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МОДЕЛИРОВАНИЕ РАДИАЦИОННОГО РЕЖИМА 
ПОД ПОЛОГОМ ДРЕВОСТОЯ НА ОСНОВЕ ДАННЫХ 
РЕАНАЛИЗА ERA5-LAND И ПОЛЕВЫХ ИЗМЕРЕНИЙ

П. С. Широких 1, 2, И. Р. Туктамышев 1, 2*, С. Н. Жигунова 1, 2, И. Г. Бикбаев 1, 2, 
В. Д. Гимазетдинов 1, 2, В. Б. Мартыненко 1, Д. М. Гулов 1, 2, 
Э. З. Баишева 1, Д. Т. Габбасова 1, 2, М. Р. Ахметова 1, Д. Р. Харисов 1, 2

1 Уфимский институт биологии Уфимского федерального исследовательского центра РАН 
(пр. Октября, 69, Уфа, Республика Башкортостан, Россия, 450054),  
*ishatik@yandex.ru
2 Уфимский государственный нефтяной технический университет 
(ул. Космонавтов, 1, Уфа, Республика Башкортостан, Россия, 450064)

В работе предложен подход к оценке радиационного режима под пологом лесно-
го древостоя, основанный на сочетании данных глобального реанализа ERA5-Land 
и полевых измерений индекса листовой поверхности (LAI). Ослабление приходя-
щей солнечной радиации описывалось экспоненциальной зависимостью, вытека-
ющей из  закона Бугера–Ламберта–Бера, с  использованием коэффициента экс-
тинкции полога (k), рассчитанного по  результатам наземных наблюдений. Коэф-
фициент экстинкции определялся для каждого сочетания «пробная площадь – дата  
наблюдений» путем сопоставления измеренной радиации под пологом и  репре-
зентативных дневных значений радиации над пологом, полученных по  данным  
ERA5-Land и  приведенных к  уровню наземных измерений. Для каждого экспери-
ментального варианта (фон и различные дозы минеральных удобрений) в расче-
тах использовалось медианное значение k, что позволило снизить влияние отдель-
ных экстремальных значений и  получить устойчивую характеристику светового  
режима. Валидация модели выполнена по данным автоматической метеостанции 
САМУ, установленной на фоновой пробной площади, для дневных часов. Получе-
но удовлетворительное согласование временной динамики радиации под пологом 
(r = 0,73; RMSE = 14,18 Вт/м 2). Низкие значения коэффициента детерминации свя-
заны с  высокой изменчивостью почасовой освещенности под пологом, обуслов-
ленной переменной облачностью и локальными колебаниями доли прямой радиа-
ции, и не свидетельствуют о несостоятельности модели при оценке интегральных 
характеристик радиационного режима. Сценарный анализ показал, что расчетные 
значения радиации под пологом существенно зависят от величины коэффициен-
та экстинкции. Различия между вариантами в  рамках сценарного анализа отра-
жают чувствительность модели к изменению коэффициента экстинкции и не рас-
сматриваются как независимая валидация пробных площадей (ПП) с различными  
концентрациями минеральных удобрений. Предложенный подход обеспечивает 
физически обоснованное и устойчивое описание радиационного режима под по-
логом леса и может применяться для оценки светового режима и продукционного 
потенциала лесных экосистем в условиях ограниченного объема полевых данных.
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К л ю ч е в ы е  с л о в а : экспоненциальная модель ослабления излучения Бугера–
Ламберта–Бера; индекс листовой поверхности (LAI); ERA5-Land; коэффициент 
экстинкции; солнечная радиация; моделирование; Башкирское Предуралье

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Широких П. С., Туктамышев И. Р., Жигунова С. Н., Бикбаев И. Г., 
Гимазетдинов В. Д., Мартыненко В. Б., Гулов Д. М., Баишева Э. З., Габбасова Д. Т., 
Ахметова М. Р., Харисов Д. Р. Моделирование радиационного режима под пологом 
древостоя на основе данных реанализа ERA5-Land и полевых измерений // Труды 
Карельского научного центра РАН. 2026. № 7. С. 5–23. doi: 10.17076/eco2325

Ф и н а н с и р о в а н и е .  Исследование выполнено в рамках государственного зада-
ния Министерства науки и высшего образования Российской Федерации на тему 
«Оценка объема эмиссии и  поглощения парниковых газов репрезентативными  
типами экосистем на участках Евразийского карбонового полигона и поиск опти-
мальных технологических решений для декарбонизации Республики Башкорто-
стан» (номер для публикаций: FEUR-2024-0007).

P. S. Shirokikh 1, 2, I. R. Tuktamyshev 1, 2*, S. N. Zhigunova 1, 2, I. G. Bikbaev 1, 2, 
V. D. Gimazetdinov 1, 2, V. B. Martynenko 1, D. M. Gulov 1, 2, E. Z. Baisheva 1, 
D. T. Gabbasova 1, M. R. Akhmetova 1, D. R. Kharisov 1,2. MODELING THE 
RADIATION REGIME UNDER FOREST CANOPY BASED ON ERA5-LAND 
REANALYSIS DATA AND FIELD MEASUREMENTS

1 Ufa Institute of Biology, Ufa Federal Research Centre, Russian Academy of Sciences 
(69 Oktyabrya Ave., 450054 Ufa, Republic of Bashkortostan, Russia), *ishatik@yandex.ru
2 Ufa State Petroleum Technological University (1 Kosmonavtov St., 450064 Ufa, 
Republic of Bashkortostan, Russia)

An approach to assessing the radiation regime under forest canopy is proposed, based 
on the integration of ERA5-Land global reanalysis data and field measurements of the 
leaf area index (LAI). The attenuation of incoming solar radiation was described by an 
exponential relationship derived from the Beer-Lambert-Bouguer law, using the cano-
py extinction coefficient (k) calculated from ground-based observations. The extinction 
coefficient was determined for each “sample plot  – observation date” combination by 
comparing measured under-canopy radiation with representative daily radiation values 
above the canopy obtained from ERA5-Land data and adjusted to the level of ground 
measurements. For each experimental treatment (control and different doses of mineral 
fertilizers), the median value of k was used in the calculations, which reduced the influ-
ence of extreme values and provided a robust characterization of the light regime. Model 
validation was performed using data from the SAMU automatic weather station installed 
in the control sample plot for daytime hours. A satisfactory agreement in the temporal 
dynamics of under-canopy radiation was found (r = 0.73; RMSE = 14.18 W/m 2). The low 
values of the coefficient of determination are associated with the high variability of hourly 
illumination under the canopy caused by variable cloudiness and local fluctuations in the 
proportion of direct radiation and do not imply model inadequacy when assessing inte-
gral characteristics of the radiation regime. Scenario analysis showed that the calculated 
under-canopy radiation values strongly depended on the magnitude of the extinction  
coefficient. Differences between treatments within the scenario analysis reflect the sensi-
tivity of the model to changes in the extinction coefficient and are not considered as inde-
pendent validation of sample plots with different concentrations of mineral fertilizers. The 
proposed approach provides a physically grounded and robust description of the under-
canopy radiation regime and can be applied to assess the light regime and productivity 
potential of forest ecosystems where field data availability is limited.

K e y w o rd s: exponential attenuation model based on the Beer-Lambert-Bouguer law;  
leaf area index (LAI); ERA5-Land; extinction coefficient; solar radiation; modeling; Bashkir 
Cis-Urals

F o r  c i t a t i o n : Shirokikh P. S., Tuktamyshev I. R., Zhigunova S. N., Bikbaev I. G., Gimazetdi-
nov V. D., Martynenko V. B., Gulov D. M., Baisheva E. Z., Gabbasova D. T., Akhmetova M. R., 
Kharisov D. R. Modeling the radiation regime under forest canopy based on ERA5-Land re-
analysis data and field measurements. Trudy Karel'skogo nauchnogo tsentra RAN = Trans­
actions of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 7. P. 5–23. doi: 10.17076/eco2325
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Введение

Солнечное излучение под пологом леса 
традиционно рассматривается как один из ба-
зовых факторов, определяющих функциони-
рование лесных экосистем [Smith et al., 1992; 
Sipe, Bazzaz, 1995; Martens et al., 2000]. Ко-
личество солнечной радиации, достигающей 
поверхности почвы, оказывает прямое влия-
ние на  структуру растительности [Leuchner et 
al., 2012; Peng et al., 2014], развитие древо-
стоя [Oliver et al., 1997], рост леса [Grant, 1997; 
Leuchner et al., 2012] и эффективность произ-
водства [Englund et al., 2000], на  углеродный 
баланс лесных экосистем [Gutschick, 1991; 
Parker et al., 2001]. Интенсивность света в лесу 
в  основном определяется структурой поло-
га, характеристиками участка, атмосферными 
условиями и  высотой Солнца над горизонтом 
[Jennings et al., 1999; Mücke et al., 2011; Bode 
et al., 2014]. Совокупность этих факторов фор-
мирует сложные световые режимы под поло-
гом, характеризующиеся не  только горизон-
тальной неоднородностью, но и вертикальной  
изменчивостью в  каждый момент времени 
[Clark et al., 1996; Connell et al., 1997; Peng et 
al., 2014]. Характер пропускания света в поло-
ге отражает распределение радиации и связан 
с энергетическим балансом и микроклиматом 
древостоя, однако высокая пространственно-
временная изменчивость освещенности и ме-
тодические ограничения прямых измерений 
существенно затрудняют ее количественную 
оценку [Monsi, Saeki, 1953; Campbell, Norman, 
1998; Niinemets, 2015].

Классическим подходом к описанию ослаб
ления солнечной радиации в растительном по-
логе является использование моделей, осно-
ванных на  законе Бугера–Ламберта–Бера 
[Wigmosta et al., 1994; Nijssen, Lettenmaier, 
1999; Hellstrom, 2000]. В  рамках этого подхо-
да ключевыми параметрами выступают ин-
декс листовой поверхности (LAI) [Watson, 1947] 
и  коэффициент экстинкции (k) [Nilson, 1971], 
который отражает интегральные свойства по-
лога по  поглощению и  рассеянию излучения. 
Несмотря на  очевидную упрощенность, такие 
модели широко применяются в  лесной эколо-
гии, агрометеорологии и  экосистемном мо-
делировании, поскольку позволяют получить  

интерпретируемые оценки при минимальном 
объеме входных данных [Campbell, Norman, 
1998; Jonckheere et al., 2004; Yan et al., 2019].

В то же время накопленные за последние де-
сятилетия данные указывают на то, что LAI как 
интегральная характеристика не  всегда адек-
ватно отражает реальные условия прохождения 
радиации под полог [Chen et al., 1997; Breda, 
2003]. Древостои с  близкими значениями LAI 
могут существенно различаться по архитектуре 
крон, угловому распределению листьев и доле 
прямой и  рассеянной радиации, достигающей 
нижних ярусов [Campbell, Norman, 1998; Ross, 
2012]. В  результате коэффициент экстинкции 
демонстрирует значительную вариабельность 
даже в пределах одного типа леса и может су-
щественно изменяться в  зависимости от  воз-
раста насаждений, породного состава и  лесо-
хозяйственных мероприятий [Niinemets, 2015; 
Calders et al., 2018; Fang et al., 2019].

Оценка LAI в  полевых условиях традицион-
но выполняется с  использованием оптических 
методов, основанных на  анализе полусфери-
ческих фотографий, сделанных снизу вверх 
через сверхширокоугольный объектив [Rich, 
1990; Chen et al., 1997; Jonckheere et al., 2004]. 
Как правило, угол обзора приближается к 180° 
или равен ему. Полученные фотографии служат  
полупостоянными записями о  геометрии про-
светов в пологе леса и используются в исследо-
ваниях динамики лесного полога для определе-
ния таких параметров, как LAI, доля просветов 
и  оценка световых индексов [Whitford et al., 
1995; Lin, Chiang, 2002]. Приборы типа CI-110 
Plant canopy imager (CID Bio-Science, Camas, 
WA, USA) позволяют получать локальные оцен-
ки LAI с достаточно высокой точностью и широ-
ко применяются в лесных экосистемах [Fang et 
al., 2019]. Однако такие измерения, как прави-
ло, выполняются эпизодически и не обеспечи-
вают непрерывного описания сезонной дина-
мики листовой поверхности [Jonckheere et al., 
2004; Fang et al., 2019]. Спутниковые продукты 
LAI, напротив, обеспечивают регулярное вре-
менное покрытие и  возможность масштаби-
рования на ландшафтный уровень, однако при  
использовании в  лесных экосистемах сталки-
ваются с эффектами насыщения сигнала и зна-
чительными неопределенностями [Fang et al., 
2019; Yan et al., 2019].
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Для получения непрерывных временных ря-
дов радиации все чаще используются данные 
климатических реанализов, в  частности ERA5 
и  ERA5-Land, которые предоставляют часо-
вые значения суммарной солнечной радиации 
и  сопутствующих метеорологических параме-
тров [Hersbach et al., 2020]. Эти данные обла-
дают высокой временной согласованностью 
и  широко применяются в  экосистемных и  кли-
матических исследованиях [Boilley, Wald, 2015; 
Beck et al., 2017]. Вместе с тем радиация в ре-
анализах относится к  идеализированной по-
верхности открытого пространства, что требует  
дополнительной корректировки при использо-
вании в  условиях лесного полога [Hersbach et 
al., 2020; Urraca et al., 2023; Wilczak et al., 2024]. 
По литературным данным без дополнительной 
локальной корректировки реанализы ERA5-
Land могут содержать систематические сме-
щения в  оценке приходящей солнечной ради-
ации относительно наземных измерений, что 
проявляется в  обусловленной переоценке или 
недооценке радиационного потока [Urraca et 
al., 2018; Hersbach et al., 2020].

В последние годы возрастает интерес к ги-
бридным подходам, сочетающим данные ре-
анализов, локальные наземные наблюдения 
и  простые физически обоснованные моде-
ли ослабления радиации растительным поло-
гом [Ryu et al., 2011]. Подобные подходы позво-
ляют сохранить баланс между физической ин-
терпретируемостью модели и  устойчивостью  

результатов при ограниченном количестве вход-
ных данных, что особенно важно для исследо-
ваний на уровне отдельных экспериментальных 
площадок [Gupta et al., 2009; Willmott et al., 2012; 
Bonan, 2019]. Такой подход оказывается осо-
бенно полезным при интеграции разнородных 
источников данных и  может быть использован 
для оценки светового режима и продукционного 
потенциала лесных экосистем в условиях огра-
ниченного объема полевых данных.

Таким образом, целью работы является ко-
личественная оценка параметров ослабления  
солнечной радиации под пологом древостоя 
на основе комбинации данных реанализа ERA5-
Land и  полевых измерений и  создание на  их 
основе модели радиационного режима, обе-
спечивающей возможность последующего  
моделирования баланса углерода и  потоков 
парниковых газов в  напочвенном покрове за-
лежных земель с лесовозобновлением (на при-
мере участка «Мишкино» Евразийского карбо-
нового полигона).

Материалы и методы

Исследование выполнено на  модельном 
участке «Мишкино» Евразийского карбонового 
полигона, расположенного в широколиственно-
лесной зоне Башкирского Предуралья (Миш-
кинский район Республики Башкортостан) на 10 
круговых ПП, заложенных на  залежах, зараста
ющих Betula pendula Roth (рис. 1).

Рис. 1. Модельная карбоновая ферма:
А – местонахождение карбоновой фермы; В – размещение круговых площадок на территории модельной карбо-
новой фермы. Источник спутниковых данных: Google Satellite, 2025 (Google Maps, https://www.google.com/maps)

Fig. 1. Model carbon farm:
A – location of the carbon farm; B – arrangement of circular plots within the model carbon farm. Satellite imagery source: 
Google Satellite view, 2025 (Google Maps, https://www.google.com/maps)
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Климат в  районе исследований умеренно 
континентальный [Абдрахманов и  др., 2005]. 
Среднегодовая температура воздуха изменяет-
ся от +0,1 °C на севере до +0,3 °C на юге. Сред-
няя месячная температура самого холодного 
месяца (январь) за  последние десятилетия со-
ставляет –20,9 °C, самого теплого (июль) +25 °C 
по  данным реанализа ERA5 (Copernicus Climate 
Change Service). Рельеф участка выровнен-
ный, максимальный перепад высот составля-
ет 16 м (от 235 до 251 м н. у. м.), что рассчитано 
на  основе цифровой модели рельефа SRTM-2, 
полученной из  архива USGS EarthExplorer. Угол  
наклона поверхности участка определен по дан-
ным ЦМР SRTM-2 с использованием инструмен-
та расчета крутизны (slope) в программной обе-
спечение QGIS версии 3.44 (QGIS Development 
Team, 2026) и составляет в среднем 0,4°. Почвы 
участка представлены преимущественно темно-
серыми лесными среднесуглинистыми средне-
мощными почвами. По содержанию подвижного 
фосфора почвы в основном относятся к катего-
рии «очень низкая» обеспеченность.

На ПП проводились мероприятия по  повы-
шению секвестрационного потенциала берез-
няков и  почвы на  заброшенной пашне путем 
внесения различных концентраций минераль-
ных удобрений по три повторности каждой кон-
центрации. Диаметр каждой пробной площади 
составляет 30 м (площадь около 707 м 2) с высо-
кой плотностью древостоя 2500–3700 шт., вы-
сотой 14–16  м и  средним диаметром стволов 
8–12  см (рис.  2, табл.  1). Подобная структура 
древесного яруса характерна для большинства 
залежей региона.

Нормы внесения удобрений разработа-
ны с  учетом литературных данных [Frey et al., 
2014]. Три варианта в трех концентрациях дей-
ствующего вещества: N50 – P50 – K50; N100 – 
P100 – K100; N150 – P150 – K150 кг/га. Осенью 
2023 г. были внесены аммофос (моноаммоний-
фосфат) (NH4H2PO4) и  хлористый калий  – KCl, 
а мочевина (NH

2
)

2
CO вносилась весной 2024 г., 

так как осенью ее внесение могло спровоциро-
вать распускание почек в  оттепель в  осенний 
период.

Рис. 2. Пробные площади модельной карбоновой фермы в июне 2025 г.:
А – контрольная пробная площадь; Б – с нормой внесения удобрений 150 кг/га; В – с нормой внесения удобрений 
100 кг/га; Г – с нормой внесения удобрений 50 кг/га

Fig. 2. Sample plots of the model carbon farm in June 2025:
A  – control sample plot; Б  – plot with a fertilizer application rate of 150 kg/ha; В  – plot with a fertilizer application rate  
of 100 kg/ha; Г – plot with a fertilizer application rate of 50 kg/ha
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Для всех ПП определены точные географи-
ческие координаты, что обеспечило коррект-
ную пространственную привязку наземных  
измерений и  метеорологических данных ре
анализа ERA5-Land.

Для получения непрерывных временных ря-
дов метеорологических параметров исполь-
зовались данные глобального климатического 
реанализа ERA5-Land, предоставляемого Евро
пейским центром среднесрочных прогнозов 
погоды (ECMWF). Повторный анализ ERA5-Land 
сочетает в себе численное моделирование ат-
мосферы и ассимиляцию наблюдательных дан-
ных, обеспечивая пространственно и временно 
согласованные оценки метеорологических па-
раметров с часовым временным шагом и с бо-
лее высоким пространственным разрешением 
(0,1° × 0,1°, что соответствует приблизительно 
9 км на средних широтах), по сравнению с дру-
гими глобальными реанализами. Из  архива  
ERA5-Land для района исследования была по-
лучена суммарная приходящая солнечная ради-
ация (SSRD) с часовым интервалом. Параметр 
SSRD из  ERA5-Land представляет собой нако-
пленную сумму солнечной радиации, поступив-
шей на горизонтальную поверхность за расчет-
ный интервал времени, и выражается в Дж/м 2. 
Данная радиация соответствует условиям от-
крытого пространства и  не  учитывает влияние 
растительного покрова, рельефа и  затенения 
[Hersbach et al., 2020]. Изначально параметр 
SSRD в  ERA5-Land хранится в  виде накоплен-
ной суммы энергии, для последующего исполь-
зования в расчетах радиационного режима под 
пологом был преобразован в  почасовые зна-
чения потока радиации следующим образом.  

Для каждого временного шага t определялась 
разность накопленных значений SSRD между 
соседними часовыми данными:

Таблица 1. Варианты опытов на круговых площадках по повышению секвестрационного потенциала березня-
ков и почвы на залежах

Table 1. Experimental treatments on circular plots aimed at enhancing the sequestration potential of birch stands 
and soils on fallow lands

№ пробной 
площади

Sample plot 
number

Количество деревьев, шт.
Number of trees

Средняя высота  
деревьев, м

Average height of trees, m

Проективное покрытие, %
Projective coverage, %

древостоя
of the stand

травянистого яруса
of the grassy layer

  1 2916 15,5 80 2–5

  2 2645 16,4 85 40

  3 2730 16,6 90 65

  4 3663 15,2 80 55

  5 3098 16,6 85 55

  6 2419 17,0 80 40

  7 3706 15,7 90 70

  8 2914 16,2 85 50

  9 2843 16,3 85 40

10 3607 15,5 90 65

где SSRD
t 
– накопленная радиация на  текущий 

момент времени, SSRD
t–1 

– накопленная ради-
ация на  предыдущий час. Полученное значе-
ние ΔSSRD

t 
интерпретировалось как суммар-

ная энергия солнечного излучения, поступив-
шая за один час.

Для перехода от  энергетических единиц 
(Дж/м 2) к часовому потоку радиации Q

above
 (Вт/м 2) 

использовалось стандартное соотношение:

ΔSSRD
t 
= SSRD

t 
– SSRD

t–1
,

Q
above,

(t) = ΔSSRD (t)/Δ
t
,

где Q
above, t 

– средняя приходящая солнечная ра-
диация за час, Вт/м 2, Δ

t 
= 3600 сек для почасо-

вого шага. Таким образом, для каждого часа 
формировалось значение приходящей солнеч-
ной радиации на уровне верхней границы поло-
га, которое далее уже использовалось в моде-
лировании.

В условиях низкого положения солнца над 
горизонтом и  в  ночные часы значения Q

above
, 

полученные из  данных реанализа ERA5-Land, 
могут содержать остаточные численные ве-
личины, не  имеющие физического смысла 
для оценки радиационного режима под поло-
гом древостоя. Следовательно, для исключе-
ния подобных артефактов вводился порог от-
сечения:

Q
above

 < 10 Вт/м 2 ⇒ Q
under 

= 0,

Фон
Control
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где Q
under 

– средняя за час солнечная радиация 
под пологом древостоя, Вт/м 2.

Это позволило нам корректно разделить 
дневные и  ночные периоды и  избежать завы-
шения расчетной подпологовой радиации в су-
меречные часы.

Для калибровки и  валидации модельных 
расчетов использовались данные наземных из-
мерений солнечной радиации с  автоматиче-
ской метеорологической станции (АМС) САМУ 
(Россия, Томск), которая была установлена 
на фоновой площадке под пологом древостоя. 
Измерения проводились с  часовым разреше-
нием с  использованием пиранометров, реги-
стрирующих суммарную солнечную радиацию 
у  поверхности. Следует отметить, что времен-
ные метки данных повторного анализа ERA5-
Land и наземных измерений АМС САМУ радиа-
ции изначально заданы в различных временных 
системах. Все параметры ERA5-Land, вклю-
чая SSRD, предоставляются во всемирном вре-
мени (UTC), тогда как данные АМС САМУ реги-
стрируются в локальном времени (UTC+05:00). 
Поэтому к значениям ERA5-land прибавляли +5 
часов, чтобы у  обоих почасовые данные были 
идентичны по  времени. После данного преоб-
разования временные ряды реанализа ERA5-
Land и наземных измерений с АМС САМУ имели 
идентичную часовую разметку, что исключило 
систематические ошибки, связанные с рассин-
хронизацией суточного хода солнечной ради-
ации. Солнечная радиация с  реанализа ERA5-
Land относится к  идеализированной горизон-
тальной поверхности открытого простран-
ства и может переоценивать фактические зна-
чения радиационного потока на  поверхности 
по сравнению с наземными измерениями. По-
этому перед расчетами радиации под пологом 
древостоя вводили эмпирический масштабный  
коэффициент α, который приводит радиацию 
реанализа ERA5-Land к уровню наземных изме-
рений АМС САМУ:

Распределение α
t
 характеризуется наличи-

ем выбросов, обусловленных переменной об-
лачностью, краевыми эффектами в  утренние 
и  вечерние часы, а  также кратковременны-
ми локальными затенениями датчика. В  связи 
с этим в качестве итоговой оценки масштабного 
коэффициента использовалась робастная ста-
тистика – медиана распределения:

Q
above, scaled

(t) = α ∙ Q
above

(t).

Масштабный коэффициент α  – это агреги-
рованная поправка, учитывающая системати-
ческое отличие между радиацией реанализа 
ERA5-Land и радиацией, регистрируемой дат-
чиком с АМС САМУ в наших локальных услови-
ях (включая особенности установки, частичное 
затенение растительностью и  т. д.). Коэффици-
ент α оценивался по  совпадающим по  време-
ни парам значений радиации Q

above
(t) и Q

obs
(t) – 

радиация по наземному датчику (АМС САМУ). 
Для каждого часа t вычисляли индивидуальное 
отношение:

α
(t) 

= Q
obs

(t)/Q
above

(t).

α* = median(α
i
),

а неопределенность оценивали межквартиль-
ным размахом:

IQRα 
= Q

0,75
(α

t
) – Q

0,25
(α

t
),

где Q
0,25

 и  Q
0,75

  – соответственно 25-й и  75-й 
процентили распределения. Использование 
медианы и IQR позволяет снизить влияние ред-
ких экстремальных значений и получить устой-
чивую оценку масштабного коэффициента, что 
соответствует общепринятой практике анали-
за радиационных и метеорологических данных 
[Yan et al., 2021].

LAI определялся в  отдельные даты вегета-
ционного периода (июнь и  август 2024 г., ав-
густ 2025 г.) с  использованием оптического 
устройства CI-110 Plant Canopy Imager (CID Bio-
Science, Camas, WA, USA), основанного на  ме-
тоде цифровой полусферической фотографии  
[Rich, 1990; Chen et al., 1997; Jonckheere et al., 
2004]. Прибор CI-110 оснащен сверхшироко-
угольным полусферическим объективом (угол 
обзора 150°) с  разрешением изображения 
768×494 пикселя, время измерения составляет 
0,5–1 сек, диапазон измерений равен 0–2500 
мкмоль·м2  сек с  точностью 5 мкмоль·м 2 сек 
и спектральным откликом 400–700 нм, что позво-
ляет регистрировать распределение световых  
проемов в пологе леса. Измерения LAI с исполь-
зованием прибора CI-110 проводились син-
хронно на  всех пробных площадях в  пределах 
каждой даты наблюдений, что обеспечивало 
сопоставимость значений между вариантами.  
Оценку LAI выполняли по  доле пропускания из-
лучения через полог и геометрическим характе-
ристикам крон с  использованием встроенного 
программного обеспечения производителя (CID 
Bio-Science). На  каждой пробной площади вы-
полняли серию из  9–12 снимков, что позволя-
ло учитывать пространственную неоднородность 
структуры полога. Съемку проводили в  цен-
тральной части площадки и  равномерно рас-
пределяли по  ее площади при одинаковой ори-
ентации прибора на север и постоянной высоте  
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установки 20–30  см от  поверхности почвы. Для 
каждого снимка регистрировались следующие 
параметры LAI; PAR LAI  – эффективный индекс 
листовой поверхности, рассчитанный на  осно-
ве фотосинтетически активной радиации; PAR 
transmission / gap fraction – доля пропускания из-
лучения через полог и  дополнительные служеб-
ные параметры (углы обзора, количество сраба-
тываний, качество съемки). Использование как 
LAI, так и  параметра PAR LAI обусловлено тем, 
что последний отражает вклад листьев, эффек-
тивно участвующих в  поглощении фотосинтети-
чески активной радиации, и широко применяется 
при анализе светового режима и продукционных 
процессов [Fang et al., 2019]. После выполнения 
полевых измерений данные экспортировались 
в табличный формат и проходили предваритель-
ную фильтрацию для исключения некорректных 
значений, связанных с  низкой освещенностью,  
попаданием прямого солнечного света в  объек-
тив, частичным перекрытием изображения по-
сторонними объектами. Для каждой ПП и  даты 
наблюдений рассчитывались средние значения 
LAI и PAR LAI:

активной) радиации пологом древостоя при  
заданном индексе листовой поверхности LAI, 
который описывается экспоненциальной за-
висимостью, вытекающей из  закона Бугера–
Ламберта–Бера [Wigmosta et al., 1994; Nijssen, 
Lettenmaier, 1999; Hellstrom, 2000], где доля 
прошедшего через полог излучения экспонен-
циально убывает с ростом LAI:

LAI
mean 

= (1/n) ∙ sum (LAI
i
), i = 1..n,

PAR LAI
mean 

= (1/n) ∙ sum (PAR LAI
i
), i = 1..n,

где n – число повторных измерений (9–12). Ис-
пользование среднего значения на уровне пло-
щадки позволяет снизить влияние локальных 
просветов, отдельных крупных ветвей и  других 
мелкомасштабных элементов структуры полога, 
обеспечивая репрезентативную характеристику 
листовой поверхности на уровне ПП [Fang et al., 
2019]. В  дальнейших расчетах радиационного 
режима в качестве входного параметра исполь-
зовался усредненный LAI по каждой ПП.

Поскольку полевые измерения LAI выполня-
лись в  отдельные даты вегетационного перио-
да, мы не могли их использовать напрямую для 
непрерывных расчетов радиационного режи-
ма под пологом древостоя. В связи с этим для 
каждой ПП формировался непрерывный вре-
менной ряд LAI путем линейной интерполяции 
во  времени между датами полевых наблюде-
ний. Для произвольного дня t, расположенного 
между двумя датами измерений t

1
 и  t

2
, значе-

ние LAI оценивалось по выражению:

LAI(t) = LAI(t
1
) + (LAI(t

2
) – LAI(t

1
))/(t

2 
– t

1
) ∙ (t – t

1
).

Полученные суточные значения LAI исполь-
зовались в дальнейшем для расчета почасовой 
радиации под пологом древостоя в  экспонен-
циальной модели ослабления излучения.

Коэффициент экстинкции полога k характе-
ризует эффективность ослабления приходя-
щей коротковолновой (или фотосинтетически 

τ(t) = exp(–k ∙ LAI),

где τ(t)  – доля радиации, прошедшая через 
древесный полог в момент времени t (доля ра-
диации, дошедшая до  уровня датчика под по-
логом), LAI  – индекс листовой поверхности, 
k  – коэффициент экстинкции, отражающий 
суммарное влияние архитектуры крон, углово-
го распределения листьев и  пространствен-
ной неоднородности растительного покрова. 
Из данного выражения k для каждой площадки 
и  даты определялся путем логарифмического 
преобразования:

k = –(1/LAI) ∙ ln (Q
under

/Q
above, sel

),

где k  – коэффициент экстинкции полога, без-
размерная величина; LAI – средний индекс ли-
стовой поверхности соответствующей пробной  
площади; Q

under
  – средняя величина приходя-

щей солнечной радиации под пологом древо-
стоя, зарегистрированная наземным датчиком  
(АМС САМУ), Вт/м 2; Q

above, sel
  – репрезента-

тивное дневное значение радиации над по-
логом древостоя, усредненное по  интерва-
лу 10:00–16:00, уже после масштабирования.

Число индивидуальных оценок коэффициен-
та экстинкции (n) для каждого варианта опре-
делялось количеством независимых сочетаний 
«ПП  – дата наблюдений», удовлетворяющих  
критериям отбора данных (наличие одновре-
менных измерений LAI и  радиации, коррект-
ность диапазона значений). Каждое такое  
сочетание формировало самостоятельную 
оценку коэффициента экстинкции, использо-
ванную при расчете медианного значения для 
соответствующего варианта. Для фоновой 
ПП число наблюдений составило n = 3, для ПП 
с нормой внесения удобрений 150 кг/га – n = 8, 
100 кг/га – n = 9, 50 кг/га – n = 7.

Поскольку LAI имели интегральный харак-
тер и не были привязаны к конкретному часу су-
ток, а  только к  дате замера, то  для сопостав-
ления с  данными реанализа ERA5-Land ис-
пользовался усредненный дневной показатель  
радиации над пологом древостоя, где для  
каждой даты значение Q

above, sel
 рассчитывалось 

как среднее значение приходящей солнечной 
радиации в интервале с 10:00 до 16:00 по мест-
ному времени:
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где Q
above, scaled

(t)  – почасовая приходящая сол-
нечная радиация над пологом древостоя,  
полученная из  ERA5-Land и  приведенная 
к уровню наземных измерений с помощью мас-
штабного коэффициента α, а  N  – число часов 
в выбранном интервале.

Выбор временного окна 10–16 часов обу-
словлен тем, что данный интервал соответству-
ет периоду максимальной солнечной высоты 
и  наиболее стабильным условиям освещенно-
сти, при которых минимизируется влияние су-
меречных эффектов, резких изменений доли 
рассеянной радиации.

Для оценки возможного влияния геометрии 
падения солнечного излучения на  величину  
коэффициента экстинкции дополнительно рас-
сматривался вариант расчета с учетом солнеч-
ной высоты. В таком случае коэффициент экс-
тинкции корректировался с  использованием 
синуса средней солнечной высоты (h), соответ-
ствующей выбранному дневному окну:

дополнительно рассчитывались следующие 
статистические показатели:

среднее значение коэффициента экстинкции

k̄ = (1/n)sum(k
i
), i = 1..n;

стандартное отклонение

         σ
k
;

коэффициент вариации

                          CV = σ
k
/k̄ ;

межквартильный размах

IQR
k 
= Q

0,75
(k) – Q

0,25
(k).

После определения непрерывных времен-
ных рядов индекса листовой поверхности  
LAI(t), масштабного коэффициента α и  меди-
анных значений коэффициента экстинкции по-
лога k

v
* выполнялся расчет почасовой солнеч-

ной радиации под пологом древостоя Q
under

(t) 
для периода с июня по август. В основе расче-
та лежит экспоненциальная модель ослабления 
коротковолнового излучения растительным 
пологом, вытекающая из  закона Бугера– 
Ламберта–Бера и  широко применяемая в  эко-
системных исследованиях [Wigmosta et al., 
1994; Nijssen, Lettenmaier, 1999; Hellstrom, 
2000]. Данная модель радиации под пологом 
древостоя определялась по формуле:

Q
under

(t) = α* ∙ Q
above

(t) ∙ exp (–k
v
* ∙ LAI(t)),

где Q
above

(t)  – приходящая солнечная радиация 
на уровне верхней границы кроны деревьев, по-
лученная из  данных ERA5-Land и  приведенная  
к  локальному времени, Вт · м–2; α*  – медиан-
ный масштабный коэффициент, корректиру
ющий радиацию реанализа ERA5-Land до  уров-
ня наземных измерений; k

v
*  – медианный 

коэффициент экстинкции полога, агрегирован-
ный на уровне экспериментального варианта v; 
LAI(t) – суточное значение индекса листовой по-
верхности, полученное методом линейной ин-
терполяции между датами полевых измерений.

Использование коэффициента экстинкции,  
агрегированного на  уровне вариантов внесе-
ния различных концентраций минеральных 
удобрений, позволило сохранить различия 
в  структуре древесного полога между вариан-
тами и одновременно обеспечить устойчивость 
расчетов при ограниченном числе дат полевых 
измерений LAI.

Таким образом, для каждой пробной площа-
ди и каждого часа вегетационного периода фор-
мировался непрерывный временной ряд рас-
четной радиации под пологом древостоя, согла-
сованный по времени, масштабам с наземными 
измерениями и параметрами структуры полога.

Q
above, sel 

= (1/N) ∙ sum (Q
above, scaled

(t)), t = 10..16,

k
corr 

= –(1/LAI) ∙ ln (Q
under

/Q
above, sel

) ∙ sin(h),

где h – средняя солнечная высота за интервал 
10:00–16:00, рассчитанная по географическим 
координатам пробной площади.

В расчетах использовались значения ко-
эффициента экстинкции, скорректирован-
ные с  учетом солнечной высоты. Полученные  
индивидуальные значения коэффициента экс-
тинкции демонстрировали существенную вари-
абельность, связанную со структурой освещен-
ности под пологом древостоя, изменчивостью 
доли рассеянной радиации и  пространствен-
ной неоднородностью крон. В связи с этим для 
получения репрезентативных параметров при-
менялась робастная статистическая агрегация. 
Для каждого варианта (v) итоговый коэффици-
ент определялся как медиана всех значений, 
относящихся к данному варианту:

k
v
* = median(k),

где k
v
*  – медианное значение коэффициента 

экстинкции для экспериментального вариан-
та v; k – индивидуальные оценки коэффициента 
экстинкции, полученные для всех пробных пло-
щадей, относящихся к  варианту v, и  всех дат 
наблюдений, включенных в расчет.

В дальнейшем моделировании радиации 
под пологом древостоя использовались меди-
анные значения k

v
*, что обеспечивало устой-

чивость параметризации модели. Для оценки 
внутривариантной неоднородности структуры  
полога и  устойчивости полученных оценок  
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Для оценки корректности параметризации  
коэффициента экстинкции была выполнена ва-
лидация модельных значений радиации под по-
логом древостоя Q

under
(t), которые сопоставля-

лись с  независимыми наземными измерениями  
солнечной радиации, выполненными с  исполь-
зованием АМС САМУ, установленными под по-
логом древостоя. Сопоставление выполнялось 
по  совпадающим по  времени почасовым зна-
чениям при условии дневной освещенности  
(Q

above 
≥ 10  Вт/м 2). Для оценки точности модели 

рассчитывались смещение (Bias), средняя аб-
солютная ошибка (MAE), среднеквадратичная 
ошибка (RMSE) и коэффициент детерминации R2.

Дополнительно выполнен расчет радиации 
под пологом древостоя для различных концен-
траций внесения минеральных удобрений (50, 
100 и  150  кг/га) с  использованием медианных 
значений коэффициента экстинкции, получен-
ных для соответствующих вариантов.

Поскольку наземные наблюдения радиации 
под пологом древостоя проводились только 
на фоновой ПП, сопоставление расчетных зна-
чений для вариантов внесения норм минераль-
ных удобрений с данными АМС САМУ носит ха-
рактер сценарного анализа и отражает чувстви-
тельность модели к  изменению параметра k. 
Данный подход позволяет оценить влияние 
различий в коэффициенте экстинкции на вели-
чину смещения модели относительно фактиче-
ски наблюдаемого радиационного режима.

Результаты и обсуждение

В результате обработки полевых измерений 
индекса листовой поверхности (LAI), данных 
реанализа ERA5-Land и  наземных наблюдений 
радиации под пологом были получены оценки 
коэффициента экстинкции полога (k) для фо-
новой площадки и ПП с внесением норм мине-
ральных удобрений (50, 100 и  150  кг/га). Для 
дальнейшего анализа использовались медиан-
ные значения коэффициента экстинкции, агре-
гированные на  уровне вариантов, что обеспе-
чивало устойчивость параметризации.

Распределение значений коэффициента экс-
тинкции по  вариантам представлено на  рис.  3.

В табл.  2 представлены медианные значе-
ния коэффициента экстинкции и  показатели 
разброса индивидуальных оценок для исследо-
ванных вариантов.

В силу ограниченного объема выборок, осо-
бенно для фонового варианта, а также выражен-
ной вариабельности индивидуальных оценок 
представленные описательные статистики не мо-
гут рассматриваться как достаточное основание  
для строгих выводов о  статистически значимых 
различиях между вариантами внесения удобре-
ний. Дополнительно для оценки различий коэф-
фициента экстинкции k между вариантами был 
применен непараметрический критерий Круска-
ла–Уоллиса, который также не  выявил статисти-
чески значимых различий (H = 2,90; p = 0,41).

Рис.  3. Распределение коэффициента экстинкции света (k) по  вариантам норм внесения минеральных 
удобрений

Fig. 3. Distribution of the light extinction coefficient (k) across mineral fertilizer application rate treatments
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Для фонового варианта медианное значение 
коэффициента экстинкции составило k* = 0,301 
при IQR = 0,552 и CV ≈ 0,99. Для варианта с до-
зой минеральных удобрений 50  кг/га меди-
анное значение коэффициента экстинкции  
составило k* = 0,441, IQR = 0,265, CV ≈ 0,44. Для 
варианта с дозой 100 кг/га медианное значение 
коэффициента экстинкции составило k* = 0,236, 
IQR = 0,205, CV ≈ 0,41. Для варианта с  дозой 
150  кг/га медианное значение коэффициен-
та экстинкции составило k*= 0,386, IQR = 0,089, 
CV ≈ 0,24.

Полученные диапазоны значений коэф-
фициента экстинкции (0,236–0,441) хорошо  
согласуются с  литературными данными для 
сомкнутых древостоев умеренной зоны и  под-
тверждают применимость экспоненциальных  
моделей ослабления радиации для описа-
ния светового режима под пологом древостоя 
[Jarvis, Leverenz, 1983].

Важно отметить, что коэффициент экс-
тинкции в нашей работе выступает не как уни-
версальная константа для типа леса, а  ин-
терпретируется как интегральный параметр,  
учитывающий совокупное влияние структуры 
полога на  ослабление радиации. Именно по-
этому использование медианных значений k, 
агрегированных на  уровне эксперименталь-
ных вариантов, представляется обоснованным 
компромиссом между физической интерпре-
тируемостью модели и  устойчивостью оценок 
при ограниченном количестве полевых дат LAI.

Для проверки достоверности полученных 
значений коэффициента экстинкции и  приме-
няемой экспоненциальной модели ослабле-
ния радиации была выполнена валидация рас-
четных значений радиации под пологом леса 
(Q

under, model
) по  данным наземных наблюдений 

АМС САМУ, установленной на  фоновой ПП. 
Сравнение проводилось для почасовых зна-
чений радиации под пологом в  дневные часы 
при уровне приходящей радиации над поло-
гом Q

above
 ≥ 10 Вт/м 2, что позволило исключить 

сумеречные периоды с  повышенной относи-
тельной погрешностью измерений и  неста-
бильным соотношением прямой и  рассеянной 
радиации. В расчетах использовались модель-
ные значения Q

under, model
, полученные с примене-

нием медианного коэффициента экстинкции, 
агрегированного на уровне варианта внесения 
различных доз минеральных удобрений.

Результат валидации модели по  совокуп-
ности всех дневных часов фоновой ПП (n = 79) 
показал удовлетворительное воспроизведе-
ние суточной динамики радиации под пологом 
древостоя (рис. 4). Следует отметить, что дан-
ная выборка представляет собой почасовые 
значения радиации в дневные часы, использо-
ванные для валидации модели по данным АМС 
САМУ, и  не  соответствует напрямую условиям 
проведения полевых измерений LAI и  расче-
та коэффициента экстинкции, использованных  
при параметризации модели, поскольку ради-
ационные данные имеют высокое временное 
разрешение, тогда как LAI и  соответствующие 
оценки k определялись как дискретные значе-
ния без учета внутрисуточной изменчивости.

Коэффициент корреляции Пирсона со-
ставил r = 0,73, что свидетельствует о  хо-
рошем согласовании временной структуры  
изменчивости. Среднее систематическое сме-
щение составило Bias = 8,75 Вт/м 2 при RMSE = 
14,18 Вт/м 2. Низкое значение R2 = 0,03 не сви-
детельствует о некорректности модели, а обу-
словлено высокой стохастичностью почасовой 
освещенности под пологом древостоя, связан-
ной с кратковременными локальными всплеска-
ми прямой солнечной радиации, переменной  
облачностью и  пространственной неоднород-
ностью структуры крон. Указанные процессы 
принципиально не могут быть воспроизведены 
экспоненциальной моделью, основанной на ин-
тегральных характеристиках LAI и  медианных 
значениях коэффициента экстинкции [Nilson, 
1971; Pearcy, 1990; Knyazikhin et al., 2005]. При 
этом величины Bias, MAE и RMSE, полученные 

Таблица 2. Распределение коэффициента экстинкции света (k) по вариантам норм внесения минеральных 
удобрений

Table 2. Distribution of the light extinction coefficient (k) across mineral fertilizer application rate treatments

Вариант
Option

n
k* (медиана)
k* (median) 

k̄  (среднее)
k̄  (average) 

σ (std) Q25 Q75 IQR

Фон
Control

3 0,301 0,627 0,620 0,270 0,821 0,552

150 кг/га
150 kg/ha

8 0,386 0,375 0,090 0,334 0,423 0,089

100 кг/га
100 kg/ha

9 0,236 0,293 0,121 0,199 0,405 0,205

50 кг/га
50 kg/ha

7 0,441 0,401 0,175 0,243 0,508 0,265
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для почасовых значений радиации под пологом, 
остаются достаточно малыми по сравнению с су-
точными и сезонными суммами, так что даже при 
низких значениях R2 модель обеспечивает при-
емлемую точность интегральных оценок, необ-
ходимых для последующих расчетов потоков 
климатически активных газов под пологом леса.

Вместе с тем полученные значения MAE и вы-
сокая корреляция подтверждают, что модель 
корректно воспроизводит интегральный радиа-
ционный режим под пологом леса и может быть  
использована для оценки среднесуточных и  се-
зонных характеристик освещенности. На  таких  

временных масштабах влияние кратковременных 
вариаций освещенности, связанных с  локаль-
ными всплесками прямой радиации и  измен
чивостью облачности, существенно ослабляется  
за  счет временной агрегации, что позволя-
ет использовать модель для корректного вос-
произведения интегральных характеристик ра-
диационного режима под пологом, несмотря  
на неизбежную стохастичность почасовой осве-
щенности.

Пример воспроизведения внутрисуточно-
го хода радиации под пологом представлен 
на рис. 5.

Рис.  4. Сопоставление расчетных и  наблюдаемых значений радиации под пологом древостоя 
для фоновой пробной площади

Fig. 4. Comparison of calculated and observed under-canopy radiation values for the control sample plot

Рис.  5. Воспроизведение внутрисуточной динамики радиации под пологом на  фоновой пробной 
площади в летний период (30.06–03.07.2025) (скользящее среднее, 3 ч)

Fig. 5. Reproduction of the diurnal dynamics of under-canopy radiation at the control sample plot during 
the summer period (from June 30 to July 03, 2025) (3-hour moving average)
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В период 1  июля наблюдается увеличение 
расхождений между модельными и  измерен-
ными значениями, особенно в интервале около 
полудня. Завышение модельных оценок в днев-
ные часы связано с тем, что экспоненциальная 
модель ослабления излучения предполагает 
стационарное и  пространственно однородное  
распределение листовой поверхности, тогда 
как фактическая освещенность под пологом 
определяется комбинацией прямой и  рассе-
янной радиации, динамикой облачности и  эф-
фектами локального проникновения солнечных 
лучей через разрывы в  кроне. В  условиях пе-
ременной облачности и  быстро меняющейся 
доли прямой радиации эффективный коэффи-
циент ослабления может отличаться от  меди-
анного значения k*, используемого в расчетах. 
В  результате модель достаточно корректно 
воспроизводит общий суточный ход радиации, 
но  не отражает кратковременные изменения 
амплитуды.

Для оценки чувствительности расчетов ра-
диации под пологом к величине коэффициента 
экстинкции были сопоставлены результаты мо-
делирования, выполненные с  использованием 
вариант-специфичных медианных значений k 
(рис. 6).

Сопоставление внутрисуточной динами-
ки показывает, что изменение величины коэф-
фициента экстинкции приводит к  системати-
ческому изменению амплитуды моделируемых 
значений Q

under
, при сохранении общей фор-

мы суточного хода. При увеличении k наблю-
дается более выраженное ослабление радиа-
ции в дневные часы и снижение максимальных 
значений под пологом древостоя. Наблюдения  
выполнялись только на  фоновой ПП. В  свя-
зи с этим различия между сценариями не сле-
дует интерпретировать как показатель досто-
верности вариантов. Представленные расчеты  
отражают исключительно чувствительность 
модели к  величине коэффициента экстинкции  

Рис. 6. Сценарный анализ расчетной радиации под пологом древостоя при различных значениях коэффици-
ента экстинкции (фон, 150, 100 и 50 кг/га). Наблюдения приведены для фоновой пробной площади

Fig. 6. Scenario analysis of calculated under-canopy radiation at different values of the extinction coefficient (con-
trol, 150, 100 and 50 kg/ha). Observations are shown for the control sample plot
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и  демонстрируют влияние изменения пара
метра k на расчетный радиационный режим.

В результате выявленные различия между 
вариантами следует рассматривать как про-
явление параметрической чувствительности  
экспоненциальной модели к  изменению коэф-
фициента экстинкции, а не как прямую валида-
цию ПП с  различными концентрациями внесе-
ния минеральных удобрений.

Таким образом, результаты валидации под-
тверждают, что применение вариант-специ
фичных медианных значений коэффициента  
экстинкции в  сочетании с  данными реанализа  
ERA5-Land обеспечивает физически обосно-
ванное и  устойчивое описание радиационно-
го режима под пологом древостоя. Данный  
подход может служить надежной основой для 
моделирования потоков парниковых газов в на-
почвенном покрове в  условиях ограниченных 
возможностей проведения прямых непрерыв-
ных измерений.

