ю. Качественный и количествен-

ный состав зообентоса низовьев реки Северная Двина в 2023 году // Труды Карель-

ского научного центра РАН. 2024. № 3. С. 86–96. doi: 10.17076/eco1880

Ф и н а н с и р о в а н и е. Исследования проведены в ходе выполнения работ по теме 

государственного задания лаборатории «Изучение изменений в экосистеме р. Се-

верная Двина и в водоемах особо охраняемых природных территорий (ООПТ) Ев-

ропейского северо-востока России в условиях климатических сукцессий и воздей-

ствия антропогенных факторов», № гос. регистрации – 122011800593-4. 

M. V. Burmagin*, N. Yu. Matveev. QUALITATIVE AND QUANTITATIVE COMPOSITION 
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The article presents the results of a study of zoobenthos in the lower reaches of the 

Northern Dvina River in 2023, namely the spatial and seasonal dimensions of the taxo-

nomic composition, abundance and biomass. Oligochaetes, chironomids and bivalve 

mollusks prevailed in terms of abundance in the studied areas, but bivalves dominated 
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in terms of biomass in all the sites. In general, zoobenthos abundances varied among 

sites in the surveyed area of the river in a fairly wide range (from 341 ind./m2 to 

1718 ind./m2), with a maximum abundance at the railway bridge (left bank) over the 

Northern Dvina within the city of Arkhangelsk. The average abundance over the study 

period was 1123 ind./m2. Biomass values ranged from 13.6 g/m2 to 955.5 g/m2, with a 

maximum in the site within the City of Novodvinsk. The average biomass in 2023 was 

267.3 g/m2. Zoobenthos in the lower reaches of the Northern Dvina River varied to dif-

ferent degrees between seasons.

K e y w o rd s: Lower reaches of the Northern Dvina River; zoobenthos; taxonomic compo-

sition; abundance; biomass
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on changes in the Northern Dvina ecosystem and in waters in protected areas (PAs) 

of European Northeast Russia during climate successions and under human impact”, 

ID 122011800593-4.

Введение

Река Северная Двина, одна из крупнейших 

рек Российской Федерации, образуется по-

средством слияния рек Сухона и Юг и впадает в 

Двинскую губу Белого моря, образуя обширную 

дельту площадью 900 км2, состоящую из более 

чем 150 проток. На ее водосбор оказывает не-

гативное влияние антропогенное воздействие, 

которое включает в себя загрязнение водотока 

в результате деятельности лесопромышлен-

ных предприятий, сельскохозяйственной дея-

тельности предприятий агропромышленного 

комплекса (эвтрофирование бассейна при по-

ступлении в воду избыточной органики), а так-

же водного транспорта (загрязнение водоемов 

бассейна горюче-смазочными материалами), 

что приводит к изменению структуры водных 

биоценозов. Происходят изменения качествен-

ных (видовое разнообразие) и количественных 

(численность и биомасса организмов) харак-

теристик сообществ беспозвоночных, в част-

ности макрозообентоса [Гидрологическая…, 

1972; Новоселов, 2018].

Известно, что представители донной фау-

ны характеризуются широким экологическим 

спектром, различными размерами, приуро-

ченностью к конкретным местообитаниям, ко-

лебаниями количественных показателей (чис-

ленности и биомассы) при изменении усло-

вий среды обитания. Все это делает их очень 

удобным объектом для мониторинга пресно-

водных экосистем. Организмы зообентоса 

также представляют собой важную составля-

ющую часть биологического разнообразия се-

верных рек, являясь в то же время кормовой 

базой для многих промысловых видов рыб. 

Кроме того, исследование структуры зообен-

тоса рек является важным компонентом в ра-

циональном природопользовании, без кото-

рого невозможен полноценный экологический 

мониторинг [Новоселов, Студенов, 2014; Ев-

сеева, 2016; Барышев, 2018; Баканов, 2000; 

Артемьев и др., 2021]. Бентосные организмы 

также используются как биоиндикаторные 

объекты при оценке качества природных вод 

в ходе антропогенной трансформации прес-

новодных экосистем [Беляков, Бажора, 2016; 

Студенова и др., 2021].

Согласно литературным источникам, пер-

вые данные о донных беспозвоночных (мол-

люски) устьевой части р. Северная Двина 

получены в 1927 г. [Величковский, 1927]. В 

1960–1980-х гг. изучался таксономический 

состав донных сообществ с целью оценки 

влияния деятельности промышленных пред-

приятий (целлюлозно-бумажных комбинатов) 

на экосистему р. Северная Двина [Соколова, 

1970; Семерной и др., 1984; Семерной, 2011]. 

В конце прошлого столетия и в первой четвер-

ти нынешнего проведены исследования зоо-

бентоса русла р. Северная Двина с целью по-

лучения наиболее полных сведений о его так-

сономическом составе, количестве и частоте 

встречаемости таксонов, а также численности 

и биомассе каждого из них. Согласно исследо-

ванию М. А. Студеновой с соавторами [2023], 

в составе зообентоса русла р. Северная Двина 

в 1995–2019 гг. обнаружено 20 таксонов, отно-

сящихся к 6 типам и 8 классам беспозвоноч-

ных. Основу численности и биомассы на всем 

протяжении р. Северная Двина формировали 
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Oligochaeta и личинки Chironomidae. Согласно 

исследованию [Novoselov et al., 2022], на мо-

мент 2019 г. зообентос р. Северная Двина был 

представлен 75 таксонами беспозвоночных, 

54 из которых характерны для пресноводных и 

21 – для морских экосистем. По численности 

доминировали Oligochaeta и в меньшей сте-

пени – личинки Chironomidae, однако основу 

биомассы составили двустворчатые моллю-

ски Dreissena polymorpha и Unio pictorum [No-

voselov et al., 2022; Студенова и др., 2023].

Собранные ранее данные являются фраг-

ментарными, неполными и получены разово 

в результате оценочных работ по ОВОС. Наши 

работы выполняются в рамках недавно начато-

го комплексного мониторинга нижнего течения 

р. Северная Двина, который планируется про-

водить ежегодно. Цель исследования состоит в 

оценке современного состояния зообентосных 

сообществ (их качественных и количественных 

параметров) в низовье р. Северная Двина как в 

пространственном, так и в сезонном аспектах.

Материалы и методы 

Отбор материала осуществлялся на протя-

жении 2023 года (зима, лето, осень) на шести 

участках нижнего течения р. Северная Двина 

(табл. 1):

1) В черте г. Новодвинска, три станции: ст. 1 – 

глубина 14 м, грунт: илистый песок; ст. 2 – глу-

бина 7,5 м, грунт: песок; ст. 3 – глубина 5,5 м, 

грунт: песок.

2) В черте г. Архангельска у железнодорож-

ного моста (левый берег), одна станция – глу-

бина 12 м, грунт: илистый песок.

3) В черте г. Архангельска у железнодорож-

ного моста (правый берег), одна станция – глу-

бина 18 м, грунт: каменистое дно.

4) Район дельты (д. Гневашево) р. Северная 

Двина, три станции: ст. 1 – глубина 5,8 м, грунт: 

илистый песок; ст. 2 – глубина 2,3 м, грунт: или-

стый песок; ст. 3 – глубина 1,3 м, грунт: песок.

5) Проток р. Кузнечиха, одна станция – глу-

бина 4,3 м, грунт: крупнозернистый песок.

6) Район предустьевого взморья, две стан-

ции: ст. 1 – глубина 7,2 м, грунт: крупнозерни-

стый песок; ст. 2 – глубина 1,6 м, грунт: ил.

С каждой точки брали по одной пробе, за 

период исследований всего отобрано и про-

анализировано 37 проб. Станции отбора проб 

распределены на основании общей схемы про-

ведения комплексного мониторинга низовьев 

р. Северная Двина, на которых также отбира-

ются пробы для оценки условий среды (гидро-

химия) и биоты (фито-, зоопланктон, зообен-

тос, ихтиофауна) (рис. 1).

Пробы зообентоса отбирались дночерпате-

лем Петерсена с площадью захвата 0,025 м2. 

Их промывка проводилась через мельничный 

газ № 23 с длиной стороны ячейки 0,333 мм. 

Отобранные организмы зообентоса фикси-

ровались 4%-м раствором формалина, ней-

трализованным тетраборатом натрия (для 

большей сохранности донных организмов, 

имеющих кальциевые скелетные элементы). 

Камеральная обработка собранного матери-

ала осуществлялась в соответствии со стан-

дартными методами [Руководство…, 1992]. 

Для таксономического определения организ-

мов использован стереоскопический микро-

скоп МБС-12, взвешивание каждой группы ор-

ганизмов проводилось на электронных весах 

Таблица 1. Отбор проб в нижнем течении р. Северная Двина в 2023 г.

Table 1. Sampling in the lower reaches of the Northern Dvina River in 2023

Участок

Location

Дата

Date

Количество 

проб

Number 

of samples

Дата

Date

Количество 

проб

Number 

of samples

Дата

Date

Количество 

проб

Number 

of samples

Д. Гневашево

The village of Gnevashevo 

09.02.23 3 31.05.23 3
13.10.23 1

09.03.23 1 04.09.23 3

Г. Новодвинск

The city of Novodvinsk
05.04.23 3 

01.06.23 2
25.10.23 1

31.08.23 3

Район предустьевого взморья

The area of the pre-estuary coast
12.02.23 1

31.05.23 2
11.10.23 2

02.09.23 2

Железнодорожный мост (левый берег)

Railway bridge (left bank)
16.02.23 1 01.06.23 1 25.10.23 1

Железнодорожный мост (правый берег)

Railway bridge (right bank)
- - 31.08.23 2 - -

Проток р. Кузнечиха

The channel of the Kuznechikha River
- - 31.08.23 1 - -
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KERN EW с точностью до 0,001 г. В работе по 

идентификации донных животных использо-

вались общепринятые определители [Чер-

топруд, Чертопруд, 2011; Определитель…, 

2016]. При выделении доминирующих видов 

мы опирались на такие показатели, как чи-

сленность и биомасса. Виды, у которых ко-

личественные показатели были меньше, чем 

у доминирующих, являлись субдоминантами 

[Баканов, 2005].

Минерализацию измеряли с помощью кон-

дуктометра МАРК-603. В г. Новодвинске мине-

рализация уменьшалась от 258 мг/л в зимний 

период до 106,9 мг/л в осенний. На всех осталь-

ных участках также прослеживалась тенденция 

к уменьшению минерализации (у железнодо-

рожного моста: 238,3 → 120,7 мг/л; в райо-

не дельты (д. Гневашево): 228,2 → 147,6 мг/л; 

в протоке р. Кузнечиха: 251,5 → 198,3 мг/л). 

Данные по минерализации воды предустьево-

го взморья (8366,0 → 435,3 мг/л) сильно отли-

чаются от показателей на остальных участках 

(что может быть обусловлено смешением реч-

ных и морских вод) и соответствуют повышен-

ной и высокой группе, на остальных участках – 

средней и малой группе по классификации 

О. А. Алекина [1953].

Рис. 1. Схема участков отбора проб (нижнее течение 

р. Северная Двина, Архангельская область):

1 – у железнодорожного моста (левый и правый берег); 

2 – район дельты (д. Гневашево) р. Северная Двина; 

3 – проток р. Кузнечиха; 4 – район предустьевого взморья

Fig. 1. Scheme of the sampling sites (lower reaches 

of the Severnaya Dvina River, Arkhangelsk Region):

1 – railway bridge (left and right banks); 2 – the delta area (the vil-

lage of Gnevashevo) of the Severnaya Dvina River; 3 – the channel 

of the Kuznechikha River; 4 – the area of the pre-estuary coast

Результаты и обсуждение

 Качественный состав

В 2023 г. в составе зообентоса нижнего те-

чения р. Северная Двина обнаружено 22 видо-

вых и надвидовых таксона донных организмов 

(табл. 2). Исходя из полученных данных по ото-

бранным станциям, в р. Северная Двина в пе-

риод исследований преобладали характерные 

для этих районов виды донных организмов [Ру-

ководство…, 1992; Артемьев и др., 2021; No-

voselov et al., 2022].

В составе зообентоса обнаружены предста-

вители типа Annelida, среди которых иденти-

фицированы три класса донных беспозвоноч-

ных (что составило 42,9 % от всего таксоно-

мического состава зообентоса): Oligochaeta 

(виды из рода: Tubifex sp., Tubificidaegen sp., 

Limnodrilus sp., Oligochaeta sp., и один вид Tubi-

fex newaensis (Michaelsen, 1903)), Clitellata (вид 

из рода Hirudinea sp.), Polychaeta (вид из рода 

Nereis sp.).

Тип Аrthropoda (28,6 %) включал в себя два 

класса: Malacostraca (вид из рода Gamma-

rus sp.) и Insecta (виды из рода: Chironomi-

dae sp. lv. и Ceratopogonidae sp. lv. и вид 

Sericostoma personatum (Kirby & Spence, 1826)). 

Тип Mollusca (28,6 %), как и Arthropoda, вклю-

чал в себя два класса, однако в нем было иден-

тифицировано наибольшее из всех типов ко-

личество видов. Класс Gastropoda (виды из 

рода: Lymnaea sp., Valvata sp., Viviparus sp. и 

два вида: Viviparus viviparus (Linnaeus, 1758) и 

Bithynia tentaculata (Linnaeus, 1758)) и класс 

Bivalvia (виды из рода Sphaeriidae sp. и пять 

видов: Anodonta anatina (Linnaeus, 1758), Dreis-

sena polymorpha (Pallas, 1771), Pisidium amnicum 

(O. F. Muller, 1774), Sphaerium rivicola (Lamarck, 

1818), Unio pictorum (Linnaeus, 1758)) (рис. 2).