Заключение

В данном исследовании апробирован под-
ход к  оценке радиационного режима под по-
логом леса, основанный на  сочетании данных 
глобального реанализа ERA5-Land, полевых  
измерений индекса листовой поверхности 
и  параметризации ослабления солнечного из-
лучения через коэффициент экстинкции поло-
га. Использование вариант-специфичных ме-
дианных значений коэффициента экстинкции 
позволило получить устойчивые оценки ра-
диации под пологом при ограниченном числе  
полевых наблюдений. Результаты валидации 
по  данным наземных измерений подтверж-
дают, что предложенная схема обеспечивает  
физически обоснованное воспроизведение 
интегральных характеристик радиационного  
режима и  может служить надежной осно-
вой для последующего анализа функциони-
рования лесных экосистем. В  то  же время  
имеющийся объем данных не позволяет делать 
строгие выводы о характере влияния доз мине-
ральных удобрений на величину коэффициента 
экстинкции, что требует дальнейших исследо-
ваний на расширенной выборке.

Полученная схема описания радиационного  
режима под пологом древостоя обеспечива-
ет непрерывные оценки поступления солнеч-
ной энергии на  поверхность напочвенного по-
крова на  суточных и  сезонных масштабах при 
минимальных требованиях к  полевым измере-
ниям. Это делает ее удобным входным моду-
лем для анализа эмиссии и  поглощения кли-
матически активных газов (СО2, СН

4
, N

2
O) 

в  напочвенном покрове, чувствительных к  по-
ступающей солнечной радиации и температуре. 
В  частности, такие оценки могут быть исполь-
зованы для параметризации фото-драйверных 
компонентов дыхания и  фотодепонирования, 
описания световой модуляции микроклима-
та под пологом (нагрев верхнего слоя почвы,  
динамика влажности) и разделения вкладов ра-
диационно и  термально обусловленных про-
цессов в  суточном ходе потоков. В  условиях 
ограниченной сети прямых газообменных из-
мерений это позволяет экстраполировать ре-
зультаты локальных наблюдений на  уровень 
экспериментальной площадки и  сопоставлять 
сезонную динамику потоков парниковых газов 
с  изменчивостью светового режима под поло-
гом древостоя.
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РАЗНООБРАЗИЕ ПРИМОРСКИХ РАСТИТЕЛЬНЫХ 
СООБЩЕСТВ В УСТЬЯХ РЕК БЕЛОГО И БАРЕНЦЕВА МОРЕЙ 
С РАЗНОЙ ВЕЛИЧИНОЙ ПРИЛИВА И СОЛЕНОСТЬЮ
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*viking029@yandex.ru

В статье рассматриваются разнообразие приморских сообществ и  особенности 
их распределения в устьях рек Белого моря и Чёшской губы с разной величиной 
прилива. Осолонение приливных устьев малых рек неоднородно. С продвижением  
от морской границы устьев к их вершинам соленость уменьшается, что оказыва-
ет влияние на  прибрежно-водную растительность маршей, фитоценозы которых 
меняются. В  свою очередь, развитию маршей способствуют приливы. Наиболее  
богатое фитоценотическое разнообразие характерно для полигалинных маршей 
макроприливных устьев рек Чижи, Чёши, где представлены сообщества с домини-
рованием облигатных галофитов. Но  оно уменьшается на  мезогалинных маршах 
устьев рек Онежского залива, где формируются сообщества с  доминированием 
факультативных галофитов, и на олигогалинных приливных осушках вершин устьев 
рек, для которых характерны сообщества с доминированием толерантных к засо-
лению растений-гликофитов. В мезоприливных и микроприливных устьях рек Бе-
лого моря широко представлены эвригалинные фитоценозы, которые в основном 
формируются на  маршах, различающихся по  типу осолонения вод. Эвригалин-
ные фитоценозы разнообразнее в  микроприливных устьях рек Двинского залива  
и мезоприливных устьях рек Онежского залива.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: марши; приморские фитоценозы; галофиты; соленость; 
литораль
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The article discusses the diversity of coastal communities and the characteristics of 
their distribution at the river estuaries of the White Sea and the Chyoshskaya Bay, which 
differ in tidal ranges. The salinity of tidal estuaries of small rivers is non-uniform. It de-
clines from the estuary mouth towards its head, influencing the helophytic vegetation  
of the marshes and altering their plant communities. Tides, in turn, promote the develop-
ment of these marshes. The richest phytocenotic diversity is found in polyhaline marshes 
of the macrotidal estuaries of the Chizha and Chyosha rivers, which harbor communi-
ties dominated by obligate halophytes. However, the diversity diminishes in mesohaline 
marshes in the estuarine areas of Onega Bay, featuring communities dominated by facul-
tative halophytes, and in oligohaline tidal wetlands at estuary heads, which are character-
ized by communities dominated by salt-tolerant glycophyte plants. In mesotidal and mic-
rotidal estuaries of the White Sea, euryhaline plant communities are widely represented, 
which primarily occur in marshes of different salinity types. Euryhaline coenoses are more 
diverse in the microtidal estuaries of Dvina Bay and the mesotidal estuaries of Onega Bay.

K e y w o rd s: marshes; coastal plant communities; halophytes; salinity; littoral

F o r  c i t a t i o n : Moseev D. S., Leshchev A. V. The diversity of coastal plant communities 
at the estuaries of White and Barents Sea rivers with varying tidal range and salinity. Trudy 
Karel'skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre 
RAS. 2026. No. 7. P. 24–34. doi: 10.17076/eco2354

F u n d i n g . The research was carried out within state assignment from the Ministry of Science 
and Higher Education of the Russian Federation to IO RAS (theme No. FMWE-2024-0020).

Введение

Приморская галофитная растительность  – 
важная составляющая часть экосистем устьев 
рек, где ее сообщества занимают экотопы низ-
ких приливных берегов маршей. В  свою оче-
редь, образуясь под влиянием приливов, при-
морские фитоценозы сами способствуют  
формированию берегов и их укреплению [Кап
лин и др., 1991; Сергиенко, 2008; Bakker, 2014]. 
В  приливных устьях рек Белого и  Баренцева  
морей условия формирования приморских  
фитоценозов неоднородны, что связано с раз-
личием величины приливов и  солености воды 
и влияет на дифференциацию приморской рас-
тительности. В  настоящее время разработаны 
различные подходы к  распределению видово-
го состава растительности побережий и ее со-
обществ. Для устьев малых рек Белого и  Ба-
ренцева морей применяется классификация  
по  зонам осолонения, где выявлены сходства 
и отличия во флористической структуре зон по-
стоянного, периодического и  эпизодического 
осолонения [Мосеев, Сергиенко, 2016, 2017; 
Мосеев и  др., 2021]. Влияние соленых вод 
на  приморские сообщества изучено для вет-
ландов устьев рек Северной Америки [Cowardin 

et al., 1979; Odum et al., 1984]. В  монографии 
У. Одума и  др. приведена классификация мар-
шей по  типу осолонения устьевых вод, с  по-
зиции которой выделяются пресноводные,  
олигогалинные, мезогалинные, полигалинные 
и эугалинные марши [Odum et al., 1984].

Классификация устьев рек по  величине  
прилива была введена Н. В. Михайловым 
[1997]. В настоящее время она нашла широкое 
применение в гидролого-гидрохимических ра-
ботах по  устьям рек Белого и  Баренцева мо-
рей [Смагин и др., 2009; Мискевич и др., 2018, 
2023]. В свою очередь, приводятся некоторые 
сведения по влиянию соленых вод на динамику  
приморской растительности в  устьях с  раз-
ной величиной прилива [Мосеев, 2019; Мосе-
ев и др., 2021].

Сведения о  видовом составе и  структуре  
изучаемых приморских фитоценозов приве-
дены в  авторских классификациях раститель
ности побережий Белого и  Баренцева морей 
[Мосеев, Сергиенко, 2016, 2017, 2020). Клас-
сификация растительных сообществ, отражаю-
щая влияние соленых вод и pH на приморские 
фитоценозы, выполнена в  работе Д. С. Мосе-
ева с соавторами [Moseev et al., 2022]. Однако  
здесь отсутствуют подходы к  классификации 
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маршей по  солености. Цель  – отразить фито-
ценотическое разнообразие приморской рас-
тительности для разных типов маршей по  от-
ношению к  солености в  устьях рек Белого  
и  Баренцева морей с  разной величиной  
прилива.

Материалы и методы

Полевые экспедиционные исследования 
были проведены на  обширной территории по-
бережий Белого и  Баренцева морей в  устьях 
малых рек (летом 2012–2018 гг.): Керети, Тап-
шеньги, Кянды, Уны, Куи, рек губы Сухое Море 
(Большой Ницы, Кади, Мудьюги), Чижи и  Чёши 
(рис.  1). Климатические условия в  районах 
устьев рек отличаются. Так, устья рек Двинско-
го залива Белого моря (Куя, Уна и  реки губы 
Сухое Море), рек Онежского залива (Кянда  
и  Тапшеньга) и  реки Кереть Кандалакшского  
залива находятся под влиянием метеорологиче-
ских условий морского субарктического клима-
та, переходного к  умеренно-континентальному. 
Устья рек Чижи Белого моря и Чёши Баренцева 
моря находятся под влиянием морского субар-
ктического климата [Грищенко, 2021].

Берега всех устьев рек представлены мар-
шами, отличающимися по солености и степени 
воздействия приливов. Марши среднего уровня 

представляют собой приливные осушки в пре-
делах верхнего горизонта литорали. По  направ-
лению от моря (устья реки) к суше они распола-
гаются в пределах берегов от границы влияния 
квадратурного прилива до  границы влияния  
сизигийного прилива. Марши низкого уровня  
расположены в  пределах среднего горизонта  
литорали  – от  границы влияния квадратурно-
го отлива до  границы влияния квадратурного  
прилива. Ближе к  морю марши сменяются  
отмелями литорали и  мелководьями верхней 
сублиторали, где в составе высшей раститель-
ности господствуют сообщества с  доминиро-
ванием зостеры морской (Zostera marina L.) 
и руппии морской (Ruppia maritima L.). В верши-
нах устьев рек марши сменяются заболоченны-
ми приливными осушками, покрытыми преиму-
щественно осоковыми сообществами. В  статье  
фитоценозы приморской растительности объ-
единены в ассоциации, выделенные с позиции  
эколого-фитоценотического подхода. Ассо-
циации выделены по  видам-доминантам со-
обществ, однородных по  видовому составу 
и  структуре. Названия ассоциаций установле-
ны согласно положениям статьи «Проект Все-
российского кодекса фитоценотической но-
менклатуры» [Нешатаев, 2001]. Большинство 
описанных растительных сообществ занимали 
участки маршей низкого и среднего уровней.

Рис. 1. Карта-схема района исследований
Цифрами обозначены устья рек: 1 – Кереть, 2 – Тапшеньга, 3 – Кянда, 4 – устья рек губы 
Сухое Море, 5 – Куя, 6 – Чижа, 7 – Чёша, 8 – Уна

Fig. 1. Schematic map of the study area
The rivers mouths are marked with numbers: 1 – Keret’, 2 – Tapshen’ga, 3 – Kyanda, 4 – mouths 
of the rivers of the Sukhoye More Bay, 5 – Kuya, 6 – Chizha, 7 – Chosha, 8 – Una
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Измерения солености и величины приливов 
проводились на  гидролого-гидрохимических 
станциях полусуточных наблюдений за  при
ливно-отливным циклом. Соленость также из-
мерялась на разрезах в устьях рек в фазы пол-
ной и малой вод. Величина прилива измерялась  
с помощью гидрометрических реек, установлен-
ных относительно условного нуля поста. Соле
ность измерялась многопараметрическим ана-
лизатором жидкости Multi 3420 Set G 2FD 46 G 
и кондуктометром IDS Meter фирмы HACH.

Для атлантического побережья Северной 
Америки была принята классификация маршей 
в  устьевых областях рек, в  которой выделяют-
ся следующие типы: олигогалинные марши 
(соленость  – 0,5–5 ‰), мезогалинные (соле-
ность  – 5–15 ‰), полигалинные (соленость  – 
15–30 ‰), эугалинные (более 30 ‰) [Cowardin 
et al., 1979; Odum et al., 1984]. На основе этой 
классификации автором статьи Д. С. Мосеевым 
введены близкие значения градаций величины 
солености, наблюдаемой в  устьях рек север-
ных морей, которые немного отличаются от ис-
ходных показателей из  монографии [Odum et 
al., 1984]. Эти градации уточняют положение 
сообществ в  условиях солености, слабо отли-
чающейся от  исходных показателей, введен-
ных в монографиях [Cowardin et al., 1979; Odum 
et al., 1984]. Для полигалинных сообществ ис-
пользована градация солености от 12 до 31 ‰, 
для мезогалинных  – градация солености от  3 
до  15 ‰. Для сообществ, которые развивают-
ся при очень широкой изменчивости солености 
воды и  не  попадают в  более узкие градации, 
введена авторская градация  – эвригалинные.

Для рек, впадающих в  приливные моря, 
В. Н. Михайлов [1997] по  величине прилива  
выделил микроприливные устья с  величиной 
сизигийного прилива менее 1,6  м, мезопри-
ливные устья – от 1,6 до 2,8 м и макроприлив-
ные – более 2,8 м. Некоторые сведения по вли-
янию соленых вод на  динамику приморской 
растительности устьев рек Белого моря при-
водятся в  работах [Мосеев, Сергиенко, 2017; 
Moseev et al., 2022]. Гидрологические исследо-
вания показали, что устья рек Чижи и Чёши яв-
ляются макроприливными, Керети, Тапшеньги 
и Кянды – мезоприливными, Куи и рек губы Су-
хое Море (Большой Ницы, Кади и  Мудьюги)  –  
микроприливными.

В описаниях сообществ приводятся эколо-
гические группы видов по  отношению к  соле-
ности согласно классификации Э. Тсопа [Tsopa, 
1939]. Облигатные галофиты  – виды солелю-
бивых растений, произрастающие в  услови-
ях высокой и  средней степени засоления поч
вогрунтов и  угнетенные в  условиях низкого  

засоления почвогрунтов. Факультативные 
галофиты  – виды солеустойчивых растений, 
произрастающие в  условиях средней степе-
ни засоления почвогрунтов и, как правило, 
угнетенные при слабом засолении почвогрун-
тов. Для растений-гликофитов введена группа  
«толерантные к  засолению гликофиты»  – 
это группа растений, обладающих широким 
эколого-ценотическим оптимумом, в  основном  
произрастающих в  незасоленных местооби-
таниях. По  отношению к  водной среде оби-
тания для некоторых сообществ приводятся  
понятия на основе классификации В. Г. Папчен-
кова [2001].

Для построения графика связи приливов 
с  протяженностью маршей по  устьям рек ис-
пользовалась полиномиальная линия тренда 
с коэффициентом детерминации R2.

Графическая интерпретация и  ранжирова-
ние растительных сообществ выполнены в про-
грамме Golden Software Grapher 14. На  графи-
ке точки соответствуют растительным сооб-
ществам с  определенным видовым составом 
и структурой.

Результаты исследований

Для маршей приливно-отливной зоны 
устьев рек Белого моря и Чёшской губы Барен-
цева моря с разной величиной приливов полу-
чены следующие результаты распределения 
приморских фитоценозов (рис. 2).

Сообщества полигалинных маршей раз-
виваются в  условиях заливания приливами 
c соленостью воды от 12 до 31 ‰. На морских 
побережьях они образуют аспекты галофит-
ной растительности экотопа соленых маршей. 
В  макроприливных устьях рек Чижи и  Чёши 
эти сообщества представлены ассоциация-
ми: Puccinellietum phryganodis, Tripolietum 
vulg���������������������������������   �����aris puccinelliosum phryganodis, Sali�
cornietum pojarkovae, Triglochinetum mariti�
mi, Caricetum subspathaceae triglochinosum 
maritimi, Caricetum subspathaceae subpu�
rum, Caricetum subspathaceae potentillosum 
egedae, Plantaginetum subpolaris, Planta
ginetum maritimae (рис. 2, А). Реже сообщества
полигалинных маршей из  ассоциаций Pucci�
nellietum phriganodis, Salicornietum pojar�
kovae, Plantaginetum maritimae, Triglochine�
tum maritimi встречаются в  микроприливных 
устьях рек юго-востока Двинского зали-
ва, где формируют небольшие соленые мар-
ши. Ассоциации Triglochinetum maritimi 
tripoliosum vulgaris, Triglochinetum maritimi, 
Glaucetum maritimae выделены на  маршах 
мезоприливных устьев рек Керети и  Кянды.  
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Г. Эвригалинные сообщества разных типов место
обитаний

Рис.  2. Пространственное распределение приморских сообществ в  устьях рек на  маршах разных типов / 
Spatial distribution of coastal communities at river mouths in different marsh types
Сообщества ассоциаций полигалинных маршей / Communities of polyhaline marshes associations: P. ph.  – Puccinellietum 
phryganodis, T. v. p. ph. – Tripolietum vulgarae puccinelliosum phryganodis, S. p. – Salicornietum pojarkovae, G. m. – Glaucetum 
maritimae, Tr. m.  – Triglochinetum maritimi, Tr. m. t. v.  – Triglochinetum maritimi tripoliosum vulgarae, C. s. tr. m.  – Caricetum 
subspathaceae triglochinosum maritimi, C. s.  – Caricetum subspathaceae subpurum, C. s. p. eg.  – Caricetum subspathaceae 
potentillosum egedae, P. s. – Plantaginetum subpolaris, P. m. – Plantaginetum maritimae. Сообщества ассоциаций мезогалин-
ных маршей / Communities of mesohaline marshes associations: P. p. – Potametum pectinati, Sc. t. – Scirpetum tabernaemontani, 
C. m. – Caricetum mackenziei, J. g. – Juncetum gerardii, Al. a – Alopecuretum arundinacei, Al. a c. s. – Alopecuretum arundinacei 
caricosum salinae. Сообщества ассоциаций олигогалинных приливных осушек / Communities of oligohaline tidal reclamation 
associations: C. aq. – Caricetum aquatilis, C. ac. – Caricetum acutae, Ph. au sc. l. – Phragmitetum australis scirposum lacustris, Ph. 
au p. r. – Phragmitetum australis petasitosum radiatae. Эвригалинные сообщества / Euryhaline communities: Z. m. – Zosteretum 
marinae, R. m. – Ruppietum maritimae, H. t. – Hippuridetum tetraphyllae, El. u tr. m. – Eleocharitetum uniglumis triglochinosum 
maritimae, El. u. – Eleocharitetum uniglumis, B. m. – Bolboschoenetum maritimi, Ph. au – Phragmitetum australis

Зеленый треугольник – макроприливные устья, красный кружок – мезоприливные устья, синий квадрат – микроприливные 
устья / Green triangle – macrotidal mouths, red circle – mesotidal mouths, blue square – microtidal mouths

А. Сообщества полигалинных маршей Б. Сообщества мезогалинных маршей

В. Сообщества олигогалинных приливных осушек 
в вершинах устьев 
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Число видов в  таких сообществах неболь-
шое  – 3–10, всего с  1–2 доминантами. Состав  
доминирующих видов таких сообществ сфор-
мирован из  облигатных галофитов: Carex 
subspathacea Wormsk. ex Hornem., Glaux 
maritima L., Plantago maritima  L., Plantago 
subpolaris Andrejev, Potentilla egedei Wormsk. 
ex Oeder, Puccinellia phryganodes (Trin.) Scribn. 
& Merr., Salicornia pojarkovae N. Semenova, 
Triglochin maritima L., Tripolium vulgare Nees. 
С  небольшим обилием в  состав сообществ 
также входят: Carex glareosa Wahlenb., Juncus 
gerardii Loisel., Plantago schrenkii K. Koch, 
Puccinellia coarctata Fernald & Weath., Puccinellia 
pulvinata (Fries) Tzvelev, Puccinellia maritima 
(Huds.) Parl., Spergularia marina (L.) Griseb, 
Stellaria humifusa Rottb.

Сообщества в  основном занимают участки 
верхней литорали (что соответствует маршам 
среднего уровня) на илистых, илисто-песчаных 
и глинистых типах грунтов. Пионерные сообще-
ства ассоциации Puccinellietum phryganodis 
могут формироваться на маршах низкого уров-
ня средней литорали.

Сообщества мезогалинных маршей раз-
виваются в  условиях заливания приливами 
с  соленостью воды от  3 до  15 ‰ (рис.  2, Б).  
В авторских исследованиях их ассоциации вы-
делены для микроприливных устьев: Potame�
tum pectinati, Scirpetum tabernaemontani, 
Caricetum mackenziei, Juncetum gerardii 
и  макроприливных устьев: Juncetum gerar�
dii, Alopecuretum arundinacei, Alopecuretum 
arundinacei caricosum salinae. �����������Распределе-
ние по  океаническим зонам более выражено, 
чем у  полигалинных сообществ. Сообщества 
ассоциации Potametum pectinati занимают 
участки нижней литорали и верхней сублитора-
ли, где формируют биотопы литоральных отме-
лей в губе Сухое Море и Унской губе. В их со-
ставе, кроме доминанта, толерантного к соле-
ности Stuckenia pectinata (L.) Börner, единич-
но встречаются морские виды Ruppia maritima 
L., Ulva prolifera. Гелофитные сообщества ассо-
циации Scirpetum tabernaemontani форми-
руют аспекты прибрежно-водных солоноватых 
маршей на  нижней и  средней литорали в  губе  
Сухое Море. Сообщества ассоциаций Junce�
tum gerardii, Alopecuretum arundinacei, 
Alopecuretum arundinacei caricosum sali�
nae формируются в вершинах устьев рек Чижи 
и Чёши на верхней литорали и супралиторали,  
где образуют аспекты биотопа околоводных  
солоноватых маршей среднего и  верхне-
го уровня. Число видов в  таких сообще-
ствах  – от  3 до  7. В  отличие от  полигалин-
ных сообществ они в  основном образованы  

факультативными галофитами: Alopecurus 
arundinaceus Poir., Juncus gerardii и облигатным 
галофитом Carex salina Wahlenb. В  состав так-
же входят виды разных экологических групп: 
облигатные галофиты  – Agrostis straminea 
Hartm., Plantago subpolaris, Potentilla egedei, 
Triglochin maritima; факультативные галофи-
ты  – Cenolophium denudatum (Hornem.) Tutin, 
Triglochin palustris L., Tripleurospermum hookeri 
Sch. Bip., Sonchus humilis N. I. Orlova; толерант-
ные к засолению гликофиты – Festuca rubra L., 
Parnassia palustris L., Pedicularis palustris L.

Сообщества олигогалинных приливных  
осушек в  вершинах устьев развиваются 
в  условиях заливания приливами с  солено-
стью воды от  0,5 до  5 ‰. Они образуют фон 
растительности приливных осушек в  верши-
нах устьев (рис. 2, В), которые два раза в сутки  
заливаются приливами. В  устьях с  разной ве-
личиной прилива из  них представлены сообще-
ства ассоциации Caricetum aquatilis. Однако
в  микроприливном устье р. Куя фитоценоти-
ческое разнообразие оказалось богаче; здесь 
выделены ассоциации Caricetum acutae, 
Phragmitetum australis scirposum lacustris, 
Phragmitetum australis petasitosum radiati. 
Эти фитоценозы бедны по  количеству видов, 
которых насчитывается всего 1–5. Из них кроме 
ценозообразователей – Carex aquatilis Wahlenb, 
C. acuta L., Phragmites australis (Cav.) Trin. ex 
Steud., Petasites radiatus (J. F. Gmel) Toman, 
Schoenoplectus lacustris (L.) Palla – в состав вхо-
дят другие гликофиты, толерантные к  засоле-
нию субстратов: Archangelica officinalis (Hoffm.), 
Caltha palustris L., Comarum palustre L., Hippuris 
vulgaris L., Menyanthes trifoliata L., Myriophyllum 
sibiricum Kom., Phalaroides arundinaceus (L.) 
Rauchert.

Эвригалинные сообщества разных типов 
маршей и  отмелей формируются в  широком 
спектре влияния солености – 2–25 ‰ – и пред-
ставлены в  устьях рек и  приустьевых участках 
морей с разной величиной прилива (рис. 2, Г). 
В свою очередь, такие сообщества приурочены  
к  разным местообитаниям маршей. На  отме-
лях нижней литорали и  верхней сублитора-
ли формируются гидрофитные монодоминант-
ные сообщества из  ассоциаций Zosteretum 
marinae и  Ruppietum maritimae. Они встре-
чаются везде, кроме макроприливных устьев 
Чижи и Чёши, где их распространение ограни-
чено условиями субарктического климата. Со-
общества ассоциации соленых озер верхней 
литорали Hippuridetum tetraphyllae представ-
лены во всех типах устьев, но наиболее специ-
фичны для макроприливных, что, скорее все-
го, связано с  гипоарктическим широтным  
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распространением ценозообразователя Hippuris 
tetraphylla L. Для микроприливных и  мезопри-
ливных устьев наиболее типичны сообще-
ства прибрежно-водных солоноватых маршей 
из  ассоциаций Bolboschoenetum maritimi, 
Phragmitetum australis и  соленых маршей 
из  ассоциаций Eleocharitetum uniglumis 
triglochinosum maritimae, Eleocharitetum 
uniglumis. В устьях рек губы Сухое Море Двин-
ского залива и  Тапшеньги и  Кянды Онежского 
залива они занимают наиболее обширные пло-
щади. Как показывают исследования, солоно
ватые воды – 22–24 ‰ – все же ограничивают  
развитие таких сообществ. Эти фитоцено-
зы могут формировать виды разных экологи-
ческих групп, но  обитающие в  широком спек-
тре влияния соленых вод и  приспособленные 
к  значительным сезонным и  даже суточным  
изменениям солености под влиянием приливно-
отливного цикла. Так, в  сообществах ассоци-
ации Phragmitetum australis, при ярко выра-
женном доминировании Phragmites australis, 
встречаются 1–10 видов разных экологических 
групп: облигатные галофиты Agrostis straminea, 
Bolboschoenus maritimus (L.) Palla, Atriplex 
nudicaulis Boguslaw, Potentilla egedei, Stellaria 
humifusa, Triglochin maritima, Tripolium vulgare; 
факультативные галофиты – C����������������enolophium denu­
datum, Alopecurus arundinaceus, Juncus gerardii, 
Triglochin palustris, Sonchus humilis, Eleocharis 
uniglumis (Link) Schult.; толерантные к  солено-
сти гликофиты – Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm., 
Calamagrostis neglecta (Ehrh.) Gaertn., B. Mey. & 
Schreb., Eleocharis acicularis (L.) Roem. & Schult., 
Elytrigia repens (L.) Nevski. Такое  же число 
видов в  монодоминантных сообществах ассо-
циации Bolboschoenetum maritimi с  ценозо
образователем Bolboschoenus maritimus. 
Однако из-за их формирования на  маршах низ-
кого уровня здесь увеличивается разнообразие 
и обилие облигатных галофитов, представленных 
Agrostis straminea, Carex subspathacea, Puccinellia 
maritima, Ruppia maritima, Stellaria humifusa, 
Salicornia pojarkovae, Triglochin maritima, Tripolium 
vulgare. Из факультативных галофитов в этих со-
обществах представлены Eleocharis uniglumis 
и  Juncus gerardii. Из  гликофитов встречает-
ся Phragmites australis. В  сообществах ассоци-
аций Eleocharitetum uniglumis triglochinosum 
maritimi и  Eleocharitetum uniglumis кроме 
ценозообразующего вида Eleocharis uniglumis 
значительным обилием отличается Triglochin 
maritima. В числе прочих видов много облигатных 
галофитов: Agrostis straminea, Atriplex nudicaulis, 
Blysmus rufus, Glaux maritima, Hippuris tetraphylla, 
Puccinellia maritima, Ruppia maritima, Triglochin 
maritima, Tripolium vulgare.

Обсуждение

Как видно из  результатов, условия форми-
рования приморской растительности в прилив-
ных устьях малых рек неоднородны, что опре-
деляется соленостью и величиной приливов.

Фитоценозы полигалинных соленых мар-
шей хорошо развиты в макроприливных устьях 
рек Чижи и  Чёши на  полуострове Канин. Эти 
устья, несмотря на  высокоширотное положе-
ние и  более холодный климат по  сравнению 
с  юго-восточным побережьем Белого моря,  
отличаются от  него наиболее богатым фито-
ценотическим разнообразием. Менее разно-
образны фитоценозы полигалинных маршей  
в  мезоприливных устьях Онежского залива  
и  микроприливных устьях Двинского залива, 
что связано с  уменьшением площади соленых 
маршей. В  монографии Л. А. Сергиенко пока-
зано, что сообщества ассоциаций с  домини-
рованием Carex subspathacea, Carex glareosa, 
Puccinellia phryganodes характерны для эвга-
логенных экотопов побережья Берингова и Чу-
котского морей [Сергиенко, 2008], что не про-
тиворечит нашим исследованиям. Ведь, как 
и другие галофитные сообщества, они образу-
ют фон растительности соленых маршей. В ис-
следованиях на  юго-восточном побережье Ба-
ренцева моря показано, что эти сообщества 
формируются как на  слабо-, так и  на  сильно
засоленных почвах [Матвеева, Лавриненко,  
2011], что может наблюдаться под влияни-
ем соленых вод приливов и  опреснения атмо
сферными осадками. Обычны сообщества со-
леных маршей на западном побережье Белого 
моря, где их ценозообразователями являются 
Carex subspathacea, Carex glareosa, Triglochin 
maritima, Plantago maritima, Glaux maritima  
[Бабина, 2002].

Небольшим фитоценотическим разнообра
зием отличаются от  полигалинных маршей  
мезогалинные марши и  олигогалинные при-
ливные осушки в  вершинах устьев. В  работе 
У. Одума и др. [Odum et al., 1984] для устьев рек  
Атлантического побережья Северной Америки  
показан комплекс пресноводных видов, кото-
рые развиваются при солености ниже 0,2 ‰. 
Это многие представители родов Potamogeton, 
Myriophyllum, Najas. В  устьях рек, исследован-
ных нами, на  олигогалинных приливных осуш-
ках широко представлены осоковые сообще-
ства с доминированием Carex aquatilis и Carex 
acuta, формирование которых ограничивается 
соленостью 1–5 ‰.

На мезогалинных маршах в  устьях рек  
Северной Америки произрастают близкие 
по  экологии к  видам мезогалинных маршей  
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Белого моря Bolboschoenus robustus (Pursh) So-
ják, Spartina patens (Aiton) Muhl., Spartina alterni­
flora Loisel, Juncus gerardii [Odum et al., 1984].

Эвригалинные виды отмелей нижней лито-
рали Ruppia maritima и  Zannichellia palustris L. 
встречаются при широкой изменчивости соле-
ности, что также характерно для устьев рек вос-
точного побережья Северной Америки [Odum 
et al., 1984]. В  соленых озерах Сибири Ruppia 
maritima обитает при минерализации воды 
18,9 г/дм 3 [Киприянова, 2011]. В  приливно-
отливной зоне морей, омывающих Европу, этот 
вид образует сообщества в условиях заливания 
приливами с  общей минерализацией вод 2,0–
18,0 г/дм 3 [Verhoeven, 1980]. Водный макрофит 
Zostera marina распространен в  полигалинных 
и  мезогалинных экотопах. В  наших исследова-

ниях показано, что развитие сообществ с  до-
минированием Zostera marina ограничивается 
минимальной соленостью 6–7 ‰, которая вес-
ной наблюдается в вершине Унской губы и губе  
Сухое Море. Тростник обыкновенный  – Phrag­
mites australis  – формирует эвригалинные со-
общества при заливании приливами солено-
стью до  22 ‰, но  способен произрастать даже 
при солености до 30 ‰ [Hellings, Gallager, 1992]. 
Согласно исследованиям У. Одума, на  маршах 
восточного побережья Северной Америки вид 
встречается при солености 10–18 ‰ [Odum et 
al., 1984]. В  искусственных солоноватоводных 
ветландах этот вид хорошо приживается в воде 
соленостью до  18 ‰ [Burdack, Konisky, 2003]. 
Эти сообщества образуют фон растительности  
в  мезоприливных и  микроприливных устьях. 

А

Б

Рис. 3. Взаимосвязь протяженности маршей и величины прилива 
в устьях рек Белого и Баренцева морей:
А – полиномиальная линия тренда; Б – гистограмма показателей в устьях 
рек

Fig. 3. The relationship between the length of the marches and the 
magnitude of the tide at the mouths of the rivers of the White and Bar-
ents Seas:
А – polynomial trend line; Б – histogram of indicators at the rivers mouths
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Реже они встречаются в  макроприливных 
устьях, например, в устье р. Кулой [Moseev et al., 
2022] и  р. Несь [Корчагин, 1935], а  их распро-
странение  на север ограничивается климати-
ческими условиями обитания. В наших исследо-
ваниях мы ограничиваемся изучением влияния 
факторов солености и приливов на фитоценозы 
в устьях малых рек Белого и Баренцева морей, 
где прибрежно-водная и водная растительность 
ветландов играет большую роль в  формиро-
вании экосистем. Одинаковые местообитания 
с однородными по составу и структуре сообще-
ствами характерны и  для крупных рек. В  мезо
приливном устье р. Онеги при солености 
3–10 ‰ формируются прибрежно-водные мар-
ши с эвригалинными сообществами ассоциаций 
Bolboschoenetum maritimi, Phragmitetum austra­
lis, Eleocharitetum uniglumis [Мосеев и др., 2023]. 
Для юго-восточного побережья Баренцева моря 
показано, что сообщества с  доминированием 
Hippuris tetraphylla приурочены как к  соленым, 
так и к пресным озеркам [Матвеева, Лавринен-
ко, 2011], что доказывает их эвригалинность. 
Эвригалинные сообщества с  доминированием 
Bolboschoenus maritimus, Eleocharis uniglumis, 
Hippuris tetraphylla, Ruppia maritima, Phragmites 
australis, Zostera marina характерны и для устьев 
рек западного побережья Белого моря [Бабина, 
2002].

Следует отметить увеличение разнообра-
зия эвригалинных фитоценозов с севера на юг 
от  устьев рек Чижи и  Чёши на  полуострове  
Канин к  Двинскому и  Онежскому заливам Бе-
лого моря. Это связано c частым доминирова-
нием в  сообществах побережий более южных 
широт Белого моря видов с широкой амплиту-
дой колебаний солености (Phragmites australis, 
Bolboschoenus maritimus, Eleocharis uniglumis, 
Ruppia maritima, Zostera marina) и их отсутстви-
ем в заполярных широтах.

От величины приливов зависит протяжен-
ность маршей, что доказывается высокой вели-
чиной коэффициента детерминации (R2 = 0,98) 
(рис.  3, А). Наибольшая протяженность мар-
шей наблюдается в макроприливных устьях рек 
Чижи и Чёши на полуострове Канин (рис. 3, Б), 
что способствует богатому фитоценотическому  
разнообразию устьев, в  особенности галофит-
ных сообществ соленых маршей. В  свою оче-
редь, местообитания мезоприливных и  микро
приливных устьев рек, где протяженность  
маршей меньше (рис.  3, Б), не  так богаты  
фитоценотически, но  обширные площади там 
занимают фитоценозы прибрежно-водных соло-
новатых маршей с доминированием воздушно-
водных видов растений  – Phragmites australis 
и Bolboschoenus maritimus.

Заключение

В приливно-отливной зоне Белого и Барен-
цева морей наибольшим разнообразием отли-
чаются полигалинные марши, характерные для 
макроприливных устьев рек Мезенского залива 
и Чёшской губы, несмотря на их высокоширот-
ное положение. Здесь сосредоточены разно-
образные галофитные сообщества, чему спо-
собствует значительная величина приливов. 
В  мезоприливных и  микроприливных устьях 
с уменьшением величины прилива и солености 
уменьшается протяженность маршей по устьям 
рек, и  фитоценотическое разнообразие пада-
ет. Значительное место в  формировании при-
морской растительности Белого и  Баренцева 
морей занимают эвригалинные сообщества,  
которые в  силу климатических условий более 
характерны для мезоприливных и  микропри-
ливных устьев, но  встречаются и  в  макропри-
ливных устьях.

Таким образом, соленость, являясь важным 
фактором формирования приморской расти-
тельности, оказывает неодинаковое воздейст
вие на  пространственную структуру примор-
ской растительности в устьях рек. В свою оче-
редь, сама экологическая приуроченность  
сообществ определяется отношением доми-
нирующих видов к  засолению, что приводит  
к  изменению фитоценотического разнообра-
зия в  устьях рек, различающихся по  величине 
прилива.
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ГОЛОЦЕНОВАЯ ИСТОРИЯ РАСТИТЕЛЬНОСТИ И КЛИМАТА 
СРЕДНЕЙ ТАЙГИ ЗАПАДНОЙ СИБИРИ  
ПО ДАННЫМ ПАЛЕОЭКОЛОГИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЙ 
ДОННЫХ ОТЛОЖЕНИЙ БОЛОТНОГО ОЗЕРА 
В ОКРЕСТНОСТЯХ ХАНТЫ-МАНСИЙСКА

Т. А. Бляхарчук 1, 2, 3*, П. А. Бляхарчук 1, Е. Д. Лапшина 3

1 Институт мониторинга климатических и экологических систем СО РАН 
(пр. Академический, 10/3, Томск, Россия, 634055), *blyakharchuk@mail.ru
2 Томский государственный университет (пр. Ленина, 36, Томск, Россия, 634050)
3 Югорский государственный университет (ул. Чехова, 16, Ханты-Мансийск, Россия, 628011)

В работе приводятся результаты высокоразрешающих палеопалинологических  
и литологических исследований донных отложений болотного озера S14 в окрест-
ностях научной станции «Мухрино» (ХМАО) возрастом 12 000 кал. л. (калиброванных 
лет). Доказано существование открытых криоаридных ландшафтов с разреженным 
еловым и лиственничным древостоем в конце позднеледникового периода, быстрое 
распространение березовых лесов 11 000–10 000 кал. л. н. (калиброванных лет назад) 
и стремительное распространение сосны обыкновенной сразу после 10 000 кал. л. н., 
но более медленное распространение пихты и сосны сибирской только после 4800 
кал. л. н. Показано, что максимальное горение ландшафта (частота пожаров и их ин-
тенсивность, поражающие растительность, торфяники и, если есть, то и антропоген-
ные ландшафты) имело место в терминацию позднеледниковья и в начале голоцена,  
а  с  распространением сомкнутого лесного покрова интенсивность региональных 
пожаров резко снизилась. Новые палеопалинологические данные из керна донных 
отложений озера S14 подтверждают и углубляют по возрасту палеореконструкции, 
сделанные ранее по ближайшему торфяному разрезу (возраст 10 000 кал. л. н.), но не 
коррелируют с таковыми из озерного керна, взятого из более отдаленного оз. Свет-
ленького, подтоплявшегося на ранних стадиях речными половодьями.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Западная Сибирь; растительность; спорово-пыльцевой 
анализ; голоцен; болотное озеро; палеоклимат; литология

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Бляхарчук Т. А., Бляхарчук П. А., Лапшина Е. Д. Голоценовая 
история растительности и  климата средней тайги Западной Сибири по  данным 
палеоэкологических исследований донных отложений болотного озера 
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The paper presents the results of high-resolution paleopalynological and lithological 
studies of sediments from mire lake S14 in the vicinity of the Mukhrino Research Station 
(Khanty-Mansi Autonomous Okrug) aged 12 000 cal. yr. BP. Evidence was obtained for 
the existence of open cryoarid landscapes with sparse spruce and larch stands at the end 
of the Late Glacial period, rapid spread of birch forests 11 000–10 000 cal. yr. BP, and swift 
spread of Scots pine immediately after 10 000 cal. yr. BP, but a slower dispersal of fir and 
Siberian pine only after 4800 cal. yr. BP. It is shown, that the fire frequency and intensity in 
the landscape peaked at the termination of the Late Glacial period and at the beginning 
of the Holocene, but as there spread closed-canopy forests, the intensity of regional fires 
decreased sharply. New paleopalynological data derived from the sediment core from 
Lake S14 confirm and deepen the age of the paleoreconstructions made previously for 
the nearest peat section (aged 10 000 cal. yr. BP), but do not correlate with those from 
the lake core taken from the more distant Lake Svetlenkoye, which was affected by river 
floods during its early developmental stages.

K e y w o rd s: Western Siberia; vegetation; spore/pollen analysis; Holocene; mire lake; pa-
leoclimate; lithology
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Введение

В связи с  наблюдаемым современным  
потеплением климата вопросы мониторинга 
ландшафтно-климатических изменений оста-
ются актуальными в  науках о  Земле. Для пони-
мания причин происходящих в природе процес-
сов необходимо исследовать как современные  
изменения, так и  прошлые события. Знания 
о долговременной динамике природной среды,  
полученные с  помощью палеоэкологических 
исследований, позволяют делать качествен-
ные и  количественные реконструкции климата  
и  ландшафтов в  прошлом, на  основе которых 
можно предсказывать будущие возможные из-
менения окружающей среды, учитывающие ме-
ханизмы эволюции биоты, включая возмож-
ность более точных расчетов баланса углерода.  

Достаточно детальные и  комплексные палео
экологические исследования послеледниковой  
истории природы Западной Сибири до  насто-
ящего времени немногочисленны, несмотря 
на  обширность и  географическое разнообра-
зие территории. Известные спорово-пыльцевые 
разрезы расположены в основном либо вблизи  
от  населенных пунктов, либо вдоль основных 
транспортных путей сообщения [Глебов и  др., 
1974, 1996; Нейштадт, 1977; Фирсов и др., 1982; 
Blyakharchuk et al., 2025]. В  последние годы 
опубликованы высокоразрешающие палео
экологические данные для болотных ландшаф-
тов в  окрестностях научной станции «Мухрино»  
Югорского государственного университета  
[Amon et al., 2020, 2025]. Первый такой раз-
рез для этой территории [Amon et al., 2020]  
получен из донных отложений оз. Светленького,  
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расположенного на  террасе р. Оби. Спорово-
пыльцевая диаграмма авторов охватыва-
ет 11 400 кал. л. н. Палинологические данные 
в этой работе дополнены данными литологиче-
ского, макрофоссильного и диатомового анали-
зов, что позволило реконструировать динамику 
растительного покрова и  увлажненности ланд-
шафта. Рассмотренный комплекс палеоэколо-
гических данных этого разреза выявил влажный 
период 8000–6500 кал. л. н., во  время которо-
го оз. Светленькое подтоплялось паводковыми 
водами р. Оби. Около 6600 кал. л. н. это озеро 
изолировалось от влияния р. Оби. Заболачива-
ние окрестных территорий, по мнению авторов,  
началось около 8500 кал. л. н.

Недавно опубликованы весьма детальные 
данные комплексных палеоэкологических ис-
следований трех торфяных разрезов в окрест-
ностях станции «Мухрино» [Amon et al., 2025]. 
В  этом исследовании сопоставляются данные 
спорово-пыльцевого, ботанического, карполо-
гического и  ризоподного анализов нескольких 
торфяных разрезов. В  дополнение к  отмечен-
ным биоиндикаторам приводятся столь же де-
тальные данные некоторых геохимических ха-
рактеристик торфа: n-алканов и  стабильного 
изотопа углерода из  дополнительных кернов 
торфяника. В  результате на  основе большого 
комплекса биогеохимических индикаторов ав-
торами была реконструирована история рас-
тительности и  увлажненности района иссле-
дования за последние 10 000 кал. л. н., включая 
суходольную и  болотную растительность. Ра-
диоуглеродные датировки нижних слоев тор-
фа болотного массива в  окрестностях «Мух-
рино» показали, что активное торфонакопле-
ние здесь началось около 10 000–9300 кал. л. н. 
[Tsyganov et al., 2021; Zarov et al., 2023; Amon et 
al., 2025], а озерное осадконакопление на тер-
ритории этого болотного массива началось 
раньше – около 12 000–11 000 кал. л. н. [Бляхар-
чук и др., 2021; Zarov et al., 2023]. Проведенные 
комплексные палеоэкологические исследо-
вания торфяника позволили авторам впервые 
проследить пространственную вариабельность 
эволюции болотного ландшафта под действи-
ем особенностей топографии и  условий седи-
ментации [Amon et al., 2025]. Было выявлено, 
что береза и  сосна обыкновенная доминиро-
вали на суходоле с начала голоцена. Примерно 
8800 кал. л. н. болота в  окрестностях «Мухри-
но» перешли в олиготрофную стадию развития 
с  доминированием Sphagnum fuscum. Авторы 
детально реконструировали декадно-вековую 
динамику увлажненности болот по  комплек-
сам раковинных амёб и  тысячелетнюю эво-
люцию болотных массивов по  ботаническому  

составу торфа. Были выявлены две локальные 
сухие фазы: ~6500–5700 кал. л. н. и 2200–1800 
кал. л. н., приводившие к  облесению болота, 
и  влажная фаза ~5700–2500 кал. л. н., во  вре-
мя которой болотные ландшафты восстанав-
ливали современный облик. Авторы полагают, 
что выявленный ими влажный период ~6800–
6700 кал. л. н. можно сопоставить с  периодом 
подтопления оз. Светленького водами р. Оби 
(~8000–6700 кал. л. н.).

Несмотря на появившиеся в последние годы 
публикации с  детальными палеоэкологически-
ми данными и реконструкциями, ряд вопросов 
требует дальнейшего исследования. До  сих 
пор нет убедительной информации о  ланд-
шафтах позднеледниковья, существовавших 
до  10 000 кал. л. н., в  частности о  роли в  них 
древесного компонента. Опубликованные па-
леопалинологические данные о  растительном  
покрове голоцена также вызывают ряд вопро-
сов. Так, в базальных слоях донных отложений 
оз. Светленького [Amon et al., 2020] переход-
ного возраста от  позднеледниковья к  раннему  
голоцену (11 400–10 500 кал. л. н.) обнаружено  
обилие пыльцы сосны (авторы, к  сожалению, 
не  разделяют ее на  пыльцу сосны обыкновен-
ной и  сосны сибирской), что противоречит  
данным из  других разрезов средней тайги 
[Pitkänen et al., 2002; Бляхарчук, 2012]. В то же 
время обильная древесная пыльца ели и бере-
зы обнаружена в отложениях возрастом 11 500 
кал. л. н. в 100 км к югу от «Мухрино» в разрезе 
«Торфяной Яр» [Ахтерякова, Лещинский, 2014]. 
Очень отрывочна информация о  влиянии по-
жарного режима на  растительность в  долго-
временном масштабе. В предлагаемом иссле-
довании мы приводим новые комплексные па-
леоэкологические данные (палинологические, 
литологические, микроугольковые) донных  
отложений болотного озера в  окрестностях 
станции «Мухрино», охватывающие окончание 
позднеледниковья и весь голоцен без переры-
вов. Так  же, как оз. Светленькое, вновь иссле-
дованное озеро под названием S14 расположе-
но на  террасе р. Оби, но  гипсометрически его 
расположение выше на 3 м, чем первое озеро. 
В  результате этого оно не  подвергалось под-
топлениям речными паводками за  все 12 000 
кал. л. н. своего существования, что, по нашему 
мнению, дает менее нарушенную переотложен-
ной пыльцой спорово-пыльцевую диаграмму.

Материалы и методы

Во время зимней экспедиции 12  марта 
2020 г., поддержанной международным проек-
том INTERACT, в окрестностях научной станции  
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«Мухрино» методом бурения со льда были ото-
браны для палеоэкологических исследова-
ний донные отложения болотного озера, кото-
рому было дано название – озеро S14 (рис. 1). 
Координаты точки бурения 60.86269° с. ш., 
68.74873° в. д., 35 м н. у. м. Озеро расположено 
примерно в 4 км к юго-востоку от научной стан-
ции «Мухрино» на  левобережном участке тер-
расы у  слияния рек Иртыша и  Оби в  23  км за-
паднее г. Ханты-Мансийска (рис. 1, а) и в 15 км 
к  юго-востоку от  известного по  публикации 
оз. Светленького [Amon et al., 2020]. Озеро S14 
является частью обширного олиготрофного 
озерно-болотного комплекса (рис. 1, б). Глуби-
на воды в озере на момент бурения была 440 см, 
мощность отобранного керна донных осад-
ков, представленных тонкозернистым темно-
серым сапропелем,– 315 см. Непосредственно 
в  поле во  время отбора керна были измерены  
некоторые физико-химические характери-
стики озерной воды, такие как: pH воды  = 4,8;  
кондуктивность = 10 (ϻS); содержание О

2 

на  глубине 1  м = 87,3 % (12,4  мг/л), на  глу-
бине 2  м = 56,2 % (7,5  мг/л), на  глубине 3  м = 
6,2 % (0,8  мг/л); температура воды на  глу-
бине 1  м = 1  °C, на  глубине 2  м = 3,4  °C, 

на  глубине 3  м = 4,2  °C; содержание NH
3 

= 
0,08 мг/л, NO

3
 = 0,4 мг/л, PO

4
 = 0,4 мг/л. Подо 

льдом озера присутствовали водные макрофи-
ты и водилась рыба – мелкие окуни.

Озеро окружено со  всех сторон обширным 
олиготрофным грядово-мочажинным сосново-
кустарничково-сфагновым болотом. Обрамля-
ющие болото с севера суходольные участки за-
няты смешанным сосново-березово-еловым 
и  сосново-березово-елово-кедровым лесом 
с примесью пихты и осины. К северу и северо-
востоку расположена широкая пойма рек 
Оби и  Иртыша, занятая в  месте их слияния 
разнотравно-канареечниковыми лугами, ивня-
ковыми зарослями и старицами.

Бурение и  отбор керна донных отложений 
озера производились с  помощью поршнево-
го бура системы Райта [Wright, 1991]. Верхние 
100 см полужидкого озерного сапропеля отби-
рались пластиковой трубой, запираемой снизу 
поршнем, и  в  вертикальном положении транс-
портировались в  лабораторию ЮГУ для даль-
нейшего разбора на  образцы. Нижние керны 
более плотного сапропеля в  поле упаковыва-
лись в  пластиковые контейнеры и  в  горизон-
тальном положении также транспортировались 

Рис. 1. Карта района исследования:
1 – озеро S14 (данная статья); 2 – торфяник Мухрино [Amon et al., 2025]; 3 – оз. Светленькое [Amon et al., 
2020]; белый квадрат – научная станция «Мухрино»

Fig. 1. Map of the study area:
1 – Lake S14 (this article); 2 – Mukhrino peat bog [Amon et al., 2025]; 3 – Lake Svetlenkoye [Amon et al., 2020]; 
white square – Mukhrino scientific station

а б
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в лабораторию, где из них был проведен отбор 
образцов на  спорово-пыльцевой, литологиче-
ский и радиоуглеродный анализы. Из оставше-
гося материала кернов позднее были отобраны 
113 образцов на  макроугольковый анализ, ре-
зультаты которого опубликованы ранее [Пупы-
шева, Бляхарчук, 2024].

Для спорово-пыльцевого анализа было 
отобрано 114 образцов объемом 1  см 3, ко-
торые упаковывались в  пластиковые пакеты  
и хранились в холодильнике до начала физико-
химической пробоподготовки. Образцы из верх-
него полужидкого осадка мощностью 73  см  
отбирались непрерывным рядом по  1  см.  
Образцы из нижележащих более плотных осад-
ков отбирались через каждые 3 см. Пробопод-
готовка образцов для спорово-пыльцевого ана-
лиза проводилась общепринятыми методами 
[Гричук, Заклинская, 1948; Moore et al., 1997], 
включая обработку 10 % щелочью при нагрева-
нии на  водяной бане и  ацетолиз, при котором 
использовался не  уксусный ангидрид, а  про-
пионовый ангидрид, как предложено в  рабо-
те [Мазей, Новенко, 2021]. Перед началом об-
работки в  образцы были добавлены таблетки 
с известным количеством спор Lycopodium, ко-
торые растворялись в  небольшом количестве  
(˂1 мл) 10 % HCl для последующего расче-
та концентраций палиноморф [Davis, 1965; 
Stockmarr, 1971]. Кроме того, для удаления  
тонкого минерального загрязнения использо-
валась обработка концентрированной плавико-
вой кислотой. Спорово-пыльцевой анализ про-
изводился на  световом микроскопе LEICA DM 
1000 при увеличении в 400 раз. Для статистики 
определялось и подсчитывалось 300–500 пыль-
цевых зерен растений суходольного происхож
дения, плюс к  этому  – насчитывалась пыль-
ца и споры болотно-водных растений. Опреде-
ление палиноморф проводилось с  использо-
ванием специальных определителей [Куприя-
нова, 1965; Куприянова, Алёшина, 1972, 1978;  

Бобров и др., 1983; Moore et al., 1997] и коллек-
ции реферативных препаратов растений си-
бирской флоры, имеющейся в  распоряжении  
авторов. Параллельно со  спорами и  пыль-
цой в  этих  же препаратах подсчитывались  
микроугольки размером от  5 до  10 мкм, со-
гласно методике [Patterson et al., 1987; Bennett 
et al., 1990; Conedera et al., 2009; Whitlock, 
Larsen, 2002; Mooney, Tinner, 2011], и споры до-
бавленного ликоподиума. Для визуализации 
палинологических данных строилась спорово-
пыльцевая диаграмма с  помощью программы 
Tilia [Grimm, 2004]. В этой же программе прове-
ден кластерный анализ CONISS для выделения 
пыльцевых зон.

Для литологического анализа по  методике 
измерения потерь при прокаливании – LOI [Heiri 
et al., 2001]  – стандартные по  объему (1  см 3) 
образцы осадка подвергались последователь-
ному прокаливанию в муфельной печи сначала 
до 500 °C для выжигания органики, а затем при 
950 °C для выжигания карбонатов. После каж-
дого этапа прокаливания образцы остужались 
в  эксикаторе с  силикагелем и  взвешивались 
на  точных аналитических весах. Взвешива-
ние производилось с точностью до трех знаков  
после запятой.

Датирование донных отложений озера про-
водилось в  радиоуглеродной лаборатории 
г. Познань (Польша) с помощью радиоуглерод-
ного УМС метода. Было получено пять радио-
углеродных датировок (табл.) [Бляхарчук и др., 
2021]. Для датирования каждого образца в ди-
аграмме была построена глубинно-возрастная 
модель (рис.  2) с  помощью программы Bacon 
[Christen, Perez, 2010; Blaauw, Christen, 2011]. 
В  этой  же программе была произведена кали-
бровка дат, для которой использовалась кали-
бровочная кривая IntCal20 [Reimer et al., 2020], 
и рассчитан возраст каждого образца в систе-
ме исчислений «от настоящего времени», при 
этом за нулевую точку принят 1950 г.

Радиоуглеродные даты донных отложений озера S14

Radiocarbon dates of bottom sediments of Lake S14

Лабораторный  
номер образца

Laboratory sample number

Глубина отбора образца, см
Sampling depth, sm

Возраст,
14С лет назад

Age, 14С years ago

Калиброванный
возраст 97,50 %

Calibrated age 97,50 %

Poz-134628 50–51 5320 ± 40 6256

Poz-134626 100–101 8190 ± 50 9362

Poz-135825 145–146 8910 ± 50 10 188

Poz-135824 190–191 9580 ± 50 11 150

Poz-135823 222–223 9690 ± 50 11 210
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Результаты и обсуждение

Все полученные даты (см. рис. 2, табл.) ока-
зались в  правильной последовательности без 
инверсий. Довольно древняя дата 5320 ± 40 
с  глубины 50–51  см может наводить на  мысль 
о влиянии резервуарного эффекта [Zhang et al., 
2026]. Однако постепенные закономерные без 
резких скачков изменения пыльцевых компонен-
тов в спорово-пыльцевом спектре и в глубинно-
возрастной модели, а  также полное отсутствие 
карбонатов в  осадках этого периода указыва-
ют на отсутствие каких-либо перерывов в осад-
конакоплении или удревнения осадков за  счет 
древнего углерода (резервуарный эффект). 
Скорее всего, резкое снижение скорости акку-
муляции озерного сапропеля, начиная с  6000 
кал. л. н. до современности, отражает снижение 
биопродуктивности озера из-за неогляциально-
го похолодания [Porter, 2007; Herren et al., 2013], 
четко проявившегося в среднетаежной подзоне 
Западной Сибири [Хотинский, 1977].

Литологический анализ показал, что в осно-
вании разреза на  глубине 230–200  см лежат 
чисто минеральные осадки возрастом 12 000–
11 300 кал. л. н., отражающие ландшафты окон-
чания позднеледникового времени. С  рез-
ким потеплением в  начале голоцена биопро-
дуктивность озера стремительно возросла, 
и  минеральное осадконакопление сменилось  

накоплением органического сапропеля с очень 
незначительной примесью минеральной фрак-
ции (рис. 3).

Максимальная биопродуктивность озера, 
выражавшаяся в  высокой скорости аккумуля-
ции органического сапропеля, была характерна 
для периода 11 400–9000 кал. л. н. (см. рис. 3). 
Далее с  9000 до  6000 кал. л. н. биопродуктив-
ность незначительно снизилась. Но с 6000 кал. 
л. н. скорость аккумуляции сапропеля снизи-
лась еще сильнее и стала минимальной за весь 
голоцен. С  этого  же времени наметилось не-
большое увеличение минеральной фракции 
в сапропеле и появились карбонаты. Возможно,  
однако, что данный эффект был вызван замед-
лением общей скорости аккумуляции осадка, 
когда минеральная фракция аэрозольного про-
исхождения накапливалась в каждом 1 см 3 дон-
ного осадка более длительный период. В то же 
время на  фоне одинаково медленной скоро-
сти осадконакопления в  интервале времени 
от 6000 кал. л. н. до современности выделяется  
период максимального обилия минеральной 
и  карбонатной фракций в  период 3500–2000 
кал. л. н. Таким образом, в  динамике осадко-
накопления озера S14 просматриваются четы-
ре фазы. Первая фаза – минерального осадко
накопления (12 000–11 300 кал. л. н.). Вторая 
фаза – относительно быстрой смены минераль-
ного сапропеля на  органический сапропель  

Рис. 2. Глубинно-возрастная модель донных отложений озера S14

Fig. 2. Depth-age model of bottom sediments of Lake S14
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(11 300–10 100 кал. л. н.) – продолжалась ~1200 
лет. Третья фаза  – максимально высокой ско-
рости аккумуляции чисто органического сапро-
пеля с  очень небольшой долей минеральной  
фракции (10 100–5500 кал. л. н.) и  с  постепен-
ным замедлением скорости осадконакопле-
ния в  период 9000–6000 кал. л. н. Четвертая 
фаза  – минимальной скорости аккумуляции 
органического сапропеля с  увеличением доли 
минеральной фракции и  появлением карбона-
тов – продолжалась с 5400 кал. л. н. до совре-
менности (см. рис. 3).

Спорово-пыльцевая диаграмма донных от-
ложений озера S14 визуально и  с  помощью 
кластерного анализа, проведенного в  про-
грамме Tilia, разбивается на  6 пыльцевых зон  
с более дробными подзонами (рис. 4). Совме-
щенная колонка в  левой части диаграммы де-
монстрирует изменения общего состава спек-
тров (соотношение групп древесной пыльцы, 
спор и  трав) за  все время осадконакопления. 
В правой части диаграммы помещены графики  
непыльцевых палиноморф, в  которую входят: 
сборная группа, включающая споры зеленых 
мхов (Bryales) и  микроскопические водоросли 
[Blyakharchuk et al., 2004]; микроугольки; под-
счеты добавленных спор ликоподиума; а  так-
же обобщение палиноморф по  экологическим 

группам (кустарники, рудеральные таксоны, 
ксерофиты, луговые травы, гидрофиты) для бо-
лее полной реконструкции ландшафтных изме-
нений.

Виды широколиственных пород деревьев, 
не  формирующие доминантные сообщества 
в  Западной Сибири, мы отнесли в  группу «Эк-
зоты», так как считаем, что пыльца этих видов 
в  спектрах изучаемого региона, скорее всего, 
дальнезаносная. Выделенные пыльцевые зоны 
соответствуют стадиям развития растительного  
покрова в  окрестностях станции «Мухрино».

Первая стадия (тундро-степная 12 000–
11 500 кал. л. н.), соответствующая пыльцевой 
зоне 1, целиком расположена в  минеральных 
отложениях в нижней части керна (230–220 см) 
и  датируется окончанием позднеледникового 
времени. В  ней максимально обилие пыльцы 
полыни (Artemisia), маревых (Chenopodiaceae), 
ели (Picea obovata), лиственницы (Larix) и кар-
ликовой березки (Betula nana). Из  локальных 
компонентов отмечено повышенное обилие 
пыльцы злаков (Poaceae), осок (Carex) и  при-
сутствует пыльца водного погруженного макро-
фита Myriophyllum. Состав пыльцевых спектров 
отражает растительный покров позднелед-
никовой лиственнично-еловой тундро-степи, 
не  имеющей современных аналогов. Судя 

Рис.  3. Литологический состав донных отложений озера S14 в  сравнении с  основными группами 
палиноморф на равномерной шкале глубин

Fig. 3. Lithological composition of bottom sediments of Lake S14 in comparison with the main groups 
of palynomorphs on even depth scale
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по  всему, на  месте современного озера S14 
в  это время уже существовал водоем, на  что 
указывает присутствие пыльцы погруженно-
водного макрофита. Таким образом, иссле-
дуемое озеро S14 в  ландшафте окрестностей 
станции «Мухрино» является первичным. Воз-
можно, окрестности озера были несколько пе-
реувлажнены и представляли собой тростнико-
вые займища и осоковые заросли.

Вторая стадия (луговая 11 500–11 000 кал. 
л. н.), выделяемая по  пыльцевой зоне 2 (220–
200  см) с  доминированием пыльцы зла-
ков, максимальным обилием пыльцы ив, осок 
и спор хвоща (Equisetum), приходится на фазу 
быстрого перехода (за ~200 лет) от минераль-
ного осадконакопления к  накоплению орга-
нического сапропеля и  соответствует началу  
голоцена. В этой стадии максимально увеличи-
вается в  спорово-пыльцевых спектрах обилие 
пыльцы луговых трав при некотором снижении 
обилия пыльцы ели и увеличении обилия пыль-
цы лиственницы. Пыльца погруженно-водного 
макрофита (Myriophyllum) полностью исчезает. 
Такие изменения можно интерпретировать как 
заболачивание берегов водоема и расширение 
границ болота, за  счет вымокания прибреж-
ных ельников и распространения тростниковых 
займищ. При этом резкое потепление клима-
та с  началом голоцена способствовало увели-
чению биопродуктивности озера, окружающих 
лугов и лиственничных островов.

Третья стадия (карликовой березки, 11 000–
10 000 кал. л. н.) в  развитии растительного по-
крова, продолжавшаяся около 1000 лет, уже  
целиком соответствует фазе отложения орга-
нического сапропеля (200–140 см), который на-
капливался с максимальной скоростью за весь 
голоцен. Для этой пыльцевой зоны характерно 
максимальное обилие пыльцы карликовой бе-
резки, снижение доли пыльцы ели и  листвен-
ницы, но  прогрессивное возрастание обилия 
пыльцы древовидных берез (Betuta pendula 
и  Betula pubescens). Участие пыльцы листвен-
ницы резко сокращается. Из локальных компо-
нентов спорово-пыльцевых спектров обращает 
на себя внимание резкий всплеск обилия одно-
лучевых спор (Monolete spores), которые, скорее  
всего, принадлежали болотному папоротнику 
(Thelypteris palustris Schott). Обилие спор папо-
ротника сочетается с  обилием пыльцы рогоза 
(Typha), осок и прибрежно-водного растения – 
триостренника болотного (Triglochin palustre L.). 
Вероятно, в  этот период голоцена потепле-
ние стало сопровождаться увеличением оби-
лия атмосферных осадков и привело к полному  
исчезновению мерзлоты в почвах. Это способ-
ствовало распространению древесной расти-

тельности, предпочитающей немерзлые почвы, 
которая стала вытеснять ель и лиственницу, вы-
носящие мерзлоту. На  прежде открытых луго-
вых пространствах распространились ерники 
из  карликовой березки и  спирей. Увеличилась 
обводненность понижения будущего озера 
S14, в  котловине которого распространились 
заросли прибрежно-водного рогоза (Typha).

Четвертая стадия (сосны, березы и  ели, 
10 000–4800 кал. л. н.) в  развитии расти-
тельного покрова окрестностей станции 
«Мухрино» выделяется в  органическом са-
пропеле (140–38  см) по  доминированию 
в  спорово-пыльцевых спектрах пыльцы сосны 
и березы при еще значительном участии пыль-
цы ели. Подстадии 4а и 4б выделяются по раз-
личиям в локальных компонентах спектра. Для 
первой подстадии еще характерно обилие спор 
зеленых мхов и  болотного папоротника, а  так-
же пыльцы осок. Во второй подстадии эти ком-
поненты исчезают и  вновь единично появля-
ется пыльца погруженно-водного макрофита  
(Myriophyllum). Во  второй половине второй 
подстадии (после 7000 кал. л. н.) в спектрах по-
является пыльца широколиственных древесных 
пород Ulmus, Quercus и  Tilia, а  в  суходольных 
лесах окрестностей «Мухрино» появились пихта  
и, возможно, ольха. Вся четвертая стадия це-
ликом приходится на  климатический оптимум 
среднего голоцена [Хотинский, 1977], когда 
в ландшафтах окрестностей станции «Мухрино»  
стали доминировать сомкнутые сосново-
березово-еловые леса. Широколиственные  
леса с  вязом, дубом и  липой распространи-
лись, скорее всего, за  Уралом на  Восточно-
Европейской равнине, и их пыльца заносилась 
на  территорию средней тайги Западной Си-
бири. С 9000 кал. л. н. в растительном покрове 
болота, окружающего озеро, исчезли осоково-
папоротниковые болотные сообщества и  по-
явились эрикоидные кустарнички (Ericaceae), 
судя по  спорово-пыльцевым спектрам изучае-
мого озера S14. Вероятно, в этот период оли-
готрофные болота широко распространились 
в  ландшафте, окружающем озеро. Это полно-
стью подтверждает вывод о  раннем переходе 
окрестных болот в  олиготрофную стадию раз-
вития, сделанный по  ботаническому составу 
нескольких торфяных колонок из  этого болота 
[Zarov et al., 2023; Заров, Лапшина, 2026]. Само 
озеро стало более полноводным.

В региональном масштабе с  началом чет-
вертой стадии на  ландшафтах, окружающих 
озеро S14, инициировалось болотное торфона-
копление, согласно данным [Amon et al., 2025]. 
Динамика основных пыльцевых компонен-
тов исследованного озера (Picea, Betula, Pinus 
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sylvestris, Carex, Equisetum, Monolete spores) 
в  четвертой стадии очень хорошо совпада-
ет с  таковой в  торфяном разрезе указанных 
авторов, захватывая пыльцевые зоны 1–5 тор-
фяника. Это подтверждает реконструирован-
ную динамику растительности. Существенные 
различия в  пыльцевых диаграммах озера S14 
и  оз. Светленького [Amon et al., 2020] можно 
объяснить большей удаленностью этих точек 
друг от друга, в то время как изученный торфя-
ной разрез [Amon et al., 2025] расположен зна-
чительно ближе к озеру S14 (см. рис. 1). Кроме 
того, возможно, спорово-пыльцевые спектры 
оз. Светленького могли быть искажены привно-
сом переотложенной пыльцы из-за паводко-
вых подтоплений в  раннем голоцене, на  кото-
рые указывают сами авторы [Amon et al., 2020].  
Сухой период 6500–5700/4700 кал. л. н., выяв-
ленный по палеоэкологическим данным торфя-
ных разрезов [Amon et al., 2025], не  проявился  
ярко в  пыльцевых данных озера S14. Но,  воз-
можно, его влияние выразилось лишь в  макси-
мальном распространении вяза (Ulmus) в лесах, 
поскольку его максимум (8500–4500 кал. л. н.) 
на диаграмме S14 частично совпадает с выде-
ленным сухим периодом (см. рис. 3). Среди ло-
кальных компонентов можно отметить прогрес-
сивное увеличение обилия спор зеленых мхов 
во  время отмеченного сухого периода. Веро-
ятно, увеличение их доли в  спектрах связано 
с  распространением зеленых мхов на  комлях 
и  приствольных повышениях деревьев сосны 
при зарастании ими болота.

Пятая стадия (сосново-кедрово-пихтовая, 
4800–2200 кал. л. н.), соответствующая пыль-
цевой зоне 5 с  двумя подзонами, выделяется 
по  максимальному обилию пыльцы пихты, по-
степенному увеличению до максимума обилия 
пыльцы кедра при постоянно высоком обилии 
пыльцы сосны обыкновенной и  постепенном 
сокращении пыльцы ели и  березы. Эта стадия 
в  развитии растительного покрова продолжа-
лась примерно с 4800 до 2200 кал. л. н. и харак-
теризует изменения, происходившие на иссле-
дуемой территории с началом неогляциального 
похолодания [Porter, 2007; Herren et al., 2013]. 
Судя по  снижению скорости аккумуляции ор-
ганического сапропеля в озере, это похолода-
ние началось еще в конце предыдущей стадии 
около 5500 кал. л. н. Наиболее заметно оно ста-
ло влиять на  лесной растительный покров по-
сле 3500 кал. л. н., когда в  лесах стала замет-
но сокращаться роль наиболее термофильной  
древесной породы  – пихты (Abies sibirica), 
а  роль более континентального древесного 
вида сосны сибирской (Pinus sibirica) стала уве-
личиваться. Этими изменениями обусловлено  

выделение подзон 5а и 5б в пыльцевой зоне 5. 
Вероятно, неогляциальное похолодание спо-
собствовало увеличению континентальности 
климата. Эти изменения повлияли на седимен-
тацию озерных отложений – в них увеличилось  
содержание минеральной фракции и  появи-
лись карбонаты. Однако согласно реконструк-
циям уровня болотных вод по  комплексам  
раковинных амёб в  близлежащих торфяных  
колонках [Amon et al., 2025] период 5000–2500 
кал. л. н. был влажным. Данный вывод полно-
стью подтверждается и  палинологическими 
данными озера S14 и палинологическими дан-
ными торфяного разреза, так как в  этот пери-
од максимального распространения в  лесах  
достигла наиболее мезофильная лесная поро-
да – пихта сибирская (Abies sibirica). Увеличение 
содержания минеральной фракции и  карбона-
тов в озерном осадке в эту стадию, скорее все-
го, является вторичным эффектом, связанным 
со  снижением скорости аккумуляции озерно-
го осадка. Лишь наибольший максимум содер-
жания минеральной фракции в слоях возрастом 
2000–3000 кал. л. н. (по  нашим данным) можно 
связать с сухим периодом 2500–1500 кал. л. н., 
реконструированным по  уровню болотных вод 
[Amon et al., 2025]. Низкая скорость аккумуля-
ции сапропеля в  озере S14 в  этот период мог-
ла увеличить ошибку в датировке сухого перио-
да. Мы полагаем, что датировка сухого периода 
2500–1500 кал. л. н., выявленного по  раковин-
ным амёбам, является более точной.

Шестую стадию и  последнюю в  развитии 
растительного покрова (2200 кал. л. н. – совре-
менность) можно назвать сосново-березовой 
при снижении роли кедра (Pinus sibirica). Эта 
стадия характерна для последних 2300 кал.  л.  
В  целом для стадии типично также сокра-
щение участия в  лесах пихты, некоторое  
увеличение роли полыни и  снижение об-
щей пыльцевой продуктивности ландшафта  
(судя по  увеличению обилия добавленных 
спор ликоподиума). Интересно, что в  послед-
ние 2200 кал. л. н., согласно пыльцевым дан-
ным, происходит замещение березы повислой 
(Betula pendula) на  березу пушистую (Betula 
pubescens) в  окрестных лесах. Подстадия 6а 
(2000–1000 кал. л. н.) отличается повышенным 
участием кедра в  лесах по  сравнению с  под-
стадией 6б (1000 кал. л. н.  – современность), 
в  которой доминирование смещается к  дре-
вовидным березам. Среди широколиствен-
ных пород наблюдается заметное снижение 
роли вяза (Ulmus) в спектрах и, возможно, в ле-
сах, но  постоянное присутствие пыльцы липы 
(Tilia) и дуба (Quercus). Последнее обстоятель-
ство, по-видимому, объясняется расширением  
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ареала дуба в  Восточной Европе и  проникно-
вением липы за  Уральские горы в  южную тайгу  
Западной Сибири. В настоящее время хорошо  
развитые плодоносящие деревья липы растут 
около г. Тобольска. Следует отметить, что яркого 
антропогенного влияния на ландшафт в истори-
ческое время (в последние 2000 лет), по данным 
пыльцевого анализа разреза озера S14, не  на-
блюдается. Лишь увеличение роли березы в ле-
сах и некоторое увеличение роли полыни можно 
связать с  антропогенным влиянием, поскольку 
береза является вторичной древесной породой, 
быстро распространяющейся после сведения 
человеком коренных хвойных лесов, а виды по-
лыней в среднетаежной зоне являются распро-
страненными сорняками возле жилищ человека.  
Ход динамики пыльцевых данных в  диаграм-
ме озера S14 в заключительной шестой стадии 
полностью совпадает с  таковым в  торфяном 
разрезе, подтверждая все события и тенденции  
в  развитии растительного покрова, а  именно: 
сокращение роли пихты в лесах в период 2500–
2000 кал. л. н. синхронно в обоих пыльцевых ди-
аграммах, что, вероятно, связано с иссушением 
климата, выявленным по  комплексам раковин-
ных амеб [Amon et al., 2025].

Микроугольковые данные донных отложе-
ний озера S14 (см. рис.  3), отражающие ре-
гиональную пожарную ситуацию [Пупышева, 
Бляхарчук, 2024], демонстрируют максималь-
ное распространение пожаров в  позднелед-
никовое и  раннеголоценовое время 12 000– 
9000 кал. л. н., резкое снижение горимости ланд-
шафта в  среднем голоцене 9000–5000 кал. л. н. 
и  некоторое увеличение горимости после  
5000 кал. л. Последнее можно было бы связать 
с начавшимся антропогенным влиянием, но мы 
склонны считать это увеличение эффектом 
снижения скорости аккумуляции сапропеля  
под действием неогляциального похолодания 
климата. В результате этого снижения увеличи-
лась концентрация микроуглей в  стандартном 
(1  см 3) образце озерного осадка, поскольку 
он накапливался более длительное время. Дан-
ные по  региональным пожарам (микроуголь-
ковые данные) в  целом хорошо согласуются  
с данными по распространению локальных по-
жаров (макроугольковые данные), полученными  
по  этому  же разрезу [Пупышева, Бляхарчук, 
2024], с некоторыми отличиями.

Выводы

Новые высокоразрешающие палеопалино-
логические данные донных отложений болот-
ного озера под названием S14 в  окрестностях  
научной станции «Мухрино» (ХМАО), сопряжен-

ные с литологическим анализом по методу LOI 
и  радиоуглеродным УМС датированием, рас-
крыли длительную, в  12 000 лет, непрерывную 
историю озера, окружающих болотных и  сухо-
дольных ландшафтов от  терминации поздне
ледникового периода до  современности.  
В  отличие от  ранее исследованных озерных 
и торфяных разрезов, спорово-пыльцевая диа-
грамма озера S14 захватила окончание поздне
ледникового периода и  не  получила искаже-
ний за счет переотложения древесной пыльцы  
под действием раннеголоценовых подтопле-
ний водами р. Оби, четко отразив безлес-
ные и слабо облесенные лиственницей и елью 
тундро-степные ландшафты. В  этих ландшаф-
тах обширные злаково-полынные луга соче-
тались с  разреженными рощами лиственниц 
и елей. В почвах в это время еще существовала 
многолетняя мерзлота, унаследованная от лед-
никового периода, что препятствовало распро-
странению древесных видов с длинным стерж-
невым корнем, к  которым относится сосна 
обыкновенная, но  благоприятствовало произ-
растанию деревьев, выносящих мерзлоту в по-
чве, – лиственницы и ели. Но поскольку климат  
был, вероятно, криоаридным (судя по  обилию 
пыльцы полыни и маревых в спектрах), эти по-
роды не образовывали сомкнутые леса, а про-
израстали разреженным древостоем или  
группами деревьев в элементах рельефа с по-
ниженной кровлей мерзлоты среди обшир-
ных открытых пространств, покрытых тундро-
степной растительностью на  междуречьях 
и  влажными лугами, озерами и  тростниковы-
ми займищами в  понижениях рельефа. Озера  
в  этот период были низкопродуктивными, 
и  в  них накапливался преимущественно мине-
ральный осадок.

С началом потепления климата в  голоцене  
после 11 500 кал. л. н. минеральное осадконако-
пление в  озере резко сменилось накоплением 
органического сапропеля, и начались быстрые 
сукцессионные изменения в  растительном  
покрове. В  период 11 500–10 000 кал. л. н. 
первоначальное озеро было окружено тростни-
ковой сплавиной, за которой следовало осоко-
вое болото. Позднее в болотном покрове широ-
ко распространились осоково-папоротниковые 
болотные сообщества. Около 10 700 кал. л. н.  
стремительно распространились заросли кар-
ликовой березки, как на болоте, так, вероятно,  
и  на  суходоле. На  дренированных территори-
ях, окружающих озерно-болотные комплексы,  
в  период 11 000–10 000 кал. л. н. прогрес-
сивно распространялись древовидные бере-
зы, в  то  время как роль ели и  лиственницы на-
чала снижаться. Такие изменения отражают 
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увлажнение климата и  исчезновение мерзло-
ты в  почвах. В  результате этих процессов, на-
чиная с  10 000 кал. л. н., сосна обыкновенная 
стремительно распространилась в ландшафте,  
и  началось заболачивание и  торфонакопле-
ние на террасах Оби. В этот период олиготроф-
ные болота широко распространились в  ланд-
шафте, окружающем озеро. Свидетельством 
этих изменений является то, что с  9000 кал. 
л. н. в растительном покрове болота, окружаю-
щего озеро, исчезли осоково-папоротниковые  
болотные сообщества, но  появились эрикоид-
ные кустарнички, что подтверждается как пыль-
цевыми, так и макрофоссильными данными.

Дальнейший ход растительных сукцессий 
на суходолах в окрестностях станции «Мухрино» 
по  палинологическим данным озера S14 очень 
хорошо коррелирует с  таковым, выявленным 
по торфяным колонкам предыдущих исследова-
ний. Подтверждается доминирование сосново-
елово-березовых и  сосново-березово-еловых 
лесов на  суходоле и  сосны обыкновенной (ве-
роятно, болотные формы) на  окружающих  
болотных ландшафтах в  течение всего голоце-
на. В  период 4600–3800 кал. л. н. максималь-
ное распространение в  лесах получала пихта. 
Вместе с  пихтой в  окрестностях «Мухрино» по-
явился кедр, который сохранил доминирование  
в  лесах до  настоящего времени в  отличие 
от пихты и ели, роль которых в лесах стала вто-
ростепенной. Последние виды, после периодов 
расцвета в голоцене, в настоящее время сокра-
щают свой ценоареал.

Таким образом, полученные в  работе но-
вые палеопалинологические и палеоэкологиче-
ские данные значительно расширяют и  уточня-
ют ранее опубликованные палеореконструкции 
по  оз. Светленькому, пережившему в  раннем  
голоцене подтопление рекой, и  по  торфяному  
разрезу, в  котором аккумуляция торфа на-
чалась позднее  – с  10 000 кал. л. н. В  целом 
палеопалинологические данные озера S14 лучше 
коррелируют с  таковыми ближайших торфяных 
разрезов, чем с реконструкциями оз. Светленько-
го, спектры которого могли быть искажены пере
отложением палиноморф во  время речных па-
водков в  позднеледниковье – раннем голоцене.
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ДИНАМИКА ПРОДУКТИВНОСТИ СФАГНОВЫХ МХОВ 
НА БОЛОТАХ СРЕДНЕТАЕЖНОЙ КАРЕЛИИ

С. И. Грабовик*, О. Л. Кузнецов, П. А. Игнашов

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»  
(ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910),  
*svetagrab@yandex.ru

В статье представлены результаты многолетних исследований (от 10 до 38 лет) 
динамики продуктивности 11 широко распространенных видов гигро- и  гидро-
фильных сфагновых мхов: Sphagnum balticum, S. centrale, S. divinum, S. fallax, 
S. fuscum, S. majus, S. obtusum, S. papillosum, S. riparium, S. subsecundum,  
S. warnstorfii. По усредненным показателям годичной продуктивности выделено 
три группы видов: 1 – самая высокая продуктивность у Sphagnum riparium (11 г/дм2), 
который произрастает в сильно обводненных топяных участках и не выдерживает 
пересыхания; 2 – средняя продуктивность у S. fallax (6 г/дм2), S. majus (6 г/дм2), 
S. obtusum (5 г/дм2), S. balticum (5 г/дм2), S. warnstorfii (5 г/дм2), S. subsecundum 
(4 г/дм2), которые произрастают в слабопроточных обводненных топях, мочажи-
нах и на коврах; 3 – самая низкая годичная продуктивность у S. centrale (2,5 г/дм2),
S. papillosum (1 г/дм2), S. fuscum (1 г/дм2), S. divinum (0,8 г/дм2), произрастающих 
на  грядах и  невысоких кочках в  условиях резко переменного режима увлажне-
ния. Продуктивность ценопопуляций сфагновых мхов, главным образом, зави-
сит от условий увлажнения их местообитаний, а также от биологических особен-
ностей видов и плотности их ценопопуляций. Результаты регрессионного анализа  
зависимости количества осадков за июль – август и продуктивности сфагновых 
мхов показали, что статистическая значимая корреляция между количеством 
осадков и  продуктивностью для ряда видов сфагновых мхов отсутствует. Лишь 
для четырех видов (S. obtusum, S. centrale, S. fallax, S. papillosum) установлено, 
что продуктивность положительно коррелирует с  количеством осадков за  эти  
месяцы. При повышении уровня болотных вод в летние сезоны с обильными осад-
ками гидрофильные сфагновые мхи имеют более высокую продуктивность.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Карелия; болотные участки; сфагновые мхи; продуктивность; 
уровень болотных вод; осадки
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S. I. Grabovik*, O. L. Kuznetsov, P. A. Ignashov. THE PRODUCTIVITY 
DYNAMICS OF SPHAGNUM MOSSES ON MIRES OF MID-BOREAL 
KARELIA

Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences 
 (11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia), *svetagrab@yandex.ru

The article presents the results of long-term (10 to 38 years) studies on the producti
vity dynamics in 11 widespread Sphagnum moss species: Sphagnum balticum, S. cen­
trale, S. divinum, S. fallax, S. fuscum, S. majus, S. obtusum, S. papillosum, S. riparium,  
S. subsecundum, S. warnstorfii in mid-boreal mires of Karelia. Three groups of species 
were distinguished based on averaged annual productivity levels: 1  – the highest pro-
ductivity, found in Sphagnum riparium (11 g/dm2), which grows in inundated swampy 
habitats and does not tolerate drying out; 2 – average productivity in S. fallax (6 g/dm2), 
S. majus (6 g/dm2), S. obtusum (5 g/dm2), S. balticum (5 g/dm2), S. warnstorfii (5 g/dm2), 
and S. subsecundum (4 g/dm2), which grow in low-flow flarks, hollows, and on carpets; 
3 – the lowest annual productivity in S. centrale (2.5 g/dm2), S. papillosum (1 g/dm2), 
S. fuscum (1 g/dm2), and S. divinum (0.8 g/dm2), which grow on ridges and low hum-
mocks with abrupt moisture fluctuations. The productivity of Sphagnum moss ceno-
populations is predicated primarily on the habitat moisture patterns, as well as on the 
species’ biological features and the cenopopulation density. Regression analysis of the 
relationship between July-August precipitation volumes and Sphagnum moss productiv-
ity showed a lack of significant correlation for a number of species. Only four species  
(S. obtusum, S. centrale, S. fallax, S. papillosum) exhibited a positive correlation between 
their productivity and precipitation volumes in these months. When the mire water table 
rose in the summer seasons with abundant precipitation, hydrophilic Sphagnum mosses 
demonstrated higher productivity.

K e y w o rd s: Karelia; mire sites; Sphagnum mosses; productivity; water table depth;  
precipitation

F o r  c i t a t i o n: Grabovik S. I., Kuznetsov O. L., Ignashov P. A. The productivity dynamics 
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Введение

Биологическая продуктивность является 
важнейшим показателем функциональной роли 
экосистем в  биосфере. Болотные экосистемы 
имеют уникальную динамику органического ве-
щества, аккумулируют часть его торфяных от-
ложений и  выводят из  круговорота на  тысяче-
летия, тем самым оказывая большое влияние 
на  регулирование углеродного баланса на  пла-
нете [Пьявченко, 1985; Кузнецов, Грабовик, 
2007]. На  многих болотах таежной зоны сфаг-
новые мхи выступают основными продуцен-
тами и  торфообразователями. На  олиготроф-
ных и  мезоолиготрофных болотах сфагновые 
мхи составляют до 80 % надземной фитомассы 
и создают 40–65 % годичной продукции этих со-
обществ [Грабовик, Кузнецов, 2016].

Функционирование ценопопуляций сфагно-
вых мхов тесно связано с микроклиматическими  

и  гидрологическими условиями их местооби-
таний, так как их водно-минеральное питание 
осуществляется всей массой дернины. Вслед-
ствие этого годичный прирост и  продукция  
разных видов сфагновых мхов сильно варьируют  
в зависимости от метеоусловий вегетационных 
периодов. В  засушливый период при пересы-
хании поверхности дернин их рост прекраща-
ется. При изучении прироста и продуктивности  
сфагновых мхов на  99 голарктических боло-
тах было установлено, что прирост мхов реаги-
рует на  изменение климата, уровень грунтовых 
вод и другие параметры [Bengtsson et al., 2021].  
Например, Sphagnum fuscum на  кочках слабее 
реагирует на  климатические изменения, чем  
S. magellanicum, растущий в  более влажных 
условиях. Осадки и  температура усиливают 
рост S. magellanicum. В  более теплом клима-
те его прирост увеличивается до  тех пор, пока 
количество осадков не  уменьшается, тогда как 
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S. fuscum более устойчив к  уменьшению коли-
чества осадков. При высоких температурах по-
верхности мхов усиливается расход продуктов  
фотосинтеза на  дыхание и  также прекраща-
ется их рост [Курец и  др., 1993; Таланов и  др., 
2000]. Следует отметить, что рост некоторых ви-
дов сфагновых мхов начинается при темпера-
туре поверхности дернины около 0° [Lindholm, 
1990], а в мочажинах – даже под тонким слоем 
прозрачного льда [Миронов, 2017]. Обзоры ис-
следований по  годичным приростам сфагно-
вых мхов и авторские результаты опубликованы 
[Грабовик, 1994, 2003; Gunnarson, 2005; Косых 
и др., 2017; Грабовик и др., 2024]. В них частич-
но отражены связи показателей прироста мхов 
с климатическими и гидрологическими характе
ристиками их местообитаний. Однако в  имею-
щихся работах почти нет данных по  многолет-
ней динамике продуктивности ценопопуляций 
сфагновых мхов. Такие данные для ряда видов 
были опубликованы ранее нами [Грабовик, Куз-
нецов, 2016; Грабовик, 2025], они есть и в ряде 
работ других авторов [Миронов и  др., 2023; 
Santelmann et al., 2025].

Целью данной статьи является обобщение 
многолетних данных по годичной продукции це-
нопопуляций целого ряда видов сфагновых мхов 
в среднетаежной Карелии, по отдельным видам 
ряды наблюдений составляют от  10 до  38 лет 
(1979–2017 гг.). В  задачи исследования входи-
ло выявление закономерностей продуктивности  
11 видов сфагновых мхов, произрастающих 
в  различных эколого-ценотических условиях 
на естественных болотах, в зависимости от по-
годных условий (сумма осадков не только за ве-
гетационный период, но и за июль – август).

Объекты и методы исследований

Исследования выполнялись на  территории 
Киндасовского лесоболотного научного стаци-
онара КарНЦ РАН, расположенного в  подзоне 
средней тайги (61°48' с. ш. и 33°35' в. д.). Экс-
перименты проводились на  болотной системе 
Койвуламбисуо, включающей болотные масси-
вы аапа и верхового типов. Модельные ценопо-
пуляции 11 видов сфагновых мхов (Sphagnum 
balticum, S. centrale, S. divinum, S. fallax, 
S.  fuscum, S. majus, S. obtusum, S. papillosum, 
S. riparium, S. subsecundum, S. warnstorfii) изу
чались на  семи болотных участках разной 
трофности (от  олиготрофных до  эвтрофных) 
и  на  разных элементах микрорельефа. Экспе-
рименты проводились в дернинах со 100 % по-
крытием изучаемого вида.

Б о л о т н ы й  у ч а с т о к  ( Б У )   1 .  Олиготроф
ный грядово-мочажинный комплекс. Гряды 

длиной до 6 м, шириной 3 м и высотой до 40 см 
заняты кустарничково-морошково-сфагновыми 
сообществами с  доминированием Andromeda 
polifolia, Rubus chamaemorus и  Sphagnum 
fuscum в моховом ярусе. Мочажины пушицево-
сфагновые – доминируют Eriophorum vaginatum 
и  S. balticum. Здесь изучалась продукция 
Sphagnum fuscum и S. balticum.

БУ  2. Мезоолиготрофный кочковато-мочажин
ный комплекс с  обильным застойным увлаж-
нением. Невысокие плоские кочки длиной 10 м 
и  шириной 6  м заняты кустарничково-травяно-
сфагновыми сообществами. Одни кочки с доми-
нированием S. papillosum, а другие – с S. divinum 
в  моховом ярусе. Моховой покров сплошной, 
плотный. Мочажины заняты осоково-вахтово-
сфагновыми сообществами с  доминированием 
S. majus в моховом ярусе. Изучалась продукция 
Sphagnum majus, S. papillosum, S. divinum.

БУ  3. Мезотрофный кочковато-равнинный 
комплекс. Осоково-сфагновые ковры с  доми-
нированием S. fallax в  моховом ярусе. Здесь 
изучалась продукция S. fallax.

БУ  4. Мезотрофная узкая транзитная травяно- 
сфагновая топь, проходит по  границе участка 
с S. fallax. Топи заняты вахтово-сфагновыми со-
обществами. Сфагновый покров рыхлый, с до-
минированием S. riparium. На  нем изучалась 
продукция Sphagnum riparium.

БУ  5. Мезотрофный кочковато-топяной ком-
плекс. Постоянный режим увлажнения в  пре-
делах комплекса поддерживается за  счет вы-
хода подземных вод. В  пределах участка  
не  наблюдается больших колебаний уровня  
грунтовых вод (16–22  см ниже поверхности  
сфагнового покрова). Кочки представлены 
осоково-сфагновыми сообществами. Про-
дуктивность Sphagnum fuscum и  S. papillosum 
измеряли в микроценозах плоских кочек.

БУ  6. Эвтрофно-мезотрофный кочковато-
топяной комплекс в  транзитной топи. На  низ-
ких кустарничково-травяно-сфагновых коч-
ках доминирует S. obtusum в  моховом ярусе. 
В узких топяных понижениях произрастают не-
большие дернинки S. subsecundum. Здесь 
изучалась продукция Sphagnum obtusum 
и S. subsecundum.

БУ  7. Мезоэвтрофный кочковато-топяной 
комплекс с  обильным слабопроточным увлаж-
нением находится на  периферии централь-
ной части болота. Кочки высотой 60  см, 
длиной 6 м и шириной 5 м заняты кустарничково-
сфагновыми сообществами с  доминированием 
Andromeda polifolia и S. centrale. В топях неболь-
шими дернинками произрастает S. warnstorfii. 
Изучалась продукция Sphagnum centrale 
и S. warnstorfii.
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Годичный прирост сфагнов определя-
ли методом перевязок [Бегак, 1927; Грабо-
вик и  др., 2024]. Для определения годичной  
продуктивности отбирали по  100 сантиме-
тровых отрезков каждого вида мха в  пяти-
кратной повторности (без головок) и  рас-
считывали ее как произведение величины  
линейного прироста на  массу отобранных  
отрезков. Для расчета продукции мха в пяти-
кратной повторности подсчитывалась плот-
ность ценопопуляции на  площадках 100  см 2, 
с  учетом которой определялась ее продук-
тивность. Так, при весе годичного прироста 
100 особей Sphagnum riparium 4,0 г/дм 2 при 
средней плотности дернины 120 растений 
на  100  см 2 годичная продукция составляет 
4,8 г/дм 2. Все расчеты выполнены для образ-
цов в абсолютно-сухом весе.

Сфагновые мхи по  отношению к  режиму 
влажности местообитаний делятся на три груп-
пы [Лопатин, 1973]. К  первой гидрофильно-
психрофильной группе относятся Sphagnum 
fuscum, S. divinum, S. centrale. Эти виды вы-
держивают значительное и  продолжительное  
пересыхание, неизбежное при произрастании  
на  значительных повышениях микрорельефа,  
где устанавливается резко переменный ре-
жим влажности. Во  вторую гидрофильно-
субпсихрофильную группу входят полутопяные  
виды S. fallax, S. papillosum, S. warnstorfii, ко-
торые выдерживают лишь кратковременное 
и не очень сильное обсыхание (умеренно пере
менный режим влажности). В  третью гипер-
гидрофильную группу входят топяные виды  
S. balticum, S. majus, S. obtusum, S. riparium, 

S. subsecundum, плохо выдерживающие обсы-
хания. По  фактору трофности исследованные 
виды относятся к  трем экологическим груп-
пам: эвтрофные (S. obtusum, S. subsecundum, 
S. warnstorfii), мезотрофные (S. centrale, 
S. fallax, S. papillosum, S. riparium) и олиготроф-
ные (S. fuscum, S. balticum, S. majus, S. divinum) 
[Kuznetsov et al., 2018]. Это необходимо учиты-
вать при интерпретации влияния климатиче-
ских факторов на  линейный прирост и  годич-
ную продукцию разных видов сфагнов.

Для установления зависимостей годичной 
продукции сфагновых мхов были использова-
ны климатические показатели (среднемесяч-
ная температура воздуха и  суммарное коли-
чество осадков как за  вегетационный период 
(май  – сентябрь) и  сумма осадков за  июль  –  
август (средний показатель – 165 мм)) на бли-
жайшей метеостанции в  пос. Пряжа. Как по-
казал анализ этих данных, вегетационные  
периоды 1979–2016 гг. характеризовались по-
вышенным, а  в  отдельные годы экстремально  
высоким температурным фоном по  сравне-
нию со  среднемноголетними показателями  – 
11,9  °C, количество осадков за  вегетацион-
ный период также было в основном выше нор-
мы при среднем показателе 316 мм. В целом из  
38 вегетационных сезонов 21 был влажным, 
из  них 4 очень влажными с  осадками значи-
тельно выше среднемноголетних значений;  
17 сезонов  – с  осадками ниже нормы, из  них 
4  – очень сухими. Таким образом, за  период  
исследований количество лет с  осадками выше 
и ниже средних многолетних показателей было 
практически одинаковым (рис. 1).

Рис. 1. Изменение средней температуры и количества осадков за вегетаци-
онные периоды 1979–2016 гг.

Fig. 1. Changes in average temperature and precipitation during the growing sea-
sons of 1979–2016
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Для выявления зависимости продуктивно-
сти каждого вида сфагнов от количества осад-
ков за  июль – август был использован регрес-
сионный анализ [Ивантер, Коросов, 2010]. 
Для статистического анализа был использован 
Microsoft®Excel.

Результаты и обсуждение

Годичный прирост. На  основании колеба-
ний средних показателей годичного прироста 
в  разные годы нами было выделено три груп-
пы сфагновых мхов: 1 – самые высокие приро-
сты (140–65 мм) имели S. riparium, S. obtusum, 
они произрастают в  сильно обводненных то-
пяных участках и  не  выдерживают высыхания; 
2 – средние приросты (57–28 мм) установлены 
у S. fallax, S. subsecundum, S. majus, S. balticum, 
S.  warnstorfii, которые произрастают в  слабо
проточных обводненных топях, мочажинах 
и на коврах; 3 – самый низкий годичный прирост 
(17–7 мм) у S. divinum, S. centrale, S. papillosum, 
S.  fuscum, произрастающих на  грядах, невы-
соких кочках в  условиях резко переменно-
го режима увлажнения [Грабовик и  др., 2024].  
Данные по  линейному приросту использова-
ны в  расчетах продуктивности ценопопуляций.  
Результаты показали большие колебания го-
дичного прироста видов в  пределах одного  
микроценоза в  разные годы, а  также разли-
чия в  течение одного вегетационного периода  
в  различных эколого-ценотических условиях 
на  естественных болотах. Ранее выполненный 
статистический анализ связи линейного при-
роста с количеством осадков за вегетационный 

период не выявил их тесной зависимости [Гра-
бовик и др., 2024]

Продуктивность ценопопуляций. Запасы 
фитомассы и  годичная продукция ценопопу-
ляций сфагновых мхов зависят от  их видовой  
принадлежности, размеров особей, а  также 
от  плотности их дернин и  скорости годичного  
прироста. Плотность дернин у  каждого вида 
сфагновых мхов тесно связана с УБВ их место-
обитаний. На высоких кочках и грядах дернины  
плотные, особи мхов более мелкие. Ковро-
вые и мочажинные виды сфагнов имеют более 
крупные размеры и  рыхлые дернины. Так, на-
пример, плотность дернины Sphagnum majus 
(при УБВ  – 3  см) 117 шт./дм 2, а  (при УБВ + 
1  см)  – 56; Sphagnum fallax  – 157 шт./дм 2 (при 
УБВ – 15 см), при (УБВ – 5 см) – 90. S. riparium 
153 шт./дм 2 (при УБВ – 7 см), 119 шт./дм 2 (при 
УБВ – 2 см).

По усредненным показателям годичной про-
дуктивности среди изученных видов выделено 
три группы: высоко-, средне- и  низкопродук-
тивные виды.

Группа высокопродуктивных видов включа-
ет только Sphagnum riparium, произрастающий 
в мезотрофной транзитной травяно-сфагновой 
топи. За 11 лет наблюдений его продуктивность 
колебалась от  4,4 до  16 г/дм 2 (рис.  2). Мак-
симальная продуктивность отмечена в  2008  
(15 г/дм 2), 2009 (13 г/дм 2), 2011 (16 г/дм 2), 2015 
(16 г/дм 2) гг. В эти вегетационные периоды для 
роста S. riparium были благоприятные погодные 
условия, в  первую очередь высокое количе-
ство осадков как за весь вегетационный период 
(см. рис. 1), так и за июль – август (см. рис. 2).  

Рис. 2. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum riparium, г/дм 2

Здесь и на рис. 3–14: осадки за июль – август

Fig. 2. Long-term dynamics of Sphagnum riparium productivity, g/dm 2

Here and in Fig. 3–14: precipitation for July – August
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В  2006 и  2014 гг. отмечена минимальная про-
дуктивность (5 и  6 г/дм 2, соответственно). Ве-
роятно, это связано не  только с  незначитель-
ным количеством осадков в  июле  – августе 
(см. рис. 2), но и с высокой температурой воз-
духа в  эти месяцы, что привело к  понижению 
УБВ в данном биотопе. В остальные годы про-
дуктивность была близка к среднему значению 
11,4 г/дм 2. Таким образом, чем больше осадков 
выпадает не  только за  вегетационный период, 
но и за июль – август, тем выше продуктивность 
S. riparium (см. рис. 2).