Из распределения в пробах таксонов зоо-

бентоса следует, что в низовье р. Северная 

Двина тип Annelida более разнообразен в отно-

шении классов (главным из которых является 

Oligochaeta), чем типы Аrthropoda и Mollusca, у 

которых одинаковое количество классов, одна-

ко у Mollusca было идентифицировано большее 

число видов.

Количественный состав

В целом на исследуемой акватории реки в 

2023 г. по численности доминировали малоще-

тинковые черви, составлявшие 48,8 % от общей 

численности. Сравнительно весомый вклад вне-

сли личинки хирономид (15,1 %), двустворча-

тые (28,9 %) и брюхоногие моллюски (4,3 %). 
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Доля остального зообентоса была невелика, 

составляя в сумме лишь 2,85 %. По значениям 

биомассы 90,5 % приходилось на двустворча-

тых моллюсков (главную роль сыграли Dreissena 

polymorpha), вклад брюхоногих моллюсков был 

невелик и составил 8,0 %. Доля остальных пред-

ставителей зообентоса была незначительной и в 

сумме составила 1,5 % (табл. 3).

При анализе количественных показателей 

отобранные пробы зообентоса исследова-

лись отдельно для каждого из шести районов. 

По численности на всех проанализированных 

участках преобладали представители малоще-

тинковых червей, хирономид и двустворчатых 

моллюсков, однако по биомассе на них доми-

нировали двустворчатые моллюски (табл. 4).

Таблица 2. Таксономический состав зообентоса в нижнем течении р. Северная Двина в 2023 г.

Table 2. Taxonomic composition of zoobenthos in the lower reaches of the Severnaya Dvina River in 2023

№  п/п

No.

Таксономические группы

Taxonomic groups

№ п/п

No.

Таксономические группы

Taxonomic groups

 Annelida Сем. / Family Ceratopogonidae

Кл. / Class Oligochaeta 10 Ceratopogonidae. sp. lv. 

1 Tubifex sp. Отр. / Order Trichoptera 

2 Tubificidae sp. 11 Sericostoma personatum (Kirby & Spence, 1826)

3 Limnodrilus sp. Mollusca 

4 Oligochaeta sp. Кл. / Class Gastropoda

5 Tubifex newaensis (Michaelsen, 1903) 12 Lymnaea sp. 

Кл. / Class Clitellata 13 Valvata sp. 

6 Hirudinea sp. 14 Viviparus sp. 

Кл. / Class Polychaeta 15 Viviparus viviparus (Linnaeus, 1758) 

7 Nereis sp. 16 Bithynia tentaculata (Linnaeus, 1758)

Arthropoda Кл. / Class Bivalvia

Кл. / Class Malacostraca 17 Sphaeriidae sp.

Amphipoda 18 Anodonta anatina (Linnaeus, 1758) 

8 Gammarus sp. 19 Dreissena polymorpha (Pallas, 1771)

Кл. / Class Insecta 20 Pisidium amnicum (O. F. Muller, 1774)

Отр. / Order Diptera 21 Sphaerium rivicola (Lamarck, 1818) 

Сем. / Family Chironomidae 22 Unio pictorum (Linnaeus, 1758) 

9 Chironomidae sp. lv. 

Рис. 2. Доли типов донных организмов в общем качественном составе 

зообентоса (по количеству входящих в них классов) в нижнем течении 

реки Северная Двина

Fig. 2. The proportion of types of benthic organisms in the total qualitative 

composition of zoobenthos (by the number of classes included in them) in the 

lower reaches of the Severnaya Dvina River
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Таблица 3. Соотношение численности и биомассы донных беспозвоночных в р. Северная Двина в 2023 г.

Table 3. The ratio of the abundance and biomass of benthic invertebrates in the Severnaya Dvina River in 2023

Таксономические группы

Taxonomic groups

Доля от общей численности, %

Share of the total abundance, %

Доля от общей биомассы, %

Share of total biomass, %

Polychaeta 0,5 ⩽ 0,1

Oligochaeta 48,8 0,9

Chironomidae 15,1 0,2

Ceratopogonidae 0,4 ⩽ 0,1

Clitellata 0,5 0,1

Amphipoda 0,5 ⩽ 0,1

Malacostraca 0,1 0,1

Bivalvia 28,9 90,5

Gastropoda 4,3 8,0

Trichoptera 0,9 0,1

Всего / Total: 100,0 100,0

Таблица 4. Значения численности и биомассы донных беспозвоночных в нижнем течении р. Северная Двина 

в 2023 г. (N, экз./м2; B, г/м2)

Table 4. Abundance and biomass values of benthic invertebrates in the lower reaches of the Severnaya Dvina River in 

2023 (N, units/m2; B, g/m2)

Таксономические 

группы

Taxonomic groups

В черте г. Новодвинска

The city of Novodvinsk

Зима

Winter

Лето

Summer

Осень

Autumn

Среднее

Average

N B N B N B N B

Oligochaeta 313 1,5 176 0,8 76 0,3 188 0,8

Chironomidae lv. 276 0,6 114 0,2 104 0,1 165 1,0

Ceratopogonidae lv. - - 57 0,1 - - 19 0,1

Clitellata - - 227 7,0 57 0,9 95 2,6

Amphipoda - - 28 0,2 - - 9 0,1

Gastropoda - - 298 148,7 99 60,1 132 69,6

Bivalvia - - 1030 1004,1 1420 1640,4 817 881,5

Всего / Total: 589 2,1 1930 1160,9 1756 1701,8 1425 955,5

Таксономические 

группы

Taxonomic groups

В черте г. Архангельска у ж/д моста (левый берег)

Arkhangelsk city, railway bridge (left bank)

Зима

Winter

Лето

Summer

Осень

Autumn

Среднее

Average

N B N B N B N B

Oligochaeta 1136 5,5 270 2,2 1023 2,3 809 3,3

Chironomidae lv. 1108 2,5 71 0,2 256 1,2 478 1,3

Gastropoda 114 3,5 99 177,5 0 0 71 60,3

Bivalvia 483 57,9 57 99,1 540 689,7 360 282,3

Всего / Total: 2841 69,4 497 279,1 1819 693,2 1718 347,2

Таксономические 

группы

Taxonomic groups

В черте г. Архангельска у ж/д моста (правый берег)

Arkhangelsk city, railway bridge (right bank)

Зима

Winter

Лето

Summer

Осень

Autumn

Среднее

Average

N B N B N B N B

Oligochaeta - - 114 0,1 - - - -

Trichoptera - - 85 0,4 - - - -

Bivalvia - - 199 127,1 - - - -

Всего / Total: - - 398 127,5 - - - -
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Таксономические 

группы

Taxonomic groups

Район дельты (д. Гневашево) р. Северная Двина в черте г. Архангельска

The area of the delta (the village of Gnevashevo) of the Northern Dvina River within the city of Arkhangelsk

Зима

Winter

Лето

Summer

Осень

Autumn

Среднее

Average

N B N B N B N B

Oligochaeta 1335 1,8 672 2,2 1184 3,9 1064 2,6

Chironomidae lv. 334 0,7 415 1,6 350 0,9 366 1,1

Ceratopogonidae lv. - - 28 0,1 28 0,1 19 0,1

Bivalvia 131 4,8 165 7,5 227 17,0 174 9,8

Всего / Total: 1800 7,3 1280 11,4 1789 22,0 1623 13,6

Таксономические 

группы

Taxonomic groups

Проток р. Кузнечиха

The channel of the Kuznechikha River

Зима

Winter

Лето

Summer

Осень

Autumn

Среднее

Average

N B N B N B N B

Oligochaeta - - 28 0,1 - - - -

Chironomidae lv. - - 57 0,1 - - - -

Bivalvia - - 256 134,2 - - - -

Всего / Total: - - 341 134,4 - - - -

Таксономические 

группы

Taxonomic groups

Район предустьевого взморья р. Северная Двина

The area of the pre-estuary coast of the Severnaya Dvina River

Зима

Winter

Лето

Summer

Осень

Autumn

Среднее

Average

N B N B N B N B

Polychaeta 57 0,2 199 0,4 0 0 85 0,2

Oligochaeta 28 0,9 947 11,6 1222 3,3 732 5,0

Chironomidae lv. - - 57 2,1 170 0,1 76 0,7

Ceratopogonidae - - - - 114 0,3 38 0,1

Amphipoda 85 0,1 85 1,2 - - 57 0,4

Malacostraca 28 15,6 28 0,1 - - 19 5,2

Bivalvia - - 256 26,7 256 12,5 171 13,1

Trichoptera - - 170 2,9 - - 57 0,1

Всего / Total: 198 15,9 1742 44,9 1762 15,9 1234 25,6

Примечание. Здесь и в табл. 5: «-» – нет или недостаточно данных.

Note. Here and in Table 5: «-» – no data or insufficient data.

Окончание табл. 4

Table 4 (continued)

Анализ полученных материалов выявил про-

странственную динамику количественных пока-

зателей зообентоса на разных участках дельто-

вой части р. Северная Двина. Так, в черте г. Но-

водвинска как по численности (57,3 %), так и по 

биомассе (92,3 %) преобладали двустворчатые 

моллюски. В роли субдоминантной группы по 

численности выступали олигохеты (13,2 %) и 

личинки хирономид (11,6 %), также был отме-

чен вклад в биомассу представителей брюхо-

ногих моллюсков (7,3 %) (рис. 3). 

В районе железнодорожного моста (левый 

берег) по численности преобладали предста-

вители класса олигохет (47,1 %), близкие зна-

чения имели личинки хирономид (27,8 %) и 

двустворчатые моллюски (21,0 %), численность 

брюхоногих моллюсков составляла только 

4,1 %. По биомассе доминировали двуствор-

чатые моллюски (81,3 %), доля брюхоногих 

моллюсков составляла 17,4 %, доля остальных 

гидробионтов – 1,3 %. У правого берега в рай-

оне железнодорожного моста в летний период 

доминировали двустворчатые моллюски (как 

по численности – 50,0 %, так и по биомассе – 

99,6 %). Остальную часть выборки составляли 

олигохеты (численность – 28,6 % и биомасса – 

0,1 %) и представители Trichoptera (числен-

ность – 21,4 % и биомасса – 0,3 %).

В районе начала дельты (д. Гневашево) 

р. Северная Двина в черте г. Архангельска 

по численности доминировали представите-

ли Oligochaeta (65,6 %). Значительная доля 
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в общей численности принадлежала личинкам 

хирономид (22,6 %) и двустворчатым моллю-

скам (10,7 %). Максимальный вклад (72,1 %) в 

создание общей биомассы внесли двустворча-

тые моллюски. Субдоминантами являлись оли-

гохеты (19,6 %), личинки хирономид (8,2 %) и 

представители Ceratopogonidae lv. (0,2 %).

В составе донных биоценозов в протоке 

реки Кузнечиха (в летний период) по числен-

ности доминировали двустворчатые моллюски 

(их численность доходила до 75,1 %). В роли 

субдоминантов выступали личинки хирономид 

(16,7 %) и олигохеты (8,2 %). Основу биомассы 

составили двустворчатые моллюски (99,9 %).

В районе предустьевого взморья по числен-

ности доминировали олигохеты (59,3 %), по 

биомассе – двустворчатые моллюски (51,1 %). 

В роли субдоминантов по численности высту-

пали двустворчатые моллюски (13,9 %), пред-

ставители класса Polychaeta (6,9 %), хироно-

миды (6,2 %), по биомассе – класс Malacostraca 

(20,4 %) и олигохеты (19,5 %). Остальные груп-

пы гидробионтов имели слишком малые значе-

ния по обоим показателям.

Также было установлено изменение числен-

ности и биомассы зообентоса в разные сезоны 

2023 г. В  з и м н и й  п е р и о д  численность зоо-

бентоса имела тенденцию к снижению от ру-

словой части реки (г. Новодвинск – 589 экз./м2, 

район железнодорожного моста (левый берег) – 

2841 экз./м2, д. Гневашево – 1800 экз./м2) к 

предустьевому взморью (198 экз./м2). Биомасса 

имела в основном ту же тенденцию (соответ-

ственно 2,1, 69,4 и 7,3 г/м2), но с увеличением 

значений на участке предустьевого взморья 

(15,9 г/м2). В  л е т н и й  п е р и о д  как числен-

ность (1930, 497, 398 и 1280 экз./м2 (русловая 

часть реки) → 341 экз./м2 (начало дельты – 

р. Кузнечиха) → 1742 экз./м2 (предустьевое 

взморье)), так и биомасса (1160,9, 279,1, 127,5, 

11,4 → 134,4 → 44,9 г/м2) зообентоса показы-

вали значительные колебания на всех обсле-

дованных участках. В  о с е н н и й  п е р и о д  чи-

сленность на всех участках претерпевала очень 

незначительные колебания (1756, 1819, 1789 → 

1762 экз./м2), а биомасса имела устойчи-

вую тенденцию к снижению от русловой части 

реки к предустьевому взморью (1701,8, 693,2, 

22,0 → 15,9 г/м2). 

Наименьшая численность зообентоса 

отмечена зимой у предустьевого взморья 

(198 экз./м2), а биомасса – в тот же период в 

черте г. Новодвинска (2,1 г/м2). Наибольшие 

численность и биомасса зообентоса зареги-

стрированы также в черте г. Новодвинска: лето – 

1930 экз./м2  и осень – 1701,8 г/м2.