Группа среднепродуктивных видов включа-
ет субпсихрофильный полутопяной Sphagnum 
fallax, гипергидрофильные топяные S. obtusum, 
S. subsecundum, S. majus, S. balticum и  суб-
психрофильный S. warnstorfii, произрастающие 
в слабопроточных обводненных топях, мочажи-
нах и на коврах.

У S. obtusum, произрастающего в  мезо-
трофной транзитной травяно-сфагновой топи, 
за  24-летний период наблюдений была отме-
чена наибольшая продуктивность (7–8 г/дм 2) 
в  2004, 2009, 2011, 2012 гг. с  высоким количе-
ством осадков как за  вегетационные перио-
ды (см. рис. 1), так и в июле – августе (рис. 3). 
В  остальные годы продуктивность была близка 
к  среднему значению 5,4 г/дм2. Динамика про-
дуктивности S. obtusum хорошо отражает связь 
с  погодными условиями за  исследованный пе-
риод, наибольшая продуктивность отмечается 
в периоды, когда сумма осадков за июль – август 
выше среднемноголетнего показателя (165 мм).

У полутопяного S. fallax за  23-летний пери-
од исследований продуктивность колебалась 

от 2 до 11 г/дм 2, в среднем составила 6 г/дм2, 
наибольшая продуктивность – 11 г/дм 2 в 2000 г. 
и  8  г/дм 2  – в  2015 г. В  сухие и  жаркие сезо-
ны 1999, 2010 и  2012 гг. продуктивность была 
минимальной – от 2 до 4 г/дм 2. Это обусловле-
но значительным снижением УБВ в его место
обитании (количество осадков за  июль  – август 
было значительно ниже нормы 165  мм), что 
привело к обсыханию головок мха и прекраще-
нию роста в летние месяцы (рис. 4).

У топяного S. subsecundum за 22-летний пе-
риод исследования продуктивность колебалась 
от 1 до 5 г/дм 2, в среднем 4 г/дм 2. Минималь-
ная продуктивность отмечена в  годы с  низким 
количеством осадков (рис. 5). В целом доволь-
но низкая продуктивность этого вида обуслов-
лена низкой плотностью его дернин и  незна-
чительными линейными приростами в  разные 
годы исследований.

Для S. majus, произрастающего в  услови-
ях обильного застойного увлажнения, про-
дуктивность за  весь период исследований 
колебалась от  3 до  10 г/дм2, среднее значе-
ние  – 6 г/дм2. Максимальная продуктивность 
за  36-летний период была отмечена в  1992, 
1993, 2006 и 2012 гг. (9, 10, 8 и 8 г/дм 2, соот-
ветственно). За июль – август в эти годы вы-
пало большое количество осадков и  в  мо-
чажинах сохранялся высокий УБВ. При этом 
минимальная продуктивность наблюдалась 
в  1983, 1985, 1989 и  2002 гг.  – 3 г/дм 2, когда 
сумма осадков за  июль  – август была зна-
чительно меньше нормы (рис.  6). В  целом 
эти вегетационные периоды были сухими  
и теплыми (см. рис. 1).

Рис. 3. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum obtusum, г/дм 2

Fig. 3. Long-term dynamics of Sphagnum obtusum productivity, g/dm 2
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Рис. 4. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum fallax, г/дм 2

Fig. 4. Long-term dynamics of Sphagnum fallax productivity, g/dm 2

Рис. 5. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum subsecundum, г/дм 2

Fig. 5. Long-term dynamics of Sphagnum subsecundum productivity, g/dm 2

Рис. 6. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum majus, г/дм 2

Fig. 6. Long-term dynamics of Sphagnum majus productivity, g/dm 2



57
Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2026. № 7

Продуктивность S. balticum за 16-летний пе-
риод исследований колебалась от 1 до 11 г/дм 2, 
среднее значение  – 5 г/дм 2. Максимальная 
продуктивность была отмечена в  1986, 1988 
и  1990 гг. (9, 8 и  11 г/дм2) с  высоким количе-
ством осадков в летние месяцы. Для S. balticum 
важны не  только осадки, выпавшие в  летний  
период, но и высокий УБВ в течение вегетаци-
онного периода, так как этот вид не  перено-
сит обсыхания. Минимальная продуктивность  
отмечена в  1979, 1980, 1981, 1984 и  1989 гг. 
(1–2 г/дм 2) (рис. 7).

Продуктивность S.  warnstorfii за  15-лет-
ний период исследований колебалась 
от  0,8 до  9 г/дм 2 в  год, среднее значение  – 

4,5 г/дм 2. Минимальная продуктивность от-
мечена в  годы с  минимальным количе-
ством осадков за  июль  – август  – 1999, 2002  
(0,8 г/дм 2), максимальная – в 2001 (9,4 г/дм 2) 
и 2004 (9 г/дм 2) – это годы с большими осад-
ками в июле – августе (рис. 8).

Группа малопродуктивных видов включа-
ет гидрофильно-психрофильные Sphagnum 
fuscum, S. centrale, S. divinum и субпсихрофиль-
ный S. papillosum, которые растут в  условиях 
резко переменного и  умеренно переменного  
режимов увлажнения. Данные виды ра-
стут рано весной и  в  начале лета благодаря  
высоким УБВ в  их местообитаниях после 
снеготаяния.

Рис. 7. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum balticum, г/дм 2

Fig. 7. Long-term dynamics of Sphagnum balticum productivity, g/dm 2

Рис. 8. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum warnstorfii, г/дм 2

Fig. 8. Long-term dynamics of productivity Sphagnum warnstorfii, g/dm 2
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Продуктивность S. divinum за  16-летний 
период исследований в условиях переменно-
го увлажнения колебалась от 0,5 до 1,5 г/дм 2, 
среднее значение  – 1 г/дм 2, максималь-
ная продуктивность была отмечена в  1987 г.  – 
1,5 г/дм 2, когда осадков за  июль  – август 
было значительно больше нормы. Мини-
мальная продуктивность отмечена в  1979, 
1986, 1990, 1991 гг. (0,2–0,5 г/дм 2), в осталь-
ные годы продуктивность колебалась от  0,6  
до  1,2 г/дм 2 (рис.  9). Низкая продуктивность 
вида также связана с  биологией вида и  его 
медленным приростом при переменном ре-
жиме увлажнения [Косых и  др., 2017; Грабо-
вик и др., 2024].

Гидрофильно-психрофильный S. centrale 
произрастает на высоких кочках мезоэвтроф-
ного кочковато-топяного комплекса. Про-
дуктивность за  16-летний период исследо-
ваний колебалась от  1,3 до  6 г/дм 2. Среднее 
значение  – 2,5 г/дм 2, минимальная продук-
тивность отмечена в  2002 (1,3 г/дм 2), 2006 
(0,5 г/дм 2) и 2009 (1,2 г/дм 2) гг. Максимальная 
продуктивность наблюдалась в 2004 (5 г/дм 2) 
и в 2012 (6 г/дм 2) гг.; июль – август в эти годы 
были с обильными осадками (рис. 10).

Продуктивность S. papillosum на низких коч-
ках (БУ  2) за  38-летний период исследова-
ний колебалась от  0,5 до  3,1 г/дм 2, среднее 
значение  – 1,6 г/дм 2. В  условиях обильного 

Рис. 10. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum centrale, г/дм 2

Fig. 10. Long-term dynamics of Sphagnum centrale productivity, g/dm 2

Рис. 9. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum divinum, г/дм 2

Fig. 9. Long-term dynamics of Sphagnum divinum productivity, g/dm 2
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застойного увлажнения максимальная про-
дуктивность отмечена в  2011 (3,1 г/дм 2), 2012 
(2,8 г/дм 2), 1985 и  2001 (2,4 г/дм 2) гг., мини-
мальная  – в  1979 (0,5 г/дм 2), 1990 (0,6 г/дм 2) 
и 1996 (0,8 г/дм 2) гг. (рис. 11). Плотность цено-
популяции составляет в среднем 147 шт./ дм 2.

S. papillosum также изучали в  микроцено-
зах плоских кочек (БУ  5), где он произраста-
ет в условиях с высоким уровнем болотных вод, 
зависящим не  только от  количества выпавших 
осадков за  вегетационный период, но  и  от  пи-
тания подземными водами. Продуктивность 
за  10-летний период исследований здесь ко-
лебалась от 0,3 до 1 г/дм 2, среднее значение – 
0,7 г/дм 2, минимальная продуктивность отмече-
на в 1985 (0,3 г/дм 2) и 1979 (0,4 г/дм 2) гг., макси-
мальная – в 1987 и 1988 гг. (по 1 г/дм 2) (рис. 12). 

Низкая продуктивность вида также связа-
на с  биологией вида, рыхлостью его дернин 
(115 шт./дм 2) и его медленным приростом во все 
годы исследований [Грабовик и др., 2024].

Продуктивность гидрофильно-психрофиль
ного S. fuscum на  грядах БУ 1 за  14-летний 
период исследований варьировала от  0,3  
до  3,8 г/дм 2, среднее значение  – 1 г/дм 2. 
Связь продуктивности с  количеством осад-
ков за июль – август (рис. 13) не проявляется, 
только в экстремальные вегетационные пери-
оды (1979, 1981 и 1985 гг.), когда сумма осад-
ков за  эти месяцы была существенно ниже 
среднемноголетнего значения (165  мм), на-
блюдалось значительное снижение продук-
тивности S.  fuscum (0,3–0,6 г/дм 2) (рис.  13). 
В  летние месяцы кочки S. fuscum сильно 

Рис. 11. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum papillosum, БУ 2, г/дм 2

Fig. 11. Long-term dynamics of Sphagnum papillosum productivity, MS 2, g/dm 2

Рис. 12. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum papillosum, БУ 5, г/дм 2

Fig. 12. Long-term dynamics of Sphagnum papillosum productivity, MS 5, g/dm 2
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нагреваются (днем до 40° и более) и пересыха-
ют в связи с низкими УБВ, и его рост прекраща-
ется. Основной прирост S. fuscum происходит 
в  начале вегетационного периода с  высокими 
УБВ и более низкими температурами, что при-
суще и  другим видам мхов [Максимов, 1982]. 
При температуре дернины S. fuscum выше 18–
23° резко возрастает его темновое дыхание, 
на которое расходуется основная часть продук-
тов фотосинтеза [Таланов и др., 2000].

Продуктивность S. fuscum на  кочках БУ 5 
за  10-летний период исследований колеба-
лась от 0,2 до 0,8 г/дм 2, за исключением 1985 г., 
когда минимальная продуктивность составля-
ла 0,2 г/дм 2, а  максимальная (0,8 г/дм 2) была 
отмечена в  1987 г., c большим количеством 
осадков в июле – августе (рис. 14).

Регрессионный анализ зависимости ко-
личества осадков за  июль  – август и  продук-
тивности сфагновых мхов показал, что ста-
тистически значимая корреляция между  
количеством осадков и  продуктивностью 
для ряда видов сфагновых мхов отсутствует  
(табл.). Отсутствие корреляции объясни-
мо экологией топяных и  мочажинных видов  
(S. riparium, S. majus, S. balticum), которые 
произрастают в условиях застойного и обиль-
ного увлажнения, практически всегда погру-
жены в  воду, и  поэтому влияние количества  
осадков в  летние месяцы на  них проявляется 
не  так сильно. Однако в  годы с  минимальны-
ми летними осадками их продуктивность ми-
нимальна. У  кочковых психрофильных и  суб-
психрофильного видов (Sphagnum fuscum, 

Рис. 13. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum fuscum, БУ 1, г/дм 2

Fig. 13. Long-term dynamics of Sphagnum fuscum productivity, MS 1, g/dm 2

Рис. 14. Многолетняя динамика продуктивности Sphagnum fuscum, БУ 5, г/дм 2

Fig. 14. Long-term dynamics of Sphagnum fuscum productivity, MS 5, g/dm 2
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S.  divinum, S. warnstorfii) основной прирост 
происходит весной и в начале лета при высо-
ких УБВ и низких температурах, а в летние ме-
сяцы они пересыхают и практически не растут.

Лишь для четырех видов (S. obtusum, 
S.  centrale, S. fallax, S. papillosum) установле-
но, что продуктивность положительно корре-
лирует с количеством осадков за эти месяцы.  
Коэффициент детерминации (R2) указывает, 
что 31–34 % вариабельности продуктивности  
этих видов обусловлено изменениями количе-
ства осадков. Это можно объяснить широкой 
экологической амплитудой этих видов по  от-
ношению к  фактору увлажнения, эти виды 
встречаются как в  коврах, так и  в  западинах. 
При повышении уровня болотных вод во время 
сильных осадков они могут давать повышен-
ную продуктивность.

Заключение

Установлено, что продуктивность ценопопу-
ляций ряда видов сфагновых мхов значительно 
варьирует по годам в зависимости от эколого-
ценотических и  климатических условий, пре-
имущественно количества осадков, особенно 
в летние месяцы (июль – август).

На основании средних показателей про-
дуктивности выделено три группы сфагновых 
мхов: 1 – самую высокую продуктивность имеет 
Sphagnum riparium (11 г/дм2), который произ-
растает в  сильно обводненных топяных участ-
ках и  не  выдерживает высыхания; 2  – средняя 
продуктивность у S. obtusum (5 г/дм2), S. fallax 
(6 г/дм2), S. subsecundum (4 г/дм2), S. majus 
(6 г/дм2), S. balticum (5 г/дм2), S. warnstorfii 
(5 г/дм2), произрастающих в  слабопроточных 
обводненных топях, мочажинах и  на  коврах; 
3  – самая низкая годичная продуктивность  
у  S. divinum (0,8 г/дм2), S. papillosum (1 г/дм2), 
S. fuscum (1 г/дм2), S. centrale (2,5 г/дм2), произ-
растающих на грядах и невысоких кочках в усло-
виях резко переменного режима увлажнения.

Установлено, что статистически значимая кор-
реляция между количеством осадков (за июль – 
август) и продуктивностью для ряда видов сфаг-
новых мхов отсутствует. Лишь для четырех видов 
(S. obtusum, S. centrale, S.  fallax, S. papillosum) 
установлено, что продуктивность положительно 
коррелирует с количеством осадков.

Проведенный анализ подтверждает, что 
репрезентативная оценка продукции сфаг-
нов возможна только на  основе многолетних 
(не менее 10–15 лет) рядов данных.

Коэффициенты корреляции между количеством осадков за июнь – август и продуктивностью сфагновых мхов

Correlation coefficients between the amount of precipitation for June – August and Sphagnum moss productivity

Вид
Species

Кол-во наблюдений
Number  

of observations

Коэффициент  
корреляции (r)

Correlation  
coefficient (r) 

Коэффициент  
детерминации (R2)

Determination  
coefficient (R2) 

p

S. fuscum (БУ 1) 14 0,22 0,05 0,460

S. fuscum (БУ 5) 10 0,33 0,11 0,357

S. obtusum 24 0,56* 0,31 0,005

S. divinum 16 0,09 0,01 0,734

S. riparium 11 0,38 0,14 0,249

S. centrale 15 0,58* 0,34 0,023

S. warnstorfii 15 0,37 0,14 0,170

S. papillosum (БУ 2) 37 0,29 0,08 0,082

S. papillosum (БУ 5) 10 0,58 0,34 0,077

S. majus 37 0,19 0,04 0,267

S. fallax 23 0,58* 0,34 0,003

S. subsecundum 22 0,28 0,08 0,214

S. balticum 16 0,36 0,13 0,174

Примечание. * – значимые коэффициенты корреляции.

Note. * – significant correlation coefficients.
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ВЛИЯНИЕ ДОБРОВОЛЬНО-ВЫБОРОЧНОЙ РУБКИ 
ВЫСОКОЙ ИНТЕНСИВНОСТИ НА СОСТОЯНИЕ 
И РОСТ СОСНЯКА ЧЕРНИЧНОГО В УСЛОВИЯХ 
СРЕДНЕТАЕЖНОЙ ПОДЗОНЫ КАРЕЛИИ

Д. В. Тесля*, В. А. Ананьев, С. А. Мошников, А. Н. Пеккоев

Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»  
(ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910),  
*teslya.dmitriy@yandex.ru

Проанализированы долговременные изменения структуры и производительности 
древостоя, а также особенности естественного возобновления смешанного сосня-
ка черничного, пройденного в 1996 г. интенсивной добровольно-выборочной рубкой 
(ДВР). В варианте с рубкой отмечено увеличение густоты за счет активного попол-
нения основной части древостоя елью из подроста. На контроле в этот же период 
наблюдалось сокращение численности, в основном за счет сосны и березы. Сред-
ние диаметр и высота увеличились на обоих участках, при этом в варианте с руб-
кой приросты оказались закономерно выше. Установлено, что спустя 27 лет после 
рубки запас древесины восстановился на 86 % от исходного, при этом темпы его 
текущего прироста существенно превышают значения на  контроле. Так, текущий 
среднепериодический прирост за весь послерубочный период составил 4,8 м3/га 
в  год, а  за  последний учетный период (9 лет)  – 6,6 м3/га в  год против, соответ-
ственно, 1,6 и 1,4 м3/га в год на контрольном участке. Рубка оказала положительное 
влияние на естественное возобновление древесных пород, в  том числе хвойных.  
Общее количество подроста сосны и  ели спустя 27 лет после рубки составило  
2,6 тыс. шт./га, что в  4 раза превосходило показатель контроля. При этом  
0,4 тыс. шт./га подроста относится к категории крупного, что указывает на перспек-
тиву сохранения породного состава и формирования сложной вертикальной струк-
туры сообщества. Приведенные в статье результаты свидетельствуют об эффектив-
ности выборочных рубок в защитных хвойно-лиственных древостоях средней тайги  
для поддержания их устойчивости и  сохранения экосистемных функций, а  также 
возможности рационального хозяйственного использования древесных ресурсов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: сосна; ель; сосняк черничный; выборочные рубки; долго
временная динамика; естественное возобновление; интенсивность рубки
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D. V. Teslya*, V. A. Ananyev, S. A. Moshnikov, A. N. Pekkoev. EFFECTS 
OF HIGH-INTENSITY SELECTION CUTTING ON THE CONDITION AND 
GROWTH OF A BILBERRY-TYPE SCOTS PINE STAND IN THE MIDDLE-
TAIGA SUBZONE OF KARELIA, RUSSIA

Forest Research Institute, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences  
(11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia),*teslya.dmitriy@yandex.ru

Long-term changes in stand structure and productivity, as well as the features of natural 
regeneration in a mixed bilberry-type Scots pine stand subjected to high-intensity se-
lection cutting in 1996, were analysed. Compared with the control, the harvested stand 
showed an increase in stand density due to active recruitment of Norway spruce from 
advance regeneration into the main stand layer. During the same period, the control 
stand exhibited a decrease in stand density, mainly due to the loss of Scots pine and 
birch. Mean diameter and height increased in both plots; however, growth increments 
were consistently higher in the selectively cut stand. Twenty-seven years after harvesting,  
the growing stock recovered to 86 % of its initial level, while the current increment rates 
substantially exceeded those observed in the control plot. The increment averaged over 
the entire post-harvest period was 4.8 m3ha–1yr–1, the average during the last measure-
ment interval (9 years) being 6.6 m3ha–1yr–1. The respective figures for the control plot are 
1.6 and 1.4 m3ha–1yr–1. Selection cutting had a positive effect on the natural regeneration 
of tree species, including conifers. Twenty-seven years after harvesting, the total density 
of Scots pine and Norway spruce regeneration reached 2.6 thousand individuals ha–1, 
which was four times higher than in the control plot. Of these, 0.4 thousand individuals 
ha–1 belonged to the large-size regeneration category, indicating favourable prospects 
for maintaining the species composition and the formation of a complex vertical stand 
structure. The results presented in this study demonstrate the effectiveness of selec-
tion cutting in protective mixed mid-boreal coniferous–deciduous stands for maintaining 
stand stability and ecosystem functions, as well as the possibility of sane and sustainable 
utilization of timber resources.

K e y w o rd s: Scots pine; Norway spruce; bilberry-type Scots pine stand; selection cut-
ting; long-term stand dynamics; natural regeneration; cutting intensity

F o r  c i t a t i o n : Teslya D. V., Ananyev V. A., Moshnikov S. A., Pekkoev A. N. Effects of high-
intensity selection cutting on the condition and growth of a bilberry-type Scots pine stand 
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Введение

Согласно Лесному кодексу Российской Фе-
дерации [Лесной кодекс…, 2006] леса по целе-
вому назначению подразделяются на защитные,  
эксплуатационные и  резервные. В  Республи-
ке Карелия по  состоянию на  2025 г. защитные 
леса занимают 32,4 % общей площади земель 
лесного фонда [О состоянии окружающей сре-
ды…, 2025], что обусловлено приуроченно-
стью региона к бассейнам многочисленных рек 
и озер, включая Онежское и Ладожское. Зако-
нодательство допускает заготовку древесины 
в  защитных лесах исключительно при условии 
сохранения их средообразующих, водоохран-
ных и  других полезных функций. Роль лесов 
данной категории и  важность их сохранения  

отмечена в  большом количестве публикаций 
[Ковязин и др., 2008; Залесов и др., 2017; Ива-
нова, Бураков, 2020; Замолодчиков и др., 2022; 
Синькевич, 2022].

Смешанные относительно разновозрастные 
насаждения характеризуются большей биоло-
гической устойчивостью по сравнению с чисты-
ми древостоями [Неволин и др., 2003; Bielak et 
al., 2014; Данилов, Яковлев, 2024]. Формирова-
ние сложной пространственной и  возрастной 
структуры позволяет таким лесам более эффек-
тивно использовать ресурсы среды и сохранять 
устойчивость в  условиях внешнего воздей-
ствия [Рубцов и др., 2014; Загидуллина, 2021]. 
Кроме того, как указывают ряд авторов [Нево-
лин и др., 2004; Ruiz-Peinado et al., 2021], сме-
шанные сосново-еловые насаждения в  ряде  
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случаев демонстрируют большую продук-
тивность по  сравнению с  чистыми сосняками  
благодаря более полному использованию ре-
сурсов. Отмечалось также, что смешанные на-
саждения обладают повышенной устойчиво-
стью к  энтомо- и  фитовредителям [Gorzelak et 
al., 2015; Коротков, 2017; Jactel et al., 2021], ве-
тровалам и засухам [Носников и др., 2018], что 
особенно важно для защитных лесов и опреде-
ляет эффективность выполнения ими экоси-
стемных функций.

Выборочные рубки рассматриваются как 
наиболее эффективный способ ведения лесно-
го хозяйства в защитных лесах [Лазарева, 2017; 
Ковалев и др., 2024]. Добровольно-выборочные 
рубки направлены на  сохранение перспектив-
ных деревьев за счет удаления фаутных, пере-
стойных и угнетенных экземпляров, что положи-
тельно влияет на рост и состояние оставшегося  
древостоя [Тихонов, Якушева, 2016]. В  защит-
ных лесах добровольно-выборочные рубки  
позволяют поддерживать сложную разновоз
растную структуру древостоя и  обеспечивать 
успешное естественное возобновление без су-
щественных затрат на  лесовосстановление. 
Кроме того, данный вид рубок способствует 
снижению пожарной опасности за  счет свое
временной выборки потенциального отпада 
[Бунькова, Платонов, 2021].

Влияние выборочных рубок на естественное 
возобновление леса проявляется через изме-
нение экологических условий [Беляева, Грязь-
кин, 2012; Рожков и  др., 2017]. Так, в  отличие 
от  сплошных рубок выборочные позволяют  
избежать резкого изменения микроклимата  
и  гидрологического режима местообитания 
[Коновалов, 2011]. Кроме того, минерализа-
ция почвы на  волоках может увеличивать чис-
ленность всходов сосны по сравнению с пасе-
ками [Семенякин, 2019]. Однако при слишком  
высокой интенсивности данный вид рубок  
может иметь и  негативные последствия для 
молодого поколения древесных пород. На  хо-
рошо дренированных почвах хвойный подрост 
способен успешно адаптироваться, а на  пе-
реувлажненных участках может наблюдать-
ся снижение сохранности предварительного  
возобновления вследствие механических по-
вреждений и шока от резкого осветления [Сто-
ляров, Кузнецова, 1979]. Также в богатых усло-
виях и высокой густоте травяно-кустарничкового 
яруса чрезмерное изреживание ведет к  задер-
нению почвы, препятствующему появлению 
и  развитию подроста [Мелехов, 1966; Беляева, 
Грязькин, 2012; Беспалов и др., 2025].

Древесные породы неодинаково реагируют 
на  изменение конкурентной среды. Ель (Picea 

abies (L.) H. Karst) благодаря теневыносливо-
сти успешно адаптируется к умеренному освет-
лению, увеличивая прирост в  высоту [Заруби-
на, Кулакова, 2020], но крайне чувствительна  
к  резкой смене микроклимата. На  открытых 
пространствах, образующихся при высокоин-
тенсивных рубках, еловый подрост часто гиб-
нет от повреждения корневой системы, а также 
от температурных перепадов, например летне-
го перегрева поверхности почвы, который вы-
зывает ожог корневой шейки [Толстиков, 2019], 
и заморозков [Мелехов, 1966]. Подрост сосны 
(Pinus sylvestris L.) может активно накапливать-
ся в  раннем возрасте. Однако в  дальнейшем 
в связи с активным заполнением «окон» и воло
ков лиственными породами подрост этой по-
роды без необходимого ухода массово отми-
рает [Ковязин и  др., 2008; Белов и  др., 2022; 
Богданов и  др., 2025]. В  совокупности данные 
факторы позволяют рассматривать выбороч-
ные рубки как один из наиболее рациональных 
способов заготовки древесины при сохране-
нии устойчивости и  функциональности защит-
ных лесов. Ввиду этого основная цель нашего 
исследования  – оценить долговременное вли-
яние добровольно-выборочной рубки высокой 
интенсивности на  динамику структуры, про-
дуктивности и  породного состава смешанного 
хвойно-лиственного древостоя.

Материалы и методы

Исследование проводилось в  среднетаеж
ной подзоне Республики Карелия (Россий-
ская Федерация) в  водоохранной зоне Онеж-
ского озера (Кондопожский район, 62°09′N, 
34°37′E) (рис. 1), на месте проведения опытно-
производственных рубок площадью 9 га. По-
стоянные пробные площади (ППП) были зало-
жены сотрудниками Института леса Карельско-
го научного центра РАН под руководством 
В. А. Ананьева в  1995 г. перед рубкой древо-
стоя. Тип леса  – сосняк черничный. Возраст 
преобладающей по составу в древостое сосны 
на 1995 г. составлял 110 лет.

Добровольно-выборочная рубка была про-
ведена зимой 1996 г., интенсивность соста-
вила 59 % по  запасу и  53 % по  числу стволов. 
Валка производилась бензопилами, погруз-
ка и  транспортировка осуществлялась с  по-
мощью форвардера ЛТ-189, разработанного  
учеными КарНЦ для лесной промышленно-
сти на  базе трактора МТЗ-80. Глубина колеи 
не превышала 10 см ввиду зимнего сезона руб-
ки. Площадь опытной ППП, пройденной руб-
кой, составила 0,78 га, контрольной  – 0,20 га. 
Ширина пасек составляла 30 м, волоков – 5 м. 
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Интенсивность была обусловлена необходи-
мостью полной выборки осины в целях поддер-
жания благоприятного санитарного состояния 
древостоя.

На ППП выполнены сплошные перечеты 
древостоя до  и  после рубки (1996 г.), а  также 
в 2013 и 2022 гг. При перечетах у всех деревьев 
с  диаметром более 6  см измерялся диаметр 
на высоте 1,3 м с использованием мерной вил-
ки Haglöf (Швеция). Высота измерялась у 20–25 
деревьев каждой породы различных ступеней 
толщины высотомером Suunto (Финляндия).

Среднепериодический текущий прирост за-
паса древостоя определялся по  формуле [Ан-
танайтис, Загреев, 1981]:

,

где ΔΜ – среднепериодический текущий при-
рост запаса древостоя (м³/га в  год); Μα – за-
пас древостоя в  возрасте α (на  конец рассма-
триваемого периода); Μα–n – запас древостоя 
в возрасте α–n (на начало периода); n – продол-
жительность периода наблюдений (лет).

Учет естественного возобновления прово-
дился на  учетных площадках, площадью 1  м 2 
(1×1 м), расположенных на  4 трансектах, зало-
женных по внутреннему периметру вдоль границ 
ППП. Перечет подроста велся с  разделением 
по  категориям крупности по  высоте (мелкий  – 
до 0,5 м, средний – 0,5–1,5 м, крупный – более 
1,5 м) [Об утверждении…, 2021]. Дополнительно 
фиксировалось состояние подроста (жизнеспо-
собный / нежизнеспособный) на основании ви-
зуальных признаков (цвет хвои, состояние вер-
шины, наличие признаков усыхания).

Визуализация выполнялась в  программной 
среде RStudio [v. 4.5; R Core Team, 2025], ис-
пользовались такие пакеты, как ggplot2 и dplyr.

Результаты и обсуждение

В результате 27-летних наблюдений (1996–
2022 гг.) выявлена динамика таксационных по-
казателей насаждения после добровольно-
выборочной рубки (табл. 1). Проведенная рубка  
относится к рубкам очень высокой интенсивно-
сти. Наибольшей выборкой среди пород харак
теризовались осина (88 % по  числу стволов 
и  91 % по  запасу), сосна старшего поколения 
(72 и 70 %) и береза (65 и 62 %, соответственно). 
По ели, в силу ее размеров на момент рубки вы-
борка составила 23 % по густоте и 9 % по запасу. 
Показатели свидетельствуют о  том, что осина,  
сосна и береза вырубались по комбинированно-
му методу, поскольку выборки по  густоте и  за-
пасу близки по  значениям, в  то  время как ме-
тод отбора ели больше соответствует низовому, 
так как интенсивность по  количеству деревьев 
в 2,5 раза превышает интенсивность по запасу. 
Учитывая размеры ели на период рубки, можно 
предположить, что ее выборка была обусловле-
на не  хозяйственной ценностью, а, скорее, не-
обходимостью, к  примеру, прорубания техно
логических коридоров (волоков).

Изменение густоты. Сравнительный ана-
лиз данных на опытном и контрольном участках 
выявил различную динамику численности дре-
востоя по породам (рис. 2). Ель на обоих участ-
ках характеризовалась увеличением численно-
сти, а сосна и береза, напротив, ее снижением, 
связанным с естественным отпадом.

Рис. 1. Район проведения исследования:
a  – местоположение исследуемого участка на  карте;  б  – исследуемый участок, пройденный добровольно-выборочной  
рубкой (53 % по числу стволов, 59 % по запасу спустя 27 лет)

Fig. 1. Study area:
a – location of the study site on the map; б – the study stand subjected to high-intensity selection cutting (53 % by number of trunks 
and 59 % by growing stock 27 years after harvesting)

а б
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Таблица 1. Динамика таксационных показателей насаждения после проведения добровольно-выборочной рубки

Table 1. Dynamics of stand characteristics after selective cutting in 1996

Период  
исследований 

Observation period

Состав 
Species 

composition

Густота, 
шт./га 

Density, 
trees/ha

Средние 
Mean values

Полнота 
Stand density Запас, м3/га

Growing 
stock, m3/ha

Класс  
бонитета 
Site classD

1, 3
, см

DBH, cm
H, м 
H, m

Абсолютная, 
м3/га

Absolute, m3/ha

Относительная 
Relative

1996 г. (до рубки)  
1996 (before cutting) 

2.9С
110

2.2С
70

0.9Е
 50

2.9Б
90

1.1Ос
90

86
342
206
288
94

31,1
17,9
14,1
18,7
20,0

23,3
18,4
14,8
22,4
22,5

6,45
5,91
3,23
7,93
3,0

0,18
0,16
0,12
0,29
0,09

80
60
25
79
32

III

ИТОГО 
Total

1016 26,52 0,84 276

1996 г.  
(после рубки)  
1996 (after cutting) 

2.1С
110

2.9С
70

2.2Е
 50

2.6Б
90

0.2Ос
90

24
185
159
100
11

27,7
15,3
15,3
19,3
17,3

21,0
18,7
15,6
22,7
21,3

2,23
3,39
2,93
2,92
0,26

0,11
0,06
0,11
0,11
0,01

24
32
23
30
3

III

ИТОГО 
Total

479 11,73 0,40 112

2013

1.6С
120

3.0С
80

3.2Е
 60

2.2Б
100

22
156
208
79

37,9
20,6
19,2
23,5

25,3
20,9
20,9
24,3

2,46
5,19
6,0

3,43

0,07
0,15
0,19
0,12

29
52
57
39

III

ИТОГО 
Total

465 17,08 0,53 177

2022

1.5С
130

2.9С
90

3.5Е
 70

2.1Б
110

22
155
255
79

40,9
22,8
20,6
24,7

26,1
22,6
22,4
23,8

2,85
6,3
8,5
3,8

0,07
0,16
0,23
0,13

35
68
84
49

III

ИТОГО 
Total

511 21,45 0,59 236

Контроль 
Control

1996

1.6C
110

4.7C
70

3.0Б
90

0.2Е
 50

0.4Ос
70

73
735
385
88
41

28,3
15,8
16,8
11,0
19,3

21,7
18,0
21,1
12,3
22,6

4,82
14,41
8,51
0,84
1,20

0,15
0,42
0,03
0,30
0,04

46
136
86
6

13

III

ИТОГО 
Total

1322 29,78 0,94 287

2013

1.8C
120

3.4C
80

3.5Б
100

0.7Е
 60

0.7Ос
80

65
470
310
120
40

30,9
18,0
19,8
16,3
22,7

25,2
19,4
22,9
14,3
20,9

4,88
12,0
9,53
2,53
2,02

0,12
0,31
0,33
0,07
0,06

56
108
109
21
21

III

ИТОГО 
Total

1005 30,96 0,89 315

2022

1.8С
130

3.1С
90

3.5Б
110

1Е
 70

0.7Ос
90

55
430
285
130
35

33,9
20,8
20,8
19,0
27,1

25,9
20,8
23,8
22,4
22,2

4,96
13,01
9,68
3,7

2,02

0,13
0,33
0,34
0,10
0,06

58
101
113
33
23

III

ИТОГО 
Total

935 33,37 0,96 328

К 2013 г. общая густота древостоя на опыт-
ном участке оставалась относительно ста-
бильной (–3 %), что было обусловлено ком-
пенсацией частичного отпада сосны старшего  
и  младшего поколений (8 и  11 %, соответ-
ственно), березы (13 %) и  полного выпадения 

осины за  счет активного пополнения числен-
ности ели (+30 %). В дальнейшем (к 2022 г.) об-
щая густота возросла на  7 %  – за  счет увели-
чения количества ели (+23 % к уровню 2013 г.) 
на фоне стабильности численности остальных 
пород.
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На контрольном участке динамика носила 
иной характер. К  2013 г. общая густота сокра-
тилась на  24 %. Снижение происходило пре-
имущественно за  счет отпада перестойной  
березы (–19 %) и  угнетенной сосны молодого 
поколения (–36 %), средний диаметр сухостоя 
которой (9,8  см) был значительно ниже сред-
него диаметра растущих деревьев (15,8  см) 
на  год рубки. Численность ели увеличилась 
на 36 %, что, тем не менее, не компенсировало 
совокупный отпад сосны и березы в данный пе-
риод. К 2022 г. общая густота сократилась еще 
на  7 %, что было связано с  дальнейшим изре-
живанием сосны (–9 %) и  березы (–8 %). Чис-
ленность ели также возросла, однако не столь 
значительно, как за предыдущий период (+8 %).

Оценивая динамику численности за  весь 
период наблюдений, можно отметить, что 
на  опытном участке общие темпы пополне-
ния перечетной части древостоя елью (+60 %) 
несколько превысили показатель контроля 
(+48 %), а  интенсивность изреживания осталь-
ных пород была существенно ниже. Так, общий 
отпад сосны старшего поколения на  опытном 
участке составил 8 % (на контроле – 25 %), со-
сны младшего поколения – 16 % (на контроле – 
42 %), березы – 21 и 26 %, соответственно.

Полученные данные свидетельствуют о том, 
что проведение ДВР способствовало сниже-
нию интенсивности отпада. Существенное  

снижение числа стволов в  древостое в  ре-
зультате рубки привело к  ослаблению конку-
ренции за свет, влагу и питательные вещества  
почвы, что проявилось в  снижении интенсив-
ности изреживания, в  том числе среди дере-
вьев старшего возраста. Можно предположить, 
что улучшение освещенности в результате руб-
ки способствовало усилению фотосинтетиче-
ской активности и  перераспределению ресур-
сов на  поддержание жизнедеятельности всех 
частей кроны, а  фактор снижения густоты по-
зволил увеличить площадь питания каждо-
го отдельного дерева, на  что указывалось ра-
нее [Сеннов, 1984; Тужилкина, 2022; Зарубина 
и др., 2024]. В то же время в ряде исследований  
отмечаются и  возможные негативные послед-
ствия выборочных рубок, такие как снижение 
устойчивости древостоев к  ветровалам, веро-
ятность механических повреждений стволов 
и корневых систем при рубке, а также усыхания 
части деревьев при чрезмерном разреживании 
[Зарубина и др., 2015; Теринов и др., 2023].

Изменение среднего диаметра и  высо-
ты. Анализ средних значений диаметра и  вы-
соты древостоев выявил различную динамику 
по породам на опытном и контрольном участках.  
На  опытном участке наибольшее увеличение 
среднего диаметра за  весь период наблюде-
ний оказалось у  сосны старшего и  младшего 
поколений  – 48 и  49 %, соответственно. У  ели 

Рис. 2. Динамика численности древостоя по породам после добровольно-выборочной рубки 1996 г. на опыт-
ном и контрольном участках (1996–2022 гг.)

Fig. 2. Dynamics of forest stand by species after selective cutting in 1996 on the experimental and control plots 
(1996–2022)
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средний диаметр возрос на  35 %, у  березы  – 
на  28 %. Наименьшие значения у  березы были 
обусловлены, на наш взгляд, высоким, близким 
к предельному, возрастом деревьев.

Динамика средней высоты на  опытном 
участке имела иной характер. Наибольшие тем-
пы увеличения средней высоты были зафик-
сированы у  ели (44 %). Некоторое увеличение 
средней высоты наблюдалось и у сосны обоих 
поколений (около 20 %). У  березы увеличение 
средней высоты за  период наблюдений было 
минимальным (5 %).

На контрольном участке увеличение сред-
них диаметров сосны обоих поколений и  бе-
резы было менее выражено, чем на  опытном 
(до 20–25 %). Аналогичная тенденция наблюда-
лась и в динамике средней высоты (+15–20 %). 
В  то  же время у  ели, напротив, относительное 
увеличение средних диаметра и высоты оказа-
лось выше, чем на  опытном участке. Это, ско-
рее всего, может объясняться различиями 
в  динамике численности тонкомерной части 
древостоя. На опытном участке за весь период 
наблюдений количество деревьев ели в ступе-
нях толщины 6–10 см увеличилось на 33 %, тог-
да как на контроле сократилось на 86 %. Таким 
образом, интенсивное пополнение перечетной 
части древостоя опытного участка за  счет под-
роста ели сдерживало увеличение показателя 
среднего диаметра и высоты. На контроле попол-
нение было значительно слабее, что привело  

к более выраженной динамике средних показа-
телей ели.

Изменение запаса. Сравнительный ана-
лиз динамики прироста по  запасу древеси-
ны выявил существенные различия между 
опытным и  контрольным участками (рис.  3). 
На  опытном участке после изъятия более по-
ловины наличного запаса, к  2022 г. запас дре-
весины еще не полностью восстановился и со-
ставил 236 м 3/га, или 86 % от исходного запаса 
до  проведения рубки. За  первые 17 лет после 
рубки запас увеличился на 58 % по отношению  
к значению сразу после рубки, а в последующие 
9 лет прирост увеличился еще на  33 % к  зна-
чению запаса на  2013 г., что свидетельствует  
об  ускорении восстановительных процессов 
в  период наблюдений с  2013 по  2022, что от-
мечалось и  ранее [Дерюгин, Глазунов, 2018;  
Галактионов и др., 2025]. На контрольном участ-
ке запас древесины за  первые 17 лет увели-
чился на 10 % по сравнению с 1996 г. и к 2022 г.  
составил 14 % от исходного.

Текущий среднепериодический прирост 
на  опытном участке в  среднем за  весь пери-
од наблюдений (27 лет) составил 4,8 м3/га 
в год, что в 3 раза превышало показатель кон-
трольного участка (1,6 м3/га в год). Рассчитан-
ный за последние 9 лет показатель на опытном 
участке достиг 6,6 м3/га в  год, что более чем 
в  4,5 раза превышало значение контрольного 
участка за тот же период (1,44 м3/га в год).

Рис.  3. Динамика запаса древесины по  породам после добровольно-выборочной рубки 1996 г. 
на опытном и контрольном участках (1996–2022 гг.)

Fig. 3. Dynamics of timber stock by species after selective cutting in 1996 on the experimental and control 
plots (1996–2022)

Опытный участок (ДВР 1996 г.) Контрольный участок
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Для уточнения причин выявленных разли-
чий в величине текущего среднепериодическо-
го прироста был выполнен анализ вклада дре-
весных пород в его формирование. На опытном 
участке в период с 1996 по 2013 г. текущий сред-
непериодический прирост характеризовался 
доминированием хвойных (рис.  4). Наиболь-
ший вклад в  суммарный прирост обеспечива-
ла ель, доля которой составляла 50 %, еще 30 % 
формировала сосна младшего поколения. Уча-
стие березы и старшего поколения сосны было 
существенно ниже  – 13 и  7 %, соответствен-
но. В  период с  2013 по  2022 г. соотношение  
изменилось незначительно, поскольку участие 
ели и сосны младшего поколения в суммарном 
приросте несколько снизилось (до  46 и  27 %, 
соответственно), а  сосны старшего поколения 
и березы чуть возросло (до 10 %), что в целом 
свидетельствует о  сохранении ключевой роли 
ели и  молодого поколения сосны в  текущем 
формировании запаса.

На контрольном участке в 1996–2013 гг. теку-
щий среднепериодический прирост формиро-
вался за счет березы (50 %), ели (33 %) и осины  
(17 %). В  2013–2022 гг. ведущую роль заня-
ла ель, обеспечившая 67 % прироста, тогда как 
вклад березы и осины сократился до 22 и 11 %, 
соответственно. При этом отмеченный ранее 
интенсивный отпад сосны на  контроле привел 
к  снижению запаса этой породы, что оказало  

сдерживающее влияние на  величину общего 
(суммарного) прироста по  запасу древостоя 
с 1996 по 2022 г.

В отличие от  контроля, где распределение 
прироста было связано преимущественно с от-
падом сосны младшего поколения, на опытном 
участке ключевую роль в  формировании за-
паса сохраняли хвойные породы, в  особенно-
сти ель. Вероятно, в первые годы после рубки 
древостой адаптировался к измененным усло-
виям  – путем перестройки корневой системы,  
изменения соотношения надземных и  под-
земных частей, а  также перераспределением  
физиологических ресурсов [Данилик и  др., 
1976; Борисов, Иванов, 2022]. Следует учиты-
вать, что на момент проведения рубки ель отно
силась преимущественно к категории тонкоме-
ра и  не  вносила значительный вклад в  общий 
запас [Ананьев и  др., 2017]. Это соответству-
ет общепринятому мнению о  росте ели после  
рубок, когда максимальный прирост наблюда-
ется не сразу, а спустя определенный период, 
необходимый для адаптации [Чиндяев, Матве-
ева, 2003]. Таким образом, ускорение восста-
новления запаса во  второй половине периода 
наблюдений объясняется тем, что ель начинает  
активно развиваться и  формировать новый 
ярус [Дерюгин, 2021].

Полученные результаты свидетельствуют  
об  увеличении общей производительности 

Рис. 4. Динамика изменения запаса после добровольно-выборочной рубки 1996 г. на опытном и контрольном 
участках (1996–2022 гг.)

Fig. 4. Dynamics of stand volume changes after selective cutting in 1996 on the experimental and control plots 
(1996–2022)
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древостоя после проведения рубки, что согла-
суется с  представлениями о  повышении ис-
пользования продукционного потенциала ме-
стообитания за  счет улучшения условий роста 
оставшихся деревьев и  перераспределения 
ресурсов между породами [Матюшкин, Мош-
ников, 2016; Иванов, Семенякин, 2021].

На фоне приведенных изменений в динами-
ке различных показателей изменение породно-
го состава является одним из наиболее показа-
тельных аспектов трансформации насаждения. 
Доля ели в составе возросла с 2,2 до 3,5, сосны 
110 лет снизилась с 2,1 до 1,5, а для сосны 70 
лет сохранилась на  уровне 2,9. Участие бере-
зы снизилось с 2,6 после рубки до 2,1 к 2022 г., 
осина полностью исчезла из состава насажде-
ний. На контрольном участке наблюдается иная 
тенденция: береза и осина за весь период на-
блюдений суммарно нарастили свою долю 
с 3,4 до 4,2 единицы против 2,8 и 2,1 единицы 
на опытном участке. Доля ели также несколько 
увеличилась, но  менее значимо, чем на  опыт-
ном участке (с 0,2 до 1,0).

Это свидетельствует о том, что ДВР не только  
создала благоприятные условия для активного  
развития ели, но  и  способствовала измене-
нию соотношения пород в  древостое  – увели-
чению доли ели и  соответствующему сокра-
щению участия лиственных пород, тогда как  
на  контроле доля лиственных продолжила уве-
личиваться. Согласно полученным данным, уве-
личение доли ели в составе на опытном участке 
было более значительным, чем на контроле, при 
этом доля сосны младшего поколения сохрани-
лась на уровне 1996 г. Это позволяет предполо-
жить, что ДВР в долгосрочной перспективе мо-
жет несколько ускорить естественный процесс  

сукцессионной смены сосняка ельником [Беля-
ева, Грязькин, 2012]. Причины могут заключать-
ся в  улучшении светового режима, снижении  
конкуренции за  воду и  питательные вещества, 
а также в создании благоприятных условий для 
развития подроста ели, который в условиях вы-
сокой полноты соснового насаждения обыч-
но находится в  угнетенном состоянии [Ипатов, 
2010; Коновалов, Зарубина, 2011].

Естественное возобновление. До  прове-
дения рубки в 1996 г. на опытных участках были 
отмечены единичные жизнеспособные экзем-
пляры подроста хвойных и  лиственных пород. 
Произошедшие после выборочной рубки изме-
нения экологических условий (освещенности, 
температурного режима, почвенного питания) 
существенным образом отразились на  обилии 
и  успешности последующего естественного 
возобновления. К  концу второго (2013 г.) и  се-
редине третьего (2022 г.) десятилетия на участ-
ках после рубки густота подроста колебалась 
в пределах 4 тыс. шт./га, в то время как на кон-
троле его число в эти периоды составляло, со-
ответственно, 0,5 и 0,8 тыс. шт./га (табл. 2). При 
этом доля сосны и ели на участках, пройденных 
выборочной рубкой, была равна 65 %, при их 
встречаемости 23 %.

Схожие результаты были получены при ис-
следовании выборочных и  постепенных рубок  
в  сосново- и  елово-лиственных древостоях  
зеленомошной группы типов леса Ленинград-
ской и Архангельской областей [Беляева и др., 
2012; Ильинцев и  др., 2017], ленточных бо-
ров Алтайского края [Малиновских, Мален-
ко, 2018], где рубки также существенно увели-
чили численность хвойного подроста. Авторы 
подчеркивают, что, несмотря на  существенную  

Таблица 2. Динамика естественного возобновления после добровольно-выборочной рубки и на контрольном 
участке

Table 2. Dynamics of natural regeneration after selective cutting and on the control plot

Вариант опыта 
Treatment

Год учета 
Year

Средняя высота, м 
Mean height, m

Количество экземпляров, шт./га 
Number of individuals, ind./ha

Густота, шт./га 
Density, ind./ha

Сосна 
Pine

Ель 
Spruce

Береза 
Birch

Осина 
Aspen

Рубка 
Cutting

2013
0,8
634

0,8
1444

1,0
141

1,1
1655

3873

2022
0,8

1117
0,8

1480
1,4
698

1,1
644

3937

Контроль 
Control

2013 –
1,0
455

– – 455

2022
0,1
50

0,4
600

1,8
50

0,8
100

800



73
Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2026. № 7

роль экологических факторов, успешность  
лесовозобновления после выборочных рубок  
зависит от  исходного состава насаждения, 
сомкнутости и  пространственной структуры 
оставленного после рубки древостоя, а  также 
от  проективного покрытия мхов и  доли расте-
ний, образующих дернину.

Изменения в  породной структуре подроста 
за наблюдаемый период (1996–2022 гг.) на участ-
ке, пройденном ДВР, связаны преимуществен-
но с увеличением численности подроста хвойных 
пород (в том числе светолюбивой сосны), а так-
же подроста березы и  со  снижением численно-
сти молодого поколения осины (с 1,66 тыс. шт./га  
в 2013 г. до 0,64 тыс. шт./га в 2022 г.). Последнее 
вполне закономерно, поскольку поросль оси-
ны, активно появляющаяся на участках, пройден-
ных выборочными рубками, в течение нескольких  
десятилетий роста под пологом оставленно-
го древостоя угнетается и  впоследствии усыха-
ет [Куприянов, Шершнев, 2006; Yang, Man, 2018; 
Климчик, Бельчина, 2021].

Проведение ДВР отразилось на  распреде-
лении естественного возобновления по  кате-
гориям крупности (рис. 5). Спустя 27 лет после 
рубки количество крупного подроста хвойных  
пород составляло 0,36 тыс. шт./га, или 14 % 
от  общего числа хвойного подроста, при доле 
среднего и  мелкого подроста хвойных, со-
ответственно, 44 % (1,15 тыс. шт./га) и  41 %  

(1,09 тыс. шт./га). В то же время на контрольном 
участке подрост сосны и ели представлен пре-
имущественно мелкими экземплярами, доля 
которых достигала 85 % (или 0,55 тыс. шт./га)  
от общего числа хвойного подроста.

Следует отметить, что, несмотря на  ранее 
приведенные данные о  снижении численности 
осины, доля ее средних и  крупных экземпля-
ров (0,47 тыс. шт./га), а также доля березы этих 
категорий (0,64 тыс. шт./га) остается на  дан-
ный момент в  пологе возобновления доволь-
но существенной, что указывает на  то, что на-
званные породы, так же как и хвойные породы,  
будут постепенно входить в состав древесного 
яруса, образуя смешанное хвойно-лиственное 
насаждение.

Заключение

Полученные результаты не  могут служить 
основанием для широкого применения высоко-
интенсивных добровольно-выборочных рубок 
в защитных лесах.

Установлено, что добровольно-выборочная 
рубка выборкой 59 % по  запасу не  привела  
к  снижению производительности древостоя 
и  его устойчивости. В  древостое на  участ-
ке с  рубкой отмечено снижение интенсивно-
сти естественного отпада по сравнению с кон-
тролем, а  также увеличение общей густоты 

Рис. 5. Распределение подроста хвойных и лиственных пород по категориям крупности через 27 лет после 
добровольно-выборочной рубки и на контрольном участке

Fig. 5. Distribution of coniferous and deciduous species regeneration by height categories 27 years after selective 
cutting and on the control plot

Опытный участок (ДВР) Контрольный участок
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за  счет активного пополнения перечетной ча-
сти древостоя елью. На  контрольном участке 
наблюдается постепенное сокращение общей 
численности деревьев вследствие интенсивно-
го отпада угнетенной сосны и березы.

Динамика таксационных показателей сви-
детельствует об  улучшении условий роста 
оставшихся деревьев после рубки. На опытном 
участке зафиксировано значительное увеличе-
ние среднего диаметра обоих поколений сосны 
и ели, а также средней высоты ели.

Запас древесины на  участке, пройден-
ном рубкой, характеризовался стабильным 
ростом на  протяжении всего периода на-
блюдений. Текущий среднепериодический  
прирост оказался кратно выше, чем на  кон-
трольном участке. Формирование запаса 
на  опытном участке обеспечивалось преиму-
щественно хвойными породами, прежде все-
го елью и  сосной младшего поколения, что 
отражает тенденцию к  изменению структуры 
древостоя в перспективе.

Проведение ДВР способствовало транс-
формации породного состава: доля ели суще-
ственно увеличилась, лиственных пород – сни-
зилась. Сохранение доли сосны младшего  
поколения на  исходном уровне при росте уча-
стия ели позволяет рассматривать выявленные 
изменения как вероятный признак долгосроч-
ной смены пород в  насаждении без снижения 
его производительности и устойчивости.

Анализ динамики состава и  численности 
подроста указывает, что ДВР в  смешанном 
хвойно-лиственном древостое черничного типа 
способствует усилению потенциала естествен-
ного возобновления древесных пород, в  том 
числе сосны и ели, доля которых в составе под-
роста постепенно возрастает, что в перспекти-
ве может способствовать сохранению домини-
рования хвойных в сообществе.

В целом результаты исследования показы-
вают, что ДВР даже высокой интенсивности 
в  условиях защитных лесов не  только обеспе-
чивает восстановление запаса, но  и  способ-
ствует формированию устойчивых, структурно 
сбалансированных и  производительных дре-
востоев. Это подтверждает целесообразность 
применения данного вида рубок как инстру-
мента поддержания функций защитных лесов 
при одновременном получении древесной про-
дукции. Однако экстраполировать данные ре-
зультаты на  другие лесорастительные условия 
следует с  осторожностью, так как рубки такой 
высокой интенсивности в насаждениях с иными 
лесорастительными и  структурными характе-
ристиками могут приводить к различным, в том 
числе неблагоприятным, последствиям.
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СТРУКТУРНЫЕ ОСОБЕННОСТИ ЛЕСНОГО ФОНДА 
НАЦИОНАЛЬНОГО ПАРКА «ПААНАЯРВИ»

Н. В. Петров 1*, Б. В. Раевский 1, 2, В. В. Тарасенко 1
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(ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910)

Осуществлен всесторонний анализ цифровых картографических и  атрибутив-
ных баз данных лесного фонда национального парка «Паанаярви». В  частно-
сти, проанализированы данные распределения лесного фонда по  категориям 
земель, а  покрытых лесом земель  – по  преобладающим породам, типам леса 
и классам бонитета. Особое внимание было уделено изучению структуры лесно-
го массива в разрезе типов возрастных структур хвойных насаждений. Показано, 
что сосновые леса НП «Паанаярви» вплоть до 40-х гг. ХХ столетия подвергались  
существенному антропогенному воздействию, в то время как его ельники сохра-
нились практически в  естественном состоянии. Настоящим исследованием вы-
явлено, что ни на одном из этапов «большого» сукцессионного цикла, несмотря 
на коренное изменение возрастной структуры древостоя и переход от условно-
одновозрастного состояния к  абсолютной разновозрастности, резких падений 
величины запаса не происходит. Данная закономерность свидетельствует в поль-
зу того, что в  отсутствие катастрофических явлений коренные таежные леса  
могут устойчиво существовать в течение многих столетий.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ���������������������������������������������������������лесоустройство; сосновые и еловые леса; возрастная струк-
тура; типы леса; динамика запаса; малонарушенные лесные территории

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Петров Н. В., Раевский Б. В., Тарасенко В. В. Структурные 
особенности лесного фонда национального парка «Паанаярви» // Труды Карель-
ского научного центра РАН. 2026. № 7. С. 80–95. doi: 10.17076/eco2390

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-2022-0014), а  также по  проекту № ЭКО-25-2-001016 «Аркти-
ческая природа в  Национальном парке „Паанаярви“: комплексный мониторинг  
в целях сохранения биоразнообразия», грантодатель – Президентский фонд эколо-
гических и природоохранных проектов.
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FEATURES OF THE FOREST FUND OF THE PAANAJARVI NATIONAL PARK
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The map and attributive databases of the Paanajarvi National Park (NP) forest survey 
were analysed. The aspects analysed include the patterns of forest land distribution by 
land categories and the distribution of forested areas by the main tree species, forest 
types and site quality classes. Special attention was paid to the NP’s forest tract age 
structure, specifically the types of the age structure of coniferous stands. It is shown that 
pine stands in the NP had been exploited intensively up to the 1940s, whereas its spruce 
forests have remained in a near-natural state. The study revealed that, despite the funda-
mental transformation from a relatively even-aged to an all-aged structure, the standing 
stock did not drop dramatically in any of the ‘major’ stages of the succession cycle. This 
pattern is evidence that in the absence of catastrophic events primeval boreal forests can 
remain sustainable for many centuries.

K e y w o rd s: forest management inventory; pine and spruce forests; age structure; forest 
types; standing stock dynamics; undisturbed forest areas

F o r  c i t a t i o n : Petrov N. V., Raevsky B. V., Tarasenko V. V. Structural features of the 
forest fund of the Paanajarvi National Park. Trudy Karel'skogo nauchnogo tsentra RAN = 
Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 7. P. 80–95. doi: 10.17076/
eco2390

F u n d i n g. The study was funded from the Russian federal budget through state assign-
ment to KarRC RAS (FMEN-2022-0014), and “Arctic nature in Paanajarvi National Park: 
comprehensive monitoring for biodiversity conservation” project (sponsor: Presidential 
Fund for Environmental and Conservation Projects).

Введение

Малонарушенные лесные территории (МЛТ) 
являются ценнейшими объектами для широко-
го спектра фундаментальных экологических ис-
следований в области изучения природной ди-
намики бореальных экосистем в условиях меня-
ющегося климата. Организация долговремен-
ных исследований мониторингового характера 
лесных ландшафтов, испытавших минималь-
ное влияние человека, также совершенно необ-
ходима для разработки экологически щадящих  
сценариев природопользования. В  указан-
ном аспекте национальный парк «Паанаярви»  
(далее по  тексту  – НП) является уникальным 
примером крупного массива коренных северо
таежных ельников в  Восточной Фенноскан-
дии. Как отмечал Ю. Й. Сыстра, «…парк остался 
единственным крупным невырубленным лес-
ным массивом в приполярной Европе и поэто-
му имеет исключительное значение для фунда-
ментальных научных исследований» [Сыстра, 
1995, с.  434]. Результатам изучения наземных 
экосистем НП было посвящено немалое чис-
ло научных трудов, авторство большинства ко-
торых принадлежит сотрудникам КарНЦ РАН 

[Громцев, Литинский, 2003; Елина, Кузнецов, 
2003 и др.]. Различные аспекты биологическо-
го разнообразия и  природные особенности  
лесов НП были в  достаточной мере охаракте-
ризованы с  использованием ландшафтного  
подхода [Волков и  др., 1995; Громцев и  др., 
1995; Громцев, 2000], ботанических иссле-
дований [Vasari, 1998; Кравченко, Кузнецов, 
2003; Рудковская и др., 2016 и др.], исследова-
ний заболоченности территории [Коломыцев,  
2003], а  также результатов изучения исто-
рии хозяйственного использования лесов  
[Сыстра, 1995; Бижон, Сыстра, 1999]. Имеются 
материалы, представляющие сугубо приклад-
ное значение, – это Лесохозяйственный регла-
мент лесничества 2002 г. [Лесохозяйственный  
регламент…, 2002], публикация А. М. Шелехо-
ва [2003], полностью основанная на  данных 
из  пояснительной лесоустроительной записки 
1992 г. [Проект организации…, 1992], и  План 
развития НП по проекту приграничного сотруд-
ничества Tacis [План развития…, 2001]. Пере-
численные труды и  ведомственные документы  
дают определенное представление об  общей 
структуре лесного фонда (ЛФ) парка, но  лишь 
отчасти позволяют судить об  особенностях 
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пространственной и  возрастной структуры 
малонарушенных лесов НП, а  также их связи  
с  особенностями хозяйственного освоения  
лесов данного массива. Не зря было отмечено  
отсутствие систематических лесоводствен-
ных исследований на территории НП [Громцев,  
Литинский, 2003]. Под этим, как правило, по-
нимается закладка системы постоянных проб-
ных площадей (ППП) и  организация на  них  
многолетних биогеоценологических исследо-
ваний, включающих изучение динамики всех 
ярусов растительности. В  настоящее время  
в  рамках выполнения проекта «Арктическая 
природа в  Национальном парке „Паанаярви“:  
комплексный мониторинг в  целях сохране-
ния биоразнообразия» [https://президентский-
фондприроды.рф] появилась возможность 
разработки цифровой пространственной моде-
ли (ЦПМ) наземного покрова НП. Достижение 
указанной цели предполагает создание в  на-
туре сети ППП для уточнения количественных  
характеристик тематических классов расти-
тельности. В связи с этим на подготовительном 
этапе была поставлена цель – выявить, проана-
лизировать и обобщить особенности простран-
ственной и породно-возрастной структуры лес-
ного массива НП на основе анализа цифровой 
картографо-атрибутивной базы данных, сфор-
мированных по  результатам лесоустроитель-
ных работ на его территории в 1991–1992 гг.

Материалы и методы

Результатом использования ГИС-технологий 
при лесоустроительных работах в границах того 
или иного объекта является массив цифровой  
картографической информации, в  том числе  
так называемый повыдельный (полигональ-
ный) слой с  привязанной к  нему базой атри-
бутивных данных, содержащих всю исходную 
информацию на уровне отдельного таксацион-
ного участка. В связи с этим возникает принци-
пиальная возможность самого разнообразного 
анализа структурных характеристик большого 
массива данных, включая и  их пространствен-
ную визуализацию. Выполняя анализ атрибу-
тивной базы данных (БД) лесоустройства сле-
дует принимать во  внимание, что данные,  
получаемые при таксации древостоев так  
называемым глазомерно-измерительным спо-
собом, изначально ориентированы на решение  
стандартных производственных задач. Несмо
тря на  свою относительно невысокую точ-
ность, это, по сути, единственный источник ко-
личественной информации о  территории, где 
представлены таежные ландшафты на  уров-
не биогеоценозов (выделов). Такие данные  

незаменимы при анализе внутренней структуры 
лесных массивов (ландшафтов) и  расчета тех 
или иных обобщенных параметров.

Информация по  структуре лесного фонда 
(ЛФ) по категориям земель, породной, типоло-
гической структуре древостоев, распределе-
нию их по классам возраста, классам бонитета  
была извлечена из  упомянутых БД путем по-
строения соответствующих запросов. Получен-
ные данные сравнивались с информацией, из-
ложенной в  Объяснительной записке [Проект 
организации…, 1992].

В качестве методической основы для ана-
лиза возрастной структуры сосняков НП была 
взята классификация С. С. Зябченко [1984], для 
ельников  – Н. И. Казимирова [1971] и  С. А. Ды-
ренкова [1984], модифицированная с  учетом 
особенностей представления информации 
в  повыдельных базах данных. Древостой счи-
тался абсолютно-разновозрастным при соблю-
дении ряда условий: а) в древостое были выде-
лены не  менее 2 поколений сосны; б) ни  одно 
из  них не  превышало по  составу 4 единиц;  
в) возрастная разница между поколениями со-
ставляла не  менее 2 классов возраста (класс 
возраста  – 20 лет). При меньшем возрастном 
диапазоне, а также при доле одного из поколе-
ний 5 единиц и  более древостой классифици-
ровался как относительно-разновозрастный. 
Класс относительно-разновозрастных древо-
стоев подразделялся на два подкласса по при-
знаку преобладания по  запасу: а) старшего 
по возрасту поколения и б) младшего по возра-
сту поколения. При условии выделения только  
одного возрастного поколения древостой  
считался условно-одновозрастным.

Результаты и обсуждение

Территория НП «Паанаярви» расположе-
на в  северотаежной подзоне вблизи Северно-
го полярного круга на  крайнем северо-западе 
Республики Карелия. Западная граница парка 
совпадает с государственной границей России 
с Финляндией. Согласно официальным данным 
[Особо охраняемые…, 2017; Лесохозяйствен-
ный регламент…, 2022], площадь земель ООПТ 
составляет 104 473 га (рис.  1). По  целевому  
назначению леса относятся к защитным.

Отличительной природной особенностью 
является низкогорный тип рельефа, это самая 
возвышенная часть региона, где максималь-
ные отметки земли достигают 576  м (г. Нуору-
нен). Отсюда согласно классификации и  карте  
географических ландшафтов Карелии [Вол-
ков и  др., 1995] территории было присвоено 
название  – низкогорный среднезаболоченный  
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ландшафт с  преобладанием еловых место
обитаний. На субландшафтном уровне ландшафт 
разнороден и  имеет несколько типов местно-
сти (с преобладанием сосновых и еловых место
обитаний). Последние оказались тесно связаны 
с особенностями хозяйственного освоения лесов 
в прошлом, что будет рассмотрено далее.

Анализ структуры ЛФ исследуемой террито-
рии (ИТ) по  категориям земель на  ландшафт-
ном уровне показал следующее. Лесные земли  
здесь занимают 75 % ЛФ, причем практиче-
ски вся эта площадь относится к категории по-
крытых лесом земель (99 % лесных земель) 
(табл.  1). Лишь незначительная часть в  общей 
доле, порядка 1 %, приходится на  ландшафтные  
поляны, гари и погибшие насаждения, вырубки, 
что в свою очередь указывает на весьма хорошую 
сохранность огромного по  величине лесного  
массива без выраженного влияния естествен-
ных катастрофических факторов по  состоянию 

на год лесоустройства. Нелесные земли занима-
ют 25 % ЛФ и в основном представлены водными 
объектами и болотами. Категории земель антро-
погенного происхождения в  сумме составляют 
около 1,5 % нелесных земель.

На фоне обширной по площади территории 
северотаежной подзоны, где имеет место доми-
нирование сосновых лесов (по разным оценкам  
от  76 до  82 %), для лесного покрова НП  
характерно выраженное преобладание ель-
ников  – на  долю их участия приходится 70 %  
покрытой лесом площади (табл.  2). Еловые 
насаждения произрастают на  относительно  
богатых и в меру увлажненных почвах, сформи-
ровавшихся на  осадочно-вулканогенных поро-
дах [Сыстра, 1995]. Сосняки сконцентрированы  
вдоль рек Оланга, Оуланкайоки и  Совайоки, 
а  также оз. Паанаярви на  водно-ледниковых 
и аллювиальных песчаных отложениях. Листвен-
ные леса представлены в  меньшей степени  –  

Рис. 1. Дислокация НП «Паанаярви»

Fig. 1. Location of the Paanajarvi National Park
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смешанными березняками (порядка 6 % пло-
щади). Таким образом, уникальность НП заклю-
чается в том, что здесь на  протяжении весьма 
длительного времени (формирование устой-
чивых еловых лесов произошло в  интервале  

4000–3000 лет назад) существует крупнейший 
компактный массив малонарушенных еловых 
лесов, представляющий исключительную цен-
ность для научных исследований [Громцев,  
Литинский, 2003].

Таблица 1. Распределение лесного фонда по категориям земель

Table 1. The areal structure of the forest fund by land categories

Категории земель
Land categories

Площадь, га
Area, ha

Структура,% от ЛФ
Structure,% of forest fund

Структура,%  
в пределах категории ЛФ

Structure,%  
within the category

Общая площадь лесного фонда
Total forest fund area

104 473,0 100,0 –

Лесные земли, всего
Forest lands, total

78 383,8 75,0 100,0

В т. ч. покрытые лесом – всего
Including forested areas – total

77 708,8 74,4 99,1

Непокрытые лесом – всего
Uncovered by forest – total

675,0 0,6 0,9

В т. ч. гари
Including burning areas

38,8 0,0 ~0,1

погибшие насаждения
dead forests

166,0 0,2 0,2

вырубки
logged area

7,0 0,0 ~0

ландшафтные поляны
landscaped meadows

463,2 0,4 0,6

Нелесные земли – всего
Non-forest lands – total

26 089,2 25,0 100,0

В т. ч. воды
Including water areas

11 686,5 11,2 44,8

дороги
roads

188,0 0,2 0,7

просеки
glades

115,0 0,1 0,4

усадьбы, рекультивированные земли
estates, reclaimed lands

47,0 ~0,0 0,2

карьер
quarry

13,7 ~0,0 0,1

болота
bogs

12971,0 12,4 49,7

скальные обнажения
rocky outcrops

1068,0 1,0 4,1

Таблица 2. Распределение покрытой лесом площади по преобладающим породам

Table 2. The areal structure of forested area by dominant tree species

Преобладающая порода
Dominant tree species

Площадь, га
Area, ha

Доля участия,%
Proportion to contribution,%

Сосна
Pine

18 726,8 24,1

Ель
Spruce

54 377,5 70,0

Береза
Birch

4604,5 5,9

Итого
Total

77 708,8 100
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Распределение древостоев по классам воз-
раста является весьма важным показателем, 
позволяющим косвенно характеризовать сте-
пень нарушенности лесного покрова под воз-
действием естественных и антропогенных фак-
торов. В  этом аспекте очень информативным 
оказывается сравнительный анализ данных, 
полученных по  НП «Паанаярви», с  ранее опуб
ликованными материалами [Раевский, 2017] 
по  изучению структуры малонарушенных лес-
ных массивов таких крупных федеральных осо-
бо охраняемых природных территорий (ООПТ), 
как НП «Калевальский» и государственный при-
родный заповедник (ГПЗ) «Костомукшский» 
(табл. 3, рис. 2). Указанные ООПТ располагают-
ся в северотаежной подзоне на северо-западе 
Республики Карелия, так  же как и  НП «Паана-
ярви», и в непосредственной близости от него. 
Поэтому есть все основания предполагать 
сходный тип хозяйственного освоения для всех 
перечисленных территорий в  ретроспективе, 
по  крайней мере, последних сотен лет. Сле-
дует отметить, что до  появления целлюлозно-
бумажной промышленности во второй полови-
не ХХ  столетия еловые древостои испытывали 
существенно меньшее антропогенное воздей-
ствие по сравнению с сосняками. Образно вы-
ражаясь, ель считали «сорной» породой и  ис-
пользовали в хозяйстве минимально.

Известно, что в  отсутствие масштабных  
катастрофических нарушений, в  условиях 
«нормально флуктуирующей среды» и  так на-

зываемой оконной динамики распределение  
площади лесов по  классам возраста, как пра-
вило, приближено к  кривой нормального рас-
пределения (Гаусса-Лапласа) с  выраженной 
правосторонней асимметрией в  сторону стар-
ших классов возраста. Как следует из  рис.  2, 
все три графика (Б, Г, Е), описывающие распре-
деление ельников по  классам возраста, весь-
ма схожи и  имеют указанную выше асимме-
трию в пользу старших классов возраста. В НП 
«Калевальский» 97 % ельников попадают в диа-
пазон VII–XIV классов возраста, в  заповеднике  
«Костомукшский»  – 87,6 %, а  в  НП «Паанаяр-
ви»  – 94,4 %. Таким образом, следует подчер-
кнуть, что выявленное распределение площади 
ельников по классам возраста свидетельствует  
о том, что еловые леса всех трех ООПТ избежа-
ли массированного хозяйственного освоения 
и  крупных природных катастроф, по  крайней 
мере, в течение последнего тысячелетия.

Сравнительно с  ельниками в  распределе-
нии сосняков по классам возраста наблюдают-
ся существенные отличия как в целом по поро-
дам, так и в разрезе отдельных ООПТ. Графики  
распределения сосняков по  классам возрас-
та (рис.  2, А, В, Д) указывают, что асимметрия  
кривой в  сторону старших классов наиболее 
выражена для НП «Калевальский», где на VII–
XIV классы приходится 86,9 % площади покры-
тых лесом земель, для заповедника эта доля 
меньше  – 77,7 %, а  для НП «Паанаярви» со-
ставляет уже 69 %. Сказанное свидетельствует 

Таблица 3. Распределение площади хвойных лесов НП «Паанаярви» по классам возраста

Table 3. The areal structure of coniferous forests of the Paanajarvi National Park by age classes

Класс 
возраста
Age class

Сосняки
Pine forests

Ельники
Spruce forests

Площадь, га
Area, ha

Доля участия,%
Proportion,%

Площадь, га
Area, ha

Доля участия,%
Proportion,%

1 29 0,20 14 ~0

2 55 0,30 36 0,1

3 326,9 1,70 75,3 0,1

4 392,9 2,10 146,3 0,3

5 2709,2 14,50 594,8 1,1

6 2915,8 15,60 2301,8 4,2

7 2069 11,00 4346,1 8,0

8 3560,9 19,00 8903,4 16,4

9 2843 15,20 14 183,3 26,1

10 1502,2 8,00 11 668,9 21,4

11 2173,6 11,60 10 944,9 20,1

12 114 0,60 897,5 1,7

13 35,3 0,20 155,2 0,3

14 – – 110 0,2

Итого
Total

18 726,8 100 54 377,5 100
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Рис. 2. Распределение сосняков и ельников по классам возраста: А, Б – НП «Калевальский»; В, Г – ГПЗ «Ко-
стомукшский»; Д, Е – НП «Паанаярви» 

Fig. 2. Distribution pattern of pine and spruce forests by age classes: A, Б – Kalevalsky National Park; B, Г – Kosto-
mukshsky State Nature Reserve; Д, E – Paanajarvi National Park

А Б

В Г

Д Е
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о том, что, по всей видимости, сосняки НП «Па-
анаярви» претерпели сравнительно большее 
антропогенное воздействие. Многовершин-
ный характер кривой распределения возраст-
ной структуры сосняков «Паанаярви» говорит 
в  пользу того, что, вероятно, активных перио-
дов эксплуатации сосновых насаждений здесь 
было несколько. Данный вопрос будет обсуж-
ден в разделе, посвященном возрастной струк-
туре сосновой и еловой формаций.

Экологический спектр хвойных лесов впол-
не обычен для северотаежной подзоны – на ИТ 
выявлено 10 типов леса для сосны и  9 для ели 
(табл.  4). Следует отметить довольно схожее 
процентное распределение площадей сосняков 
и  ельников по  типам леса. В  частности, в  лес-
ном покрове наблюдается абсолютное преобла-
дание черничной группы типов леса (порядка 60 
и  90 %, соответственно). Значительное прева-
лирование ельников черничных, на  наш взгляд, 
связано с тем, что, несмотря на пересеченность 
рельефа, данный тип леса в  различных вариа-
циях (черничных свежих и  влажных) занимает 
различные положения  – от  относительно рав-
нинных участков (ярус рельефа до 300 м н. у. м.) 
до  склонов крупных по  величине гор, таких как 
Кивакка, Нуурунен и др. Обращает на себя вни-
мание и  тот факт, что в  данном типе ландшаф-
та в условиях высотной зональности в скальном 

типе преобладают редкостойные еловые леса, 
постепенно переходящие в  предтундровые ре-
дины, тогда как в остальной части северной тай-
ги подобные типы местообитаний в  абсолют-
ном большинстве занимают низкополнотные  
сосняки. Сосна как экологически более пластич-
ный вид доминирует на площадях с песчаными  
отложениями, где сконцентрирована основ-
ная доля брусничных сосняков. Общая доля са-
мых низкопродуктивных сосняков и  ельников 
на переувлажненных землях оказалась фактиче-
ски одинаковой – порядка 7 %, что вполне соот-
ветствует данному типу ландшафта.

С точки зрения сравнительных оценок про-
дуктивности очень показательным являет-
ся характер распределения древостоев ИТ 
по  классам бонитета (табл.  5). Леса пре-
имущественно (свыше 80 % покрытой ле-
сом площади) относятся к V классу бонитета 
в  силу суровых климатических условий вкупе  
с  вертикальной зональностью. Наиболее про-
изводительными считаются насаждения чер-
ничной группы типов леса, занимающие  
наиболее выгодные положения в  рельефе 
в  плане почвенно-грунтового питания (напри-
мер, ложбины стока, логовые местообитания 
с проточным увлажнением). Низкобонитетные  
древостои Vа,  б классов представлены сфаг-
новой группой типов леса и  редкостойными 

Таблица 4. Распределение площади хвойных лесов НП «Паанаярви» по типам леса

Table 4. The areal structure of coniferous forests of the Paanajаrvi National Park by forest type

Типы леса
Forest types

Сосняки
Pine forests

Ельники
Spruce forests

Площадь, га
Area, ha

Доля участия,%
Proportion,%

Площадь, га
Area, ha

Доля участия,%
Proportion,%

Скальный
Rocky

137,9 0,7 755,9 1,4

Лишайниковый
Cladinosa

420,8 2,2 0,0 –

Вересковый
Callunosum

634,6 3,4 6,6 ~0

Брусничный
Vacciniosum

5302,7 28,3 565,3 1,0

Черничный
Myrtillosum

10 887,2 58,1 49 066,1 90,2

Долгомошный
Polytrichosum

371,2 2,0 3154,9 5,8

Логовый
Fontinale

23,1 0,1 167,3 0,3

Багульниковый
Ledosum

665,1 3,6 319,2 0,6

Сфагновый
Sphagnosum

259,4 1,4 256,2 0,5

Осоково-сфагновый
Caricoso-sphagnosum

24,8 0,1 85,9 0,2

Итого
Total

18 726,8 100 54 377,5 100
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лесными сообществами скального типа. Сле-
дует отметить, что средневзвешенные боните-
ты сосняков и ельников ГПЗ «Костомукшский» 
составляют IV,2 (для обеих пород), а  для НП 
«Калевальский»  – IV,5 и IV,8, соответственно 
[Раевский, 2017]. Таким образом, по  отноше-
нию к лесным массивам последних двух ООПТ 
леса НП «Паанаярви» оцениваются как менее 
продуктивные, что можно считать вполне зако-
номерным явлением.

Особый интерес представляет возрастная 
структура лесов сосновой и  еловой форма-
ций НП «Паанаярви», а также особенности про-
странственной компоновки древостоев различ-
ных типов возрастных структур, являющиеся 
результатом совместного действия стихийных 
и  антропогенных факторов, главным образом 
естественной пирогенной динамики и  хозяй-
ственного освоения. Конструируя изменения 
возрастной структуры древостоя на  протяже-
нии всего сукцессионного цикла, т. е. от момен-
та возобновления на  свободной от  леса пло-
щади и вплоть до формирования климаксового  
сообщества, Н. И. Казимиров [1971] и С. С. Зяб-
ченко [1984] использовали так называемый 
естественный ряд ППП, заложенных в  чернич-
ном типе леса как наиболее распространенном.  

Поэтому далее в статье рассматриваются зако-
номерности, выявленные для сосняков и  ель-
ников НП, отнесенных именно к  черничной 
группе типов леса (рис. 3–4). В связи с тем что 
в НП преобладают ельники, которые, к тому же, 
как было показано ранее, в наименьшей степе-
ни испытали антропогенное воздействие, ана-
лиз изменений возрастной структуры хвойно-
го древостоя в процессе сукцессионного цикла 
следует начать именно с них.

Как отмечал Н. И. Казимиров [1971], при-
мерно до 180 лет (с момента заселения откры-
той площади) насаждения характеризуются вы-
раженной одновозрастностью, т. е. наличием 
одного поколения леса (вида-эдификатора). 
Второе поколение ели поселяется под поло-
гом (в  «окнах») древостоя первого поколения 
в  начале его распада, т. е. в  возрасте 170–180 
лет, а  третье  – в  период завершения распа-
да того же поколения, или в 280–300 лет. Дан-
ные рис. 3, А свидетельствуют о том, что среди 
условно-одновозрастных ельников НП по  пло-
щади преобладают древостои 9 класса возрас-
та (161–180 лет), при этом древостоев такой 
возрастной структуры старше 13 класса (240–
260 лет) не  выявлено. Таким образом, на  ИТ,  
согласно имеющимся фактическим данным,  

А Б

Таблица 5. Распределение площади хвойных лесов НП «Паанаярви» по классам бонитета

Table 5. The areal structure of ​​coniferous forests of the Paanajаrvi National Park by site classes

Классы бонитета
Site classes

Сосняки
Pine forests

Ельники
Spruce forests

Площадь, га
Area, ha

Доля участия,%
Proportion,%

Площадь, га
Area, ha

Доля участия,%
Proportion,%

IV 2811,3 15,0 4412,6 8,1

V 15 154,8 80,9 47 436,2 87,3

Vа 703,3 3,8 2464,7 4,5

Vб 57,4 0,3 64 0,1

Итого
Total

18 726,8 100 54 377,5 100

Средневзвешенный бонитет
Weighted average site class

IV,9 – V,0 –
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В Г

Д Е
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Рис. 3. Распределение сосняков и ельников НП «Паанаярви» черничной группы типов леса, представляющих 
различные типы возрастных структур, по классам возраста и запасу:
ельники: А – условно-одновозрастные; Б – относительно-разновозрастные с преобладанием старшего поколения;  
В – относительно-разновозрастные с преобладанием младшего поколения; Г – абсолютно-разновозрастные;  
сосняки: Д – условно-одновозрастные; Е – относительно-разновозрастные с преобладанием старшего поколения;  
Ж – относительно-разновозрастные с преобладанием младшего поколения 

Fig. 3. Distribution pattern of pine and spruce forests of the Paanajаrvi National Park, v. myrtillus group of forest 
types, representing different types of age structures, by age classes and growing stock:
spruce forests: A – conditionally even-aged; Б – relatively uneven-aged with a predominance of the older generation; В – relatively 
uneven-aged with a predominance of the younger generation; Г – absolutely uneven-aged; 
pine forests: Д – conditionally even-aged; E – relatively uneven-aged with a predominance of the older generation; Ж – relatively 
uneven-aged with a predominance of the younger generation
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I период завершается примерно в  260 лет 
(в  том числе календарных) с  момента возник-
новения ельника (см. рис.  4). В  указанный пе-
риод календарное время развития ельника со-
впадает с его средним возрастом.

Начало II периода характеризуется суще-
ственным снижением среднего возраста дре-
востоя, при этом резкого падения его запаса 
не происходит, т. е. катастрофического распада 
древостоя не наблюдается. Насаждения изме-
няют свою возрастную структуру и преобразу-
ются в  относительно-разновозрастные с  пре-
обладанием по  запасу старшего поколения. 
В  этом случае постепенное снижение запа-
са I поколения компенсируется подрастающим 
вторым поколением. К 320 годам календарного 
возраста усыхают практически все экземпля-
ры первого поколения, но активно растет и на-
бирает запас не  только второе, но  уже и  тре-
тье поколение ели, что приводит к увеличению 
общего запаса насаждения в  этот период. Как  
отмечал Н. И. Казимиров [1971], «…возникно-
вение четвертого поколения связано с начина-
ющимся распадом второго поколения, которое 
происходит примерно в 400 лет с начала разви-
тия ельника» (в нашем случае – 440 лет). Про-
исходит омоложение древостоя, в нем по запа-
су начинает преобладать младшее поколение  
ели. Средний запас в этот период незначитель-
но снижается. По  мнению Н. И. Казимирова, 
пятое поколение ели появляется в  период на-
чала распада третьего поколения и  совпада-
ет с завершением распада второго поколения. 
Этот момент приходится на рубеж 460–480 лет 

и знаменует собой постепенный переход к ста-
дии (периоду) абсолютной разновозрастно-
сти (в  нашем случае 560–580 лет). Естествен-
ная динамика древостоев на этой заключитель-
ной стадии носит, как правило, циклический 
характер в виде осциллирующих дигрессивно-
демутационных смен, принадлежащих к  соот-
ветствующему варианту и фазе (подфазе) воз-
обновительной динамики [Дыренков, 1984]. 
Поэтому, рассматривая природную сукцес-
сию сосновых и  еловых таежных сообществ, 
можно говорить о  «большом» сукцессионном  
цикле, охватывающем всю динамику смен на-
чиная от  возникновения леса на  освободив-
шейся территории, и  о  «малых» циклах на  за-
ключительной климаксовой стадии.

Все сказанное справедливо также и  в  отно-
шении структуры «большого» сукцессионного 
цикла сосняков, который достаточно детально 
рассматривался в предшествующей публикации 
[Раевский, 2017]. Как подчеркивал С. С. Зяб-
ченко [1984], «в развитии сосняков цикличность 
определяется преимущественно волновым ха-
рактером естественного возобновления после 
умеренных низовых пожаров, способствующих 
минерализации почвы и  появлению сосны но-
вой генерации. Сильные устойчивые пожары  
существенно нарушают эндогенный ход разви-
тия сосновых экосистем или практически пол-
ностью уничтожают древостой». Возможно, что 
несколько более амплитудные по  сравнению 
с  ельниками колебания запаса в  сукцессион-
ном цикле сосняков (см. рис. 4) связаны именно 
со спецификой пирогенного режима.

Рис. 4. Динамика среднего запа-
са ельников и сосняков чернич-
ной группы типов леса в сукцес-
сионном цикле

Fig. 4. Dynamics of the average 
stock of v. myrtillus spruce and pine 
forests in succession cycle
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Как уже было отмечено, таежный массив, 
который ныне рассматривается нами в  грани-
цах НП, сформировался в  течение последних  
4000–3000 тыс. лет. Весьма вероятно также, 
что на  ранних этапах его формирования доля  
сосняков по  площади в  нем была больше, чем 
сегодня. Логично предположить, что в субатлан
тике (в  последние 2500 лет) доминирование  

ели несомненно усиливалось. Указанных вре-
менных периодов вполне достаточно для ре-
ализации нескольких полных сукцессион-
ных циклов. Анализируемые нами фактиче-
ские данные позволяют охарактеризовать 
возрастную структуру лесов НП на  одном 
из  этапов этого бесконечного сложного 
спирально-циклического движения (табл. 6).

Таблица 6. Распределение ельников и сосняков НП «Паанаярви» по типам возрастных структур

Table 6. The areal structure of spruce and pine forests of the Paanajаrvi National Park by age structure types

Тип возрастной
структуры

Age structure types

Класс
бонитета
Site class

Класс
возраста
Age class

Полнота
Stand 

density

Состав и структура
Stand composition 

and structure

Запас, м 3/га
Timber stock, 

m 3/ha 

Площадь, га
Area, ha

Площадь,%
Area,%

Ельники черничные
V. myrtillus spruce forests

Условно-одновозрастные
Conditionally even-aged

V 9,0 0,6 7,9Е
 175 

2,1Б
107 

Ед.Ос
80

142 (100 %) 29873,1 60,8

Относительно-
разновозрастные
с преобладанием  
старшего поколения
Relatively uneven-aged 
with a predominance  
of the older generation

IV,9 9,9 0,62
6,1Е

 190 
2,4Е

 120 
1,5Б

105 

Ед.Ос
90

157 
(+10,5 %) 

15 543,7 31,7

Относительно-
разновозрастные
с преобладанием  
младшего поколения
Relatively uneven-aged 
with a predominance  
of the younger generation

V 7,8 0,63 5,9Е
 150 

2,8Е
 210 

1,3Б
110

148
(+4,2 %) 

1946,7 4,0

Абсолютно-
разновозрастные
Absolutely uneven-aged

IV,9 9,3 0,6
3,8Е

 190 
3,6Е

 130 
2,5Б

110 

Ед.Ос
90

136 (–4,2 %) 1702,5 3,5

Итого
Total

V 9,3 0,61 – 147 49 066 100

Сосняки черничные
V. myrtillus pine forests

Условно-одновозрастные
Conditionally even-aged

V,0 7,7 0,65 5,8С
150 

2,5Е
 150 

1,7Б
100 

Ед.Ос 157 (100 %) 8691,0 79,8

Относительно-
разновозрастные
с преобладанием  
старого поколения
Relatively uneven-aged 
with a predominance  
of the older generation

IV,8 9,3 0,63 7,6С
190 

2,4С
100 

Ед.Б
100

163 (+3,8 %) 1532,9 14,1

Относительно-
разновозрастные
с преобладанием  
молодого поколения
Relatively uneven-aged 
with a predominance  
of the younger generation

IV,9 6,7 0,63 7,4С
120 

2,6С
200

+Е
 130 

Ед.Б
90

136 
(–13,4 %) 

642,9 5,9

Абсолютно-
разновозрастные
Absolutely uneven-aged

V,0 11 0,70 3С
210 

2С
250 

2С
160 

2Е
 190 

1Ос
90

200 
(+27,4 %) 

20,4 0,2

Итого
Total

IV,9 7,9 0,65 – 157 10 887,2 100
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А

Б

Рис. 5. Карты-схемы бывших финских поселений по берегам оз. Паанаярви 
и условно-одновозрастных сосняков и ельников 

Fig. 5. Schematic maps of pre-existing Finnish settlements along the margins of Lake 
Paanajarvi and conditionally even-aged pine and spruce forests
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Анализируя данные табл.  6, прежде все-
го следует отметить высокие доли условно-
одновозрастных ельников и сосняков в НП – 60,8 
и  79,8 %, соответственно. Для сравнения: в  ГПЗ 
«Костомукшский»  – 31,3 и  46,5 %, в  НП «Кале-
вальский»  – 75,9 и  51,3 %. Кроме самих вели-
чин соответствующих долей очень важной и  ин-
формативной оказывается пространственная  
локализация выделов. Например, в  ГПЗ «Косто
мукшский» условно-одновозрастные сосняки  
младше VII оказались сконцентрированными 
в окрестностях оз. Каменного, где в силу понят-
ных причин были сосредоточены основные посе-
ления в XVIII–XX столетиях. В НП «Калевальский» 
крупные массивы условно-одновозрастных ель-
ников и сосняков были выявлены с юго-западной 
стороны центральной и южной частей оз. Нижняя 
Лабука, что также связано с историей заселения 
данной местности [Раевский, 2017].

Локализация условно-одновозрастных со-
сняков в  НП «Паанаярви» имеет свою специфи-
ку (рис. 5, А). Информация, отраженная на рис. 4, 
позволяет выделить не менее трех периодов ак-
тивной эксплуатации сосняков данного района.  
Просматриваются следы довольно интенсивных 
рубок начиная с  первых десятилетий ХIX  столе-
тия, связанных с активным заселением края, ко-
торое сопровождалось ростом числа хуторов 
и  населения. Древесина использовалась для 
строительства и  производства пиломатериалов 
преимущественно на  месте. Также по  берегам 
р. Оланги и  оз. Паанаярви хорошо локализуют-
ся рубки начала ХХ столетия, связанные со стро-
ительством Николаевской железной дороги. 
Транспортировка сортиментов осуществлялась 
сплавом. В  качестве третьего периода следует 
выделить лесопользование в сосновых насажде-
ниях на  бывшей территории Финляндии с  1920 
по  1944 г. [Сыстра, 1995; Бижон, Сыстра, 1999].

Пространственная компоновка выделов 
условно-одновозрастных ельников НП выглядит 
существенно иначе (рис. 5, Б). На текущий момент 
отсутствие достаточных данных не  позволяет  
как-либо определенно трактовать наблюдающу-
юся картину. Вопрос требует дальнейшего изуче-
ния. Можно только предположить, что возникно-
вение сравнительно крупных удаленных от жилья  
и  дорог массивов одновозрастных ельников, 
по всей видимости, не связано с деятельностью 
человека и  произошло вследствие крупных лес-
ных пожаров в ретроспективе последних 250 лет.

Заключение

Весь опыт лесоводственных исследований 
крупных особо охраняемых территорий Восточ-
ной Фенноскандии, в  том числе и  результаты  

настоящих исследований, свидетельствует, 
по всей видимости, о том, что здесь не сохрани-
лось сколько-нибудь крупных лесных массивов, 
абсолютно не  затронутых влиянием человека. 
Однако данный факт ни в коей степени не ума-
ляет, а  даже, наоборот, придает еще большее 
значение усилиям по  сохранению и  всесторон-
нему изучению последних сохранившихся здесь 
малонарушенных лесных территорий. В указан-
ном отношении систематические комплексные 
исследования всех аспектов биоразнообразия 
уникального приполярного массива еловой тай-
ги, каковым является территория НП «Паана
ярви», имеют исключительное значение.

Исследования структуры лесного фонда НП, 
проведенные по  материалам последнего лесо-
устройства, однозначно свидетельствуют о том, 
что его сосновые леса испытали существенное 
антропогенное воздействие в  ретроспективе 
последних столетий. В  противоположность им 
большая часть еловых биогеоценозов сохранила 
свою природную структуру нетронутой и  пред-
ставляет огромный интерес с  точки зрения ис-
следований растительных сукцессий. В частно-
сти, настоящим исследованием было показано, 
что в процессе «большого» сукцессионного цик-
ла, несмотря на  коренное изменение возраст-
ной структуры древостоя и переход от условно-
одновозрастного состояния к  абсолютной  
разновозрастности, резких падений величи-
ны запаса не  происходит. В  отсутствие ката-
строфических явлений коренные таежные леса  
могут благополучно существовать в  течение 
многих столетий и тысячелетий.

Тем не менее согласно анализу всей имею-
щейся информации, несмотря на  всю провоз-
глашаемую ценность именно малонарушенных 
лесных сообществ, собственно лесоводствен-
ные исследования, как правило, представлены 
в ней совершенно недостаточно. Причин тако-
му положению дел великое множество, и  сре-
ди прочих следует отметить, во‑первых, боль-
шую трудоемкость таких работ, во‑вторых, 
их значительную долговременность. Однако  
дефицит информации о  структуре малонару-
шенного лесного массива и  различных аспек-
тах ее динамики рано или поздно начинает  
ограничивать информативность исследований 
по  другим аспектам биоразнообразия. В  свя-
зи со  всем сказанным необходимо подчерк
нуть, что планируемая разработка актуальной 
цифровой пространственной модели назем
ного покрова НП «Паанаярви» призвана дать 
толчок такого рода комплексным биогеоце-
нотическим исследованиям, направленным 
на  изучение динамики как отдельных лесных 
биогеоценозов, так и  всего массива в  целом.
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РАЗНООБРАЗИЕ  
И ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАСТИТЕЛЬНОСТИ 
ПОДТОПЛЕННЫХ ПРИДОРОЖНЫХ УЧАСТКОВ КАРЕЛИИ

Л. В. Канцерова

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»  
(ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910)

В статье приведены результаты по разнообразию растительного покрова придорож-
ных подтопленных участков Карелии на минеральных и торфяных грунтах. Исследо-
вано около 200 придорожных участков, в которых выполнено 297 геоботанических 
описаний болотной и  гигрофильной травяной растительности. Разнообразие рас-
тительного покрова включает 17 ассоциаций, 13 из которых относятся к травяному, 
3 – травяно-сфагновому, а 1 – к кустарниково-травяному классу растительности.  
Для ассоциаций с  использованием градиентного анализа и  экошкал Элленберга 
выявлены факторы среды (увлажнение, освещенность, кислотность почвы, богат
ство почвы минеральным азотом), обусловливающие дифференциацию раститель-
ного покрова. С помощью неметрического шкалирования создана ординационная 
диаграмма распределения ассоциаций и проведена корреляция осей ординации 
и  экологических факторов. Первая ось является основным градиентом и  объяс
няет 42,5 % общей дисперсии, вторая – 33,9 %. С первой осью коррелируют факто-
ры богатства почв минеральным азотом (r = –0,795) и кислотностью почв (–0,787), 
со  второй – факторы увлажненности (–0,585) и  освещенности (–0,509). На орди-
национной диаграмме и по результатам кластерного анализа синтаксоны образуют  
четыре кластера, соответствующие степени минерализации почвы от  эвтрофных  
травяных сообществ на  минеральных глинистых грунтах (Scirpetum sylvatici, 
Phragmitetum australis, Typhetum latifoliae, Caricetum acutae, Filipenduletum ulmariae, 
Equisetetum fluviatilis) до  мезотрофных травяно-сфагновых сообществ на  торфя-
ных отложениях (Comareto – Sphagnetum, Equiseto fluviatilis – Sphagnetum, Cariceto 
rostrataе – Sphagnetum).

К л ю ч е в ы е  с л о в а: экологические факторы; экошкалы; градиентный анализ; 
ассоциации; придорожные участки; Карелия
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L. V. Kantserova. VEGETATION DIVERSITY AND ECOLOGICAL 
CHARACTERISTICS IN FLOODED ROADSIDE SITES IN KARELIA

Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences  
(11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia)

The article presents results on the diversity of vegetation in flooded roadside areas  
in Karelia on mineral and peat soils. About 200 roadside sites were surveyed, and 297 
relevé descriptions of mire and hygrophilous herbaceous vegetation were produced. 
The vegetation diversity in the studied sites includes 17 associations, 13 of which belong 
to the herb, 3 to the herb-Sphagnum, and 1 to the shrub-herb vegetation classes. The 
environmental factors (moisture, light intensity, soil pH, and soil mineral nitrogen) driv-
ing vegetation differentiation in these associations were identified using gradient analysis 
and Ellenberg's indicator values. Nonmetric scaling was applied to plot the ordination dia-
gram for the distribution of the associations. A correlation was established between the 
ordination axes and environmental factors. The first axis is the principal gradient, explain-
ing 42.5 % of the total variance, while the second axis explains 33.9 %. The first axis cor-
relates with soil mineral nitrogen content (r = –0.795) and soil pH (–0.787). The second 
ordination axis correlates with moisture (–0.585) and illumination (–0.509). In the ordina-
tion plot and cluster analysis output, the syntaxa form four clusters corresponding to the 
degree of soil mineralization, ranging from eutrophic herbaceous communities on mineral 
clay soils (Scirpetum sylvatici, Phragmitetum australis, Typhetum latifoliae, Caricetum 
acutae, Filipenduletum ulmariae, Equisetetum fluviatilis) to mesotrophic herb-Sphagnum 
communities on peat deposits (Comareto – Sphagnetum, Equiseto fluviatilis – Sphagne-
tum, Cariceto rostratae – Sphagnetum).

K e y w o rd s: ecological factors; indicator values; gradient analysis; plant associations; 
roadsides; Karelia

F o r  c i t a t i o n : Kantserova L. V. Vegetation diversity and ecological characteristics 
in flooded roadside sites in Karelia. Trudy Karel'skogo nauchnogo tsentra RAN = 
Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 7. P. 96–107. doi: 
10.17076/eco2351

F u n d i n g . The study was funded from the Russian federal budget through state assign-
ment to KarRC RAS (FMEN-2022-0008).

Введение

На территории Карелии растительный по-
кров антропогенно-трансформированных био-
топов занимает около 1,3 % и  является слабо-
изученным [Инвазивные…, 2021]. Нарушение 
гидрологического режима в  результате стро-
ительства различных линейных сооружений 
(автомобильных и  железных дорог, газопрово-
дов и др.) – широко распространенное явление 
в Карелии. Территории, прилегающие к дорож-
ному полотну, подвержены одному из самых ин-
тенсивных антропогенных воздействий по сво-
ей нагрузке и постоянству действия. Нарушение  
естественного дренажа вдоль автомобильных  
дорог, возникающее из-за ошибок закладки  
водопропускных труб, приводит к  возникно-
вению длительного подтопления вышерас
положенных участков в  течение всего веге-
тационного периода. К  последствиям такого  
антропогенного воздействия относится из-
менение состава флоры и  растительности  
естественных местообитаний. С  усилением  

антропогенного воздействия на  биотический  
компонент экосистем актуальной проблемой  
становится изучение закономерностей транс-
формации естественных растительных сооб-
ществ в  синантропные и  поиск экологически 
обоснованных методов обслуживания автодо-
рог и сохранения естественной растительности.  
В  практическом отношении важность зна-
ния процессов восстановления растительного  
покрова в  трансформированных экосистемах  
обусловлена расширяющимся дорожным строи-
тельством в республике, при котором часто про-
исходит полная смена внешнего облика придо-
рожных территорий, их гидрологической сети, 
почв, растительного покрова. Многие негатив-
ные последствия дорожного строительства 
в регионе могут быть сглажены уже при проекти-
ровании дорог с учетом особенностей северных 
экосистем и рекультивации территории.