Значения численности в целом по стан-

циям также изменялись в широком диапазо-

не от 341 экз./м2 в протоке р. Кузнечиха до 

1718 экз./м2 в районе железнодорожного моста 

(левый берег). Среднее значение численности 

за исследуемый период составило 1123 экз./м2, 

главным образом за счет большого количества 

олигохет и личинок хирономид. По значениям 

биомассы показатели варьировали от 13,6 г/м2 

в районе дельты (д. Гневашево) Северной Двины 

до 955,5 г/м2 в черте г. Новодвинска за счет ско-

плений моллюсков Dreissena polymorpha, Pisidium 

amnicum и Viviparus viviparus. Среднее значение 

биомассы за 2023 г. составило 267,3 г/м2. 

Согласно анализу распределения по грун-

там доминирующее положение занимали оли-

гохеты. Главным образом они преобладали на 

илистом песке (11 185 экз./м2), на котором в 

больших количествах находились и другие гид-

робионты, на песке (4148 экз./м2) и на иле 

Рис. 3. Вклад основных групп макрозообентоса в формирование общей численности (N) и биомассы (B) по 

станциям в исследуемой части р. Северная Двина

Fig. 3. Contribution of the main macrozoobenthos groups to the formation of the total abundance (N) and biomass 

(B) at the stations in the studied part of the Severnaya Dvina River
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(4006 экз./м2). На крупнозернистом песке 

(341 экз./м2) и на каменистом дне (199 экз./м2) 

преобладали двустворчатые моллюски. Пред-

ставителей Ceratopogonidae и Amphipoda было 

меньше всего на иле (114 экз./м2) и илистом 

песке (28 экз./м2), а на песке Ceratopogonidae 

занимали последнее место по численности 

(85 экз./м2). На каменистом дне (85 экз./м2) и 

крупнозернистом песке (57 экз./м2) самые ми-

нимальные значения по численности показали 

отряд Trichoptera и класс Malacostraca (табл. 5).

Таким образом, илистое дно является наи-

более благоприятным типом грунта как для 

олигохет, так и для большинства прочих бес-

позвоночных (61,4 % от всех организмов).

В работе М. А. Студеновой с соавторами 

[2023] по исследованиям, проводившимся с 

1995 по 2019 г., основу численности и биомас-

сы на всех участках русла р. Северная Двина 

формировали малощетинковые черви и хиро-

номиды. Конкретно в нижнем течении Север-

ной Двины средняя численность организмов 

зообентоса составила 3053 экз./м2, а биомас-

са – 1,58 г/м2. В нашем исследовании в зообен-

тосе низовья р. Северная Двина по числен-

ности также преобладали олигохеты, однако 

по биомассе основную часть выборки состав-

ляли моллюски, средняя численность зообен-

тоса за 2023 г. насчитывала 1123 экз./м2, а био-

масса – 267,3 г/м2. Различия в преобладающих 

организмах, а также в показателях численности 

и биомассы можно объяснить тем, что в рабо-

те [Студенова и др., 2023] обобщены данные, 

собранные в течение 24 лет, в то время как в 

нашем исследовании мониторинг зообентоса 

р. Северной Двины длился один год.

При сравнении наших результатов с дан-

ными А. П. Новоселова и соавторов [2022], 

исследовавших в 2019 году устьевую область 

р. Северная Двина, выявлены различия в сред-

них показателях численности (460 экз./м2) 

и биомассы (50 488 мг/м2), но есть совпа-

дение в отношении выделения доминанты: 

по численности – олигохеты, по биомассе – 

двустворчатые моллюски. В указанной работе 

[Новоселов и др., 2022] максимальные значе-

ния по численности зафиксированы в дельте 

Северной Двины в черте г. Архангельска (за 

счет большого количества олигохет и личи-

нок хирономид), а биомассы – в районе г. Но-

водвинска и дельте Северной Двины в черте 

г. Архангельска (за счет скоплений двустворча-

тых моллюсков). В нашем исследовании в те-

чение 2023 г. наибольшие численность (лето, 

1930 экз./м2) и биомасса (осень, 1701,8 г/м2) 

зообентоса зарегистрированы в черте г. Ново-

двинска.

Заключение

В нижнем течении р. Северная Двина в 2023 г. 

зообентос представлен 22 видов ыми и надви-

довыми таксонами донных беспозвоночных. 

Они входят в три класса (Oligochaeta, Clitellata, 

Polychaeta) типа Annelida и в два класса типов 

Аrthropoda (Malacostraca и Insecta) и Mollusca 

(Gastropoda и Bivalvia). Отметим, что у Mollusca 

идентифицировано наибольшее число видов. 

По численности на исследованных участках до-

минировали олигохеты, хирономиды и двуст-

ворчатые моллюски, но по биомассе преобла-

дали исключительно двустворчатые моллюски. 

Таблица 5. Распределение организмов зообентоса по грунтам в нижнем течении р. Северная Двина в 2023 г. 

(количество, экз./м2)

Table 5. Distribution of zoobenthos organisms by type of bottom in the lower reaches of the Severnaya Dvina River in 

2023 (number of organisms, units/m2)

Таксономиче-

ские группы

Taxonomic groups

Тип грунта / Type of bottom

Ил

Silt

Илистый песок

Silty sand

Крупнозернистый песок

Coarse-grained sand

Песок

Sand

Каменистое дно

Rocky bottom

Polychaeta - - 256 - -

Oligochaeta 4006 11185 114 4148 114

Chironomidae 341 4659 114 2358 -

Ceratopogonidae 114 28 - 85 -

Clitellata - 284 - - -

Amphipoda 114 28 142 - -

Malacostraca - - 57 - -

Bivalvia 1705 8551 341 398 199

Gastropoda 1222 1108 - - -

Trichoptera 284 - 57 - 85

Всего / Total: 7786 25843 1081 6989 398
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Основная численность и биомасса гидробион-

тов выявлена на илистом песке.

Наименьшая численность зообентоса уста-

новлена в зимний период в районе предустье-

вого взморья (198 экз./м2), а биомасса – в тот 

же период в черте г. Новодвинска (2,1 г/м2). 

В г. Новодвинске также зарегистрирована 

наибольшая численность (лето, 1930 экз./м2) 

и биомасса (осень, 1701,8 г/м2) зообентоса.

Численность зообентоса в зимний период 

снижалась от русловой части реки к предусть-

евому взморью. Биомасса имела в основном 

ту же тенденцию, но с увеличением значений 

на участке предустьевого взморья. В летний 

период численность и биомасса зообентоса 

испытывали существенные колебания на всех 

обследованных участках. В осенний период чи-

сленность на всех участках колебалась очень 

незначительно, а биомасса имела устойчивую 

тенденцию к снижению от русловой части реки 

к предустьевому взморью. 
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СРАВНИТЕЛЬНАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАДУЖНОЙ ФОРЕЛИ, 

ВЫРАЩИВАЕМОЙ В ДВУХ РАЗНОТИПНЫХ ВОДОЕМАХ 

РЕСПУБЛИКИ КАРЕЛИЯ

О. В. Мамонтова1*, Я. А. Кучко2, Е. Н. Распутина2

1 Петрозаводский государственный университет (пр. Ленина, 33, Петрозаводск,

   Республика Карелия, Россия, 185910), *mamontova@petrsu.ru
2 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» 

   (ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910)

Представлен анализ абиотических факторов водной среды, оказывающих наиболь-

шее влияние на рост радужной форели в первые два года выращивания в садковых 

условиях. Исследования проводились в двух рыбоводных хозяйствах, расположенных 

на водоемах Медвежьегорского района Республики Карелия – оз. Елмозеро и губа 

Святуха Онежского озера. Водоемы отличаются по трофическому статусу: оз. Елмозе-

ро – водоем олиготрофного типа, губа Святуха – мезотрофного. Установлено, что при 

практически одинаковых основных гидрохимических показателях решающую роль для 

указанного производства играет температурный фактор, который напрямую зависит от 

гидрологических особенностей водоемов. В результате анализа полученных данных 

выявлено, что при соблюдении одинаковой технологии выращивания темп роста фо-

рели в губе Святуха более чем в 1,5 раза выше аналогичного показателя в оз. Елмозеро. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: аквакультура; радужная форель; абиотические факторы; 

линейно-весовой рост; оз. Елмозеро; губа Святуха

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Мамонтова О. В., Кучко Я. А., Распутина Е. Н. Сравнитель-

ная характеристика радужной форели, выращиваемой в двух разнотипных водо-

емах Республики Карелия // Труды Карельского научного центра РАН. 2024. № 3. 

С. 97–104. doi: 10.17076/eco1893

Ф и н а н с и р о в а н и е. Финансовое обеспечение исследований осуществлялось из 

средств федерального бюджета на выполнение государственного задания КарНЦ 

РАН (FMEN 2022-0007).

O. V. Mamontova1*, Ya. A. Kuchko2, E. N. Rasputina2. COMPARATIVE 

CHARACTERISTICS OF RAINBOW TROUT RAISED IN WATERBODIES 

OF TWO DIFFERENT TYPES IN THE REPUBLIC OF KARELIA

1 Petrozavodsk State University (33 Lenin Ave., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia), 

  *mamontova@petrsu.ru 
2 Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences (11 Pushkinskaya St., 
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The paper provides an analysis of the abiotic aquatic environment factors that produce 

the greatest effect on the growth of rainbow trout in the first two years of cage breeding. 
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Studies were carried out at two fish farms based in waterbodies in the Medvezhyegorsky 

District, Republic of Karelia – Lake Yelmozero and Svyatukha Bay of Lake Onego. The wa-

terbodies differ in the nutrient status: Lake Yelmozero is oligotrophic and Svyatukha Bay is 

mesotrophic. We demonstrate that the hydrochemical parameters being nearly identical, 

the decisive factor for these facilities is the temperature, which is directly governed by 

the hydrological features of the waterbodies. Analysis of the data collected in this study 

showed that the rearing process being the same, the growth rates of trout in Svyatukha 

Bay were 1.5 higher than in Lake Yelmozero.

K e y w o rd s: aquaculture; rainbow trout; abiotic factors; length and weight growth; Lake 

Yelmozero; Svyatukha Bay

F o r  c i t a t i o n: Mamontova O. V., Kuchko Ya. A., Rasputina E. N. Comparative charac-

teristics of rainbow trout raised in waterbodies of two different types in the Republic 

of Karelia. Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian 

Research Centre RAS. 2024. No. 3. P. 97–104. doi: 10.17076/eco1893

F u n d i n g. The research was funded from the Russian federal budget through state 

assignment to the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences 

(FMEN 2022-0007).

Введение

Республика Карелия (РК) считается одним 

из самых благоприятных районов Российской 

Федерации для выращивания товарной радуж-

ной форели, отличаясь от остальных областей 

уникальными природными условиями, значи-

тельным количеством глубоководных озер с 

чистой водой и оптимальным температурным 

режимом. В пределах республики расположе-

но около 50 % акватории Ладожского и 80 % – 

Онежского озера, которые являются крупней-

шими пресными водоемами Европы. Гидро-

графическая сеть Карелии относится к бассей-

нам Белого и Балтийского морей. Специфику 

региона определяют особенности комплекса 

природных условий (геологического строения, 

рельефа, климата), а также его географиче-

ское расположение [Каталог..., 2001]. Низкая 

продуктивность северных озер (1,0–3,0 кг/га) 

и падение промышленного вылова ценных ви-

дов рыб привели к интенсивному развитию в 

РК аквакультуры – отрасли агропромышленно-

го комплекса, специализирующейся на разра-

ботке биотехники культивирования различных 

водных организмов. Наилучшие экономические 

показатели были достигнуты при выращивании 

радужной форели различных пород (Камлоопс, 

Золотистая, Адлер и др.) в садках [Кучко, Кучко, 

2011]. Благоприятные климатические условия 

региона (длительный световой период, темпе-

ратурный, газовый режим водоемов) способст-

вуют успешному развитию этого направления 

товарного рыбоводства в республике.

На основании опытных работ, начатых в 

1960-х годах, установлено, что Карелия является 

северной границей территории для успешного 

выращивания радужной форели в естественных 

озерах [Горбунова, Дмитриенко, 1964]. В сосед-

них областях – Мурманской и Архангельской – 

температура воды летом не достигает опти-

мальных величин для быстрого роста форели, 

в то время как в более южных от Республики Ка-

релия областях, например Ленинградской, тем-

пература поднимается до 25 °С, что является 

предельным уровнем, т. к. уже при 26 °С отмеча-

ется резкий спад роста. В связи с этим на водо-

емах РК форелеводство является одним из при-

оритетных направлений – до 70 % российской 

радужной форели выращивается в Карелии.

Целью настоящей работы было выявление 

абиотических факторов водной среды, оказы-

вающих наибольшее влияние на рост рыбы в 

первые два года выращивания в садках. 

Материалы и методы

Объектом исследования является Parasalmo 

mykiss Walbaum (форель радужная). Относится 

к семейству лососевых (Salmonidae), к роду ти-

хоокеанских форелей (Parasalmo). 

Материалом для исследования послужили 

пробы радужной форели из двух рыбоводных 

хозяйств Республики Карелия, расположенных 

в губе Святуха Онежского озера и на оз. Елмо-

зеро (Медвежьегорский р-н). Отбор проб про-

изводился после размещения посадочного 

материала в садках каждые полгода в тече-

ние полутора лет: в сентябре 2020 г. (посадоч-

ный материал, возраст 0), в мае 2021 г. (воз-

раст 0+), в сентябре 2021 г. (возраст 1) и в мае 

2022 г. (возраст 1+ (только в губе Святуха)).

Всего проанализировано 100 особей, по 

50 из каждого хозяйства. Анализ пластических 
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признаков проводился по методике И. Ф. Прав-

дина [1966], коэффициент упитанности опре-

делялся по Фультону. 