Разнообразие и динамика растительного по
крова вдоль автомобильных дорог изучалась  
рядом исследователей России и  бывших рес
публик СССР, а  также зарубежными авторами  
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[Полкошникова, 1982; Парфенов и  др., 1985; 
Миронов, 1997; Forman, Alexander, 1998; 
Trombulak, Frissell, 2000; Buckley et al., 2003; 
Rentch et al., 2005; Филиппов и  др., 2011;  
Миляева и  др., 2012; Миляева, Вишнякова, 
2014; Миронычева-Токарева и др., 2017; Михай-
лова и  др., 2017; Шавалда, Степанович, 2022;  
Шавалда и др., 2024].

В Карелии в подзоне средней тайги с 2008 г. 
ведутся исследования по  изучению расти-
тельного покрова подтопленных придорожных  
участков, которые были трансформированы 
более 40 лет назад. Данные биотопы разли-
чаются по  структуре растительности, водно-
минеральному питанию и  типу грунтов [Кан-
церова, 2012; Канцерова, Кузнецов, 2012; 
Kantserova, 2022].

Цель работы  – рассмотреть разнообразие 
растительных сообществ на придорожных под-
топленных участках Карелии и  выявить роль 
различных экологических факторов, обуслов-
ливающих их состав и структуру.

Материалы и методы

Исследования выполнялись в  средне-
таежной Карелии вдоль придорожных по-
лос шоссейных и  грунтовых автомобильных  
дорог в  Прионежском, Кондопожском, Пря-
жинском и  Пудожском районах (рис.  1). Об-
следованы придорожные участки вдоль феде-
ральной трассы, региональных и  лесовозных  
автомобильных дорог общей протяженностью 

около 200 км, проведена инвентаризация под-
топлений, возникших из-за строительства 
дорог.

Маршрутным методом исследовано около 
200 придорожных подтопленных участков как 
с  минеральными грунтами, так и  с  торфяны-
ми залежами разной мощности. На них выпол-
нено 297 геоботанических описаний болотной  
и  гигрофильной травяной растительности.  
Исследованные сообщества находятся на раз-
ных стадиях сукцессии. Геоботанические опи-
сания проводились на временных пробных пло-
щадях, размер которых в  основном составлял  
20×10  м. На  придорожном участке с  однород-
ным растительным покровом выполнялось 
одно описание. На  некоторых участках выпол-
няли по  три и  более описаний, как правило, 
описывали придорожную, центральную и  по-
граничную с  лесом или другим фитоценозом 
части. Для каждого сообщества отмечалось 
проективное покрытие видов основных ярусов 
в  процентах [Корчагин, 1964]. Названия сосу-
дистых растений и  мхов приводятся по  свод-
кам [Черепанов, 1995; Ignatov et al., 2006; Крав-
ченко, 2007]. По  имеющимся данным сделана 
классификация растительности, которая осно-
вывалась на принципах и подходах отечествен-
ного эколого-фитоценотического метода с  ис-
пользованием классификации растительности  
болот Т. К. Юрковской [1995]. Ассоциации вы-
делены и  названы по  доминирующим и  со-
доминирующим видам с  учетом представ-
ленности в  них эколого-ценотических групп  

Рис. 1. Карта района исследования (◌ – придорожные подтопленные участки)

Fig. 1. Map of the study area (◌ – flooded roadside sites)
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видов [Канцерова, 2015]. Для установления  
экологических особенностей выделенных со-
обществ и  определения их положения в  эко-
логическом пространстве был использован  
градиентный анализ, выполненный методом 
неметрического шкалирования (NMS) [Kruskal, 
Wish, 1978] в  прикладном пакете для обра-
ботки геоботанических данных PC-ORD 6.12.  
Нагрузки на  оси ординации рассчитаны after-
the-fact посредством сравнения дисперсии, 
объясняемой отдельной осью, с общей диспер-
сией в таблице эмпирических данных [McCune, 
Mefford, 2011]. Оценка условий местообита-
ний (влажность, освещенность, реакция сре-
ды, степень насыщения азотом) выполнена 
по  среднему значению баллов по  Элленбергу 
всех видов сосудистых растений в  фитоцено-
зе с  учетом их проективного покрытия. Суще-
ствующие балльные оценки для мхов в шкалах  
Элленберга [Ellenberg, Leuschner, 2010] по  на-
шему мнению не подходят для Карелии, требуется 
их переоценка. Для каждого геоботанического опи-
сания определяли статус по формуле взвешенного 
среднего:

i-го вида, B
ik
  – балл покрытия i-го вида в  k-м 

описании, N – число видов в описании [Kenkel, 
1987; Дёгтева, Новаковский, 2011].

Значения балльных оценок шкал Х. Эл-
ленберга бралось из  литературы [Ellenberg, 
Leuschner, 2010; Tichý et al., 2023].

Кластеризация материала была проведена  
методом гибкой беты (flexible beta) при значе-
нии β = –0,25 [Lance, Williams, 1967]. Для вы-
числения матрицы расстояний использовалась  
относительная дистанция Сьеренсена.

Результаты и обсуждение

Разнообразие растительного покрова ис-
следованных придорожных подтопленных 
участков Карелии включает 17 ассоциаций,  
13 из  которых относятся к  травяному, 3  – 
травяно-сфагновому, а  1  – к  кустарниково-
травяному классу растительности (табл.  1).  
Детальная характеристика ассоциаций опубли-
кована ранее [Канцерова, 2018].

Для ассоциаций с  использованием шкал 
Х. Элленберга [Ellenberg, Leuschner, 2010; Ула-
нова и  др., 2017; Tichý et al., 2023] были рас-
считаны средние экологические значения 
по  четырем факторам: степень освещенно-
сти; степень увлажнения почвы; кислотность 
почвы; богатство почвы минеральным азотом 
(табл. 2).

где ST
k
  – статус k-го описания, Sp

i
  – значение 

соответствующего экологического параметра  

Таблица 1. Видовой состав ассоциаций придорожных подтопленных участков Карелии

Table 1. Species composition of associations in flooded roadside sites in Karelia

Кластеры
Clusters

I II III IV

№ ассоциации
No. of the 
association 

2 3 4 5 6 7 1 8 9 11 13 10 12 14 16 17 15

Количество 
описаний
Number of relevés

24 14 14 7 6 43 28 32 21 13 7 17 11 4 16 35 5

Видовое������� ������богат-
ство ассоциаций
Species richness 
of the association

97 74 71 57 69 140 104 96 101 78 64 104 69 42 73 116 39

Количество сосу-
дистых растений
Number  
of vascular plants

87 68 60 51 59 115 76 73 83 64 41 81 53 29 55 90 28

Количество  
мохообразных
Number  
of bryophytes

10 6 11 6 10 25 28 23 18 14 23 23 16 13 18 26 11

Видовая  
насыщенность
Species saturation

14 15 15 13 16 16 12 13 14 18 13 16 14 16 14 13 13

Грунт
Substrate

Г
C

Г
C

Г
C

Г
C

Г
C

Г
C

Г, П
C, S

Г, П
C, S

Г, П
C, S

Г, П
C, S

Г, П
C, S

Т, П
P, S

Т, П
P, S

Т, П
P, S

Т
P

Т
P

Т
P

,
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Кластеры
Clusters

I II III IV

№ ассоциации
No. of the 
association 

2 3 4 5 6 7 1 8 9 11 13 10 12 14 16 17 15

Деревья и кустарники
Trees and shrubs

Betula pubescens I+ I+ – – – II+ II+ I+ II+ I+ IV+ III+ II+ III+ II+ III+ –

Salix aurita I+ – – – – II+ II2 I+ I+ I2 – I1 I1 – I+ II+ I2

S. cinerea II4 I+ I+ I1 II+ II+ VI23 III1 III3 II2 IV9 III3 IV2 – III3 III2 –

S. myrsinifolia II2 III2 II+ III1 IV+ III2 III4 III3 III2 II2 III2 III2 III2 II3 II1 II2 I+

S. pentandra I+ II+ II+ II+ III+ II+ II2 II+ II1 I+ II+ II+ – II+ I+ II+ I+

S. phylicifolia III+ III3 II3 I+ II+ III2 IV17 III3 IV5 II1 IV9 IV4 III1 II4 II3 III3 II+

Травы и осоки
Grasses and herbs

Calamagrostis 
purpurea

I+ II1 II+ – II+ II+ II2 II+ III2 II+ II+ I1 I+ II+ III2 II2 I+

Carex acuta I+ – II+ V36 I+ I1 – I+ II+ II+ I+ I+ – IV7 I+ I1 –

C. aquatilis – – – II1 – I+ – II2 I+ II1 – – – V23 I+ I+ I+

C. canescens II+ I+ III2 III+ II+ II+ II2 II+ II1 IV5 III1 V11 II1 IV2 III2 III1 II1

C. elongata I1 I+ I+ I2 I+ I+ I1 I1 II1 II1 – III12 II2 III3 I2 I+ –

C. rhynchophysa I+ I+ I+ – – I+ I+ I1 I+ – – I1 V40 – I+ I1 –

C. rostrata II1 II+ II3 III2 I+ II2 II4 V38 III4 III4 II2 I1 III4 III4 III4 V26 III6

C. vesicaria I1 – I+ – – I+ I1 II2 I+ V29 I+ I1 – II+ I+ I+ –

Comarum palustre II2 III3 II3 III1 III4 II3 IV4 IV6 V33 III3 III5 II2 II2 II1 IV4 II2 V26

Deschampsia 
cespitosa

III+ II+ III+ III+ III+ II+ I+ I+ II+ I+ I+ I+ I+ – – I+ –

Epilobium palustre III+ III+ IV+ III+ II+ III+ I1 II+ IV+ I+ I+ II+ I+ II+ II+ I+ III+

Equisetum fluviatile IV3 IV2 IV5 V3 II3 V40 II3 III5 III3 II1 V22 III+ IV4 V8 V35 III3 III1

Filipendula ulmaria III1 III+ I+ I1 V36 II+ II+ II+ II+ II+ III2 I+ II+ II+ I+ I+ I+

Galium palustre III1 II+ II+ III+ V+ II+ III+ III+ IV+ III+ III+ III+ II+ – II+ I+ III+

Menyanthes trifoliata I+ I+ – I+ – I1 – – I+ – V29 I+ – – II2 I+ III3

Phragmites australis I1 V46 II1 – I+ I+ I+ I+ – I+ – – I+ – – I+ –

Scirpus sylvaticus V43 III6 II+ II2 III6 III1 II2 III1 II1 I1 I+ I+ II3 – – I+ –

Thyselium palustre I+ III+ I+ I+ III+ III+ I+ I+ III+ I+ IV+ – – – I+ – II+

Typha latifolia III4 II1 V38 I1 I+ III4 I1 II1 III2 – I+ I+ I+ – I+ II1 III4

Мхи
Mosses

Calliergon 
cordifolium

I+ II+ II5 III6 I3 II4 II3 III3 IV7 III1 III6 II1 II2 II6 II1 I+ I+

Sphagnum fallax I+ – I+ – – I+ I+ I+ – I2 I11 I7 I1 III10 III17 IV23 –

S. riparium I+ I3 I4 – I+ I+ I1 I1 – I+ II11 II7 I10 II10 III24 III23 III52

S. squarrosum II1 – II2 III4 I+ II3 II5 II2 I2 II8 II2 III4 III8 III2 III18 II5 I+

S. warnstorfii – – – – – – I+ I+ I1 – III17 – – – – – –

Warnstorfia 
exannulata

– – – – – I2 I+ – I+ – III+ I+ I1 – I+ I2 –

Примечание / Note. Ассоциации / Associations: 1) Salicetum spp. – Herbae, 2) Scirpetum sylvatici, 3) Phragmitetum australis, 
4) Typhetum latifoliae, 5) Caricetum acutae, 6) Filipenduletum ulmariae, 7) Equisetetum fluviatilis, 8) Caricetum rostratae,  
9) Comaretum palustris, 10) Caricetum canescentis  – elongatae, 11) Caricetum vesicаriae, 12) Caricetum rhynchophysae,  
13) Menyanthetum trifoliatae, 14) Caricetum aquatilis, 15) Comareto  – Sphagnetum, 16) Equiseto fluviatilis  – Sphagnetum,  
17) Cariceto rostratae – Sphagnetum. 
Грунт: Г – глина, П – песок, Т – торф / Substrate: C – clay, S – sand, P – peat.
В таблицу не включены виды, имеющие постоянство ниже III в синтаксонах / The table does not include species with a con-
stancy below III in syntaxa.
Жирным выделены доминантные виды ассоциаций / Dominant associations are given in bold.

Окончание табл. 1 
Table 1 (continued)
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Таблица 2. Значение экологических факторов, рассчитанных для ассоциаций придорожных подтопленных 
участков, в баллах по шкалам Х. Элленберга

Table 2. The value of environmental factors calculated for the associations of flooded roadside sites, in points 
according to Ellenberg scales

Кластеры
Сlusters

Ассоциации
Association

Экологический фактор
Ecological factor

L F R N

I

2. Scirpetum sylvatici 7 8,2 5,3 4,5

3. Phragmitetum australis 7 8,2 5,6 4,7

4. Typhetum latifoliae 7,2 8,6 5,4 4,4

5. Caricetum acutae 7,2 8,6 5,3 4,4

6. Filipenduletum ulmariae 6,7 8,1 5,4 4,3

7. Equisetetum fluviatilis 7,0 8,2 5,1 4,2

II

1. Salicetum spp. – Herbae 6,8 8,3 4,9 4,3

8. Caricetum rostratae 7,1 8,6 5,1 4

9. Comaretum palustris 6,9 8,5 5,2 4,3

11. Caricetum vesicariae 7,0 8,6 4,9 4,1

13. Menyanthetum trifoliatae 7,2 8,6 4,6 3,5

III

10. Caricetum canescentis – elongatae 6,7 8,1 4,4 3,7

12. Caricetum rhynchophysae 6,7 8,3 4,9 4,2

16. Equiseto fluviatilis – Sphagnetum 7,2 8,6 4,5 3,7

17. Cariceto rostratae – Sphagnetum 7 8,4 4,5 3,7

14. Caricetum aquatilis 7,2 8,9 4,5 3,3

IV 15. Comareto – Sphagnetum 7,5 9,0 4,1 3,5

Примечание. Экологический фактор: L – освещение, F – увлажнение почвы, R – кислотность почвы, N – богатство почвы 
азотом.

Note. Ecological factor: L – light; F – soil moisture; R – soil acidity; N – mineral nitrogen content in soil.

На придорожных участках обнаружен 251 вид  
высших растений (из  них 198 видов сосудистых 
растений, 50 видов мхов и 3 печеночника). Фор-
мирование растительного покрова придорож-
ных участков происходит в основном за счет ак-
тивного расселения аборигенных видов рас-
тений (95 %). Древесно-кустарниковый ярус 
отмечен в 80 % сообществ и представлен преиму
щественно ивами: Salix phylicifolia (встречается 
в 50 % сообществ), S. myrsinifolia (42 %), S. �����cine­
rea (40 %), S. pentandra (25 %), S. aurita (14 %), 
S. caprea (12 %), а также Betula pubescens (25 %) 
и  Alnus incana (15 %), реже встречаются Pinus 
sylvestris, Picea abies, Alnus glutinosa.

В травяном ярусе наиболее часто встреча-
ющимся видом является Equisetum fluviatile, 
он отмечен в  66 % сообществ. Данный вид об-
ладает широкой экологической пластично-
стью и  встречается во  всех ассоциациях. Кро-
ме него в  сообществах придорожных участков  
часто встречаются: Comarum palustre (в  52 % 
сообществ), Carex rostrata (50 %), C. canescens 
(40 %), Galium palustre (39 %), Epilobium palustre 
(35 %), Scirpus sylvaticus (33 %), Typha latifolia 
(33 %), Calamagrostis purpurea (28 %), Filipendula 
ulmaria (27 %). Мхи входят в состав всех ассоци-
аций. Наиболее часто встречающимися мхами  

являются Calliergon cordifolium (обнаружен 
в 33 % сообществ), Sphagnum squarrosum (31 %), 
S. riparium (20 %), S. fallax (16 %), Polytrichum 
commune (13 %), Warnstorfia fluitans (10 %), 
Sphagnum centrale (9 %), S.  angustifolium (7 %).

Большинство видов имеют широкую эколо-
гическую амплитуду, но в их составе практиче-
ски нет кальцефильных видов, поэтому эколо
гические показатели по  азоту и  кислотности 
не имеют резких различий.

С помощью неметрического шкалирования 
(NMS) была создана ординационная диаграм-
ма распределения растительных сообществ 
придорожных подтопленных участков в  эколо-
гическом пространстве (рис. 2).

В результате исследования выявлены связи 
между растительными сообществами ассоци-
аций и  степенью влияния экологических фак-
торов. Первая ось является основным гради-
ентом и  объясняет 42,5 % общей дисперсии, 
вторая  – 33,9 %. С  первой осью коррелируют  
факторы богатства почв минеральным азо-
том (r = –0,795) и кислотностью почв (–0,787) 
(табл.  3). Таким образом, ассоциации рас-
пределяются по  первой оси вдоль градиента 
трофности от эвтрофных травяных сообществ 
(ассоциации 2, 3, 4, 5, 6, 7) на  минеральных 
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(глинистых) грунтах до мезотрофных травяно-
сфагновых сообществ как на  торфяных отло-
жениях и  на  минеральных (песчаных) грунтах 
(10, 12, 14), так и в сообществах исключитель-
но на  торфяных отложениях (ассоциации 15, 
16, 17).

Таблица 3. Коэффициенты корреляции Пирсона (r) 
и  Кендалла (τ) ординационных осей с  факторами 
среды по экошкалам Элленберга

Table 3. Pearson (r) and Kendall (τ) correlation coeffi-
cients of ordination axes with environmental factors ac-
cording to Ellenberg ecoscales

Экологический фактор
Ecological factor

Ось 1
Axis 1

Ось 2
Axis 2

r τ r τ

L 0,128 0,056 –0,509 –0,282

F –0,417 0,287 –0,585 –0,318

R –0,787 –0,753 0,476 0,175

N –0,795 –0,662 0,496 0,221

Со второй ординационной осью коррелирует  
фактор увлажненности (–0,585) и  освещенно-
сти (–0,509). Таким образом, на  оси 2 ассоци-
ации растительных сообществ придорожных 
подтопленных участков располагаются вдоль 
градиента освещенности от  слабооблесен-
ных сообществ с  теневыносливыми видами  
(10, 12, 17 ассоциации) до  сообществ с  еди-
нично встречающимися видами деревьев и ку-
старников с преимущественно светолюбивыми 
видами растений (гелиофитов) (ассоциации 5, 
14, 15). Все местообитания обильно увлажне-
ны, поэтому фактор увлажнения прослежива-
ется слабо. Ассоциации 2, 3, 4, 12 встречаются 
в условиях постоянного увлажнения с высоким 
уровнем воды на придорожных участках. В раз-
ных сообществах уровень почвенно-грунтовых 
вод (УПГВ) варьирует от  +20 до  +100  см.  Для 
сообществ ассоциаций 9, 11, 13, 15, 16 харак-
терен переменный режим увлажнения, УПГВ 
в сообществах от +10 до –30 см.

Ассоциации придорожных подтопленных 
участков распределились практически по  всей 
ординационной диаграмме (см. рис. 2), при этом 

Рис.  2. Ординационная диаграмма ассоциаций на  придорожных 
подтопленных участках Карелии по  проективному покрытию видов:
арабские цифры – номер ассоциации (см. табл. 1), римские цифры – класте-
ры; векторы экологических значений: L – освещение, F – увлажнение почвы,  
R – кислотность почвы, N – богатство почвы азотом

Fig. 2. Ordination diagram for associations in flooded roadside sites 
in Karelia based on species percentage covers:
Arabic numerals – association number (see Table 1), Roman numerals – clusters  
of associations; vectors of environmental variables: L  – light, F  – soil moisture,  
R – soil acidity, N – mineral nitrogen content in soil
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ареалы кластеров почти не перекрываются, что 
согласуется с  экологическими параметрами,  
отражаемыми осями. Степень экологической 
и  флористической специфичности отдельных 
синтаксонов подтверждается рассчитанными  
значениями коэффициента сходства Сьерен-
сена и  построенной на  их основе кластерной 
дендрограммы. Ординация ассоциаций хо-
рошо согласуется с  дендрограммой сходства 
(рис. 3).

На ординационной диаграмме и  по  резуль-
татам кластерного анализа геоботанические 
описания образуют четыре кластера.

В первый кластер (I) входят ассоциа-
ции Scirpetum sylvatici (ассоциация № 2), 
Phragmitetum australis (№ 3), Typhetum latifoliae 
(№ 4), Caricetum acutae (№ 5), Filipenduletum 
ulmariae (№ 6), Equisetetum fluviatilis (№ 7). Со-
общества данных ассоциаций являются эв-
трофными и  встречаются на  минеральных  
глинистых грунтах. УПГВ в  разных сообще-
ствах варьирует от  +30 до  +100  см.  В  данной 
группе ассоциаций древесный ярус представ-
лен единичными деревьями, в  основном Alnus 
incana, A. glutinosa и  Betula pubescens, развит 
кустарниковый ярус из Padus avium, Salix aurita, 
S. caprea, S. cinerea, S. myrsinifolia, S. �������pentan­
dra, S. phylicifolia, встречаемость их в  сооб-
ществах частая. В  травяном ярусе помимо  
доминантов ассоциаций наиболее часто встре-
чаемыми видами являются: Carex rostrata, 
C. canescens, С. elongata, Comarum palustre, 
Menyanthes trifoliata, их проективноe покрытие 
до 25 %. Моховой ярус выражен слабо (до 15 %) 
и  образован преимущественно Warnstorfia 
fluitans, Sphagnum squarrosum, S. girgensohnii, 
Calliergon cordifolium, Calliergonella cuspidata.

Второй кластер (II) представлен ассоциаци-
ями Salicetum spp.  – Herbae (№ 1), Caricetum 
rostratae (№ 8), Comaretum palustris (№ 9), 

Caricetum vesicаriae (№ 11), Menyanthetum 
trifoliatae (№ 13). Сообщества этих ассоциа-
ций являются мезоэвтрофными и встречаются 
на  минеральных грунтах. В  сообществах дан-
ных ассоциаций древесно-кустарниковый ярус 
представлен ивами Salix cinerea, S. myrsinifolia, 
S. phylicifolia и  S. pentandra. В  сообществах 
эти виды встречаются довольно часто, но про-
ективное покрытие низкое, кроме ассоциа-
ции Salicetum spp.  – Herbae, где Salix cinerea 
и  S. phylicifolia являются доминантами, проек-
тивное покрытие которых колеблется в разных 
сообществах ассоциации от 25 до 50 %. В тра-
вяном ярусе помимо доминантов каждой ас-
социации довольно часто встречаются Galium 
palustre, Equisetum fluviatile, Juncus filiformis, 
Epilobium palustre, Typha latifolia, Thyselium 
palustris, Scirpus sylvaticus. Проективное по-
крытие этих видов в  среднем для ассоциации 
не  превышает 5 %. В  моховом ярусе каждой  
ассоциации встречается от  13 видов (ассо-
циация Caricetum vesicariae) до  27 видов (ас-
социация Salicetum spp.  – Herbae). Во  всех  
ассоциациях постоянны Calliergon cordifolium, 
Sphagnum angustifolium, S. fallax, S. squarrosum, 
S. riparium, их проективное покрытие в ассоци-
ациях до 25 %. УПГВ в разных сообществах от 0 
до  +60  см.  По характеру микрорельефа и  сте-
пени увлажнения сообщества данных ассоци-
аций представлены ровными влажными или  
заболоченными придорожными участками 
с  однородным растительным покровом вдоль 
автомобильных дорог без видимых нарушений 
грунта.

Третий кластер (III) включает в себя ассоци-
ации: Caricetum canescentis – elongatae (№ 10), 
Caricetum rhynchophysae (№ 12), Caricetum 
aquatilis (№ 14), Equiseto fluviatilis – Sphagnetum 
(№ 16) и  Cariceto rostratae  – Sphagnetum 
(№ 17). Сообщества данных ассоциаций  

Рис. 3. Кластерная дендрограмма ассоциаций на придорожных подтопленных участках Карелии:
арабские цифры – номер ассоциации (см. табл. 1), римские цифры – кластеры

Fig. 3. Cluster dendrogram of associations in flooded roadside sites in Karelia:
Arabic numerals – association number (see Table 1), Roman numerals – clusters of associations
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являются мезотрофными и  встречающими-
ся в  основном на  торфяных отложениях (мощ-
ность торфа в  сообществах от  50 до  260  см), 
немногочисленные сообщества встречаются 
также на минеральных (песчаных) грунтах. Уро-
вень почвенно-грунтовых вод в разных сообще-
ствах ассоциаций от +20 см до –30 см. Отдель-
ные виды деревьев и кустарников встречаются 
во всех ассоциациях в низком обилии. Кустар-
никовый ярус в ассоциациях в основном пред-
ставлен: Salix aurita, S. cinerea, S. phylicifolia, 
S. myrsinifolia. В травяном ярусе в сообществах 
каждой ассоциации встречается Comarum 
palustre, проективное покрытие которого в раз-
ных сообществах не  превышает 40 %. Доволь-
но часто также встречаются Galium palustre, 
Equisetum fluviatile, Carex canescens, C. rostrata, 
Typha latifolia, Oxycoccus palusrtis. Проективное 
покрытие этих видов в  среднем для ассоциа-
ции не  превышает 5 %. Постоянными видами  
мхов в  сообществах ассоциации являются  
Sphagnum riparium, S. fallax, S. squarrosum, 
Calliergon cordifolium, их проективное покры-
тие от  20 до  95 %. В  сообществах ассоциации 
Caricetum rhynchophysae был обнаружены ред-
кий для Карелии вид Carex riparia, занесенный 
в  Красную книгу Республики Карелия [2020]. 
В  ассоциации Equiseto fluviatilis  – Sphagnetum 
в  кустарниковом ярусе (покрытие 5 %) встре-
чается 6 видов ив, наиболее обильны из  них 
Salix cinerea и  S. phylicifolia. В  травяном ярусе 
кроме Equisetum fluviatile часто встречаются 
Carex rostrata, проективное покрытие кото-
рой в разных сообществах не превышает 15 %, 
Carex canescens (7 %), Comarum palustre (15 %). 
Мхов в  ассоциации 11 видов, из  них доми-
нантами мохового яруса являются Sphagnum 
squarrosum, S. fallax, S. riparium, их проектив-
ное покрытие в  сообществах может дости-
гать 95 %. Сообщества ассоциации Cariceto 
rostratae  – Sphagnetum представлены ковра-
ми с доминированием в травяном ярусе Carex 
rostrata и  с  содоминированием в  некоторых 
сообществах Equisetum fluviatile, реже 
Menyanthes trifoliata. В  составе сообществ ас-
социации из  древесных пород встречаются  
Alnus incana, Betula pubescens, из кустарников 
наиболее часто встречаются Salix phylicifolia, 
S. myrsinifolia, S. cinerea, из  кустарничков 
Chamaedaphne calyculata, Oxycoccus palustris, 
их обилие низкое. Сфагновый покров сплош-
ной, образован различными видами, пре
имущественно Sphagnum riparium, S. fallax, 
S. squarrosum, их проективное покрытие в неко-
торых сообществах может достигать 80–95 %.

В четвертый кластер (IV) вошел четко обособ
ленный синтаксон 15 – ассоциация Comareto – 

Sphagnetum. Для ассоциации характерно низ-
кое видовое разнообразие. Кустарниковый 
ярус представлен Salix aurita, S. myrsinifolia, 
S. pentandra, S. phylicifolia, их проективное по-
крытие до  10 %, в  сообществах встречаются  
редко. В  травяном ярусе проективное покры-
тие Comarum palustre в  разных сообществах 
не  превышает 35 %, довольно часто также 
встречаются Carex rostrata, C. canescens, 
Typha latifolia. Проективное покрытие этих ви-
дов в  среднем для ассоциации не  превышает 
5 %. Из  сфагновых мхов в  сообществах ассо-
циации чаще встречаются Sphagnum riparium, 
S. obtusum, их проективное покрытие от  70 
до 95 %. УПГВ – 20 до 0 см.

При сравнении полученных данных с  опуб
ликованными данными по  другим регионам 
можно отметить, что детальных характеристик 
растительности на уровне ассоциаций по под-
топленным придорожным участкам в  других  
работах почти нет. Существующие работы 
по  изучению растительного покрова вдоль ав-
тодорог выполнены на  дренированных авто-
трофных местообитаниях или содержат непол-
ные данные состава сообществ.

Ассоциации придорожных подтопленных 
участков Карелии довольно близки к  есте-
ственным болотным и  встречаются в  таежной 
зоне европейской части России, некоторые 
ассоциации являются редкими для региона  – 
Scirpetum sylvatici, Typhetum latifoliae. Доми-
нанты ассоциаций не являются в Карелии ред-
кими, но  сформированные ими ассоциации 
приурочены ко  вторичным местообитаниям, 
в  этом состоит специфика их состава. В  есте-
ственных условиях некоторые из них не высту-
пают или редко выступают в роли доминантов.

Заключение

На основе обобщенной характеристики 
растительного покрова подтопленных придо-
рожных участков, NMS-ординации и  кластер-
ного анализа при помощи экошкал Элленберга  
выявлены факторы дифференциации расти-
тельного покрова (освещенность, кислотность 
почвы, богатство почвы минеральным азотом, 
увлажнение). Первая ось является основным 
градиентом, с ней коррелируют факторы бо-
гатства почв минеральным азотом и  кислот-
ность почв от  эвтрофных сообществ (ассоци-
ации 2, 3, 4, 5, 6, 7) на минеральных глинистых 
грунтах, мезоэвтрофных сообществ на  ми-
неральных (глинистых и  песчаных) грунтах  
(ассоциации 1, 8, 9, 11, 13) до  мезотрофных 
сообществ как на  минеральных песчаных 
грунтах и  торфяных отложениях (10, 12, 14),  
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так и  в  сообществах исключительно на  тор-
фяных отложениях (ассоциации 15, 16, 17). 
Со  второй ординационной осью коррели-
руют факторы освещенности и  увлажнения, 
они прослеживается в  сообществах, но  не 
преобладают.

Автор выражает благодарность главно­
му научному сотруднику д. б. н. О. Л. Кузнецову 
за  ценные рекомендации при написании ста­
тьи и научному сотруднику к. б. н. С. И. Грабовик 
за помощь в полевых исследованиях.
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АНАЛИЗ ИЗМЕНЧИВОСТИ МОРФОМЕТРИЧЕСКИХ  
ПАРАМЕТРОВ И ВИТАЛИТЕТ CYPRIPEDIUM CALCEOLUS L. 
В ЮЖНО-ТАЕЖНОЙ ПОДЗОНЕ

Ю. В. Гудовских*, Т. Л. Егошина, Е. А. Лугинина, А. А. Сорокина

ВНИИ охотничьего хозяйства и звероводства им. проф. Б. М. Житкова  
(ул. Преображенская, 79, Киров, Россия, 610000),  
*gudovskih.yulia@mail.ru

Cypripedium calceolus L. (Венерин башмачок настоящий) является одним из наи-
более редких и уязвимых представителей сем. Orchidaceae в сообществах надпой-
менных лесов в южно-таежной подзоне (Слободской район, Кировская область). 
Вид включен в Красную книгу РФ и Красную книгу Кировской области. В работе при-
ведены результаты сравнительного анализа изменчивости и  фитоценотической 
пластичности морфометрических признаков. Определена динамика виталитетной 
структуры семи ценопопуляций (ЦП) C. calceolus за трехлетний период наблюде-
ний (2021–2023 гг.). Установлено, что погодные условия текущего вегетационно-
го периода статистически достоверно влияют на большинство морфологических  
параметров растения, за  исключением числа цветков. Морфологические при-
знаки C. calceolus в  районе исследований проявляют изменчивость в  широком 
диапазоне – от низкого до высокого уровня, однако наиболее характерным (пре-
обладающим) в динамике остается средний уровень. Максимальные показатели 
фитоценотической пластичности зафиксированы для высоты надземного побега 
и ширины стаминодия цветка. Наименьшие значения пластичности отмечены для 
числа цветков и листьев, а также для размерных параметров губы и околоцветника. 
В виталитетной структуре исследуемых ЦП C. calceolus в условиях южно-таежной 
подзоны в течение периода наблюдений преобладали процветающие виталитет-
ные типы, в отдельные годы исследований ЦП 2, 2а, 5 и 6а проявляли черты депрес-
сивности. Выявлена зависимость индекса виталитета IVC от  среднесезонного  
числа осадков текущего вегетационного периода.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Венерин башмачок настоящий; изменчивость морфометриче-
ских параметров; Кировская область; виталитетная структура; жизненность

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Гудовских Ю. В., Егошина Т. Л., Лугинина Е. А., Сорокина А. А. 
Анализ изменчивости морфометрических параметров и  виталитет Cypripedium 
calceolus  L. в  южно-таежной подзоне // Труды Карельского научного центра РАН. 
2026. № 7. С. 108–125. doi: 10.17076/eco2076
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Yu. V. Gudovskikh*, T. L. Egoshina, E. A. Luginina, A. A. Sorokina. 
VARIABILITY ANALYSIS OF MORPHOMETRIC PARAMETERS AND VITALITY 
OF CYPRIPEDIUM CALCEOLUS L. IN THE SOUTHERN TAIGA SUBZONE

Russian Research Institute of Game Management and Fur Farming  
(79 Preobrazhenskaya St., 610000 Kirov, Russia), *gudovskih.yulia@mail.ru

Cypripedium calceolus L. (European yellow lady's slipper) is one of the rarest and most 
vulnerable members of the family Orchidaceae in river-terrace forest communities of 
the southern taiga subzone (Slobodskoy District, Kirov Region). The species is includ-
ed in the Red Data Book of the Russian Federation and the Red Data Book of the Kirov 
Region. The paper presents the results of a comparative analysis of the variability and 
phytocоenotic plasticity of morphometric parameters. The vitality structure dynamics of 
7 cоenopopulations (CPs) of C. calceolus were determined over a 3-year observation pe-
riod (2021–2023). It has been established that the weather conditions during the current 
growing season have a statistically significant effect on most of the plants’ morphologi-
cal parameters except for the number of flowers. The scope of variability in the morpho-
logical parameters of C. calceolus in the study area varies widely, from low to high, but 
the average level remains the most characteristic (predominant) in the dynamics. The 
highest phytocоenotic plasticity was exhibited by the aboveground shoot height and the 
flower staminode width. The lowest plasticity was observed for the number of flowers and 
leaves, as well as for the dimensions of the labellum and perianth. The vitality structure of 
the studied C. calceolus CPs in the southern taiga subzone during the study period was 
dominated by prosperous vitality types, but in some years CPs 2.2a, 5, and 6a showed 
depression signs. The vitality index (IVC) was found to depend on the season-averaged 
precipitation in the current growing season.

K e y w o rd s: European yellow lady's slipper; variability of morphometric parameters; 
Kirov Region; vitality structure; vitality

F o r  c i t a t i o n: Gudovskikh Yu. V., Egoshina T. L., Luginina E. A., Sorokina A. A. Variability 
analysis of morphometric parameters and vitality of Cypripedium calceolus L. in the 
southern taiga subzone. Trudy Karel'skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the 
Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 7. P. 108–125. doi: 10.17076/eco2076

Введение

Ключевым этапом защиты редких видов вы-
ступает всесторонняя оценка их современного 
состояния – как на уровне отдельных организ-
мов, так и на популяционном. Одним из наибо-
лее ценных видов, нуждающихся в сохранении 
генофонда и мониторинге его состояния, явля-
ется Cypripedium calceolus L. (Венерин башма-
чок настоящий) (сем. Orchidaceae). Вид имеет 
довольно обширный ареал, но  является по-
всеместно редким (охраняется на  всей терри-
тории России и  практически во  всех странах  
Европы). В  России отмечается по  всей лес-
ной зоне европейской части России, Западной  
и  Восточной Сибири, в  Якутии, на  Дальнем  
Востоке и  по  южной границе  – в  подзоне ле-
состепи, где биотопические условия его про-
израстания разнообразны [Флора Сибири, 
1987; Татаренко, 1996; Ишмуратова и др., 2005;  
Вахрамеева и др., 2014; Zheleznaya et al., 2023].

Особенности фенотипической изменчи-
вости, в  том числе закономерности влияния 
внешних факторов на  морфоструктуру вида, 

исследованы достаточно хорошо как в  Рос-
сии [Ишмуратова и др., 2003; Михальчук, 2003; 
Vakhrameeva et al., 2008; Кириллова и  др., 
2012; Кириллова, 2016; Пучнина, 2017; Kirillova, 
Kirillov, 2019; Фардеева и  др., 2020; Герасимо-
вич, 2021; Кириллова, Кириллов, 2021], так 
и  за  рубежом [Kull, 1999; Brzosko et al., 2002; 
Shefferson et al., 2006]. Изучена структура попу-
ляций вида по  демографическим и  виталитет-
ным характеристикам [Ишмуратова и др., 2005, 
2019; Фардеева, Лукоянова, 2011].

В Кировской области известно свыше 50 
местонахождений C. calceolus [Чиркова и  др., 
2011; Егорова и  др., 2020; Егорова, Сулейма-
нова, 2021; Гудовских и др., 2024]. Вид включен  
в  Красную книгу РФ [2024] и  Кировской обла-
сти [2014]. Однако в  регионе проведения ис-
следования сведения по  биологии и  экологии 
C. calceolus фрагментарны.

Цель настоящей работы – изучение особен-
ностей варьирования и фитоценотической пла-
стичности морфометрических параметров осо-
бей и  виталитетной структуры ЦП C. calceolus 
в  пределах южно-таежного фрагмента ареала.
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Материалы и методы

C. calceolus – многолетний травянистый ко-
роткокорневищный поликарпик с горизонталь-
ным корневищем [Блинова, 2003]. Особи про-
ходят длительный, более 10–15 лет, онтогенез 
[Блинова, 2009]. Бореальный евразиатский вид 
с  тенденцией к  циркумполярному распростра-
нению [Hultén, Fries, 1986; Аверьянов, 1999].

Исследования проводили в полевые сезоны 
2021–2023 гг. на территории Слободского рай-
она Кировской области. Климат на территории 
Кировской области умеренно континенталь-
ный с продолжительной умеренно холодной зи-
мой и  коротким, относительно теплым летом. 
На  территории Слободского района метеоус-
ловия вегетационного периода (с мая по июль) 
в 2021 г. были достаточно теплыми (среднеме-
сячная температура в  вегетационный период 
составила 17,4  °C) и  влажными (сумма осад-

ков составила 376  мм). 2022  год характеризо-
вался более низкими (14,3  °C), по  сравнению 
со  среднемноголетними значениями, темпе-
ратурами (15,1 °C) и относительно умеренным 
уровнем влажности (сумма осадков 212  мм). 
Гидротермический режим вегетационного се-
зона 2023 г. отличался недостаточным увлажне-
нием (сумма осадков 150 мм) и средними тем-
пературными значениями (15,1 °C).

В Кировской области массовое цветение 
C. calceolus начинается в конце мая и продол-
жается весь июнь. Плодоношение происходит 
с  июля по  август. Размножение смешанное  – 
семенное и вегетативное.

В районе исследований данный вид встре-
чается на  пологих облесенных участках скло-
нов (на  выходах известковых пород) над-
пойменной террасы р. Вятки в  диапазонах 
высот от  153 до  238  м н. у. м. (табл.  1). Ис-
следуемые ЦП располагались в  пихтовых,  

Таблица 1. Характеристика сообществ с участием Cypripedium calceolus L.

Table 1. Description of the studied habitats of Cypripedium calceolus L.

№ ЦП
No. 

of CP

Места произрастания, высота над уровнем моря
Places of growth and altitude

Местообитание
Habitat

1

Вершина крутого склона юго-западной экспозиции надпойменной терра-
сы р. Вятки (окр. д. Успенское) / N 58.888° с. ш.; E 50.332° в. д.; h = 191 м
Top of a steep slope of southwestern exposure on the floodplain terrace 
of the Vyatka River (near the village of Uspenskoye)  
/ N 58.888° N; E 50.332° E; h = 191 m

Елово-пихтовый зеленомошно-
костянично-разнотравный лес

Spruce-fir forest with green mosses, 
stone bramble, and various herbs

2

Вершина склона юго-восточной экспозиции надпойменной террасы 
р. Вятки (окр. д. Успенское) / N 58.893° с. ш.; E 50.402° в. д.; h = 238 м
Top of a slope of southeastern exposure on the floodplain terrace of the Vyatka 
River (near the village of Uspenskoye) / N 58.893° N; E 50.402° E; h = 238 m

Елово-пихтовый  
зеленомошный лес

Spruce-fir forest with green mosses

2а

Вершина склона юго-восточной экспозиции надпойменной террасы 
р. Вятки, край зарастающего поля (окр. д. Успенское) 
/ N 58.908° с. ш.; E 50.184° в. д.; h = 153 м
Top of a slope of southeastern exposure on the floodplain terrace  
of the Vyatka River, edge of an overgrown field (near the village 
of Uspenskoye) / N 58.908° N; E 50.184° E; h = 153 m

Пихтовый мертвопокровный  
лес с примесью рябины
Fir forest with a litter floor 
and admixture of rowan

3

Пологий склон юго-восточной экспозиции надпойменной террасы 
р. Вятки (окр. д. Бакули) / N 58.723° с. ш.; E 50.217° в. д.; h = 185 м
Gentle slope of southeastern exposure on the floodplain terrace of the Vyatka 
River (near the village of Bakuli) / N 58.723° N; E 50.217° E; h = 185 m

Еловый разнотравный лес
Spruce forest with various herbs

4

Пологий склон юго-восточной экспозиции надпойменной террасы  
р. Вятки (окр. д. Бакули) / N 58.741° с. ш.; E 50.297° в. д.; h = 172 м
Gentle slope of southeastern exposure on the floodplain terrace of the Vyatka 
River (near the village of Bakuli) / N 58.741° N; E 50.297° E; h = 172 m

Сосново-еловый разнотравный  
лес с примесью пихты

Pine-spruce forest with various  
herbs and admixture of fir

5

Холмы техногенного характера, образовавшиеся на известковых  
обнажениях надпойменной террасы р. Вятки (окр. д. Бакули)  
/ N 58.758° с. ш.; E 50.234° в. д.; h = 180 м
Technogenic hills formed on limestone outcrops on the floodplain terrace  
of the Vyatka River (near the village of Bakuli)  
/ N 58.758° N; E 50.234° E; h = 180 m

Сосновый разнотравный лес  
с примесью ивы козьей 

и березы повислой
Pine forest with various herbs,  

admixture of goat willow  
and silver birch

6а

Крутые холмы техногенного характера, образовавшиеся на известковых  
обнажениях надпойменной террасы р. Вятки (окр. д. Бакули)  
/ N 58.753° с. ш.; E 50.269° в. д.; h = 166 м
Steep technogenic hills formed on limestone outcrops on the floodplain  
terrace of the Vyatka River (near the village of Bakuli)  
/ N 58.753° N; E 50.269° E; h = 166 m

Елово-сосновый  
разнотравно-зеленомошный лес

Spruce-pine forest with various  
herbs and green mosses
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еловых, сосновых, елово-пихтовых, елово-
сосновых и  сосново-еловых разнотравно-
зеленомошных, зеленомошных и зеленомошно-
мертвопокровных лесах. Почвенный покров 
сформирован дерново-подзолистыми почва-
ми, которые характеризуются легким и средним 
суглинистым гранулометрическим составом 
и  залегают на  карбонатных отложениях. При-
уроченность вида к  богатым минеральными 
веществами известняковым склоновым эле-
ментам надпойменных террас также отмечена 
в различных частях ареала [Фардеева, Лукоя-
нова, 2011; Хапугин и др., 2014; Пучнина, 2017; 
Ишмуратова и др., 2019; Фардеева и др., 2020; 
Zheleznaya et al., 2023].

В Кировской области нами обследова-
но семь ценопопуляций (ЦП) C. calceolus (см. 
табл. 1) и проведены обмеры вегетативной ча-
сти и  цветков. За  счетную фитоценотическую 
единицу принята особь – надземный парциаль-
ный побег. Ежегодно в  период массового цве-
тения вида (конец мая – июнь) в каждой ЦП из-
меряли комплекс морфометрических параме-
тров надземных побегов (рис.  1): высота (см), 

число цветков (шт.), число листьев средин-
ной формации (шт.); длина и  ширина 2-го ли-
ста срединной формации (см) (от  основания 
побега). На цветке определяли: длину и шири-
ну завязи (мм); длину и ширину нижнего, верх-
него и двух боковых лепестков (мм) околоцвет-
ника; длину, ширину и высоту губы (мм); длину  
и  ширину стаминодия (мм). Всего измерено 
519 надземных генеративных побегов.

Для оценки пластичности и  морфологи-
ческой интеграции (скоррелированности) 
C.  calceolus использовали индексы фитоцено-
тической пластичности (Ip) и морфологической 
интеграции (I) [Злобин, 1989], которые рассчи-
тывали для каждого морфометрического при-
знака (во  всех исследуемых ЦП) в  динамике 
по годам. Значения индекса Ip, приближенные 
к 1, свидетельствуют о значительной изменчи-
вости признака под влиянием экологических 
факторов. Индекс I (%) отражает степень вза-
имосвязанности (скоррелированности) мор-
фологических признаков особи в  зависимости 
от различных факторов.

Жизненностью (виталитетом) особей часто 
называют характеристику жизненного состоя-
ния растений, выполненную на основе морфо-
метрических параметров, оценивающих рост 
и формообразование растений [Злобин, 1989]. 
Жизненность особей является важнейшим 
адаптивным механизмом, работающим на  по-
пуляционном уровне [Заугольнова и др., 1993; 
Блинова, 2008].

Современная оценка жизненности ЦП про-
водится на основании характеристик как особи, 
так и  популяции [Злобин, 1980, 1989; Блинова, 
2008]. Виталитетная структура всей ЦП раскры-
вает соотношения особей разного виталитета. 
На ее основе вычисляется виталитетный спектр 
ЦП, выраженный в  абсолютных числах или  
в относительных частостях (долях от единицы).

Для определения виталитетного типа иссле-
дуемых ЦП использовали методический подход, 
предложенный Ю. А. Злобиным [1989]. Оцен-
ку виталитета генеративных особей проводили 
по  комплексу морфометрических параметров 
(см. рис.  1): высота надземного побега, дли-
на и  ширина 2-го листа срединной формации 
(снизу от  основания побега), длина и  ширина  
губы цветка. Всего в каждой ЦП проанализиро-
вано по  25 особей. Для ЦП 2а и  ЦП 4 в  2022 г. 
приведены фактические значения численности 
(20 и 24 побега, соответственно).

Полученные по  каждому признаку морфо-
метрические параметры особей были распре-
делены по  классам виталитета: высшему (а), 
среднему (b) и низшему (с). Определение гра-
ниц классов виталитета особей производилось 

Рис. 1. Схема морфометрических параметров гене-
ративного побега Cypripedium calceolus L., принятых 
для изучения в данной работе

Fig. 1. Scheme of morphometric parameters of Cypripe­
dium calceolus L. generative shoots
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с  учетом средних арифметических значений 
каждого признака по следующей формуле:

,

где   – среднее арифметическое,  – ошиб-
ка среднего арифметического,          – значение 
критерия Стьюдента.

Индекс виталитетности (обобщенный ин-
декс качества) ЦП определялся по  формуле  
Q = 1/2 (a + b), где a, b и с – доля особей выс-
шего, среднего и  низшего классов витали-
тета. В  соответствии с  данным показателем 
Ю. А. Злобин [1989] выделяет три основных  
виталитетных типа ЦП. Для процветающих 
ЦП характерно преобладание особей выс-
шего класса виталитета и  соотношение  –  
Q = 1/2 (a + b) > с, для депрессивных – низшего 
и соотношение Q = 1/2 (a + b) < с. Равновесные 
представлены равной встречаемостью расте-
ний низшего, среднего и  высшего классов ви-
талитета. Критическое условие их выделения  
Q = 1/2 (a + b) ≈ с.

Для количественной оценки жизненно-
го состояния отдельных ЦП А. Р. Ишбирдиным 
и М. М. Ишмуратовой [2004] предложен индекс  
IVC (коэффициент виталитета), рассчитыва-
емый выравниванием методом взвешивания 
средних значений морфологических парамет
ров генеративных растений для каждой ЦП.

Для оценки степени процветания или депрес-
сивности ЦП рассчитывали индекс качества  
ЦП – I

Q 
[Ишбирдин и др., 2005]. В связи с тем, 

что в ряде случаев при сравнении ЦП в отдель-
ных из  них доля особей класса «c» оказалась 
равна 0, использовали отношение:

I
Q
 = (a + b) /2c + 1,

где a, b и  c  – показатели высшего, среднего 
и низшего классов виталитета, соответственно.

При этом значения больше 1 соответству-
ют процветающему состоянию, меньше 1 – де-
прессивному, а степень отклонения от 1 (равно
весное состояние) отражает степень процвета-
ния или депрессии.

В качестве оценки размерной пластичности  
рассчитывали отношение максимального зна-
чения IVC к  минимальному, в  пределах иссле-
дованных популяций (размерная пластичность 
вида – ISP).

Полевые данные статистически обрабо-
таны с  использованием пакетов программ 
STATISTICA 12.0 и MICROSOFT EXСEL. Для срав-
нения средних значений морфометрических 
параметров особей вида (во всех исследуемых 
ЦП) в  межгодовой динамике применяли непа-
раметрический H-критерий Краскела – Уолли-
са. Морфологическую изменчивость признаков 
особей изучали путем подсчета коэффициента 

вариации (CV,%). Для оценки морфологической 
изменчивости использовали шкалу уровней из-
менчивости С. А. Мамаева, Н. М. Чуйко [1975]: 
очень низкий  – меньше 7 %; низкий  – 7–15 %; 
средний – 16–25 %; повышенный – 26–35 %; вы-
сокий – 36–50 %; очень высокий – больше 50 %.

Индекс морфологической интеграции (скор-
релированности) (I) [Злобин, 1989] призна-
ков вида определяли как отношение числа ста-
тистически значимых корреляционных связей 
(при P ≤ 0,05) в  матрице признаков к  общему 
количеству измеренных морфологических па-
раметров.

Индекс фитоценотической пластичности 
(Ip) рассчитывали по  формуле, предложенной 
Ю. А. Злобиным [1989]:

Ip = (А – В)/А,
где А  – максимальное значение признака; В  – 
минимальное значение признака.

Для проверки соответствия эмпирических 
распределений нормальному применяли кри-
терий Колмогорова – Смирнова (K–S test). Вза-
имосвязь между признаками анализировали  
с применением корреляционного (Пирсона или  
Спирмена  – в  зависимости от  типа распре-
деления) и  однофакторного регрессионного  
анализов с  построением соответствующего 
уравнения регрессии. Результаты считали ста-
тистически значимыми при достижении уровня 
значимости P ≤ 0,05.

Результаты и обсуждение

C. calceolus в  южно-таежной подзоне при
урочен к хвойным лесам, преимущественно со-
снякам и ельникам, произрастающим по скло-
нам и вершинам боровой террасы р. Вятки.

В исследуемом районе высота генератив-
ных побегов варьирует от  27,00 до  50,25  см, 
составляя в  среднем 38,76 ± 1,36  см (рис.  2) 
и  в  целом не  выходит за  пределы нормы для 
этого вида, описанных исследователями дру-
гих регионов [Kull, 1999; Ишмуратова и  др., 
2003; Михальчук, 2003; Кириллова, 2016; Гера-
симович, 2021], в  том числе вблизи северно-
го [Блинова, 2003] и  южного [Фатерыга, 2019] 
пределов его произрастания. В  центральной 
части ареала высота генеративных растений 
может достигать 55–60  см [Фардеева, Лукоя-
нова, 2011; Хапугин и др., 2014; Марков, Тихо-
мирова, 2016].

Число листьев – достаточно стабильный и ге-
нетически закрепленный признак на  протяже-
нии всего ареала вида [Blinova, 2002; Блино-
ва, 2009; Хапугин и др., 2014; Фатерыга, 2019]. 
На  генеративном побеге в  районе исследо-
ваний формируется 4–5 листьев срединной  
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формации (реже – 3). Линейные параметры 2-го 
листа срединной формации варьируют в  от-
носительно узких диапазонах: ширина от  6,15 
до  9,33  см (в  среднем 7,75 ± 0,21  см), длина  – 
от 10,47 до 17,14 см (в среднем 14,36 ± 0,39 см). 
Это в  целом аналогично данным, полученным 
в  республиках Мордовия [Хапугин и  др., 2014] 
и Алтай [Герасимович, 2021], в Тверской области 
[Марков, Тихомирова, 2016], и несколько выше 
показателей, приводимых для Архангельской 
области и  Республики Коми [Пучнина, 2017;  
Кириллова, Кириллов, 2021].

В изученных популяциях на генеративном по-
беге чаще закладывается 1 цветок, реже  – 2. 
На  северном пределе распространения  – евро-
пейском Северо-Востоке России – чаще встре-
чаются одноцветковые растения [Блинова, 2003; 
Кириллова и  др., 2012; Кириллова, Кириллов, 
2021]. При продвижении на юг – к центральным 
и  южным частям ареала – данное соотношение 
постепенно изменяется и  в  большей мере за-
висит от  экологических условий местообитания 
[Blinova, 2002; Кириллова и  др., 2012; Хапугин 
и др., 2014; Фатерыга, 2019; Герасимович, 2021].

Длина листочков околоцветника в  сред-
нем изменяется от 37,68 до 65,94 мм, а шири-
на  – от  6,13 до  27,23  мм. Губа длиной 27,75–

36,80  мм (в  среднем 33,33 ± 0,59  мм), шири-
ной 17,86–24,02 мм (20,74 ± 0,36 мм), высотой 
17,26–22,26  мм (18,99 ± 0,31  мм). На  терри-
тории Южного Тимана (европейский Северо-
Восток России) и  Западной Сибири получены 
близкие значения параметров губы и листочков 
околоцветника [Кириллова, 2016; Герасимович, 
2021]. Завязь в  среднем в  длину составляет 
27,03 ± 0,38 мм (23,66–29,15 мм), а в ширину – 
3,91 ± 0,10  мм (3,28–5,12  мм). Длина стами-
нодия в  исследуемых ЦП изменяется от  10,44 
до 15,53 мм (13,29 ± 0,41 мм), ширина – от 3,91 
до 7,25 мм (5,26 ± 0,26 мм).

Общая изменчивость морфометрических 
признаков растения варьирует в  диапазоне 
от  низкого до  высокого уровня (табл.  2). Вы-
соким уровнем изменчивости характеризует-
ся длина 2-го листа срединной формации (CV = 
41 %). Несколько ниже вариабельность шири-
ны завязи (CV  = 39 %) и  ширина стаминодия  
(CV = 27 %). В среднем диапазоне изменчивости 
варьируют большинство длин околоцветника, 
высота надземного побега, ширина 2-го листа  
срединной формации, длина завязи, шири-
на губы и  длина стаминодия (CV  = 16–24 %). 
Наиболее стабильны число цветков и  листьев, 
параметры губы цветка (длина и  высота), 

Рис.  2. Гистограмма распределения по  классам высоты генеративного побега 
в популяциях Cypripedium calceolus L. за весь период наблюдений (n = 519), см
По оси ординат: число наблюдений; по оси абсцисс – высота побегов Cypripedium calceolus L., см

Fig. 2. Histogram of distribution of generative shoot height classes in Cypripedium 
calceolus L. populations over the entire observation period (n = 519), cm
Ordinate axis: number of observations; abscissa axis: height of shoots of Cypripedium calceolus L., cm
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Таблица 2. Индивидуальная изменчивость и  пластичность морфометрических параметров Cypripedium 
calceolus L. (n = 519) в Кировской области (южно-таежные леса)

Table 2. Individual variability and plasticity of morphometric parameters of Cypripedium calceolus L. (n  = 519) 
in the Kirov Region (southern taiga forests) 

Параметры, ед. изм.
Parameters, units of measurement

M ± m
min-max

CV,%

Уровень��������� ��������варьиро-
вания признака

Level of the parameter  
variation 

Индекс фитоценотиче-
ской пластичности (Ip)

Index of phytocenotic  
plasticity (Ip) 

Параметры побега
Parameters of the shoot

Высота надземного побега, см
Height of the above-ground shoot, cm

38,76 ± 1,36
27,00–50,25

23
Средний
Medium

0,46

Число листьев, шт.
Number of leaves, pcs.

4,64 ± 0,07
3,89–5,25

14
Низкий

Low
0,26

Параметры 2-го листа 
срединной формации
Parameters of the 2nd leaf 
of the median formation

Длина, см
Length, cm

14,36 ± 0,39
10,47–17,14

41
Высокий

High
0,39

Ширина, см
Width, cm

7,75 ± 0,21
6,15–9,33

24
Средний
Medium

0,34

Параметры цветка
Parameters of the flower

Длина завязи, мм
Ovary length, mm

27,03 ± 0,38
23,66–29,15

16
Средний
Medium

0,19

Ширина завязи, мм
Ovary width, mm

3,91 ± 0,10
3,28–5,12

39
Высокий

High
0,36

Число цветков, шт.
Number of flowers, pcs.

1,21 ± 0,02
1,05–1,40

15
Низкий

Low
0,25

П
ар

ам
е

тр
ы

 о
ко

ло
ц

ве
тн

и
ка

P
e

ri
an

th
 p

ar
am

e
te

rs

Длина 1-го лепестка, мм
Length of the 1st petal, mm

44,11 ± 0,81
37,68–49,53

18
Средний
Medium

0,24

Ширина 1-го лепестка, мм
The width of the 1st petal, mm

16,30 ± 0,34
13,06–19,72

24
Средний
Medium

0,34

Длина 2-го лепестка, мм
Length of the 2nd petal, mm

55,01 ± 1,11
48,38–65,94

17
Средний
Medium

0,27

Ширина 2-го лепестка, мм
The width of the 2nd petal, mm

6,83 ± 0,08
6,18–7,50

22
Средний
Medium

0,18

Длина 3-го лепестка, мм
Length of the 3rd petal, mm

51,39 ± 0,85
45,73–58,05

15
Низкий

Low
0,21

Ширина 3-го лепестка, мм
The width of the 3rd petal, mm

21,66 ± 0,50
18,86–27,23

21
Средний
Medium

0,31

Длина 4-го лепестка, мм
Length of the 4th petal, mm

53,82 ± 1,13
46,99–61,82

20
Средний
Medium

0,24

Ширина 4-го лепестка, мм
The width of the 4th petal, mm

6,71 ± 0,06
6,13–7,14

22
Средний
Medium

0,14

Длина губы, мм
Flower lip length, mm

33,33 ± 0,59
27,75–36,80

15
Низкий

Low
0,25

Ширина губы, мм
The width of the flower lip, mm

20,74 ± 0,36
17,86–24,02

17
Средний
Medium

0,26

Высота губы, мм
Flower lip height, mm

18,99 ± 0,31
17,26–22,26

14
Низкий

Low
0,22

Длина стаминодия, мм
Staminodium length, mm

13,29 ± 0,41
10,44–15,53

18
Средний
Medium

0,33

Ширина стаминодия, мм
Width of the staminodium, mm

5,26 ± 0,26
3,91–7,25

27
Повышенный

Higher
0,46

Примечание. M ± m  – среднее арифметическое ± ошибка среднего арифметического / min-max  – минимальные 
и максимальные значения; CV – коэффициент вариации параметра (%).

Note. M ± m  – arithmetic mean ± error of the arithmetic mean / min-max  – minimum and maximum values; CV  – coefficient 
of the parameter variation (%).
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коэффициенты вариации которых составляют 15, 
14, 15 и 14 %, соответственно. Подобные особен-
ности изменчивости признаков C. calceolus отме-
чены вблизи северной границы произрастания 
[Кириллова, 2016].

Климатические характеристики (темпера-
тура и  влажность) являются одними из  важ-
нейших факторов, влияющих на  изменчи-
вость морфологических структур растения 
[Blinova, 2002; Фардеева, Лукоянова, 2011; 
Blinova, Chmielewski, 2013; Кириллова, 2016; 
Кириллова, Кириллов, 2021]. Согласно лите-
ратурным данным, оптимальные температу-
ры в  центральных частях ареала обеспечива-
ют Орхидным более высокие значения морфо-
логических параметров (в  частности  – высо-
ты надземного побега); на периферии размер 
растений уменьшается [Blinova, 2002; Blinova, 
Chmielewski, 2013]. В  работах многих авторов 
показано, что погодные условия вегетацион-
ного периода текущего и  предыдущего веге-
тационных периодов имеют важное значение 
в формировании побегов C. calceolus [Blinova, 
2002; Ишмуратова и др., 2005; Блинова, 2009; 
Кириллова и  др., 2012; Кириллова, Кириллов, 
2021; Герасимович, 2021].

В исследуемых местообитаниях погодные 
условия текущего вегетационного периода  
влияют на  морфометрическую структуру  
C. calceolus, за  исключением числа цветков 
(Н = 2,07 при р > 0,05). Так, в условиях умеренно 
влажного и  теплого вегетационного периода  

2022 г. растения в  изученных ЦП были выше 
с более крупными цветками и вытянутой губой: 
средняя высота надземных побегов состав-
ляла 38,39 ± 0,72  см (H  = 36,02 при р < 0,05) 
(рис. 3), а средние значения длины и ширины 
лепестков в цветке варьировали от 42,83 ± 0,51 
до 54,55 ± 0,92 мм (H = 6,15–34,47 при р < 0,05)  
и от 5,51 ± 0,11 до 21,65 ± 0,31 мм (H = 66,47–
86,33 при р < 0,05), соответственно. Длина 
и  ширина губы цветка в  среднем составили 
33,68 ± 0,42 (H = 76,59 при р < 0,05) и 20,39 ± 
0,25 мм (H = 87,58 при р < 0,05).

Динамика линейных параметров 2-го листа 
срединной формации характеризовалась не-
равномерностью изменений. В  условиях до-
статочно теплых и влажных в 2021 г. зафикси-
рованы наиболее высокие значения длины ли-
ста – в среднем 14,56 ± 0,23 см (Н = 28,15 при 
р < 0,05) (рис.  3). В  вегетационный период 
2023 г. в  условиях дефицита влаги отмечены 
достоверно более низкие показатели ширины 
листа – 7,24 см (Н = 10,55 при р < 0,05). Анало-
гичная тенденция увеличения размеров листа 
C. calceolus при высоких показателях осадков 
текущего года была отмечена в  Республике 
Алтай [Герасимович, 2021].

Максимальные размеры завязи сформиро-
вались в  условиях недостаточного увлажне-
ния и умеренно теплой температуры в 2023 г.:  
длина составила 27,97 ± 0,37  мм, ширина  – 
4,16 ± 0,35 мм (Н = 31,58 и 64,02 при р < 0,05, 
соответственно).

А В 

Рис. 3. Варьирование высоты надземного побега (А) (n = 519) и размерных параметров 2-го листа срединной 
формации (длины и ширины) (В) (n = 519 + 519=1038) Cypripedium calceolus L. в 2021–2023 гг.

Fig. 3. Variation of the aboveground shoot height (A) (n = 519) and the dimensional parameters of the 2nd leaf of the 
median formation (length and width) (B) (n = 519 + 519 = 1038) of Cypripedium calceolus L. in 2021–2023
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Оценка фитоценотической пластичности (Ip), 
которая характеризует обратимые изменения 
при воздействии новых условий среды [Злобин, 
1989], позволила условно ранжировать призна-
ки по  степени вариабельности параметра: вы-
сокая пластичность (Ip  > 0,40); средняя пла-
стичность (Ip = 0,30–0,39) и низкая пластичность 
(Ip < 0,30). Выявлено, что наиболее пластичны-
ми параметрами среди исследуемых являют-
ся высота надземного побега и  ширина стами-
нодия цветка (Ip  = 0,46 для каждого признака). 
Показатели пластичности параметров 2-го ли-
ста срединной формации и  длина стаминодия 
цветка варьируют в  среднем диапазоне. Наи-
меньшие значения показателя фитоценотиче-
ской пластичности отмечены для числа цветков 
и листьев, параметров губы, ряда размеров ле-
пестков околоцветника. Подобные результаты 
получены в Республике Коми, хотя в целом мак-
симальный показатель фитоценотической пла-
стичности в  этом фрагменте ареала был выше 
(Ip > 0,60) [Кириллова, 2016].

Величина индекса морфологической инте-
грации (I) особей изменялась по  сезонам не-
значительно и  достигала несколько больших 
значений в  прохладном и  относительно влаж-
ном вегетационном сезоне 2022 г. (I  = 54 %), 
меньших  – в  условиях теплого и  достаточно 
влажного начала лета 2021 г. (I = 43 %). Можно  

предположить, что относительно благоприят-
ные погодные условия (температура и  влаж-
ность) текущего вегетационного сезона способ-
ствуют большей морфологической интеграции  
(скоррелированности) у  генеративных расте-
ний. За  трехлетний период наблюдений уста-
новлены наиболее тесные и  стабильные кор-
реляционные взаимосвязи между размерными  
параметрами листа (длиной и  шириной) и  вы-
сотой растения (r  = 0,63–0,64; r = 0,66–0,68; 
r = 0,72–0,74 при р < 0,05, соответственно) 
(рис. 4); а также между высотой растения, дли-
ной и шириной губы цветка (r = 0,69; 0,66; 0,60 
при р < 0,05, соответственно).

Размеры листа, наряду с  площадью листо-
вой поверхности, являются весьма информа-
тивными морфологическими параметрами: эти 
признаки отвечают за  фотосинтез и  продук-
тивность особей, соответственно, повышают  
их конкурентоспособность [Фардеева, Луко
янова, 2011]. Вблизи северной границы ареа-
ла вида И. А. Кирилловой и  Д. В. Кирилловым 
[2021] установлены статистически достовер-
ные взаимосвязи между погодными условиями 
(температура и  количество осадков мая теку-
щего вегетационного периода) и  размерными 
параметрами листьев. Корреляционный анализ 
данных в  районе исследований показал, что  
линии зависимости длины и  ширины листа 

Рис.  4. Взаимосвязь между высотой побега и  параметрами 2-го листа срединной формации 
(n = 519) у особей Cypripedium calceolus L.

Fig. 4. Relationship between shoot height and the 2nd leaf of the median formation in individuals 
of Cypripedium calceolus L. (n = 519)
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не  совпадают по  годам, это свидетельствует 
о  вариабельности соотношения этих параме-
тров, в  том числе в  зависимости от  погодных 
условий вегетационного периода (рис.  5). На-
ряду с  полученными показателями скоррели-
рованности, это позволяет подтвердить адап-
тивную фитоценотическую пластичность листа 
башмачка настоящего: в  ответ на  изменения 
окружающей среды растение адаптирует раз-
меры и  пропорции своей листовой пластинки.

В исследованных ЦП C. calceolus морфоло-
гические признаки в разные годы наблюдений  
характеризуются преимущественно сред-
ней степенью изменчивости (табл.  3).  
Наиболее вариабельными признаками явля-
ются размерные параметры 2-го листа сре-
динной формации, размах варьирования  
которых в  2021 и  2022 гг. имеет средний уро-
вень, а в 2023 г. колеблется в широком диапа-
зоне (CV  = 66–141 %). В  этом году отмечены  
минимальные средние значения параме-
тров листа. Среди характеристик генератив-

ной сферы растения наиболее изменчивыми 
оказались параметры завязи. При этом дли-
на завязи демонстрирует умеренную вариа-
бельность (CV = 15–17 %), тогда как у ширины 
в 2021 и 2023 гг. высокие показатели изменчи-
вости (CV = 68–102 %).

Параметры околоцветника, стаминодия 
и  числа листьев изменяются по  годам преи-
мущественно в  низком и  средних диапазонах 
(CV = 13–29, 7–24 и 12–18 %, соответственно). 
Признаки, характеризующиеся относительно 
высокой стабильностью и  низкой вариативно-
стью, – число цветков и параметры губы (CV = 
8–12 и  8–12 %). Относительная стабильность 
вариабельности ряда признаков генератив-
ной сферы обусловлена генетически [Blinova, 
Chmielewski, 2013]. Стоит отметить, что харак-
тер изменчивости морфометрических показа-
телей отразился в  следующих соотношениях 
(средний : повышенный : низкий уровни измен-
чивости): в 2021 г. – 10 : 1 : 9, в 2022 г. – 13 : 0 : 7, 
а в 2023 г. – 9 : 4 : 7, соответственно.

Рис.  5. Отношения длины к  ширине 2-го листа срединной формации Cypripedium calceolus L. в  различные 
годы исследований (А – в 2021 г. (n = 175); В – в 2022 г. (n =169); С – в 2023 г. (n = 175))
Эллипсы охватывают 95 % наблюдаемых значений в пределах выборок исследуемых видов

Fig. 5. The length to width ratio of the 2nd leaf of the median formation of Cypripedium calceolus L. in different years of 
study (A, in 2021 (n = 175); B, in 2022 (n = 169); C, in 2023 (n = 175))
Ellipses cover 95 % of the observed values within samples of the studied species

А B

C
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Таблица 3. Изменчивость морфометрических параметров Cypripedium calceolus L. в различные годы иссле-
дований

Table 3. Variability of morphometric parameters of Cypripedium calceolus L. in different years of study

Параметры, ед. изм.
Parameters, units of measurement

M ± m
(2021)

(n =175) 
CV,%

M ± m
(2022)

(n = 169) 
CV,%

M ± m
(2023)

(n =175) 
CV,%

H-test 
Kruskal–

Wallis
р

Параметры побега
Parameters of the shoot

Высота надземного побега, см
Height of the above-ground shoot, cm

34,98 ± 0,75 24 38,39 ± 0,72 21 32,19 ± 0,69 25 36,02 <0,05

Число листьев, шт.
Number of leaves, pcs.

4,47 ± 0,05 13 4,70 ± 0,05 12 4,33 ± 0,06 18 21,82 <0,05

Параметры 2-го листа 
срединной формации
Parameters of the 2nd leaf 
of the median formation

Длина, см
Length, cm

14,56 ± 0,23 18 13,91 ± 0,21 17 12,74 ± 0,75 66 28,15 <0,05

Ширина, см
Width, cm

7,60 ± 0,14 22 7,63 ± 0,14 20 7,24 ± 1,05 141 10,55 <0,05

Параметры цветка
Parameters of the flower

Длина завязи, мм
Ovary length, mm

25,40 ± 0,39 17 27,68 ± 0,34 15 27,97 ± 0,37 16 31,58 <0,05

Ширина завязи, мм
Ovary width, mm

3,67 ± 0,22 68 3,96 ± 0,05 15 4,16 ± 0,35 102 64,02 <0,05

Число цветков, шт.
Number of flowers, pcs.

1,28 ± 0,04 8 1,21 ± 0,04 12 1,18 ± 0,03 10 2,07 >0,05

П
ар

ам
е

тр
ы

 о
ко

ло
ц

ве
тн

и
ка

P
e

ri
an

th
 p

ar
am

e
te

rs

Длина 1-го лепестка, мм
Length of the 1st petal, mm

44,06 ± 0,81 20 43,43 ± 0,71 20 42,83 ± 0,51 14 6,15 <0,05

Ширина 1-го лепестка, мм
The width of the 1st petal, mm

15,34 ± 0,29 21 16,26 ± 0,22 17 12,52 ± 0,30 29 82,82 <0,05

Длина 2-го лепестка, мм
Length of the 2nd petal, mm

52,43 ± 0,69 15 54,55 ± 0,92 21 50,78 ± 0,58 14 34,47 <0,05

Ширина 2-го лепестка, мм
The width of the 2nd petal, mm

6,49 ± 0,10 16 6,86 ± 0,10 19 5,51 ± 0,11 25 86,33 <0,05

Длина 3-го лепестка, мм
Length of the 3rd petal, mm

49,58 ± 0,59 13 51,11 ± 0,71 17 48,00 ± 0,58 14 25,53 <0,05

Ширина 3-го лепестка, мм
The width of the 3rd petal, mm

20,13 ± 0,30 17 21,65 ± 0,31 18 17,56 ± 0,34 24 76,81 <0,05

Длина 4-го лепестка, мм
Length of the 4th petal, mm

51,52 ± 0,81 17 53,40 ± 1,00 23 50,19 ± 0,71 17 26,73 <0,05

Ширина 4-го лепестка, мм
The width of the 4th petal, mm

6,47 ± 0,10 17 6,74 ± 0,11 20 5,52 ± 0,12 25 66,47 <0,05

Длина губы, мм
Flower lip length, mm

31,75 ± 0,42 15 33,68 ± 0,42 15 29,90 ± 0,32 13 76,59 <0,05

Ширина губы, мм
The width of the flower lip, mm

20,36 ± 0,27 15 20,39 ± 0,25 15 17,37 ± 0,24 14 87,58 <0,05

Высота губы, мм
Flower lip height, mm

17,82 ± 0,21 13 19,08 ± 0,20 13 20,37 ± 0,23 14 69,00 <0,05

Длина стаминодия, мм
Staminodium length, mm

10,77 ± 0,07 7 14,48 ± 0,19 16 13,47 ± 0,14 12 229,14 <0,05

Ширина стаминодия, мм
Width of the staminodium, mm

4,02 ± 0,05 14 5,63 ± 0,11 24 6,39 ± 0,09 17 202,27 <0,05

Примечание. M ± m – среднее арифметическое ± ошибка среднего арифметического; CV – коэффициент вариации пара-
метра (%).

Note. M ± m – arithmetic mean ± error of the arithmetic mean; CV – coefficient of the parameter variation (%).
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Жизненное состояние популяций расте-
ний является одной из  важных диагностиче-
ских характеристик в оценке общего состояния 
вида [Фардеева, Лукоянова, 2011; Ишмурато-
ва и  др., 2019]. В  зональных условиях южно-
таежных лесов (в пределах Кировской области) 
индексы виталитета ЦП C. calceolus в динамике 

по  годам относительно высокие и  варьиру-
ют незначительно: в 2021 г. диапазон значений 
показателя IVC изменяется в  пределах от  0,91 
до  1,06, в  2022 г.  – от  0,93 до  1,12, в  2023 г.  – 
от 0,92 до 1,09.

Оценка виталитета ЦП C. calceolus (с исполь-
зованием индекса IVC) (табл.  4) показывает,  

Таблица 4. Виталитетная структура ценопопуляций Cypripedium calceolus L.

Table 4. Vitality structure of coenopopulations of Cypripedium calceolus L.

№ ЦП
No. of 

CP

Год  
наблюдения

Year of 
observation

Доля особей по классам виталитета,
абс. число, частость

Share of individuals by vitality classes,
absolute number, frequency

Iq = (a + b) / 
(2c) 

Q = 1/2 (a+b) 
Виталитет-
ный тип ЦП

Vitality type of CP

Индекс
виталитета ЦП

(IVC)
Vitality index

(IVC) a, n W b, n W c, n W

1

2021 7 0,28 11 0,44 7 0,28 1,29 0,36
Процветающая

Prosperous
0,94

2022 8 0,32 10 0,4 7 0,28 1,29 0,36
Процветающая

Prosperous
0,98

2023 4 0,16 14 0,56 7 0,28 1,29 0,36
Процветающая

Prosperous
0,95

2 

2021 1 0,04 16 0,64 8 0,32 1,06 0,34
Процветающая

Prosperous
0,94

2022 8 0,32 8 0,32 9 0,36 0,89 0,32
Депрессивная

Depressed
0,99

2023 0 0 25 1 0 0 1,00 0,50
Процветающая

Prosperous
0,92

2а 

2021 7 0,28 10 0,4 8 0,32 1,06 0,34
Процветающая

Prosperous
1,06

2022 1 0,04 7 0,28 12 0,48 0,33 0,16
Депрессивная

Depressed
0,97

2023 7 0,28 12 0,48 6 0,24 1,58 0,38
Процветающая

Prosperous
1,06

3

2021 9 0,36 10 0,4 6 0,24 1,58 0,38
Процветающая

Prosperous
1

2022 0 0 24 0,96 1 0,04 12,00 0,48
Процветающая

Prosperous
1,12

2023 8 0,32 10 0,4 7 0,28 1,29 0,36
Процветающая

Prosperous
1,04

4

2021 6 0,24 12 0,48 7 0,28 1,29 0,36
Процветающая

Prosperous
1,03

2022 7 0,28 9 0,36 8 0,32 1,00 0,32
Равновесная

Equilibrium
1

2023 6 0,24 13 0,52 7 0,28 1,36 0,38
Процветающая

Prosperous
1,05

5

2021 9 0,36 9 0,36 7 0,28 1,29 0,36
Процветающая

Prosperous
0,91

2022 7 0,28 10 0,4 8 0,32 1,06 0,34
Процветающая

Prosperous
0,93

2023 7 0,28 4 0,16 14 0,56 0,39 0,22
Депрессивная

Depressed
1,09

6а

2021 9 0,36 7 0,28 9 0,36 0,89 0,32
Депрессивная

Depressed
1

2022 9 0,36 8 0,32 8 0,32 1,06 0,34
Процветающая

Prosperous
1

2023 9 0,36 8 0,32 8 0,32 1,06 0,34
Процветающая

Prosperous
0,94
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что в  наиболее оптимальных для реализа-
ции ростовых потенций условиях произрас-
тают растения в ЦП 3 (индекс IVC по градиен-
ту года варьирует в  диапазоне от  1 до  1,12), 
расположенной в  еловом разнотравном 
лесу, и  ЦП 4  – в  сосново-еловом с  пихтой  
разнотравном лесу (индекс IVC варьирует 
в  диапазоне от  1 до  1,05). Это, вероятно, мо-
жет быть обусловлено невысоким уровнем  
антропогенного воздействия (слабая ре-
креация, отсутствие рубок и  следов механи-
зированной техники) в  сочетании с  благо
приятными эдафическими параметрами  
биотопа (преобладание легких суглинков 
в гранулометрическом составе почвы). Сфор-
мировавшиеся склоны существуют в  есте-
ственном состоянии на  протяжении дли-
тельного времени. Анализ жизненности ЦП  
C. calceolus в  районах Поволжья продемон-
стрировал похожие, достаточно высокие зна-
чения данного показателя в  местообитани-
ях с  невысокой антропогенной нагрузкой 
(северо-западный склон ООПТ «Семиозерка») 
[Фардеева, Лукоянова, 2011].

В верхней  же части склонов надпоймен-
ной террасы (ЦП  1, 2, 2а), где свет проника-
ет активнее (вследствие слабой сомкнутости 
древесного яруса) и  отмечается более силь-
ная антропогенная нагрузка (проложены биат-
лонные трассы и  пешеходные тропы) и  плот-
ная гранулометрическая структура почвы 
(среднесуглинистая), ЦП имеют несколько сни-
женную жизненность (по  изученным параме-
трам). Для ЦП 5 и  6а, заложенных в  хвойном 
лесу на  холмах техногенного характера, так-
же отмечены невысокие значения индекса IVC.  
Популяции C. calceolus в  данных местообита-
ниях имеют низкую плотность; расположены 
куртинами, занимающими сравнительно огра-
ниченную площадь; либо произрастают еди-
нично вдоль открытых участков биатлонных 
трасс. В  целом размерная пластичность вида 
за  весь период исследований изменялась не-
значительно (ISP = 1,15–1,18).

Нами установлено, что виталитетные типы 
в большинстве исследуемых ЦП относятся к ка-
тегории «процветающие». Некоторые ЦП (2, 2а, 
5 и  6а) только в  отдельные годы (2022 и  2023) 
демонстрируют признаки депрессивности 
в  связи с  тем, что в  их виталитетном составе 
преобладают особи низшего класса жизненно-
сти «с» (их доля варьирует в пределах W = 0,36– 
0,56) либо минимальна доля особей средне-
го класса «b» (ЦП  6а; W = 0,28). ЦП 4 в  2022 г.  
характеризуется как равновесная: виталитет-
ный спектр данной ЦП имеет центрирован-
ный характер распределения, приближенный 

к  нормальному. Это связано с  перемещением  
части особей из высшего класса виталитета «а» 
в средний «b». Можно предположить, что замед-
ление развития побегов обусловлено низки-
ми температурами (в том числе кратковремен-
ными заморозками) ранней весной текущего  
года либо в период заложения почек в  преды-
дущем вегетационном периоде [Blinova, 2002; 
Ишмуратова и др., 2005; Кириллова и др., 2012; 
Герасимович, 2021; Jakubska-Busse et al., 2021; 
Кириллова, Кириллов, 2025]. В  Слободском 
районе среднемесячная температура в мае со-
ставила 8 °C, что существенно ниже аналогич-
ных показателей, полученных в  2021 и  2023 гг. 
(14,7 и 13,3 °C, соответственно).

Как видно из табл. 4, использование различ-
ных методических подходов в  оценке жизнен-
ности особей и  популяций (обобщенного ин-
декса качества – Q и индекса виталитета – IVC) 
в  целом дает сходные результаты: ЦП 3 и  4  
в  период исследований характеризуются как 
стабильно процветающие либо равновесные; 
индекс IVC ≥ 1.

В регионе исследования выявлена зависи-
мость индекса виталитета IVC от среднесезон-
ного числа осадков текущего вегетационного  
периода, которая хорошо аппроксимируется 
степенной функцией (r  = 0,67; y = 277,69x 5.47, 
r 2 = 0,60). Оптимальными для реализации росто-
вых потенций и развития вида являются теплые 
и  умеренно влажные условия вегетационного  
сезона 2022 г. В  условиях недостаточного  
увлажнения в  2023 г. виталитет ЦП снижен  
(зафиксированы наименьшие значения индек-
са IVC).

Выводы

1.  Исследования, выполненные в  2021–
2023 гг. в  южно-таежных фитоценозах надпой-
менных лесов в пределах Слободского района 
Кировской области, показали, что в целом мор-
фологическая структура надземных побегов  
C. calceolus в изученном фрагменте ареала ха-
рактеризуется общей изменчивостью в  диа-
пазоне от  низкого до  высокого уровня. Наи-
более стабильными являются число цветков 
и  листьев, параметры губы цветка (длина 
и  высота) (коэффициент вариации признака  
(CV) варьирует в  пределах от  14 до  15 %). 
Средние и  высокие показатели изменчиво-
сти отмечены для большинства длин лепестков  
околоцветника, параметров стаминодия и  за-
вязи цветка, а также вегетативной сферы рас-
тения (CV = 14–41 %).

2.  Большинство морфологических параме-
тров надземного побега C. calceolus связаны 
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с  погодными условиями вегетационного пе-
риода (Н  = 6,15–229,14 при р < 0,05). Из-
менчивость признаков в  динамике по  годам  
варьирует преимущественно в среднем диапа
зоне (CV  = 16–25 %). Установлено, что в  изу
ченной части ареала наиболее пластичные  
признаки – высота надземного побега и  ши-
рина стаминодия цветка (Ip  > 0,40), это мо-
жет свидетельствовать о  механизмах эко-
логической адаптации вида. Число цветков  
и  листьев, параметры губы и  большинство  
линейных параметров лепестков околоцвет-
ника (Ip  < 0,30) являются более устойчивыми 
и  генетически закрепленными чертами мор-
фологии вида.

3.  В зональных условиях южно-таежных ле-
сов ЦП C. calceolus в динамике по годам нахо-
дятся преимущественно в  процветающем со-
стоянии (согласно методическому подходу, 
предложенному Ю. А. Злобиным [1989]). ЦП 2, 
2а, 5 и 6а в отдельные годы исследований про-
являют черты депрессивности. Выявлена зави-
симость индекса IVC от  среднесезонного чис-
ла осадков текущего вегетационного периода  
(r = 0,67; y = 277,69x 5.47, r 2 = 0,60).
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ВРЕМЕННАЯ ДИНАМИКА ГИБЕЛИ ГНЕЗД БЕЛОБРОВИКА 
И ЕЕ СВЯЗИ С ХАРАКТЕРОМ ВЕСНЫ

М. В. Яковлева

Государственный природный заповедник «Кивач» (ул. Заповедная, 14,  
пос. Кивач, Кондопожский р-н, Республика Карелия, Россия, 186215)

Для открытогнездящихся воробьиных птиц наиболее существенным и  широко 
варьирующим фактором, снижающим продуктивность размножения, является 
разорение гнезд хищниками. Проанализировано разорение гнезд белобровика 
Turdus iliacus в заповеднике «Кивач» (южная Карелия) в 1972–2024 гг. (771 гнездо).  
Большая продолжительность сезона размножения вида и  высокая межгодовая 
изменчивость весенних температур определяют разнообразие условий, в  ко-
торых проходит размножение в  разных гнездах. С  помощью программы MARK 
сравнивались модели ежедневной выживаемости гнезд. Проверены гипотезы:  
постоянной выживаемости гнезд, зависимости ее от  календарных сроков, воз-
раста гнезда (числа дней, прошедших со времени начала откладки), а также ха-
рактеристик весны в год размножения. В качестве характеристик весны исполь-
зованы средняя температура мая и  дата устойчивого перехода среднесуточных 
температур через барьер +5º. Наибольшую поддержку данными получила ад-
дитивная зависимость выживаемости от  календарных сроков и  средней темпе-
ратуры мая; возраст гнезда влияния не  оказывал. Выживаемость гнезд быстро  
возрастала от  начала к  середине сезона; дальнейшие изменения были незна-
чительны. Согласно лучшей модели, для гнезд с началом откладки 10.05 общая  
выживаемость была в 1,7 раза ниже, чем с началом откладки 15.06 (соответственно,  
25,1 и  43,2 %). Высокие майские температуры способствовали лучшей выжива-
емости гнезд. Определение механизмов обнаруженной связи требует допол-
нительных исследований, но  наиболее вероятным представляется увеличение  
численности альтернативных жертв и  улучшение маскировки гнезд от  весны 
к лету, чему способствуют и высокие майские температуры.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: выживаемость гнезд; белобровик Turdus iliacus; весенние 
температуры

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Яковлева М. В. Временная динамика гибели гнезд белобро-
вика и  ее связи с  характером весны // Труды Карельского научного центра РАН. 
2026. № 7. С. 126–136. doi: 10.17076/eco2247
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M. V. Yakovleva. THE TEMPORAL DYNAMICS OF REDWING NEST 
FAILURE AND ITS RELATIONSHIP WITH CHARACTERISTICS  
OF THE SPRING

Kivach State Nature Reserve (14 Zapovednaya St., 186215 Kivach Vlg., Kondopozhsky 
District, Karelia, Russia)

In open-nesting passerines, nest predation is the most significant and variable factor 
limiting breeding productivity. Predation on Redwing Turdus iliacus nests in the Kivach 
Nature Reserve (southern Karelia) was analyzed of the 1972–2024 period (771 nests  
in total). Due to the species' long breeding season and high interannual variability of 
spring temperatures, the conditions for breeding at different nests are highly variable. 
The MARK program was used to compare daily nest survival models. The hypotheses 
tested included constant nest survival, its dependence on calendar dates, nest age 
(number of days since the onset of egg laying), and spring characteristics in the breeding 
year. The average May temperature and the date of average daily temperatures steadying 
above +5º were used as the spring characteristics. The data provided the greatest sup-
port for the model of nest survival additive dependence on calendar dates and average 
May temperature, while nest age had no effect. Nest survival increased rapidly from early 
to mid-season; further changes were insignificant. According to the best model, overall 
survival for nests with the onset of egg laying on May 10 was 1.7 times lower than for 
nests with the onset of egg laying on June 15 (25.1 % and 43.2 %, respectively). High May 
temperatures enhanced nest survival. Determining the mechanisms behind the observed 
relationships requires further research, but the most likely explanation is an increase  
in the abundance of alternative prey and improved nest camouflage towards the summer, 
to which high May temperatures contribute.

K e y w o rd s: nest survival; Redwing Turdus iliacus; spring temperatures

F o r  c i t a t i o n����������������������������������������������������������������������������: Yakovleva M. V. The temporal dynamics of Redwing nest failure and its re-
lationship with characteristics of the spring. Trudy Karel'skogo nauchnogo tsentra RAN = 
Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 7. P. 126–136. doi: 10.17076/
eco2247

Введение

Разорение гнезд  – один из  наиболее зна-
чимых факторов, влияющих на продуктивность 
размножения открытогнездящихся птиц. По-
этому сведения о  масштабах гибели гнезд 
от хищников, ее зависимости от факторов сре-
ды имеют большое значение как с  природо
охранной точки зрения, так и  для понимания 
многих аспектов экологии и эволюции [Conway, 
Martin, 2000; Thompson, 2007]. В  последние 
годы новые подходы и  технические средства 
обеспечили широкие возможности для анализа  
величины гибели гнезд и  причин, ее опре-
деляющих [Dinsmore et al., 2002; Dinsmore, 
Dinsmore, 2007; Weidinger, 2009 и  др.], с  чем 
связано появление массы публикаций, посвя-
щенных этой теме. Но целостная картина пока 
остается неполной и  иногда противоречивой.  
Это касается, в  частности, изменения выжи-
ваемости гнезд во  времени  – как в  ходе сезо-
на размножения, так и  в  течение гнездового  
цикла от  откладки яиц до  вылета [Grant et al., 
2005; Dinsmore, Dinsmore, 2007; Демидова, 
2012; Borgman et al., 2013; Weiser, 2021 и  др.].  

Степень влияния на успех гнездования отдель-
ных факторов зависит от ситуации в конкретной 
точке  – биотопических условий, численности  
и разнообразия хищников и их альтернативных 
жертв, плотности гнездования и  прочего, что 
обусловливает необходимость дальнейшего  
накопления эмпирических данных и их анализа 
[Cox et al., 2012; Шитиков, 2019].

Поскольку степень ущерба от хищников мо-
жет значительно различаться у одного и того же 
вида в разных условиях [Newton, 1998 и др.], пти-
цы, природная обстановка в  сезон размноже-
ния которых широко варьирует, представляют  
в  этом отношении особый интерес. К  их числу  
относится белобровик (Turdus iliacus L.) – бици-
кличный вид с продолжительным сезоном раз-
множения, который являлся объектом долговре-
менных эколого-популяционных исследований  
в заповеднике «Кивач» (южная Карелия). В ходе 
их была дана предварительная оценка уров-
ня разорения гнезд этого вида в  зависимости 
от  сроков размножения, а  также от  их распо-
ложения и стадии гнездового цикла [Яковлева, 
Хохлова, 2008]. Однако использованная в этой 
работе методика Мэйфилда [Mayfield, 1975]  
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позволяет проводить сравнения лишь между  
группами гнезд (например, начатыми в  первой 
и второй половине сезона гнездования или меж-
ду гнездами с кладками и с птенцами). Выжива-
емость же гнезд внутри этих групп считается по-
стоянной, что может приводить к  искаженным 
оценкам [Klett, Johnson, 1982; Grant et al., 2005].

Около 60 % кладок белобровики начинают 
в мае, а пик приходится на первые 10 дней после  
начала размножения в  данном году [Яковлева, 
2020]. Поэтому условия в  начале сезона очень 
важны для успешной репродукции вида. Для 
климата заповедника характерна высокая меж-
годовая изменчивость сроков смены сезонов: 
так, амплитуда времени наступления весны со-
ставляет 65 дней, а  лета  – 45 дней [Скорохо
дова, 2008]. Широкие вариации природной об-
становки весной, в  том числе вариации тем-
ператур, могут влиять и  на  степень разорения 
гнезд. Поэтому в  предлагаемой работе была  
поставлена задача с  помощью современной  
методики, позволяющей моделировать еже-
дневную выживаемость гнезд как функцию 
одного или нескольких факторов [Dinsmore et 
al., 2002; Rotella, 2022], не  только проверить 
сделанные ранее выводы о  характере измен-
чивости степени разорения гнезд белобровика 
во времени, но и оценить влияние на этот пока-
затель характеристик весны.

Материалы и методы

Материал собран в 1982–2024 гг. в Карелии, 
в  заповеднике «Кивач» (координаты центра  – 
62°16′ с. ш., 33°59′ в. д.). Поиск гнезд проводили 
в основном в местообитаниях с высокой плотно-
стью населения вида – в лиственных и смешан-
ных лесах, а также в приопушечных частях ель-
ников. Данные автора дополнены материалами, 
полученными Л. С. Захаровой в  1972–1990  гг. 
(архив заповедника). Найденные гнезда про-
веряли повторно до  вылета птенцов или разо-
рения; гнезда, погибшие по  другим причинам 
(в  основном брошенные родителями кладки), 
не принимались во внимание.

Для корректного использования в  анализе  
фактора «возраст гнезда» (числа дней, про-
шедших с  начала откладки) использованы 
данные только по  гнездам (n  = 771), где этот
показатель был определен уже со дня находки 
[Rotella, 2022]. Для гнезд, найденных с полной 
кладкой, степень насиженности определяли 
методом просвечивания яиц [Lokemoen, Koford, 
1996]. Медиана интервала между проверками 
составила четыре дня. Успешным считали гнез-
до, из  которого вылетел хотя  бы один птенец. 
Птенцы белобровика обычно покидают гнездо  

на 12-й день, а при беспокойстве могут выско-
чить уже на  9–11-й день [Захарова, Хохлова, 
1987]. Если по достижении птенцами 8–11 дней 
гнездо обнаруживали пустым и при этом отсут-
ствовали признаки их успешного вылета (бес-
покоящиеся взрослые птицы, не  вынесенный 
помет), его считали разоренным.

Данные за  все годы были суммированы. 
Первым днем гнездового сезона считали наи-
более раннюю дату, когда было найдено гнез-
до белобровика с содержимым (5.05), послед-
ним – дату наиболее поздней проверки гнезда  
(31.07). Таким образом, общая продолжи-
тельность периода наблюдений составила  
88 дней. Температурные данные получены 
на  метеостанции заповедника. В  качестве ха-
рактеристик весны в  данном году взяты сред-
няя температура мая и дата устойчивого пере-
хода среднесуточных температур воздуха через 
барьер +5 °C. Последний показатель отражает 
сроки перехода биоты весной к  активному  
состоянию, влияя на сроки развития феноявле-
ний [Шульц, 1981].

При анализе использован информационно-
теоретический метод [Burnham, Anderson, 
2002] для одновременной оценки относи-
тельной поддержки конкурирующих моделей,  
описывающих зависимость ежедневной выжи-
ваемости гнезд от  представляющих интерес  
переменных. Вычисления проведены с  помо-
щью соответствующего модуля программы  
MARK (версия 9.0) [Dinsmore et al., 2002; 
Rotella, 2022]; в русскоязычной литературе его 
использование довольно подробно описано 
Д. А. Шитиковым [2019]. Для сравнения моде-
лей, объясняющих ежедневную выживаемость 
гнезд, использован информационный критерий 
Акаике, скорректированный для малых выбо-
рок (AIC

c
), и их нормализованный вес w

i
 – веро-

ятность того, что модель является лучшей сре-
ди рассмотренных [Burnham, Anderson, 2002]. 
Лучшими считались модель с минимальным по-
казателем AIC

c
 или отличающиеся от нее не бо-

лее чем на 2 единицы AIC
c
. Эффекты перемен-

ных в модели считались значимыми, когда 95 % 
доверительный интервал для коэффициента (β) 
при переменной не включал нуль [Arnold, 2010].

Рассмотрены гипотезы: постоянной су-
точной сохраняемости гнезд, ее зависимо-
сти от календарных сроков (параметр «ДАТА»), 
возраста гнезда (параметр «ВОЗРАСТ»), а так-
же средней температуры мая в  данном году 
(«ТЕМПЕРАТУРА») и  даты устойчивого перехо-
да через порог +5° («ПЕРЕХОД»). Средние тем-
пературы мая в годы исследований варьирова-
ли от 4,4 до 12,5°; даты переходы через барьер 
+5° изменялись от  15.04 (день перехода = 1) 



129
Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2026. № 7

до  27.05 (день перехода = 43) [Скороходова, 
2006, 2008, с дополнениями].

Вначале проанализировано влияние на  со-
храняемость гнезд зависимых от времени пере
менных  – даты и  возраста гнезда. Поскольку 
ежедневная выживаемость в  течение сезо-
на может не  только монотонно возрастать или 
снижаться, но и проходить через максимум или 
минимум, а  также расти или снижаться с  воз-
растом гнезда в  зависимости от  стадии гнез-
дового цикла  – откладки, насиживания или 
выкармливания [Grant et al., 2005; Dinsmore, 
Dinsmore, 2007; Borgman et al., 2013; Шитиков, 
2019 и  др.], были рассмотрены не  только ли-
нейная, но  и  квадратичная зависимость выжи-
ваемости от  сроков, линейная, квадратичная 
и  кубическая зависимость от  возраста гнез-
да. «Квадратичной» моделью назван полином, 
включающий параметр в первой и второй сте-
пени, «кубической»  – в  первой, второй и  тре-
тьей степени. Затем к  лучшим моделям, полу-
ченным на данном этапе, добавлены параметры  
«ТЕМПЕРАТУРА» или «ПЕРЕХОД».

От начала откладки до достижения птенцами  
11 дней, когда они обычно покидают гнездо, 

проходит около 27 дней [Захарова, Хохлова, 
1987]. Выживаемость за  весь период гнездо-
вания рассчитана как произведение ежеднев-
ной выживемости за  27 последовательных 
дней.

Результаты

Из 771 гнезда 296 разорили хищники. 
Ежедневная выживаемость гнезд в  моде-
ли, в  которых этот параметр предполагался  
постоянным, составила 0,962 (95 % довери-
тельный интервал 0,958–0,966). Среди мо-
делей, включавших параметры, зависящие 
от  времени,  – календарную дату и  возраст 
гнезда, наибольшей поддержкой пользова-
лись линейная и  квадратичная зависимости 
от даты (табл. 1). Модели зависимости выжи-
ваемости от  «возраста» гнезда поддержива-
лась данными значительно хуже, хотя и лучше, 
чем «константная» модель. Поскольку 95 % 
доверительный интервал для коэффициента 
при параметре «Возраст» включал 0, влияние  
этого фактора следует считать недока-
занным.