Основные гидрохимические показатели во-

доемов приводятся в табл. 1. Химический ана-

лиз воды выполнялся по стандартным методи-

кам в ООО «Северная аналитическая лаборато-

рия» (ООО «СевАЛ»).

Озеро Елмозеро расположено в Медвежье-

горском районе РК. Географические коорди-

наты центра 63°38’ с. ш. 33°10’ в. д. Относится 

к бассейну Белого моря. Котловина озера – 

тектонического происхождения, суженная, вы-

тянутая с северо-северо-запада на юго-юго-

восток, в южной части – с северо-запада на 

юго-восток. Длина озера 36 км, максимальная 

ширина 3 км. Площадь водной поверхности 

54,8 км2. Максимальная глубина 51 м, средняя – 

12 м. Концентрация кислорода колеблется в 

пределах 10,3–12,3 мг/л в поверхностном слое 

и от 8,8 до 11,2 мг/л в придонном. По терми-

ческому режиму относится к холодноводным 

водоемам, максимальная температура воды 

на поверхности летом не превышает 15,8 °С, 

прозрачность воды достигает 5 м. По совокуп-

ности гидробиологических и гидрохимических 

показателей относится к олиготрофному типу 

[Стерлигова и др., 2018, 2019]. 

Губа Святуха – узкий залив Онежского озе-

ра по типу фьорда. Вытянута с северо-запа-

да на юго-восток. Координаты: 62,601° с. ш. 

34,825° в. д. – северная оконечность; 62,338° с. ш. 

35,086° в. д. – южная. Относится к бассей-

ну Балтийского моря. Длина губы составляет 

30 км, ширина около 1 км, площадь водной 

поверхности 36,4 км2. По гидрологическим 

показателям губа пригодна для садкового вы-

ращивания радужной форели. Максимальная 

глубина достигает 15 м, средняя – 3 м. Сред-

няя температура в летний период колеблется 

в пределах 14–20 °C. Насыщение кислородом 

находится в оптимуме для радужной форели 

и составляет 10,0–12,0 мг/л у поверхностно-

го слоя и 8,1–11,0 у дна [Биоресурсы…, 2008]. 

По совокупности гидробиологических и гидро-

химических показателей губа относится к ме-

зотрофному типу [Китаев, 2007]. 

При обработке полученных данных исполь-

зовалась программа Past, в которой методом 

бутстрепа с числом итераций B = 1000 c до-

статочным для уровня вероятности p = 95 % 

были просчитаны значения, представленные 

в таблицах 2 и 3, для пластических признаков. 

Границы интервалов варьирования опреде-

лены методом процентилей. Также просчита-

на значимость отличий выборок z – аппрок-

симация значения критерия Манна – Уитни 

нормальным распределением (по критерию 

Стьюдента).

Результаты 

Результаты измерений пластических призна-

ков выращиваемой форели из двух рыбоводных 

хозяйств представлены в таблицах 2 и 3.

Таблица 1. Результаты химического анализа иссле-

дуемых водоемов в летний период (июнь 2021 г.)

Table 1. Results of chemical analysis of the studied wa-

ter bodies in the summer (June 2021)

Показатели

Indices

оз. 

Елмозеро

Lake 

Elmozero

губа 

Святуха

Svyatukha 

Bay

Перманганатная 

окисляемость, мгО
2
/л

Permanganate 

oxidation, mgO2 /l

5,56 6,85

Цветность, градус

Colour, degree
26 24

рН 7,52 6,95

Фосфор Р
общ

, мг/л

Phosphorus Ptot, mg/l
0,021 0,025

Фосфор минеральный, 

Р
мин

, мг/л

Mineral phosphorus, 

Pmin, mg/l

0,005 0,006

Аммонийный азот NH
4
, мг/л

Ammonium nitrogen NH4, mg/l
0,065 0,056

Нитритный азот NO
2
, мг/л

Nitrite nitrogen NO2, mg/l
0,005 0,001

Нитратный азот NO
3
, мг/л

Nitrate nitrogen NO3, mg/l
0,04 0,01

Азот N
общ

, мг/л

Nitrogen Ntot, mg/l
0,72 0,76

Азот N
орг

, мг/л

Nitrogen Norg, mg/l
0,70 0,73

Железо Fe, мг/л

Iron Fe, mg/l
0,03 0,07

Натрий Na, мг/л

Sodium Na, mg/l
1,50 2,0

Калий K, мг/л

Potassium K, mg/l
0,41 0,72

Гидрокарбонаты

Hydrocarbonates
15,8 21,3

Магний Mg, мг/л

Magnesium Mg, mg/l
1,86 2,20

Кальций Ca, мг/л

Calcium Ca, mg/l
4,72 5,65

Сумма ионов, мг/л

Total ions, mg/l
29,0 38,8

БПК
5
, мгО

2
/л

BOD5, mgO2 /l
1,51 1,12

Взвешенные вещества, мг/л

Suspended substances, mg/l
3,00 3,30
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По полученным в ходе статистической об-

работки данным проанализированы весовые 

и линейные характеристики радужной форели 

из обоих рыбоводных хозяйств. Основными 

факторами, влияющими на темп роста форели 

в садках, являются количество и качество кор-

ма, режим кормления и условия выращивания 

(температура воды, концентрация кислорода, 

плотность посадки, соблюдение технологи-

ческого цикла). В обоих хозяйствах плотность 

посадки была стандартной и составляла 8 кг 

на м3. Кормление производилось автоматиче-

ской системой с нормированной подачей кор-

ма в зависимости от средней индивидуаль-

ной и общей массы рыбы в садке и температу-

ры воды. 

Масса радужной форели закономерно уве-

личивается с возрастом в обеих выборках. Из 

приведенных выше данных следует, что темп 

прироста массы выше у форели в губе Святу-

ха и составляет от 153,2 до 413,8 г в интервале 

0–1 год (средние значения, табл. 2), а в оз. Ел-

мозеро за тот же период – от 66,9 до 281,2 г 

(табл. 1). Особи в возрасте 1+ в оз. Елмозеро 

представлены не были. 

Средний вес посадочного материала, заве-

зенного осенью 2020 г. на оз. Елмозеро и в губу 

Святуха, составлял 66,9 и 153,2 г соответствен-

но (различия являются значимыми, z = 2,4). За-

везенная рыба еще не была отсортирована по 

весу и в момент отбора образцов содержалась 

в одном садке. В этом случае разница не явля-

ется показательной, так как форель находилась 

в стадии адаптации после стресса, испытыва-

емого при транспортировке и комплексном из-

менении факторов водной среды после разме-

щения в садках. 

В возрасте 0+ масса рыбы из губы Святуха 

превышала таковую из оз. Елмозеро более чем 

в 1,5 раза и составляла соответственно 263,1 

и 155,2 г (z = 3,3). Далее также происходил на-

бор массы, однако сохранялась тенденция бо-

лее высокого темпа ее прироста в губе Святуха 

(различия значимы, z = 3,2). Увеличение массы 

в возрасте 1+ закономерно и указывает на то, 

что рыба выращивается в благоприятных усло-

виях, набирая вес.

Особенностью рыб является постоянный, 

но неравномерный рост, который не прекра-

щается в течение всей жизни. Изменения ли-

нейных показателей зависят от увеличения 

массы, абиотических условий и плотности по-

садки рыбы.

Из полученных данных следует, что форель 

из губы Святуха обладает более высоким тем-

пом линейного роста по сравнению с форелью 

из оз. Елмозеро (различия значимы, z = 3,2), 

что подтверждается и характером прироста 

массы рыбы в обоих водоемах. 

Отличия размерных характеристик являлись 

значимыми; так, длина AB рыб в возрасте 0 

в губе Святуха превышала длину рыб в этом же 

возрасте в оз. Елмозеро на 50,8 мм и состав-

ляла 221,0 и 170,2 мм соответственно. В воз-

расте 0+ сохранялась почти такая же разница, 

а именно 50,6 мм, при длине AB 224,4 мм в 

оз. Елмозеро и 275,0 мм в губе Святуха. С уве-

личением возраста разница становится мень-

ше и составляет 35,1 мм, при длине AB 285,4 мм 

в оз. Елмозеро и 320,5 мм в губе Святуха (воз-

раст 1+). Промысловая длина и длина по Смиту 

также преобладали в губе Святуха. По анализу 

линейных показателей можно сделать вывод 

о том, что в обоих хозяйствах идет постепен-

ный линейно-весовой прирост рыбы, однако в 

оз. Елмозеро он медленнее. 

Коэффициент упитанности рыб определял-

ся  по  формуле  Фультона                                 . 

где Р – масса рыбы, г; L – длина тела AD, в см 

(у карповых и лососевых); средняя величина ко-

лебалась в озере Елмозеро от 1,75 до 1,9, в губе 

Святуха – от 1,69 до 2,14. В норме для выращива-

емой радужной форели этот показатель не дол-

жен быть меньше 1. Таким образом, полученные 

результаты показывают более высокий коэффи-

циент упитанности форели в губе Святуха. 

Обсуждение

Основными критическими факторами вод-

ной среды при выращивании радужной форели 

являются содержание кислорода и температу-

ра воды. 

По совокупности гидрохимических и гидро-

логических показателей оба водоема отлича-

ются незначительно и пригодны для товарного 

выращивания форели. Содержание биогенных 

элементов (общего фосфора и азота) харак-

терно для олиготрофных и мезотрофных водо-

емов [Хендерсон-Селлерс, Маркленд, 1990]. 

В целом качество воды отвечает всем требо-

ваниям (ОСТ 15.372.87) для выращивания ра-

дужной форели (табл. 4).

Радужная форель весьма требовательна к 

уровню содержания растворенного в воде кис-

лорода. В обоих водоемах содержание кис-

лорода в воде находится в оптимальном для 

радужной форели количестве (7–12 мг/л, при 

этом рыба может л егко переносить перенасы-

щение до 300 %). Для оз. Елмозеро эта вели-

чина колеблется в пределах 10,30–12,28 мг/л 

у поверхностного слоя и 8,77–11,21 мг/л у при-

донного; для губы Святуха – от 10,0–12,0 мг/л 

у поверхностного слоя и 8,1–11,0 мг/л 
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у придонного [Биоресурсы…, 2008; Озера…, 

2013]. Однако температурный режим данных 

озер различен. Оз. Елмозеро является бо-

лее глубоким и прохладным водоемом. Тем-

пература в нем не поднимается выше 15,8 °С 

в летний период. Губа Святуха прогревается 

лучше – температура от 14 до 20 °С. Именно 

с температурным показателем можно свя-

зать более медленный набор массы радужной 

форели в оз. Елмозеро. Для быстрого роста и 

развития радужной форели температурный 

оптимум составляет 15–20 °С; при темпера-

туре 12–14 °С происходит среднее раскрытие 

ростового потенциала. При повышении темпе-

ратуры увеличивается потребление кислорода, 

поиск пищи становится более активным, уве-

личивается количество потребляемой пищи, 

происходит увеличение желудочной секреции, 

ускоряется обмен веществ [Аминева, Яржом-

бек, 1984; Головина и др., 2003].

Таким образом, в результате проведенных 

исследований установлено, что решающее зна-

чение для темпа линейно-весового роста выра-

щиваемой форели имеет температурный фактор 

при прочих равных гидрохимических условиях. 

Влияние уровня трофности озер не выявлено.

Таблица 4. Требования к гидрохимическому составу воды и ПДК при выращивании форели (ОСТ 15.372. 87)

Table 4. Requirements for the hydrochemical composition of water and maximum permissible concentrations when 

growing trout (OST 15.372. 87)

Показатели

Indices

Ед. измерения

Units

Для инкубации

For incubation

Для молоди и 

товарной рыбы

For juvenile and 

commercial fish

ПДК

MPC

Цветность

Colour

град.

degree
–

до 100

up to 100
–

РН – 7,0–8,0 6,0–8,5 –

О
2

мг/л

mg/l
9,0–11,0 9,0 ⩾ 6,0

СО2 « 10,0 10,0 –

Сероводород

Hydrogen sulphide
«

отсутствие

no

отсутствие

no
–

Аммиак свободный

Ammonia

мгN/л

mgN/l

до 0,01

up to 0.01

до 0,05

up to 0.05
0,5

Азот аммонийный

Ammonia nitrogen 
« 0,75

до 0,5

up to 0.5
0,5

Нитриты

Nitrites
« – 0,02 0,5

Нитраты

Nitrates
« – 1,00 2,0

Перманганатная окисляемость

Permanganate oxidation

мгО
2 

/л

mgO2/l

до 10

up to 10

до 30,0

up to 30.0
–

Бихроматная окисляемость

Dichromate oxidation
« –

до 30,0

up to 30.0
–

БПК5

BOD5

«
до 2

up to 2

до 2

up to 2
2,0

Фосфаты

Phosphates

мгР/л

mgP/l
–

до 0,3

up to 0.3
0,3

Железо 

Iron

мг/л

mg/l

до 0,1

up to 0.1

до 0,5

up to 0.5
0,1

Жесткость общая

Total hardness

мг-экв./л

mg-equ/L
1,5–5,0 3,0– 7,0 –

Щелочность

Alkalinity
« – 1,5–2,0 –

Минерализация

Salinity

г/л

g/l

до 1

up to 1

до 1

up to 1
–

СПАВ

Hard detergents

мг/л

mg/l
0,5–2,0 0,5–2,0 –

Нефтепродукты

Petrochemicals
« 0,05 0,05 –

Взвешенные вещества

Suspended substances
«

до 5

up to 5

до 10

up to 10

+0,25 к фону

+0.25 to background
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ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

Original articles

УДК 631.42 : 536.5 : 004.67 

ТЕМПЕРАТУРНЫЕ ДАННЫЕ В ЭКОЛОГИЧЕСКОМ 

МОНИТОРИНГЕ ГОРНЫХ ПОЧВ КОЛЬСКОЙ СУБАРКТИКИ 

И. М. Штабровская*, И. В. Зенкова 

Институт проблем промышленной экологии Севера Кольского научного центра РАН 

(Академгородок, 14а, Апатиты, Мурманская область, Россия, 184209), 

*ishtabrovskaya@mail.ru

В рамках экологического мониторинга горных экосистем Мурманской области, 

нацеленного на анализ зависимости разнообразия и распространения почвен-

ной биоты от факторов среды, получен значительный объем данных по темпе-

ратуре почв в диапазоне высот от 125 до 1060 м над уровнем моря. Измерения 

выполнены автономными программируемыми термохронами в природных и ан-

тропогенно нарушенных горных экосистемах Хибин (подзона северной тайги) 

и окрестностей приграничного заповедника «Пасвик» (притундровые леса), 

а также на прихибинской равнине – в модельном сосново-мелколиственном 

лесу с зональным типом почв – подзолом иллювиально-гумусовым. Температур-

ные ряды сведены в систему электронных таблиц формата Microsoft Excel, явля-

ющуюся основой планируемой авторской «Температурной базы данных горных 

почв Кольской Субарктики». По итогам десятилетних измерений (2012–2022 гг.) 

информационная система включает более 160 тыс. первичных показаний, заре-

гистрированных термохронами с периодичностью от 1 до 4 часов, и рассчитан-

ные на их основе значения 15 показателей, характеризующих величину и дина-

мику почвенных температур (более 16 тыс. значений). Структура, наполнение 

информационной системы и использование температурных данных в монито-

ринге состояния заполярных горных почв и населяющей их биоты обсуждаются 

в настоящей статье. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: естественные и нарушенные горные почвы; Хибины; Пасвик; 

температурные показатели; информационные наборы данных; экологический 

мониторинг

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Штабровская И. М., Зенкова И. В. Температурные данные в 

экологическом мониторинге горных почв Кольской Субарктики // Труды Карельско-

го научного центра РАН. 2024. № 3. С. 105–120. doi: 10.17076/eco1758

Ф и н а н с и р о в а н и е. Исследования проводятся в рамках темы НИР ГЗ 

№ 122022400120-2 «Биоразнообразие и мультифункциональность наземных эко-

систем Евро-Арктического региона». Приобретение измерительных приборов 

(термохронов) профинансировано грантом РФФИ–Аспиранты № 20-34-90135 

«Температурный режим почв как фактор разнообразия и активности почвенной 

биоты в горных экосистемах Кольской Субарктики». 
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I. M. Shtabrovskaya*, I. V. Zenkova. TEMPERATURE DATA IN ECOLOGICAL 

MONITORING OF THE KOLA SUBARCTIC MOUNTAIN SOILS 

Institute of North Industrial Ecology Problems, Kola Science Centre, Russian Academy 

of Sciences (14a Akademgorodok, 184209 Apatity, Murmansk Region, Russia), 

*ishtabrovskaya@mail.ru

An information system was created based on а large set of soil and air temperature data 

obtained during the ecological monitoring of mountain ecosystems in the Murman-

sk Region in 2012–2022. The measurements were made in 44 natural and disturbed 

mountain ecosystems in the Khibiny Mountain Massif (northern taiga subzone) and 

in the trilateral Pasvik Nature Reserve (forest-tundra subzone) using stand-alone pro-

grammable data loggers. Simultaneously, a pine-small-leaved forest with zonal-type 

soil (Humic Podzol) was investigated as the control for mountain ecosystems. The 

information system includes more than 160 thousand primary records registered by 

loggers at a frequency of 1 to 4 hours, and more than 16 thousand values calculated 

for 15 temperature variables. It will serve as the basis for the future database named 

“Temperature Database of Mountain Soils of the Kola Subarctic”. The article discusses the 

structure and content of the information system, as well as the use of temperature data 

in environmental monitoring of polar mountains soils and invertebrates inhabiting them.

K e y w o rd s: natural and disturbed mountain soils; Khibiny; Pasvik; temperature value; 

information system; ecological monitoring

F o r  c i t a t i o n: Shtabrovskaya I. M., Zenkova I. V. Temperature data in ecological monito-

ring of the Kola Subarctic mountain soils. Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = 

Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2024. No. 3. P. 105–120. doi: 10.17076/

eco1758

F u n d i n g. The studies were carried out under state assignment to the Institute of North 

Industrial Ecology Problems # 122022400120-2 “Biodiversity and multifunctionality 

of terrestrial ecosystems of the Euro-Arctic region”. Measuring instruments (loggers) 

were purchased within RFBR project # 20-34-90135 “The temperature regime of soils as 

a factor for soil biota diversity and activity in Kola Subarctic montane ecosystems”.

Введение 

Экологический мониторинг заполярных гор-

ных систем – одно из направлений деятель-

ности Института проблем промышленной эко-

логии Севера Кольского научного центра РАН. 

Основными объектами ежегодных исследова-

ний являются естественные и промышленно на-

рушенные горные почвы Мурманской области 

и населяющая их фауна [Зенкова и др., 2011; 

Зенкова, 2012, 2013а, 2020]. Первоначально из-

мерения температуры проводили лишь в даты 

экспедиционных выездов классическими мето-

дами: атмосферного воздуха – срочным ртут-

ным термометром, органогенного горизонта – 

коленчатым почвенным термометром Савинова 

ТМ-5. С 2012 года появилась техническая воз-

можность пролонгированного измерения тем-

пературы одновременно в разных горно-расти-

тельных поясах и/или на разных глубинах поч-

венных профилей с помощью датчиков нового 

поколения – миниатюрных программируемых 

термохронов с автономным режимом работы 

[Зенкова, 2013б]. Такие приборы получили ши-

рокое применение в экологическом почвове-

дении в последние годы [Каверин и др., 2014; 

Старцев, 2016; Моисеев и др., 2019; Кашулина 

и др., 2020; Литвинова, Кашулина, 2021; Ершов 

и др., 2022; Каверин, 2022]. 

За десятилетний период работы с тер-

мохронами в горных районах Мурманской об-

ласти авторами накоплен значительный объем 

температурных данных, сведенный в систему 

электронных таблиц. Структура и наполнение 

информационной системы, а также использо-

вание температурных данных в мониторинге 

состояния заполярных горных почв и населяю-

щей их биоты обсуждаются в настоящей статье. 

Объекты исследований 

Температурные ряды получены в трех райо-

нах Мурманской области: Хибинском горном 

массиве (центральный р-н, подзона северной 

тайги), горах заповедника «Пасвик» с прилегаю-

щей территорией (северо-запад области вдоль 

государственной границы с Северной Норвеги-

ей, зона притундровых лесов) и на модельном 

участке северотаежного хвойно-мелколиствен-

ного леса на прихибинской равнине (рис. 1). 



107
  Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2024. № 3

Хибины (Х) – крупнейший горный массив 

Мурманской области, отличается сложными 

ледниковыми формами рельефа (платообраз-

ными вершинами, крутыми склонами, цирками 

и моренами, разделенными перевалами и уще-

льями), которые влияют на перераспределение 

холодных и теплых воздушных масс и образо-

вание температурных инверсий. Максимальная 

отметка – 1208 м над уровнем моря при высоте 

предгорных равнин 140–240 м. Высотная по-

ясность простая, протяженность растительных 

поясов незначительная и зависит от экспози-

ции склонов (табл. 1). 

Почвы Хибин сформировались на богатых 

по химическому составу щелочных породах и 

характеризуются значительной гумусирован-

ностью профиля и менее контрастным, чем на 

равнине, элювиально-иллювиальным пере-

распределением химических элементов [Пе-

реверзев, 2010]. В горных лесах это подзолы 

иллювиально-многогумусовые с морфологи-

ческим профилем: О (0–10 см) – E (2 см) – Bfh 

(до 20–30 см) – C (30–60 см), в горных тунд-

рах – подбуры с неоподзоленным профилем: 

О (0–3 см) – Bhf (Вh) (3–10 см), Вf (10–20 см) – 

ВС (20–40 см) – С (40–50 см), в поясе холод-

ных гольцовых пустынь – петроземы многогу-

мусовые (О–R) с маломощной подстилкой до 

3 см. Массив относится к отдельному климати-

ческому району Мурманской области, микро-

климат которого формируется под воздейст-

вием циркуляционных и в меньшей степени ра-

диационных процессов и отличается высокой 

атмосферной влажностью [Яковлев, 1961]. 

Рельеф окрестностей Пасвика (П) низкогор-

ный. Горы одиночные, более похожи на сопки, 

со сглаженными ледником вершинами до 380 м 

(при средней высоте равнины 50 м над ур. 

моря) и еще более простой высотной пояс-

ностью (табл. 1). Почвы развиваются на иных 

горных породах, имеют хороший дренаж и про-

филь мощностью до 50 см с четким подзоли-

стым горизонтом [Светов и др., 2019]. Из-за 

значительной удаленности заповедника и по-

граничного пропускного режима почвенные ис-

следования были проведены здесь только в по-

левые сезоны 2010–2013 гг., а температурные 

измерения – с июля по август 2012 и 2013 гг. 

К настоящему времени температурные ряды 

продолжительностью от летнего сезона до года 

получены для естественных почв 34 биоцено-

зов восьми хибинских гор и 6 биоценозов трех 

гор в окрестностях «Пасвика». 

Нарушенные в 2012–2013 гг. горно-лесные 

почвы в долине реки Кунийок на севере Хибин 

(67°50ʹN, 33°39ʹE) являются действующими 

объектами экологического мониторинга. Кру-

глогодичный учет температуры атмосферного 

Рис. 1. Районы проведения температурных исследований в Мурманской об-

ласти: П – заповедник «Пасвик» с прилегающей территорией, Х – Хибинский 

горный массив, РС – модельный сосняк на прихибинской равнине

Fig. 1. Areas of temperature research in the Murmansk Region: П – Pasvik Nature 

Reserve with adjacent territory, X – Khibiny mountain massif, РС – plain pine 

forest with zonal Northern-taiga Podzol soils
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Таблица 1. Характеристика районов исследования

Table 1. Description of study areas

Показатели

Parameters

Горные районы

Mountainous areas

Предгорная равнина

Foothill plain

Пасвик

Pasvik

Хибины

Khibiny

Модельный сосняк 

Plain pine forest

Координаты*

Coordinates*

69°14′ – 69°17′N
29°22′ – 29°28′E

67°36′ – 67°50′N
33°14′ – 34°10′E

67°34′43.6′N
33°17′51.8′E

Природная подзона

Subzone

Граница северной 

тайги и лесотундры

Border between Northern 

taiga and forest tundra

Северная тайга

Northern taiga

Северная тайга

Northern taiga

Климатический район 

Мурманской области

Climatic area of the 

Murmansk Region

Часть центрального р-на 

под влиянием морского 

климата Баренцева моря

Marine climatic area

Горный климатический р-н

Mountain climatic area

Континентальный 

центральный р-н

Continental central area

Климатические 

показатели [1,2,3,12]

Climate indices

Т среднегодовая 

Т average annual –2.0 °С

Т средняя января

T average January –12 °С

Т средняя июля

T average July +12 °С

Годовая сумма осадков 

800 мм 

(преобладают летом)

Annual precipitation 

800 mm 

(prevail in summer)

Т среднегодовая

Т average annual –1.2 °С

Т средняя февраля

T average February –13 °С

Т средняя июля

T average July +12 °С

Годовая сумма осадков 

900–1200 мм 

(преобладают зимой)

Annual precipitation 

900–1200 mm 

(prevail in winter)

Т среднегодовая

Т average annual –0.8 °С

Т средняя февраля

T average February –12 °С

Т средняя июля

T average July +14 °С

Годовая сумма осадков 

500–600 мм

(преобладают летом)

Annual precipitation 

500–600 mm 

(prevail in summer)

Рельеф [1,4,5]

Relief 

Денудационно-тектонический

Denudation-tectonic
Автоморфная позиция 

ландшафта

Automorphic position 

of the landscape
низкогорный

low-mountain

среднегорный 

mid-mountain

Высотная поясность 

(протяженность, 

м н. у. м.) [1, 4, 5]

Altitudinal zonality 

(extension, m a.s.l.)

Горные тундры

(выше 300)

Mountain tundra

(above 300)

Березовые криволесья 

Birch crooked forests

(⩾ 200)

Горная тайга

Mountain taiga

(⩾ 50)

Гольцовые пустыни

Cold mountain deserts (Goltzy) 

(950–1200)

Горные тундры

Mountain tundra

(450–950)

Березовые криволесья

Birch crooked forests

(380–440(500))

Горная тайга

Mountain taiga

(220–380)

Зональная тайга

Zonal northern taiga

140 ± 10

Почвы [6–9]

Soils 

Горно-тундровые криоземы 

Mountain tundra cryozems 

 (Leptic Cryosols)

Горно-тундровые подбуры 

Mountain tundra podburs

 (Entic Podzols)

Горно-лесные подзолы 

иллювиально-железистые 

Ferric alpine forest Podzols 

Горные петроземы 

Mountain petrozems 

 (Leptosols)

Горно-тундровые подбуры 

многогумусовые

Mountain tundra podburs high-humic

(Entic Podzols)

Горно-лесные подзолы 

иллювиально-многогумусовые

Highly humic montane forest 

Podzols 

(Albic Podzols)

Песчаный лесной подзол 

иллювиально-гумусовый

Humic Sandy Forest 

(Arenic Carbic Albic) Podzols

Подстилающие 

породы [1,10,11]

Bedrocks 

Метаморфизованные 

габбро, пироксениты, 

габброанортозиты 

и амфиболиты

Metamorphosed 

gabbro, pyroxenites, 

gabbroanorthosites 

and amphibolites

Магматические щелочные 

породы, покрытые моренами 

горных оледенений

Magmatic alkaline rocks covered 

with mountain glaciation moraines

Песчаные озерно-

ледниковые 

отложения с примесью 

кварцсодержащей 

покровной морены

Sandy lacustrine-glacial 

sediments with an 

admixture of quartz- 

containing cover moraine
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воздуха и почвенных профилей, наряду с се-

зонными исследованиями почвенной фауны и 

микробиоты, ведется здесь на четырех участ-

ках: в контрольном горном сосняке и трех ва-

риантах его антропогенной трансформации – 

в горелом сосняке, на вырубке и дважды нару-

шенной горелой вырубке. 

Наряду с исследованиями горных экосистем 

температурные учеты проводили в детально 

изученном равнинном сосняке кустарничковом 

(РС). Сотрудниками ИППЭС КНЦ РАН и Поляр-

но-альпийского ботанического сада-института 

им. Н. А. Аврорина здесь выполнены многолет-

ние работы по почвоведению, почвенной фау-

не и микробиоте [Репневская, 1969; Ушакова, 

1997; Зенкова, 2000, 2003; Евдокимова, Моз-

гова, 2001; Евдокимова и др., 2002, 2004; Пе-

реверзев, 2004; Zenkova, 2010]. Под сосняком 

на песчаных озерно-ледниковых отложениях 

с примесью морены сформирован типичный 

Al-Fe гумусовый лесной подзол с укороченным 

генетическим профилем состава: ОL (0–2 см) – 

OFH (2–5 см) – A2 (5–8 см) – B (8–25 см) – BС 

(25–39 см). В 1971–1983 гг. на территории 

модельного сосняка метеорологом ПАБСИ 

А. П. Семко проводился температурный мони-

торинг лесного подзола [Семко, Сергеев, 1974; 

Семко, 1982], что позволяет сопоставлять сов-

ременные температурные ряды с данными 

40–50-летней давности. Круглогодичный учет 

температуры почвы и атмосферного воздуха с 

использованием термохронов мы проводим в 

РС с 2016 года. 

Методы исследований 

Инструментарий. Для мониторинга темпе-

ратуры использовали термохроны DS1921G-F5 

Показатели

Parameters

Горные районы

Mountainous areas

Предгорная равнина

Foothill plain

Пасвик

Pasvik

Хибины

Khibiny

Модельный сосняк 

Plain pine forest

Период исследований

Study period
2012–2013 2013–2022 2016–2022

Исследованные горы

Studied mountains

Калкупя

(заповедник «Пасвик»)

Kalkupya

(Pasvik Nature Reserve)

Каскама

(окрестности «Пасвика»)

Kaskama

(near the Pasvik 

Nature Reserve)

Кораблекк

(одноименный 

природный парк)

Korablekk

(Korablekk Natural Park)

Партомчорр / Partomchorr

Рисчорр / Rischorr

Куэльпорр / Kuelporr

Юмечорр / Yumechorr

Юкспорр / Yuksporr

Суолайв / Suolajv

Айкуайвенчорр / Aikuaivenchorr

Вудъяврчорр / Vud”yavrchorr

долина Кунийок / Kuniyok Valley

–

Экспозиция склонов*

Slope exposition*

СЗ, ЮЗ, ЮВ

NW, SW, SE

С, СЗ, З, ЮЗ, Ю, ЮВ

N, NW, W, SW, S, SE
–

Исследованный 

диапазон высот,

м н. у. м.*

Studied altitude range, 

m a.s.l.*

125–345 220 –1060 – // –

Число биоценозов

Number of biocenoses
6 38 1

Направления 

исследований

Collaborative 

research

Учеты температуры 

и почвенной фауны

Accounting of temperature 

and soil fauna

Регистрация температуры. Почвенно-зоологические 

и микробиологические исследования. Оценка эмиссии СО
2

Registration of temperature. Soil-zoological 

and microbiological studies. Assessment of CO2 emissions

Примечание. *Данные получены по GPS-навигатору Garmine Trex Touch 35. Источники: 1Государственный…, 2020; 
2Димо, 1972; 3Семко, 1982; 4Хибины…, 2022; 5Рябцева, 1975; 6Мазыро, 1936; 7Мировая…, 2018; 8Национальный…, 2011; 
9Ушакова, 1997; 10Миловский, Кононов, 1982; 11Светов и др., 2019; 12Яковлев, 1961. 

Note. *Measured by the Garmin Etrex Touch 35 GPS-navigator. After: 1Pasvik…, 2020; 2Dimo, 1972; 3Semko, 1982; 4Borovichev, 
Koroleva, 2022; 5Ryabtseva, 1975; 6Mazyro, 1936; 7Shobа, 2018; 8Shobа, 2011; 9Ushakova, 1997; 10Milovskii, Kononov, 1982; 
11Svetov et al., 2019; 12 Yakovlev, 1961.

Окончание табл. 1

Table 1 (continued)



110
Transactions of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences. 2024. No. 3

и ТРВ-2 с предельным диапазоном измерений 

–25…+80 °С, объемом памяти до 8,2 тыс. по-

казаний, дискретностью измерений 0,0625 °С 

и погрешностью ±0,5 °С, сертифицированные 

в Государственном реестре средств измере-

ний РФ [Термохроны…]. Запуск термохронов и 

снятие показаний проводили в полевых услови-

ях при помощи портативного USB-устройства 

«Термохрон-аудитор» с графическим диспле-

ем, кнопкой «меню» и двухцветным светодио-

дом. Прибор позволяет управлять функциями: 

запуск, перезапуск и остановка миссии, им-

порт данных. При подключении термохрона че-

рез переходник «USB-iButton» аудитор считы-

вает данные с регистратора, сохраняя их в виде 

бинарных файлов TRL (Technology Readiness 

Level), которые используются для формирова-

ния отчетов в формате PDF. Из таблиц PDF дан-

ные копируются в Excel-файл. 

Полевые работы. Сроки закладки тер-

мохронов в почву исследуемых биоценозов 

приурочены к периодам схода снегового покро-

ва (с середины-конца мая в РС и с конца июня – 

начала июля в горах), осенние сроки выемки/

перепрограммирования датчиков – к первым 

заморозкам (середина-конец сентября). В эти 

же даты проводили установку/снятие почвен-

ных ловушек с формалином для учета почвен-

ной фауны и/или отбор образцов органоген-

ного горизонта на химический, зоологический 

и микробиологический анализ. Период работы 

почвенных ловушек в каждом исследованном 

биоценозе совпадал с регистрацией темпера-

туры окружающих сред – воздуха и почвы. 

Температуру измеряли на высоте 2 м, на 

поверхности почвы, на глубине 5 см в органо-

генном горизонте (подстилке) и в минеральном 

профиле почв по глубинам: 10, 15, 20 и 40 см. 

В последнем случае термохроны прикручива-

ли к деревянным рейкам, которые заглубляли 

в профиль с помощью металлического почвен-

ного бура малого диаметра (2 см), чтобы обес-

печить максимальный контакт термодатчиков с 

почвой (рис. 2). 

В зависимости от цели исследования тер-

мохроны программировали на регистрацию 

температуры каждые 1–2 (для анализа суточ-

ной и сезонной динамики соответственно) или 

4 часа (из-за лимита памяти датчиков при учете 

годовой динамики). 

Суммарно в 44 горных биоценозах, иссле-

дованных за период 2012–2022 гг., получено 

свыше 123 тыс. первичных измерений тем-

пературы; в равнинном сосняке за период 

2016–2022 гг. – свыше 35 тыс. В информацион-

ной системе эти измерения составляют основу 

таблицы первичных данных. 

Математическая обработка. Температур-

ные ряды обрабатывали в программах Excel 

и Statistica 12 (описательная статистика, кор-

реляционный, дисперсионный и кластерный 

анализ). На основе первичных измерений тер-

мохронов для каждого биоценоза рассчитыва-

ли стандартные показатели температурного 

режима: среднесуточные температуры, сред-

немесячные, среднелетние (с июня по август), 

среднегодовые, средние за вегетационный 

сезон (с мая по октябрь), суммы положитель-

ных, отрицательных, эффективных (⩾ +5 °С), 

активных (⩾ +10 °С) температур и число суток 

с этими температурами (табл. 2). 

Достоверность различий средних темпе-

ратур по сезонам, между высотными пояса-

ми и склонами разной экспозиции оценивали 

по t-критерию Стьюдента, различия темпера-

турной динамики – методом дисперсионно-

го анализа с F-критерием Фишера. Сопря-

женную динамику температуры почв и атмос-

ферного воздуха и зависимость от них коли-

чественных показателей почвенной био-

ты определяли методом корреляционного 

анализа. Сходство-различие биоценозов по 

таксономическому составу и динамической 

плотности беспозвоночных, а также по тем-

пературным рядам за равный период измере-

ний выявляли методом кластерного анализа. 

Рис. 2. Закладка серии термохронов в поч-

венный профиль с учетом мощности генети-

ческих горизонтов

Fig. 2. Installation of a series of thermochrons in 

a soil profile, taking into account the thickness of 

genetic horizons
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Для визуализации пространственного распре-

деления температурных и фаунистических дан-

ных в горах выполняли построение картосхем 

в программе ArcGIS(v.10.4) компании ESRI.

Результаты 

С целью структурированного хранения и 

удобства использования массива данных, еже-

годно пополняемого измерениями темпера-

туры в мониторинговых и вновь обследуемых 

горных биоценозах, сформирована информа-

ционная система, включающая 14 электронных 

таблиц формата Microsoft Excel. 

Вводная атрибутивная таблица (рис. 3) за-

полняется в двух версиях – на русском языке и 

латинице и содержит характеристику исследо-

ванных биоценозов по двум десяткам параме-

тров: обозначение (аббревиатура), район, год, 

период (даты) и продолжительность (в сутках) 

исследования, географические координаты 

(в форматах DD.MM.SS и DD.DDDDD), указание 

горы, экспозиции склона, горно-растительного 

пояса, высоты над уровнем моря, принадлеж-

ности к категории природных или нарушенных, 

лесных или открытых биоценозов. Указывается 

комплексность исследований в данном биоце-

нозе: учет температуры (по средам: атмосфер-

ный воздух/подстилка/почвенный профиль), 

проведение почвенно-зоологических работ 

(отбор почвенных проб и/или установка поч-

венных ловушек), измерение почвенного дыха-

ния, отбор образцов на микробиологический 

и/или химический анализ. 

Для удобства статистической обработки 

атрибутивным параметрам присвоены число-

вые градации. Так, параметр «район исследо-

вания» имеет три градации: П, Х, РС; фактор 

«горно-растительный пояс» – 4 градации: гор-

но-таежный, березовые криволесья, горные 

тундры и холодные гольцовые пустыни; фак-

тор «высота над уровнем моря» – 7 градаций с 

интервалом 140 м, рассчитанным по формуле 

Лагранжа [Смирнов, 2008]; факторы «откры-

тые-закрытые» и «природные-антропогенные 

биотопы» – по 2 соответствующие градации. 

Таблица 2. Рассчитанные температурные показатели, включенные в информационную систему 

Table 2. Calculated temperature parameters included in the information system 

Показатели

Parametrs 

Динамика температуры

Temperature dynamics

Суточная 

Daily

Месячная 

Monthly

Летняя

Summer,

VI–VIII

Годовая

Annual

Т средняя

T average, °С 
Tav

d
Tav

m
Tav

sm
Tav

an

Т минимальная

T minimal, °С 
Тmin

d
Тmin

m
Тmin

sm
Тmin

an

Т максимальная

T maximal, °С 
Тmax

d
Тmax

m
Тmax

sm
Тmax

an

Амплитуда

Amplitude, °С 
Тmin

d
 – Тmax

d
Тmin

m
 – Тmax

m
Тmin

sm 
– Тmax

sm
Тmin

an 
– Тmax

an

Варьирование СV 

Variability CV, % 
СV

d
СV

m
СV

sm
СV

an

Сумма температур

Sum of temperatures

 Т < 0 °С -  T
m 

< 0  T
sm 

< 0  T
an 

< 0 

 Т ⩾ 0 °С -  T
m 

⩾ 0 -  T
an 

⩾ 0 

 0 ⩽ Т < +5 °С - (0 ⩽ Т
m 

< + 5) (0 ⩽ Т
sm 

< + 5) (0 ⩽ Т
an 

< + 5) 

 +5 ⩽ Т < +10 °С - (+5 ⩽ Т
m 

< +10) (+5 ⩽ Т
sm 

< +10) (+5 ⩽ Т
an 

< +10) 

 Т ⩾ +10 °С - (T
m 

⩾ +10) (T
sm 

⩾ +10) (T
an 

⩾ +10) 

Число суток с температурой, n:

Number of days with temperature, n: 

 Т < 0 °С - n(T
m 

< 0) n(T
sm 

< 0) n(T
an 

< 0) 

 Т ⩾ 0 °С - n(T
m 

⩾ 0) n(T
sm 

⩾ 0) n(T
an 

⩾ 0) 

 0 ⩽ Т < +5 °С - n(0 ⩽ Т
mс 

< +5) n(0 ⩽ Т
sm 

< +5) n(0 ⩽ Т
an 

< +5) 

 Т < +10 °С - n(+5 ⩽ Т
m 

< +10) n(+5 ⩽ Т
sm 

< +10) n(+5 ⩽ Т
an 

< +10) 

 Т ⩾ +10 °С - n(Т
m

 ⩾ +10) n(Т
sm

 ⩾ +10) n(Т
an

 ⩾ +10) 

Примечание. «-» – нет данных.

Note.‘-’ – no data.
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Таблица первичных данных (рис. 4) вклю-

чает ряды значений, зарегистрированных тер-

мохронами в исследованных биоценозах с пе-

риодичностью 1, 2 или 4 часа. 

Из этих рядов в таблицу внутрисуточной ди-

намики температуры (рис. 5) отсортированы 

минимальные и максимальные показания за каж-

дые сутки, учтены их часы наступления, а так-

же внутрисуточные периоды прогрева (от Тmin 

к Тmax) и остывания воздуха и почвы. Эти дан-

ные используются при анализе суточной актив-

ности почвенной фауны, которая оценивается 

Рис. 3. Фрагмент атрибутивной таблицы информационной системы

Fig. 3. A fragment of an attribute table of the information system

Рис. 4. Фрагмент таблицы первичных показаний термохронов

Fig. 4. A fragment of the table with primary parameters of temperature loggers
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по числу беспозвоночных в почвенных ловушках, 

проверяемых с 4-часовой периодичностью. 

Основную часть информационной системы 

составляют вкладки с рассчитанными показа-

телями, перечисленными в таблице 2. Вычи-

сление этих стандартных величин позволяет 

проводить статистическое сравнение темпе-

ратурных условий в высотных поясах одного 

склона, в одноименных поясах разных склонов 

или гор, в лесных и открытых, природных и на-

рушенных, горных и равнинных биоценозах, а 

также между горными районами в зависимости 

от их географического положения и климати-

ческих особенностей в пределах Мурманской 

области. 

Отдельные электронные таблицы содержат 

данные по «пороговым» температурам: отрица-

тельным, положительным, слабоположитель-

ным (0 ⩽ Т < +5 °С), эффективным и активным. 

Указаны сезонные даты наступления и число 

суток с этими температурами, рассчитаны их 

суммы (рис. 6). 

Рис. 5. Фрагмент таблицы внутрисуточной динамики температуры (ежечасная регистрация)

Fig. 5. A fragment of the table of daily temperature dynamics (hourly registration)

Рис. 6. Фрагмент таблицы с ежемесячными суммами температуры подстилки

Fig. 6. A fragment of the table with monthly sum of litter temperature
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Обсуждение 

В отличие от температуры атмосферного 

воздуха – стандартного показателя, включен-

ного во все региональные и мировые метео-

рологические базы данных, мониторинг поч-

венных температур ведется на ограниченном 

числе метеостанций и научных стационаров, 

в основном в геокриологической зоне России, 

где данные регистрации температуры мерзлых 

почв и грунтов используются для обеспечения 

безопасности строительных работ и в прогноз-

ных моделях формирования или деградации 

этих пород в зависимости от климатических 

изменений [обзор: Мажитова, 2008; Павлов, 

2008; Каверин и др., 2014; Каверзнева и др., 

2016; Федоров-Давыдов и др., 2018; Светлаков 

и др., 2021; Щербакова и др., 2022]. 

В других регионах температура почв явля-

ется объектом более частных, тематических, 

но не менее актуальных исследований. По ре-

зультатам ряда из них в последние годы заре-

гистрированы температурные базы данных. 

Учетами почвенных температур сопровожда-

ются наблюдения за состоянием экосистем, 

нарушенных пожарами и рубками [Казеев и 

др., 2019, 2020], подверженных загрязнению 

промышленными выбросами [Кашулина и др., 

2020; Ершов и др., 2022]. Важный прикладной 

характер имеют информационные системы аг-

рометеорологического мониторинга темпера-

турного режима естественных и окультуренных 

почв [Беляев и др., 2017]. 

Экологический подход с измерением темпе-

ратуры горных почв в зависимости от экспози-

ции склонов или высотной поясности почвен-

ного покрова реализован в разных горных рай-

онах России [Крючков, 1962; Шмакова и др., 

2008; Старцев, 2016]. 

Актуальность изучения температурного ре-

жима в заполярных горах объясняется, с одной 

стороны, повышенным разнообразием гор-

ной флоры и фауны, с другой – уязвимостью 

их экосистем к воздействию антропогенных и 

природных факторов. Формированию в горах 

экотонных и азональных сообществ с видами 

растений и животных, не характерными для 

предгорных равнин, способствует сочетание 

специфических природных условий: высотной 

поясности почвенно-растительного покрова, 

разной экспозиции склонов, особого горного 

микроклимата. Для Хибин факт повышенного 

биологического разнообразия был установ-

лен почти 100 лет назад сотрудниками первой 

научной горной станции «Тиетта» [Фридолин, 

1934] и неоднократно подтвержден последую-

щими исследованиями [Зенкова, 2020]. При-

мером ответной реакции горных экосистем на 

воздействие глобальных и региональных фак-

торов является высотное продвижение грани-

цы леса на фоне повышения среднегодовых 

температур воздуха, фиксируемое в последние 

десятилетия от Алтае-Саянской горной про-

винции на юге Сибири до гор Европейского 

Северо-Востока России, Скандинавских гор и 

Хибин [Крючков, 1958а, б; Kullman, 2007; Шия-

тов, 2009; Моисеев и др., 2010, 2016; Петров и 

др., 2021; Тютькова и др., 2021; Каверин, 2022; 

Grigoriev et al., 2022]. 

В горах Мурманской области учеты тем-

пературы в отдельные годы с разной целью 

и с использованием различного оборудова-

ния проводили геофизики, ботаники, специ-

алисты в области охраны окружающей среды 

[Крючков, 1962; Рябцева, 1975; Шмакова и 

др., 2008]. Основными направлениями наших 

исследований являются: оценка разнообра-

зия и численности биоты (беспозвоночных 

животных и микроорганизмов) в природных 

горных почвах с учетом факторов широтной 

зональности, высотной поясности и экспози-

ции склонов; мониторинг восстановительных 

сукцессий почвенного покрова и населяющей 

его биоты в изменившихся условиях гидро-

термического режима и инсоляции на горных 

вырубках и гарях; анализ сопряженной суточ-

ной, ежемесячной и годовой динамики окру-

жающих температур и активности почвенной 

фауны; определение температурных префе-

рендумов для видов фауны, обитающих на 

северной периферии ареалов в условиях ко-

роткого вегетационного периода и невысо-

кой суммы положительных температур. Таким 

образом, сформированная информационная 

система по температуре горных почв Кольской 

Субарктики является инструментом, необхо-

димым в первую очередь коллективу авторов 

для проведения комплексных экологических 

исследований заполярных горных экосистем, 

и согласно делению почвенных баз данных по 

их основному назначению [Белоусова, Мешал-

кина, 2009; Белоусова и др., 2013] относится 

к типу тематических рабочих баз данных (типу 

«рабочий стол»). 

Обширный объем температурных данных, 

полученный авторами за десятилетний период, 

позволил сформировать представление о со-

временной динамике температуры заполярных 

горных почв и ее влиянии на разнонаправлен-

ные тренды высотного распределения почвен-

ной фауны и микробиоты, включая редкие и 

охраняемые виды и виды с разными термопре-

ференциями [Зенкова, 2013а, б; Штабровская, 

Зенкова, 2017, 2018, 2019б, 2021]. 
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Выявлено, что наиболее таксономически 

разнообразные и многочисленные сообщества 

беспозвоночных формируются в средней ча-

сти горных склонов на высотах 350, 400 (450) м 

над ур. моря, которые характеризуются луч-

шим прогревом по сравнению с почвами под-

ножий [Штабровская, 2022]. Несмотря на 

простую структуру высотной поясности запо-

лярных гор и небольшую протяженность ра-

стительных поясов, даже высотная разница в 

15–20 метров в пределах одного пояса может 

сопровождаться различиями температурного 

режима и приводить к формированию качест-

венно иных фаунистических сообществ: с пре-

обладанием подстилочных сапрофагов, де-

монстрирующих корреляционную связь с тем-

пературными показателями подстилки, или с 

доминированием аэробионтных насекомых, 

зависимых от прогрева воздуха. 

В высотном ряду горно-растительных поя-

сов петроземы пояса гольцовых каменистых пу-

стынь ожидаемо оказались наиболее холодными 

по среднегодовым значениям и преобладанию 

в годовом цикле периода и суммы отрицатель-

ных температур. В соответствии с классифика-

цией почв по тепловому режиму [Димо, 1972] 

на основе таких рассчитанных показателей, как 

длительность промерзания в годовом цикле, 

величина среднегодовой температуры (в интер-

вале от 0 до +4 °С) и сумма летних температур 

(> +500 °С), подтверждена принадлежность этих 

слаборазвитых почв на предельных высотных 

отметках Хибин к типу длительно сезонно про-

мерзающих, подтипу холодных почв [Штабров-

ская, Зенкова, 2021; Штабровская, 2022]. 

Установлено, что в условиях круглосуточно-

го полярного дня, длящегося на широте Мур-

манской области со второй декады мая по вто-

рую декаду июля, подавляющее число таксонов 

беспозвоночных (массовых и малочисленных, 

аэробионтных и подстилочных) проявляют наи-

большую активность в послеполуденные и ве-

черние часы в соответствии с наибольшим про-

гревом воздуха, поверхности и толщи подстил-

ки (в 13–14 ч. в мае, в 16–18 ч. в июне-июле). 

В холодные утренние часы с 3(4).00 до 8(9).00 

активность животных минимальна [Зенкова, 

Штабровская, 2022а]. 

На примере заполярных горных почв, нару-

шенных разными видами антропогенного воз-

действия (вырубки, гари, горелые вырубки), 

подтверждена терморегулирующая функция 

лесной подстилки в процессах промерзания–

оттаивания–прогрева почвенных профилей 

в годовой динамике; показана важность со-

хранения подстилки для поддержания гидро-

термического режима, благоприятного для 

восстановления исходного (горно-лесного) 

комплекса почвенной биоты и поддержания 

микробиологической активности почв [Зенкова 

и др., 2020; Зенкова, Штабровская, 2022б; Зен-

кова и др., 2022; Штабровская, Зенкова, 2022]. 

Для модельного сосняка на прихибинской 

равнине прослежены более ранние сроки про-

грева почвенного профиля по сравнению с 

профилями горных почв, а также более ранний 

весенний прогрев лесной подстилки до поро-

говых активных и эффективных температур и 

более поздние сроки ее осеннего остывания по 

сравнению с данными 40–50-летней давности 

[Штабровская, Зенкова, 2019а]. 

Заключение 

По результатам многолетних полевых иссле-

дований в горах Мурманской области получен 

значительный объем температурных данных, 

сведенных в авторскую информационную си-

стему, не имеющую аналогов для горных рай-

онов региона и зарегистрированную в Феде-

ральной службе по интеллектуальной собст-

венности «Роспатент» [Зенкова, Штабровская, 

2022в]. Информационная система, ежегодно 

пополняемая измерениями температуры в мо-

ниторинговых и вновь обследуемых горных 

биоценозах, является ценным инструментом 

научной аналитической работы, позволяющим 

выявлять статистически достоверные тренды 

современной динамики температуры, анали-

зировать ее зависимость от природных (высот-

ная поясность, атмосферные процессы, экс-

позиция склонов) и антропогенных (пожары, 

вырубки) факторов и оценивать ее влияние на 

разнообразие, функциональную активность и 

распространение биоты в заполярных горах. 

Сформированная информационная система 

служит основой «Температурной базы данных 

горных почв Кольской Субарктики», планиру-

емой к созданию в редакторе MS Access, что 

позволит автоматизировать работу с блоками 

температурных, фаунистических, микробиоло-

гических и химических почвенных данных.
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Одним из основоположников научной шко-

лы лесного почвоведения в Карелии является 

Розалия Михайловна Морозова. Ее жизнь – это 

яркий пример научного поиска, организации 

научных работ для становления и развития поч-

венного направления исследований.

Р. М. Морозова родилась 3 сентября 1928 го-

да в г. Тейково Ивановской области в семье 

рабочих. После Великой Отечественной вой-

ны, окончив школу в 1946 году, она поступила 

в Ленинградский государственный универси-

тет на геолого-почвенный факультет. Во время 

учебы Розалия Михайловна проявляла боль-

шой интерес к почвенно-географическим ис-

следованиям и занималась ими столь успеш-

но, что на старших курсах была докучаевским 

стипендиатом. 

Окончив в 1951 году университет с присво-

ением квалификации почвоведа (биолога), 

Р. М. Морозова была направлена на работу во 

2-ю Прикаспийскую экспедицию «Агролесо-

проекта». Полученный в университете теорети-

ческий багаж знаний и большая практика экс-

педиционных работ в этот период помогли ей 

сформировать общее представление о генези-

се и особенностях почв и почвенного покрова 

разных природных зон. В 1953 г. она перешла 

на работу в Сегежскую экспедицию в Карелии, 

в составе которой выполняла инженерно-гео-

логические работы, связанные со строитель-

ством трасс автодорог, промышленными пло-

щадками и площадками жилстроительства, 

пополняя свои знания в области инженерно-

экологических изысканий.

Розалия Михайловна всегда отличалась ак-

тивной жизненной позицией. В годы войны, 
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ЮБИЛЕИ И ДАТЫ

Dates and Anniversaries

ИССЛЕДОВАНИЯ ЛЕСНЫХ ПОЧВ КАРЕЛИИ 

ПОД РУКОВОДСТВОМ РОЗАЛИИ МИХАЙЛОВНЫ МОРОЗОВОЙ

(к 95-летию со дня рождения)

в 1943 году, она вступила в члены ВЛКСМ, а в 

апреле 1953-го стала членом КПСС.

Поработав в составе экспедиций, целью 

которых было решение инженерно-геологиче-

ских задач, в 1954 году Розалия Михайловна 

вернулась к научным исследованиям и посту-

пила в аспирантуру Карело-Финского фили-

ала Академии наук СССР по специальности 

«Почвоведение». Ее научным руководителем 

стала известный почвовед-географ, кандидат 
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геолого-минералогических наук А. В. Баранов-

ская. Диссертационная работа Р. М. Морозо-

вой в основном посвящалась особенностям 

гумусовых кислот, а также их соотношению в 

различных почвах Карелии. В эти годы учеба 

в аспирантуре и знакомство с особенностями 

генезиса почв в экспедициях по территории Ка-

релии заложили основу всей дальнейшей науч-

ной деятельности Розалии Михайловны. 

В 1957 году, после окончания аспиранту-

ры, ее зачислили младшим научным сотруд-

ником в сектор лесоводства Института леса 

КФ АН СССР. Первый этап работы был связан 

с изучением органического вещества различ-

ных типов почв Карелии. Такая тематика тре-

бовала от исследователя широкого научного 

кругозора, серьезной подготовки в области хи-

мических и особенно биохимических методов 

изучения почв. Результатом комплексных ис-

следований явилась публикация серии статей, 

посвященных отдельным вопросам гумусо-

образования. Первой печатной работой Розалии 

Михайловны в этой серии была статья в «Трудах 

Карельского филиала АН СССР» – «К характе-

ристике состава органического вещества почв 

южной Карелии» (1957 г.), а далее материалы 

были обобщены и представлены в 1959 г. в ка-

честве кандидатской диссертации на тему «Со-

став органического вещества почв Карелии и 

его изменение под влиянием окультуривания». 

Успешная защита кандидатской диссертации в 

Ленинградском государственном университе-

те еще раз стала подтверждением правильно 

выбранного ею пути – в мае 1960 года Розалии 

Михайловне была присуждена ученая степень 

кандидата биологических наук. 

Активного и целеустремленного молодого 

ученого оценило руководство Института леса, и 

в 1962 году решением Президиума Карельско-

го филиала АН СССР Р. М. Морозову назначили 

исполняющей обязанности заведующей лабо-

раторией лесного почвоведения и микробио-

логии Института леса, а уже в мае 1963 года 

она по конкурсу была избрана на должность 

заведующей этой же лаборатории, где и прора-

ботала в этой должности до 1989 г. Далее она 

перешла на должность старшего научного со-

трудника и в таком статусе плодотворно труди-

лась вплоть до выхода на пенсию. 

Розалия Михайловна прекрасно сочета-

ла в своей научной работе знания почвоведа-

географа и химика-аналитика. На протяжении 

ряда лет она являлась ведущим специалистом 

в области почвоведения, возглавляла научные 

исследования по лесному почвоведению по те-

матике Института леса, успешно вела самосто-

ятельные разделы комплексных тем: «Влияние 

сплошных концентрированных рубок леса на 

почвообразовательный процесс» и «Влияние 

рубок ухода в хвойно-лиственных молодняках 
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на плодородие почв». Этот цикл работ был на-

правлен на изучение влияния состава расти-

тельности на процессы почвообразования, что 

в конечном итоге дало представление о ха-

рактере биологического круговорота веществ 

в почвах Карелии, позволило выявить его ос-

новные характерные черты и возможность вли-

яния на него путем различных лесотехнических 

и мелиоративных мероприятий. В 1969–1971 гг. 

она руководила темой по изучению генезиса 

подзолистых песчаных почв, уделяя внимание 

исследованию процессов почвообразования 

в лесных почвах и биологическому круговороту 

веществ в лесных биогеоценозах. 

Совместно с коллегами из Института леса 

Розалия Михайловна проводила модельные 

опыты по исследованию биологического круго-

ворота азота и зольных элементов, также круг 

ее интересов касался и одного из актуальных 

для Карелии вопросов – изучения влияния хо-

зяйственной деятельности на лесные почвы. 

Ею с коллегами были составлены почвенные 

карты и подготовлен ряд практических реко-

мендаций по применению минеральных удо-

брений (1975, 1981, 1984 гг.) и освоению лес-

ных земель под сады и огороды (1984, 1991 гг.). 

Розалии Михайловне принадлежит разработка 

первых этапов диагностики и классификации 

почв Карелии.

Результаты научных исследований Р. М. Мо-

розова неоднократно представляла на все-

союзных конференциях и съездах почвоведов 

и биологов, использовала полученные мате-

риалы для составления практических рекомен-

даций производству по повышению плодоро-

дия лесных земель. Ею опубликовано более 

150 научных работ, в том числе 8 самостоя-

тельных и коллективных монографий, среди 

которых «Биологический круговорот веществ 

в ельниках Карелии» (1973 г.), «Обмен веществ 

и энергии в сосновых лесах Европейского Се-

вера» (1977 г.) и «Лесные почвы Карелии» 

(1991 г.) являются настольными книгами не 

только почвоведов, но также и лесоводов, эко-

логов, биологов. Ее совместная с Н. Г. Федорец 

монография «Современные процессы почво-

образования в хвойных лесах Карелии» (1992 г.) 

стала основой для формирования общетеоре-

тических представлений о функционировании 

ненарушенных, а также подверженных антро-

погенному воздействию лесных экосистем.

Розалию Михайловну всегда отличало по-

нимание необходимости совместных усилий 

в деятельности почвоведов России, поэтому с 

1956 года она являлась председателем Совета 

Петрозаводского отделения Всесоюзного об-

щества почвоведов, а позже и почетным чле-

ном этого общества. Розалия Михайловна была 

неравнодушной и к тому, как живут сотрудники 

лаборатории и института в целом, чем им необ-

ходимо помочь. С 1959 года она являлась заме-

стителем парторга Института леса Карельского 
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филиала АН СССР, в течение ряда лет избира-

лась членом комитета профсоюзов, являлась 

председателем объединенного комитета проф-

союза Карельского филиала АН СССР и вне-

штатным инструктором Петрозаводского го-

родского комитета народного контроля. 

За многолетнюю добросовестную работу в 

области исследования почв Карелии Р. М. Моро-

зова награждена юбилейной медалью «За доб-

лестный труд в ознаменование 100-летия со дня 

рождения В. И. Ленина», за заслуги в научной и 

общественной работе и в связи с 250-летием 

Академии наук СССР – Почетной грамотой Пре-

зидиума Верховного Совета Карельской АССР, 

а также Почетной грамотой Совета министров 

КАССР и Почетной грамотой Министерства 

просвещения и Обкома профсоюза работников 

просвещения, высшей школы и научных учре-

ждений Карельской АССР. 

За профессионализм, лидерские качества и 

хорошую организацию труда Розалию Михай-

ловну любили и уважали коллеги. В память о ней 

в 2023 году в КарНЦ РАН прошла научная конфе-

ренция по лесному почвоведению, посвященная 

ее работам.

О. Н. Бахмет, М. В. Медведева, 

А. К. Сараева, Г. В. Ахметова, 

А. Н. Солодовников, Е. В. Мошкина, 

Ю. Н. Ткаченко
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(оптического, электронного трансмиссионного и сканирующего), должны сопровождаться масштабными 

линейками, причем в подрисуночных подписях надо указать длину линейки. Приводить данные о кратности 

увеличения необязательно, поскольку при публикации рисунков размеры изменятся. К а р т ы  желательно 

приводить с координатной сеткой, обозначениями населенных пунктов и/или названиями физико-географи-

ческих объектов и разной фактурой для воды и суши. В углу карты желательна врезка с картой более мелкого 

масштаба, где обозначен представленный на основной карте участок.

ПОДПИСИ К РИСУНКАМ приводятся на русском и английском языках, должны содержать достаточную ин-

формацию для того, чтобы приводимые данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта инфор-

мация уже не дана в другой иллюстрации). Аббревиации расшифровываются в подрисуночных подписях, де-

тали на рисунках следует обозначать цифрами или буквами, значение которых также приводится в подписях.
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ЛАТИНСКИЕ НАЗВАНИЯ. Названия таксонов рода и вида даются курсивом. Для флористических, фауни-

стических и таксономических работ при первом упоминании в тексте и таблицах приводится русское название 

вида  (если такое 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 латинское без фамилии автора и года опубликования, например, для брюхоногого моллюска 

Margarites groenlandicits (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 прочие сокращения должны быть расшифрованы, за исклю-

чением небольшого числа общеупотребительных.

БЛАГОДАРНОСТИ. Располагаются после основного текста статьи отдельным абзацем, в котором авторы 

выражают признательность частным лицам, сотрудникам учреждений и организациям, оказавшим содей-

ствие в проведении исследований и подготовке статьи.

ИНФОРМАЦИЯ О КОНФЛИКТЕ ИНТЕРЕСОВ. При подаче статьи авторы должны раскрыть потенциальные кон-

фликты интересов, которые могут быть восприняты как оказавшие влияние на результаты или выводы, представ-

ленные в работе. Если конфликт интересов отсутствует, следует об этом сообщить в отдельной формулировке.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ следует оформлять по ГОСТ Р 7.0.5-2008. Источники располагаются в алфавитном 

порядке. Все ссылки даются на языке оригинала (названия на японском, китайском и других языках, исполь-

зующих 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 латин-

ским алфавитом. В списке литературы между инициалами авторов ставится пробел.

REFERENCES. Приводится отдельным списком, повторяя все позиции основного списка литературы. Библио-

графические записи источников оформляются согласно стилю Vancouver (см. примеры в ГОСТ Р 7.0.7-2021 и об-

разцы ниже) и располагаются в алфавитном порядке. Заголовки русскоязычных работ приводятся на англий-

ском языке; для журналов и сборников, в которых размещены цитируемые работы, указывается параллельное 

английское наименование (при его наличии) либо русскоязычное наименование приводится в латинской 

транслитерации (вариант BSI) с переводом на английский язык. Прочие элементы библиографической записи 

приводятся на английском языке (русскоязычное название издательства транслитерируется). При наличии 

переводной версии источника в References желательно указать ее. Библиографические описания прочих 

работ приводятся на языке оригинала.

Для каждого источника обязательно указание DOI при его наличии; если приводится адрес интернет-стра-

ницы источника (URL), нужно указать дату обращения к ней.
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СОДЕРЖАНИЕ МЕТАБОЛИТОВ ОКСИДА АЗОТА В КРОВИ ЗДОРОВЫХ ЛЮДЕЙ И ПАЦИЕНТОВ 

С АРТЕРИАЛЬНОЙ ГИПЕРТЕНЗИЕЙ, ИМЕЮЩИХ РАЗНЫЕ АЛЛЕЛЬНЫЕ ВАРИАНТЫ ГЕНОВ 
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ген CYP11B2
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VARIANTS OF THE ACE (RS4340) AND CYP11B2 (RS1799998) GENES
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K e y w o r d s:  arterial hypertension; nitric oxide; inducible nitric oxide synthase; angiotensin-converting enzyme; 

insertion-deletion polymorphism of ACE genes; aldosterone synthase; CYP11B2 gene

F u n d u n g. The study was funded from the Russian federal budget through state assignment to KarRC RAS (0218-

2019-0077).



128
Transactions of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences. 2024. No. 3

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ

Таблица 2. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последействии 10-минутного охлаждения (2 °С) про-

ростков или корней пшеницы

Table 2. Ultrastructure of leaf mesophyll cells after the exposure of wheat seedlings or roots to 10 min of chilling at 2 °С 

Показатель 

Index

Контроль

Control

Охлаждение 

проростков

Seedling chilling

Охлаждение 

корней

Root chilling

Площадь среза хлоропласта, мкм2

Chloroplast cross-sectional area , μm2

10,0 ± 0,7 13,5 ± 1,1 12,7 ± 0,5

Площадь среза митохондрии, мкм2

Mitochondria cross-sectional area, μm2

  0,4 ± 0,03   0,5 ± 0,03    0,6 ± 0,04

Площадь среза пероксисомы, мкм2

Peroxisome cross-sectional area, μm2

0,5 ± 0,1 0,5 ± 0,1 0,7 ± 0,1

Число хлоропластов на срезе клетки, шт.

Number of chloroplasts in cell cross-section

9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

Число митохондрий на срезе клетки, шт.

Number of mytochondria in cell cross-section

8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

Число пероксисом на срезе клетки, шт.

Number of peroxisomes in cell cross-section

   2 ± 0,3    2 ± 0,3 3 ± 0,4

Примечание. Здесь и в табл. 3: все параметры ультраструктуры измеряли через 24 ч после охлаждения.
Note. Here and in Tab. 3 all ultrastructure parameters were measured 24 h after chilling.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ПОДПИСИ К РИСУНКУ

Рис. 1. Северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)

Fig. 1. Woodboring beetle Hadrobregmus confuses Kraaz.

Рис. 5. Результаты изучения кристаллитов и демпферных зон в образце кварца  из Дульдурги: 

а – электронная микрофотография кварца; б – картина микродифракции, полученная для участка 1 в области кристалли-

тов; в – картина микродифракции, отвечающая участку 2 в области демпферных зон

Fig. 5. Results of the study of crystallites and damping zones in a quartz sample from Duldurga:

а – electron microphotograph of the quartz sample; б – microdiffraction image of site 1 in the crystallite area; в – microdiffraction 

image corresponding to site 2 in the damping area
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