Таблица 1. Результаты выбора моделей ежедневной сохраняемости гнезд белобровика

Table 1. Results of the models selection for the redwing daily nest survival

Модель
Model

AIC
c

ΔAIC
c

Вес/Weight
w

i

k
Отклонение

Deviance

ДАТА + ТЕМПЕРАТУРА
DATE + TEMPERATURE

1747,546 0,000 0,360 3 1741,543

ДАТА2 + ТЕМПЕРАТУРА
DATE2 + TEMPERATURE

1747,860 0,314 0,308 4 1739,855

ДАТА + ПЕРЕХОД
DATE + TRANSITION 

1750,124 2,578 0,099 3 1744,121

ДАТА2 + ПЕРЕХОД
DATE + TRANSITION

1750,313 2,767 0,090 4 1742,308

ДАТА
DATE

1750,705 3,159 0,074 2 1746,703

ДАТА2

DATE2 1750,849 3,303 0,069 3 1744,846

ВОЗРАСТ
AGE

1765,538 17,992 0,000 2 1761,536

ВОЗРАСТ 2

AGE2 1766,975 19,429 0,000 3 1760,971

ВОЗРАСТ 3

AGE3 1768,164 20,618 0,000 4 1760,159

Постоянная выживаемость
Constant survival

1771,266 23,720 0,000 1 1769,266

Примечание. AIC
c
 – информационный критерий Акаике, скорректированный для малых выборок; ΔAIC

c
 – разница между 

AIC
c
 данной модели и лучшей в данном наборе; w

i
 – нормализованный вес модели; k – число параметров.

Note. AICc  – Akaike information criterion corrected for small samples; ΔAIC
c
  – the difference between the AIC

c
 of this model 

and the best one in this set; w
i
 – normalized model weight; k – number of parameters.
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Добавление к  лучшим моделям параме-
тров, характеризующих весну в  данном году, 
улучшало их качество. Наиболее низкий AIC

c 

имели модели зависимости от  времени (ли-
нейной и  квадратичной) и  майских темпера-
тур. Они имели практически одинаковую под-
держку данными. Согласно «линейной» мо-
дели, выживаемость гнезд быстро возраста-
ла в  начале сезона размножения и  медлен-
нее  – во  второй его половине; примерно та-
кую  же картину дает усреднение обеих мо-
делей (рис.  1). Но  в  «квадратичной» модели 
95 % доверительный интервал при параметре 
«Дата 2» включал 0, и, следовательно, влияние 
этого параметра маловероятно (табл.  2). Для 
параметра «ТЕМПЕРАТУРА» коэффициенты 
в  лучших моделях были положительны и  зна-
чимо отличались от  0. В  годы с  теплым маем 
выживаемость гнезд была выше, чем для лет 
с холодными веснами; различия особенно вы-
ражены для ранних гнезд (рис. 2).

Рис.  1. Сезонная динамика ежедневной сохраняемости гнезда согласно линейной модели (А) и  усредне-
нию линейной и  квадратичной моделей (Б). Точечными линиями обозначен 95 % доверительный интервал.  
День 1 = 5 мая

Fig. 1. Seasonal dynamics of nest survival rate according to linear model (А) and the result of averaging of the linear 
and quadratic models (Б). The dotted lines indicate the 95 % confidence interval. Day 1 = May 5

Таблица 2. Коэффициенты (β) для параметров двух 
лучших моделей суточной выживаемости гнезд:  
β

0
 + β

1
* (ДАТА) + β

2
* (ТЕМПЕРАТУРА) и β

0
 + β

1
* (ДАТА) + 

β
2
* (ДАТА2) + β

3
 (ТЕМПЕРАТУРА)

Table 2. Coefficients β for the parameters of the two 
best models of daily nest survival: β

0
 + β

1
* (DATE) + β

2
* 

(TEMPERATURE) and β
0
 + β

1
* (DATE) + β

2
* (DATE2) + β

3
 

(TEMPERATURE)

ДАТА + ТЕМПЕРАТУРА / DATE + TEMPERATURE

β
0

1,946 (1,290–2,603) 

β
1

0,016 (0,010–0,023) 

β
2

0,078 (0,011–0,146) 

ДАТА2+ТЕМПЕРАТУРА / DATE2 + TEMPERATURE

β
0

1,685 (0,925–2,445) 

β
1

0,034 (0,007–0,062) 

β
2

–0,0002 (–0,001–0,0001) 

β
3

0,077 (0,010–0,145) 

Примечание. В  скобках  – 95 % доверительные интервалы 
для β.

Note. In brackets – 95 % confidence intervals for β. 

Рис.  2. Динамика ежедневной выживаемо-
сти гнезд в течение сезона в годы с наиболее 
холодными (средняя температура мая +4,4°, 
сплошная линия) и  наиболее теплыми (тем-
пература мая +12,5°, штриховая линия) вес-
нами

Fig. 2. Dynamics of daily survival rate of nests 
during the season in years with the coldest (the 
average May temperature +4,4°, solid line) and 
the warmest (May temperature +12,5°, dashed 
line) springs
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Обсуждение

Изменение степени разорения в  ходе  
сезона. Белобровик в Карелии имеет два нор-
мальных цикла размножения в сезоне, а период  
возможного начала откладки составляет более 
2,5 месяца (28.04–17.07) [Захарова, Хохлова, 
1987; Яковлева, Сухов, 2020]. Суточная сохраня-
емость гнезд быстро растет от начала к середи-
не сезона, но в дальнейшем изменяется слабо.  
Согласно линейной модели ее зависимости 
от  календарных сроков (рис.  1, А), для гнезд 
с началом откладки 10.05 общая выживаемость 
в  течение гнездового цикла была в  1,7 раза 
ниже, чем с началом откладки 15.06 (соответ
ственно, 25,1 и 43,2 %). Эта тенденция подтверж-
дает результаты, полученные ранее по  методу 
Мэйфилда: успешность размножения белобро-
вика в «Киваче» для гнезд, начатых в более позд-
ние сроки, была выше, чем для ранних кладок 
[Яковлева, Хохлова, 2008]. Но в других областях 
наблюдали иной характер сезонной динамики 
выживаемости гнезд: в Норвегии она снижалась 
[Bjerke et al., 1985], а в Центральной Сибири ве-
роятность гибели гнезд дроздов, в  том числе  
белобровика, значительно повышалась не толь-
ко в  начале, но  и  в  конце сезона размножения  
[Демидова, 2012].

Влияние календарных сроков на  выживае-
мость гнезд может отражать изменения чис-
ленности хищников и их альтернативных жертв, 
причем временные вариации разорения гнезд 
зависят от  видового состава основных хищ-
ников [Grant et al., 2005; Thompson, 2007; Cox 
et al., 2012]. В  районе исследования видовой  
состав разорителей гнезд белобровика очень 
разнообразен, но  основной ущерб наносили  
куньи, прежде всего лесная куница Martes 
martes, хищные птицы (осоед Pernis apivorus, 
перепелятник Accipiter nisus, канюк Buteo 
buteo), сойка Garrulus glandarius. Более поло-
вины гнезд разоряли хищники, опирающиеся 
в поиске добычи на зрение, прежде всего хищ-
ные птицы [Яковлева, 2025]. Следовательно, 
большое значение для успешности размноже-
ния имеет степень маскировки гнезд. Распо-
ложение гнезд белобровика в Карелии широко 
варьирует [Хохлова, Яковлева, 2009]. Обычно  
они размещаются на  небольшой высоте, 
на опорах разнообразного типа – хвойных и ли-
ственных породах, ветровале, пнях, корневых 
выворотнях или на земле. В «Киваче» белобро-
вики приступают к  гнездованию еще до  или 
в самом начале развертывания листьев на де-
ревьях и  кустарниках; травянистая раститель-
ность в  это время также еще почти отсутству-
ет. В  ходе сезона размножения значительно  

улучшается маскировка гнезд, устроенных 
на  земле или в  сплетении ветвей листвен-
ных кустарников. Это влияет на  выбор птица-
ми места их расположения [Зимин, 1974 и др.], 
и  доля наземных гнезд белобровика к  концу  
сезона резко возрастает. Заметность гнезд, 
построенных на  других опорах, изменяет-
ся слабее, но  тоже может снижаться по  мере 
распускания листвы на  окружающих деревьях. 
Рост выживаемости гнезд белобровика в тече-
ние сезона согласуется с результатами иссле-
дований, в  которых обнаружено увеличение  
этого показателя по мере развития раститель-
ности и  улучшения укрытости гнезд [Martin, 
Roper, 1988; Hoover, Brittingham, 1998; Borgman 
et al., 2013 и др.].

Свой вклад в  изменение выживаемости 
гнезд по  календарным срокам могут вносить 
также колебания численности хищников и  их 
жертв [Grant et al., 2005; Thompson, 2007; Cox 
et al., 2012]. Снижение численности хищни-
ков в  «Киваче» от  мая к  июлю маловероятно, 
поскольку и  у  птиц, и  у  млекопитающих в  это  
время сезон размножения, когда они ведут 
оседлый образ жизни. Наоборот, происходит 
рост пищевых потребностей хищников по мере 
появления и  роста потомства. Но  в  течение  
сезона возможно изменение численности их 
альтернативных жертв, что может изменить  
поисковую стратегию хищника [Newton, 1998] 
и  повлиять на  пресс хищничества, посколь-
ку ни  для одного из  видов яйца и  гнездовые 
птенцы не  являлись преобладающим летним 
кормом. Например, очень уязвимы нелетные 
или плохо летающие птенцы, обычно появля-
ющиеся в  массе с  конца мая. Переключение 
на другой корм несомненно в отношении осо-
еда, который разорил в  «Киваче» более трети 
гнезд с птенцами в мае – второй декаде июня  
[Яковлева, 2025]. Известно, что этот вид вы-
кармливает птенцов главным образом личин-
ками перепончатокрылых, но в предгнездовой 
и в начале гнездового сезона, когда этого кор-
ма недостаточно, в  его рационе чаще встре-
чаются позвоночные [Itämies, Mikkola, 1972]. 
На  ущерб гнездам птиц, наносимый куньи-
ми, влияет обилие их основного корма – мел-
ких млекопитающих: отмечали, что разорение 
птичьих гнезд горностаем и  куницей снижа-
лось в годы обилия мелких грызунов [Newton, 
1998 и др.]. В Карелии расселение молодняка 
рыжей полевки Clethrionomys glareolus  – наи-
более многочисленного вида мышевидных 
грызунов заповедника – начинается в среднем 
со  второй половины июня [Ивантер, 2020],  
из-за чего пресс хищничества на птичьи гнезда  
может снижаться.
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С ростом числа гнезд видов-жертв отме-
чали как случаи увеличения их гибели вслед-
ствие переключения хищников на  разорение, 
так и снижение пресса разорителей, когда рост 
числа жертв превышает потребности хищников 
[Newton, 1998; Sofaer et al., 2014]. В  «Киваче»  
однозначная связь изменений численности 
гнезд белобровика в течение сезона со степе-
нью их гибели отсутствовала. Доля разоренных 
гнезд была максимальна в  начале  – середине 
мая, когда птицы только приступали к размно-
жению, быстро снижалась к началу июня, когда 
не только число жилых гнезд белобровика было 
максимально, но  и  приступали к  размноже-
нию поздно гнездящиеся виды. Однако в июле, 
когда число размножающихся пар снижается 
не  только у  белобровика, но  и  у  подавляюще-
го большинства видов птиц в Карелии [Зимин, 
1988], она все еще оставалась низкой.

Несмотря на  повышенное разорение в  на-
чале сезона, белобровики приступают к  гнез-
дованию одними из  первых среди перелетных 
птиц заповедника. Очевидно, для птиц важнее 
иметь шанс предпринять наибольшее число 
попыток размножения за сезон, чем повышен-
ный риск неудачи в начале сезона.

Весенние температуры. Из двух исследо-
ванных характеристик весны – средней темпе-
ратуры мая и  даты устойчивого перехода че-
рез барьер +5 °C – более важное значение для 
сохраняемости гнезд имели майские темпе-
ратуры. В  годы с  холодными веснами сохра-
няемость была ниже, прежде всего для ранних  
гнезд (см. табл. 1–2, рис. 2). Температуры мо-
гут вызывать рост степени разорения гнезд 
хищниками, поскольку в  холодную погоду на-
сиживающая самка вынуждена чаще сходить 
с гнезда для кормежки, а с увеличением часто-
ты прилетов к гнезду растет риск его обнаруже-
ния хищниками [Conway, Martin, 2000]. С  дру-
гой стороны, воздействие температур может 
быть обусловлено теми  же механизмами, что 
и  влияние календарных дат, поскольку низкие 
температуры задерживают развитие весенних  
фенологических явлений в растительном и жи-
вотном мире [Шульц, 1981; Соколов, 2010].
Для птиц годовая изменчивость сроков значи-
тельно ниже, чем для растений; при этом разли-
чаются и периоды, условия которых оказывают  
влияние на фенологию этих групп [Скороходова, 
2006; Ovaskainen et al., 2013]. Так, например, 
начало распускания почек березы повислой 
(Betula pendula) в  одни годы наблюдали рань-
ше начала кладок белобровика (до  12  дней), 
в  другие  – позднее (до  19 дней) [Скоро
ходова, 2006]. В  результате в  разные годы  
в  период начала и  даже пика размножения  

белобровика фенологическая ситуация, по край
ней мере степень развития растительности, мо-
жет сильно различаться. Задержка разви-
тия растительности может обусловить плохую  
маскировку гнезд многих видов и  повышен-
ную их уязвимость для хищников. Так, гнезда  
луговых птиц гибли чаще в  годы с  более хо-
лодной и  сухой погодой в  мае, что связыва-
ют с медленным развитием травяного покрова  
в  эти весны и  вследствие этого повышенным 
разорением плохо укрытых гнезд врановыми  
птицами [Grudinskaya et al., 2022].

Пресс хищников на  птиц, рано начинающих 
размножение, в поздние холодные весны может  
быть выше из-за ограниченного спектра пище-
вых объектов и  медленного увеличения кормо
вой базы разорителей. Например, у  рыжей по-
левки  – массового корма многих наземных 
хищников  – в  Карелии в  годы с  ранней теплой 
и  дружной весной размножение начиналось 
на 2–3 недели раньше, чем при позднем насту-
плении весенних явлений [Ивантер, 2020]. Тем-
пературы влияют на сроки развития насекомых 
[Соколов, 2010], служащих кормом для осоеда.

В последние десятилетия весенние темпе-
ратуры в  «Киваче», как и  во  многих регионах, 
растут; при этом весенние фенодаты для рас-
тений и  беспозвоночных сдвигаются на  ран-
ние сроки более существенно, чем сроки раз-
множения птиц [Скороходова, Щербаков, 2011; 
Ovaskainen et al., 2013; Яковлева, 2020]. Одна-
ко говорить однозначно о том, что условия для 
размножения белобровика становятся более  
благоприятными без проведения соответ-
ствующих сравнений нельзя, поскольку пере-
стройка климата сопровождается и  изменени-
ями биоты заповедника  – например, появился  
и  стал обычным видом разорителей гнезд  
осоед [Яковлева, Сухов, 2020].

Влияние возраста гнезда. Многими ис-
следованиями обнаружена зависимость со-
храняемости гнезд от  их возраста или стадии 
гнездового цикла, однако характер этой связи 
мог сильно различаться; показано и отсутствие  
такого влияния [Weiser, 2021]. Так, у белоброви-
ка в  Центральной Сибири отмечено повышен-
ное разорение незаконченных кладок, тогда 
как на  стадиях насиживания и  выкармливания  
ежедневная выживаемость гнезд была при-
мерно одинакова [Демидова, 2011]. В  Псков-
ской области гнезда белобровика значительно  
чаще разоряли в период откладки и насижива-
ния, чем в  период выкармливания [Головань, 
2006]. В  «Киваче» моделирование в  програм-
ме MARK не  подтвердило влияния параметра 
«Возраст» на ежедневную выживаемость гнезд 
белобровика.
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На степени разорения гнезд на разных эта-
пах размножения может сказываться измене-
ние поведения родителей в течение гнездового  
цикла. После вылупления гнезда могут стано-
виться более заметными для хищников из-за 
криков птенцов, усиления запахов и  увеличе-
ния активности родителей, приносящих им корм 
[Briskie et al., 1999; Martin et al., 2000]. Кроме 
того, разные хищники могут предпочитать в ка-
честве корма либо яйца, либо птенцов, что от-
ражается на степени гибели гнезд от хищников  
на  разных стадиях [Cox et al., 2012; Шитиков, 
2019]. Например, повышенное разорение хищ-
ными птицами и  змеями уменьшает выживае-
мость гнезд на стадии птенцов [Cox et al., 2012]. 
Большинство гнезд лесных птиц в  «Киваче»  
гибло от  хищников, поедающих как яйца, так 
и  птенцов. Но  довольно часто их разоряли  
канюк и перепелятник, которых относят к видам, 
не разоряющим кладки [Maag et al., 2022; Яков-
лева, 2025]. Поэтому не  вполне понятно, поче-
му разоряемость гнезд не  росла после вылу-
пления. Возможно, это связано с более частым  
разорением кладок обычной в заповеднике бел-
кой (Sciurus vulgaris), которая ни  разу не  была 
зарегистрирована у  гнезд с  птенцами. Однако 
это предположение нуждается в проверке.

Возможны и другие механизмы, способству-
ющие более высокому разорению гнезд на ран-
них стадиях гнездового цикла. Так, предпо-
лагается, что более уязвимые гнезда  – хуже  
замаскированные, устроенные в  более до-
ступных для хищников местах, разоряются 
уже на  ранних этапах цикла гнездования, т. е. 
во  время откладки и  инкубации, а  оставшие-
ся, расположенные более удачно, реже обна-
руживаются хищниками [Martin, Roper, 1988; 
Martin et al., 2000]. Кроме того, взрослые птицы 
обычно более активно защищают птенцов, чем 
кладки [Bjerke et al., 1985]. Благодаря активной 
защите гнезд певчим T. philomelos и  черным 
T. merula дроздами их гнезда погибали реже, 
чем у овсянок и славок, из-за нападения соек, 
которых птицам, очевидно, в большинстве слу-
чаев удавалось прогнать [Weidinger, 2009]. 
Правда, белобровик имеет более мелкие раз-
меры, чем певчий и черный дрозды, и похище-
ние сойками его птенцов в  заповеднике было 
довольно обычно [Яковлева, 2025].

Заключение

Проведенный анализ выживаемости гнезд 
с  использованием программы MARK пока-
зал увеличение выживаемости гнезд бело-
бровика в  ходе сезона размножения и  в  годы 
с  теплой весной. Очевидно, что обнаруженная  

зависимость от  дат и, скорее всего, от  весен-
них температур лишь отражает вариации дру-
гих факторов. Но о конкретных механизмах это-
го влияния в настоящее время можно говорить 
лишь предположительно из-за недостатка дан-
ных о  численности и  видовом составе хищни-
ков в  разные годы, способах поиска ими кор-
ма и обнаружения гнезд. Наиболее вероятным  
представляется увеличение численности альтер
нативных жертв и  улучшение маскировки гнезд 
от  весны к  лету, чему способствуют и  высокие 
майские температуры, ускоряющие развитие 
растительности.

Выражаю искреннюю признательность ано­
нимным рецензентам за  конструктивную кри­
тику, способствовавшую улучшению структуры 
рукописи.
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ВЛИЯНИЕ ТРАНСФОРМАЦИИ МЕСТООБИТАНИЙ  
НА ВЕРНОСТЬ ДУПЕЛЯ (GALLINAGO MEDIA) 
ТОКОВОЙ ТЕРРИТОРИИ

А. В. Артемьев*, Т. Ю. Хохлова

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»  
(ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910),  
*ficedul@gmail.com

Приведены результаты мониторинга дупелиного тока в  угодьях агроландшафта  
Карелии в 2021–2025 гг. Обсуждена реакция птиц на изменения токовой террито-
рии в ходе сельскохозяйственной мелиорации заброшенных полей, зарастающих 
древесно-кустарниковой растительностью. На току, известном с 1996 г., в 2021–
2022 гг. скапливались 8–15 самцов. С  осени 2022 до  лета 2023 г. на  токовище 
и в его окрестностях вели интенсивные работы по удалению деревьев и кустар-
ников, прокладке новых мелиоративных канав, выравниванию и  перепахиванию  
полей. Проведение этих работ совпало с  периодом токовой активности птиц, 
и весной 2023 г. дупеля не собирались на токовище. Мелиоративные работы су-
щественно изменили облик ландшафта. На месте тока через 25–30 м были выко-
паны новые мелиоративные канавы, исчезли деревья и кустарники, изменились  
состав и  плотность травяного покрова. Несмотря на  это, в  последующие годы 
птицы вернулись на место тока, а их численность осталась на уровне прежних лет. 
Этому способствовал довольно высокий уровень филопатрии птиц: 24 % от  по-
меченных в  2021–2024 гг. самцов вернулись на  токовище в  последующие годы. 
По уровню численности птиц в течение последних 5 лет этот ток можно отнести 
к стабильным ключевым токовым участкам (key lek area), нуждающимся в охране  
и  ведении ежегодного мониторинга. В  перспективе возможно сокращение чис-
ленности птиц в связи с изменением гидрологического режима и снижения увлаж-
ненности почвы на этой территории.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: дупель; Республика Карелия; токовая территория; изменение 
ландшафта

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Артемьев А. В., Хохлова Т. Ю. Влияние трансформации место
обитаний на  верность дупеля (Gallinago media) токовой территории // Труды 
Карельского научного центра РАН. 2026. № 7. С. 137–145. doi: 10.17076/eco2294

Ф и н а н с и р о в а н и е. Работа выполнена в  рамках государственного задания  
КарНЦ РАН (ИБ КарНЦ РАН, № FMEN-2022-0003).
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A. V. Artemyev*, T. Yu. Khokhlova. IMPACT OF HABITAT TRANSFORMATION 
ON GREAT SNIPE (GALLINAGO MEDIA) LEK-SITE FIDELITY

Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences  
(11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia), *ficedul@gmail.com

We present the results of monitoring Great Snipe lekking in an agricultural landscape 
of Karelia during 2021–2025. The response of birds to the landscape alteration during  
agricultural reclamation of abandoned fields overgrown with trees and shrubs is dis-
cussed. In 2021–2022, 8–15 males gathered at the lek site known since 1996.  
From the autumn of 2022 to the summer of 2023, intensive work was carried out in and 
around the lek site to remove trees and shrubs, dig new drainage ditches, and level  
and plow the fields. These activities coincided with the lekking period, so in the spring 
of 2023, no Great Snipes assembled at the lek site. The reclamation work significantly 
altered the landscape. New drainage ditches were excavated at 25–30 m intervals across 
the lek site, trees and shrubs disappeared, and the composition and density of the ground 
vegetation changed. Despite this, the birds returned to the lek site in subsequent years, 
and their numbers remained comparable to those observed in previous years. This return 
was facilitated by a relatively high level of philopatry among the birds: 24 % of the males 
ringed in 2021–2024 returned to the same lek site in subsequent years. Based on the bird 
numbers recorded over the past five years, this site can be classified as a stable key lek 
area, which requires protection and annual monitoring. In the long term, there is a risk  
of a decline in the bird numbers due to changes in the hydrological regime and reduced 
soil moisture at the site.

K e y w o rd s: Great Snipe; Republic of Karelia; lek site; landscape alteration

F o r  c i t a t i o n : Artemyev A. V., Khokhlova T. Yu. Impact of habitat transformation on Great 
Snipe (Gallinago media) lek-site fidelity. Trudy Karel'skogo nauchnogo tsentra RAN = 
Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 7. P. 137–145. doi: 10.17076/
eco2294

F u n d i n g . The study was carried out under state assignment to the Karelian Research 
Centre RAS (FMEN-2022-0003).

Введение

Дупель (Gallinago media L.) – вид, сокраща-
ющий численность на  большей части своего  
ареала, состояние мировой популя-
ции которого МСОП оценивает как близ-
кое к  угрожаемому  – NT [Bird..., 2021].  
К числу наиболее значимых угроз относят утра-
ту местообитаний в  результате антропогенной 
деятельности и  в  первую очередь из-за осу-
шения заболоченных территорий и преобразо-
вания земель в  ходе интенсивного сельского  
хозяйства [Kålås, 2004; Монгин, Давыденок, 
2021; Bird..., 2021; Buckley, 2022].

На территории Карелии в настоящее время  
дупель очень редок, спорадично встречается 
только в ее южной половине и внесен в регио
нальную Красную книгу как редкий уязвимый 
вид (3 VU) [Артемьев, 2022]. С 2021 г. на полях 
Олонецкого района под контролем находится  
один из  немногих известных в  настоящее  
время токов, который сохранился с 1996 г. Про-
веденная там в  последние годы масштабная  
рекультивация сельскохозяйственных угодий 
кардинальным образом изменила обстановку  

на  окружающих полях, включая место токови-
ща. Цель данного сообщения  – охарактеризо-
вать влияние на  дупелей сельскохозяйствен-
ной мелиорации, существенно изменившей  
их токовую территорию, а  также оценить воз-
можные последствия таких преобразований 
в условиях Карелии, что важно для планирова-
ния природоохранных мероприятий по  сохра-
нению вида.

Материалы и методы

Дупелиный ток, на  котором проводили ис-
следования, находится в Олонецком районе Ре-
спублики Карелия в  угодьях агроландшафта 
близ поймы р. Кукас на восстанавливаемых по-
лях АО «Племсовхоз „Мегрега“» [Артемьев, Хох-
лова, 2022]. В 2021–2025 гг. в середине – конце 
мая здесь ежегодно учитывали токующих птиц, 
отлавливали их паутинными сетями и  метили  
стандартными кольцами. Для отлова в  центре 
и  по  периферии тока к  19–21 часу выставля-
ли от 4 до 8 сетей с ячеей 28 мм и размерами  
8 × 2,5  м и  экспонировали их от  2 до  7 часов. 
Сети проверяли каждые 30–40 минут, пойманных 
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птиц обрабатывали и выпускали в 400 м от ме-
ста отлова. У  пойманных дупелей визуально 
оценивали жировые запасы, мышечный индекс, 
размеры клоакального выступа и  брали обыч-
ные промеры, используемые при работе с этим 
видом [Höglund et al., 1990; Devort, 2000]. Для 
определения пола использовали промер от за-
тылка до кончика клюва (голова + клюв); особей 
с длиной головы более 96 мм относили к сам-
кам, 95 мм и менее – к самцам [Debayle et al., 
2017]. Помимо этого, при определении пола 
обращали внимание на  их вес, степень раз-
вития клоакального выступа и  размер белых  
пятен на рулевых перьях.

Результаты и обсуждение

В мае 2021 и  2023 гг. мы провели целена-
правленный поиск дупелиных токов, во  время 
которого была обследована значительная часть 
полей в окрестностях г. Олонца, в том числе про-
верены 5 участков, на которых финские коллеги 
регистрировали токующих птиц в 1996–2003 гг. 
[Kontiokorpi, 2006]. В  ходе этих поисков выяс-
нилось, что до настоящего времени сохранился 
только ток, найденный в  1996 г. на  полях с  по-
севами многолетних трав близ поймы р. Кукас  
[Артемьев, Хохлова, 2022]. При первом посе-
щении 5  мая 1996 г. на  нем нашли 3 токующих 
самцов, а при повторных проверках 9 и 10 мая 
2003 г. наблюдали 3 и  4 самцов [Kontiokorpi, 
2006]. Точное местоположение тока фин-
ские коллеги не  зафиксировали, но  позд-
нее Я. Контиокорпи любезно указал участок  

полей, на  котором он располагался. При об-
следовании этого участка полей в  дневное 
время 2 мая 2006 г. А. В. Кондратьев и Х. Крю-
кенберг зарегистрировали 3 токующих самцов 
[Iljinsky et al., 2006].

Мы впервые посетили эти угодья вечером 
14 мая 2021 г. На участке, указанном А. В. Кон-
дратьевым, птиц не  нашли, но  примерно 
в 200 м от него обнаружили не менее 7 активно  
токующих самцов. Отлов птиц был организо-
ван при теплой и  ясной погоде 25  мая. В  тот 
день первые дупеля начали токовать еще за-
светло, при этом некоторые из  них, вылетев 
с окрестных полей, поодиночке подавали голоса  
около участка, указанного А. В. Кондратьевым, 
но  в  сумерках все переместились на  ток, най-
денный 10 дней назад.

Токовище находилось на  поле с  вырождаю-
щимися посевами многолетних трав, большая 
часть которого долгое время не  эксплуатиро-
валась и  заросла деревьями и  кустарниками. 
По полю через каждые 230 м были проложены 
мелиоративные канавы глубиной около 1,4  м, 
окаймленные кустами ивы, березами и  оси-
нами. Ток располагался в  наименее заросшей  
деревьями части поля, где еще 4–5 лет назад 
вели выборочную заготовку сена. Он занимал 
сильно закочкованный луговой участок, площа-
дью около 0,15 га, и  был покрыт довольно вы-
сокой для весны травяной растительностью 
(20–25  см) с  небольшими рединами и  вытоп-
танными пятнами. По периферии ток окаймляли 
редкие кусты ивы и  неплотные заросли моло-
дых берез высотой до 5–6 м (рис. 1).

Рис. 1. Токовая территория 25 мая 2021 г.

Fig. 1. Lekking site on May 25, 2021
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В таком состоянии токовище оставалось 
и  весной 2022 г., тогда как на  соседних полях 
началось восстановление сельскохозяйствен-
ных угодий, все кусты и деревья там были уда-
лены, и  в  1–2  км от  тока до  темноты работала 
техника. На поле с дупелиным током мелиора-
тивные работы начались осенью 2022 г. и  про-
должались до  лета 2023 г. В  ходе работ были 
обновлены старые дренажные канавы, а через  
каждые 25–30  м выкопаны новые, глубиной 
около 1,5 м. Поля выровняли, засыпали слоем  
торфа и  распахали. Во  время их обследова-
ния 15  мая 2023 г. территория тока представ
ляла собой грубо вспаханное поле без какой-
либо растительности, а рядом с ним даже ночью  
интенсивно работали тракторы и  экскаваторы.  
Из-за беспокойства дупелей на  месте тока 
не  было, но  в  его окрестностях мы слышали  
голоса 2 одиночных самцов. Весной 2024 г.  
на  месте тока поднялась невысокая травяная 
растительность, чередующаяся с незаросшими 
участками почвы (рис.  2). К  осени поле вновь 
перепахали, но  сельскохозяйственных куль-
тур высевать не стали, поэтому к весне 2025 г.  
состояние токовой площадки мало изменилось, 
лишь растительность стала менее плотной.

Число токующих дупелей на контролируемом 
поле в  период стремительной трансформации 
угодий варьировало по  годам от  2 до  15 осо-
бей (табл.). Но на их численности и активности 
сказывались не  столько изменения обстановки,  
сколько деятельность людей и  техники в  не-
посредственной близости от  тока и  погодные  

условия. В 2021 г. при отсутствии беспокойства 
здесь собиралось до  15 самцов, половина  
которых была отловлена и помечена стандарт-
ными кольцами. В 2022 г., когда поблизости на-
чалась масштабная восстановительная мели-
орация и  техника на  соседних полях работала  
даже ночью, на  току наблюдали до  10 птиц. 
Весной 2023 г. работы шли на  поле с  токови-
щем, и на токовой арене птицы не собирались, 
но в 200–300 м от нее изредка подавали голоса 
2 одиночных самца. При этом других токующих 
дупелей не  удалось обнаружить и  на  прилега-
ющих участках полей, как не  затронутых, так  
и  ранее пройденных мелиорацией. В  2024 г., 
несмотря на  кардинальное преобразование 
ландшафта, птицы вернулись на прежнюю тер-
риторию: до  15 самцов собирались практиче-
ски на том же участке полей, переместившись 
всего на несколько метров (рис. 3, 4). В 2025 г. 
ток был проверен 25  мая при крайне неблаго-
приятной ветреной и дождливой погоде, что от-
разилось на активности птиц. Пока шел дождь, 
дупеля молчали, а  после его прекращения 
в 19:30 иногда подавали голоса 3 самца, хотя, 
как показал отлов, на току их было не менее 8.

За 5 лет наблюдений на  данном току было 
отловлено и  помечено кольцами 29 дупелей 
(см. табл.). Среди них преобладали самцы, что от-
мечали и при отловах на токах в других частях аре-
ала [Карпович, 1962; Höglund, Robertson, 1990; 
Sviridova et al., 2018; Бажанова и др., 2019 и др.]. 
Ни  одна из  окольцованных нами самок на  кон-
тролируемой территории больше не  встречена,  

Рис. 2. Токовая территория 28 мая 2024 г.

Fig. 2. Lekking site on May 28, 2024
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Рис. 3. Местоположение тока в 2021–2022 гг. (карта Google от 6.08.2020)

Fig. 3. Lek location in 2021–2022 (Google map as of August 6, 2020)

Рис. 4. Местоположение тока в 2024–2025 гг. (карта Google от 16.05.2025)

Fig. 4. Lek location in 2024–2025 (Google map as of May 16, 2025)

тогда как у  самцов отмечен довольно высокий 
уровень филопатрии: около четверти околь-
цованных в  2021–2024 гг. самцов (24 %; n = 21) 
ловили здесь и  в  последующие годы. Четы-
ре из них были пойманы через год после мече-
ния, один, окольцованный 25 мая 2021 г., – через 
3 года – 21 мая 2025 г., еще один, окольцованный 
в 2021 г., попадался в сети в 2022 и 2024 гг. Такие 
самцы-резиденты составили 27 % среди сам-
цов, отловленных в 2022–2025 гг. (n = 22).

Показатель возврата дупелей на  место ме-
чения во многом зависит от выживаемости птиц 
и полноты их контроля отловами. Помимо этого,  
на его величину влияют и другие факторы, в том 
числе присутствие самцов пролетных популяций  
на  токовище и  доля птиц локальной популя-
ции со  слабыми территориальными связя-
ми, меняющих место тока как в течение сезона, 
так и  в  разные годы [Панченко, 1971; Höglund, 
Robertson, 1990; Korniluk, Chylarecki, 2023; 
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Sviridova et al., 2026]. Доля птиц, вернувшихся 
на  наш ток в  Карелии, оказалась близкой к  по-
казателям, полученным в  других частях ареала. 
В Швеции на места прежнего токования возвра-
щалось около 30 % самцов [Höglund, Robertson, 
1990], в  Беларуси в  долине р. Припяти  – око-
ло 23 % [Witkowska et al., 2024], а на территории  
Окского заповедника – не более 20 % [Панченко, 
1971]. Привязанность значительной части птиц 
к  определенным токовищам во  многом обеспе-
чивает их длительное существование. На контро-
лируемых полях в Карелии связь дупелей с токо-
вым участком не ослабла даже после серьезной 
трансформации угодий и пропуска весеннего се-
зона 2023 г. При этом данный ток остался при-
влекательным и  для особей со  слабыми тер-
риториальными связями, о чем свидетельствует 
преобладание в отловах новых птиц.

Известно, что при выборе мест токования 
и  гнездования для дупеля большое значение 
имеет структура растительного покрова и увлаж-
ненность почвы [Korniluk, Piec, 2016; Sviridova et 
al., 2018; Свиридова и др., 2019 и др.]. Тем не ме-
нее места токования дупелей очень постоянны  
и  долго сохраняются даже при значитель-
ной трансформации местообитаний. В  Ленин
градской области был известен ток, который су-
ществовал более 20 лет, несмотря на изменения  
растительного покрова и  хозяйственного ис-
пользования земель, и  исчез только после  
полного осушения этих угодий [Мальчевский,  
Пукинский, 1983]. Наряду с постоянными, дупеля  
могут образовывать и  временные тока, неста-
бильность которых во  времени и  пространстве 
особенно хорошо заметна в  пойменных место
обитаниях, где даже постоянные токовища мо-
гут смещаться на сотни метров [Карпович, 1962; 
Никифоров и др., 1986; Korniluk, Piec, 2016; Мон-
гин, Давыденок, 2021]. Лесная и  сельскохозяй-
ственная мелиорация, как и деградация луговых  

угодий из-за зарастания древесно-кустарни
ковой растительностью, входят в  число основ-
ных причин утраты местообитаний дупеля 
на  всем пространстве видового ареала [Kålås, 
2004; Bird..., 2021; Buckley, 2022]. На  негатив-
ные последствия восстановительной мелио-
рации, ведущие к  исчезновению постоянных  
токов дупеля, указывали и коллеги, исследовав-
шие этих птиц на  территории Беларуси [Мон-
гин, Давыденок, 2021]. Однако в  Карелии после  
мелиоративных работ, остановивших лесную 
сукцессию и  предотвративших зарастание по-
лей в  районе тока, сохранился «луговой» облик 
местообитания. Несмотря на пропуск одного се-
зона и существенные изменения токовища и его 
ближайших окрестностей, оно не  потеряло сво-
ей привлекательности для птиц, и благодаря вы-
сокому уровню филопатрии самцы продолжили  
токовать на прежнем участке.

Заключение

Контролируемый ток, обнаруженный еще 
в 1996 г., сохранялся на одном и том же участ-
ке полей не  менее 30 лет, несмотря на  транс-
формацию угодий, вызванную неоднократным 
изменением форм и  интенсивности их хозяй-
ственного использования. Работы, проведен-
ные в последние пять лет, показали, что он под-
держивался за  счет довольно высокого уров-
ня филопатрии самцов и  постоянного притока  
новых птиц. При этом даже рекультивация  
сельскохозяйственных угодий, в  том числе  
на  месте токовища, не  повлияла на  тесную 
связь дупелей с токовой территорией.

Судя по  уровню численности птиц на  току, 
не  показавшей заметного падения даже после  
проведения мелиорации, его можно отнести 
к стабильным ключевым токовым участкам (key 
lek area), на  которых, в  соответствии с  планом 

Динамика численности дупелей на току в Олонецком районе Карелии в 2021–2025 гг.

Abundance dynamics of great snipes at the lekking site in the Olonetsky District, Karelia in 2021–2025

Год
Year

Дата отлова
Date of capture

Число токую-
щих самцов
Number of 

lekking males

Отловлено
Caught

самцов
males

самок
females

новых
new

вернувшихся
returning

всего
total

2021 25 и 27.05 14–15 8 8 –

2022 23.05 8–10 2 3 5 1

2023 15.05 2 – – – –

2024 14 и 26.05 13–15 11 1 12 2

2025 21.05 8 3 2 5 2

Всего
Total

24 6 30 5
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сохранения вида, рекомендовано проведение 
ежегодного мониторинга и  специальные меры 
охраны [Buckley, 2022]. Однако пока неизвестно, 
насколько сильно повлияет на  птиц изменение  
гидрологического режима почвы из-за проклад-
ки новых мелиоративных канав, а  также даль-
нейшая эксплуатация полей. В настоящее время  
обширные угодья, окружающие место тока, 
заняты многолетними травами, и  существует  
вероятность, что при негативных изменениях 
обстановки на  месте токовища птицы просто 
переместятся на соседние поля. Мы планируем 
продолжить мониторинг и  проследить реакцию 
птиц на дальнейшее изменение местообитаний 
в ходе сельскохозяйственных работ.
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ТАКСОЦЕНЫ ШМЕЛЕЙ НА УЧАСТКАХ С РАЗНОЙ СТЕПЕНЬЮ 
АНТРОПОГЕННОЙ НАГРУЗКИ НА СОЛОВЕЦКОМ АРХИПЕЛАГЕ

Г. С. Потапов*, Г. В. Бовыкина, Ю. С. Колосова, М. Ю. Гофаров

Федеральный исследовательский центр комплексного изучения Арктики  
имени академика Н. П. Лаверова УрО РАН (пр. Никольский, 20, Архангельск, Россия, 163020),  
*grigorij-potapov@yandex.ru

В статье представлены результаты исследований, посвященных изучению таксоце-
нов шмелей на  территории Соловецкого архипелага. Группировки шмелей изуча-
лись на трех участках, ранжированных согласно степени воздействия антропогенной 
нагрузки на экосистемы. Для выявления долгосрочных трендов в таксоценах шме-
лей Соловецких островов проведено сравнение с данными, полученными на ключе-
вых участках в 2000-е гг. В составе группировки, расположенной на участке с низкой 
антропогенной нагрузкой, в 2025 г. выявлено четыре вида шмелей. Основу данного 
таксоцена составляли Bombus jonellus и B. pascuorum, которые являются наиболее 
широко распространенными на  территории Соловецкого архипелага. Изменения 
в изучаемой группировке за 20-летний период незначительны. Различия показате-
лей относительного обилия B. jonellus и B. pascuorum за исследуемый период объ-
ясняются межгодовой динамикой численности данных видов шмелей, связанной  
с  вариациями погодно-климатических условий. На  участке со  средней степенью  
антропогенной нагрузки наблюдалось резкое доминирование в выборке B. jonellus, 
другие виды, в  том числе и  B. pascuorum, малочисленны. За  прошедший 20-лет-
ний период уровень видового богатства в группировке шмелей стал ниже, т. е. упал 
с 11 до 6 видов. В 2025 г. здесь не встречались такие малочисленные виды в локаль-
ной фауне шмелей Соловецкого архипелага, как, например, B. distinguendus. Ве-
роятная причина этого  – изменение спектра кормовых энтомофильных растений  
в исследуемом растительном сообществе. Структура таксоценов шмелей в место
обитаниях с  высокой степенью воздействия антропогенной нагрузки характеризу
ется значительной изменчивостью в уровне видового богатства и показателях оби-
лия видов. Это свидетельствует о достаточно нестабильной структуре группировок 
шмелей на участках с высокой степенью влияния антропогенного фактора.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: шмели; Европейский Север России; острова Белого моря; 
группировки; межгодовая динамика
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BUMBLEBEE COMMUNITIES IN AREAS WITH DIFFERENT DEGREES  
OF ANTHROPOGENIC IMPACT ON THE SOLOVETSKY ARCHIPELAGO

N. Laverov Federal Center for Integrated Arctic Research, Ural Branch, Russian 
Academy of Sciences (20 Nikolskiy Ave., 163020 Arkhangelsk, Russia), 
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This article presents the results of research on bumblebee communities on the Solovetsky 
Archipelago. Bumblebee communities were studied at three sites, ranked according  
to the degree of anthropogenic impact on the ecosystems. To identify long-term trends 
in the bumblebee assemblages of the Solovetsky Islands, a comparison was made with 
data obtained at key sites in the 2000s. In the community located at the site with low 
anthropogenic impact in 2025, four bumblebee species were found. The core of this as-
semblage consisted of Bombus jonellus and B. pascuorum, which are the most wide-
spread species on the Solovetsky Archipelago. Changes in the studied community over 
the 20-year period were minor. Differences in the relative abundance of B. jonellus and 
B. pascuorum during the study period are explained by interannual population dynam-
ics of these bumblebee species, associated with variations in weather and climatic 
conditions. At the site with a moderate degree of anthropogenic impact, a dominance  
of B. jonellus was observed, while other species, including B. pascuorum, were scanty. 
Over the past 20-year period, the species richness level in the bumblebee community 
has decreased, falling from 11 to 6 species. In 2025, species that are rare in the local 
bumblebee fauna of the Solovetsky Archipelago, such as B. distinguendus, were absent. 
The probable reason for this is a change in the spectrum of entomophilous food plants  
in the studied plant community. The structure of bumblebee assemblages in habitats with 
the high degree of anthropogenic impact is characterized by significant variability in spe-
cies richness levels and relative abundance. This indicates a rather unstable structure  
of bumblebee communities in areas with a high degree of anthropogenic impact.

K e y w o rd s: bumblebees; Northern European Russia; islands of the White Sea; assem-
blages; long-term dynamic
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Введение

Соловецкий архипелаг является одной из наи
более интересных территорий Европейского  
Севера России не  только по  причине богатого 
исторического наследия, но  и  благодаря уни-
кальному сочетанию природных комплексов. 
Кроме зональных северотаежных сообществ, 
на Соловецком архипелаге представлены био-
ценозы, не характерные для данной природной 
зоны. К  ним относятся приморские воронич-
ные тундры, еловые и смешанные леса разно
травного типа [Природная среда…, 2007]. 
Антропогенно-трансформированные сообще-
ства, несмотря на  многовековую хозяйствен-
ную деятельность, занимают лишь небольшую 
часть территории архипелага и  сконцентри-
рованы в основном в пос. Соловецкий и около 
скитов на  о. Большой Соловецкий [Природная 

среда…, 2007]. К таким природным комплексам 
относятся луга, ранее использовавшиеся как 
сенокосные угодья. Здесь характерно высокое 
видовое богатство сосудистых растений, в том 
числе и энтомофильных видов, которые играют 
ведущую роль в  поддержании стабильного су-
ществования насекомых-опылителей на  тер-
ритории Соловецкого архипелага, и  прежде 
всего шмелей (Hymenoptera: Apidae: Bombus 
Latreille 1802) [Подболоцкая, 2009].

Изучение фауны и экологии шмелей на тер-
ритории Соловецких островов проводилось 
в  2000-е гг. и  в  последующем было обобще-
но в  ряде работ [Болотов, Подболоцкая, 2003; 
Подболоцкая, 2009; Колосова, Подболоцкая, 
2010; Болотов и  др., 2013]. За  время прове-
дения данных исследований была изучена ло-
кальная фауна шмелей Соловецкого архипе-
лага, детально охарактеризованы таксоцены  
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шмелей в  различных типах местообитаний, 
проанализирована многолетняя динамика оби-
лия шмелей, связанная с вариациями погодно-
климатических условий. В дальнейшем работы, 
касающиеся фауны и  экологии шмелей Соло-
вецкого архипелага, не проводились.

В настоящее время основной акцент наших 
исследований сделан на  изучении таксоценов 
шмелей на  участках с  разной степенью воз-
действия антропогенной нагрузки на  террито-
рии Соловецкого архипелага для дальнейшей 
разработки рекомендаций по  охране остров-
ных природных комплексов. Кроме того, с уче-
том имеющегося обширного материала по эко-
логии шмелей, собранного в  2000-х гг., нами 
проанализированы изменения в  таксоценах 
шмелей на  ключевых участках, произошедшие 
за 20-летний период.

Материалы и методы

Исследования проводились в  ходе экспеди-
ционных работ на о. Большой Соловецкий в пе-
риод с 10 по 20 июля 2025 г. Применялась мето-
дика безвыборочного вылова всех встреченных 
особей шмелей в  исследуемых местообитани-
ях с помощью энтомологического сачка, что по-
зволяет сделать корректные выводы о  соотно-
шениях видов в составе группировок [Песенко, 
1972; Подболоцкая, 2009]. Проведение сборов 
в  июле определялось тем, что на  этот период 
приходится пик численности рабочих особей 
шмелей в  Северной Европе и  на  Европейском  
Севере России [Prŷs-Jones, Corbet, 1987; Под-
болоцкая, 2009]. Для устранения различий 
в  объеме выборок продолжительность сбо-
ров на  каждом местообитании составляла два 
часа. Сборы шмелей были сделаны в  трех ме-
стообитаниях (табл.  1). Их выбор определял-
ся расположением указанных местообитаний 

на  участках, ранжированных согласно степени  
воздействия антропогенной нагрузки на  эко
системы (рис.).

Согласно материалам Фонда по сохранению 
и  развитию Соловецкого архипелага, терри-
тория островов на основе изучения комплекса  
факторов разделена на  три зоны, т. е. с  высо-
кой, средней и  низкой степенью воздействия  
антропогенного фактора [Отчет…, 2024]. Мак-
симальная антропогенная нагрузка характерна 
для пос. Соловецкий. К зоне со средним уров-
нем воздействия относится часть территории  
архипелага за  пределами поселка. Большая 
часть Соловецких островов подвергается низ-
кому антропогенному воздействию. В ходе про-
ведения настоящих исследований сбор мате-
риала проводился на участках, ранжированных  
в  соответствии с  данной классификацией тер-
ритории Соловецкого архипелага, так как 
на  основе полученных материалов предпола-
гается в  будущем разработать рекомендации 
по  охране островных природных комплексов.

Участок с  низкой антропогенной нагруз-
кой в  ходе наших исследований располагался  
у  мыса Печак, со  средней  – у  скита Исаково, 
с  наиболее высокой  – в  пос. Соловецкий (см. 
рис.). При выборе участков для исследований  
учитывалась не только антропогенная нагрузка,  
но  и  расстояние между участками. Оно должно  
быть довольно значительным и  составлять 
не меньше чем 3–4 км. Известно, что дистан
ция фуражировки рабочих особей шмелей 
от  гнезда до  кормового участка расположена 
в пределах 500 м – 3 км [Goulson, 2010]. Соот-
ветственно, при более близком расположении 
изучаемых участков возможно свободное пере-
мещение рабочих особей шмелей между ними. 
Расстояние от мыса Печак до пос. Соловецкий 
составляет около 7  км, от  пос. Соловецкий 
до скита Исаково – около 8 км.

Таблица 1. Характеристика исследованных местообитаний на о. Большой Соловецкий

Table 1. The studied habitats on the Bolshoy Solovetsky Island

Код
Code

Координаты
Coordinates

Местообитание
Habitat

Степень антропогенного  
воздействия

Degree of anthropogenic 
transformation

Кормовые растения  
для шмелей
Food plants  

for bumblebees

I
64°57'28.8"N
35°45'50.2"E

Березняк кустарничковый  
у мыса Печак
Birch forest near the cape of Pechak

Низкая
Low

Melampyrum  
sylvaticum

II
65°05'41.9"N
35°36'56.5"E

Злаково-разнотравный луг у скита Исаково
Meadow near the monastic 
community of Isakovo

Средняя
Middle

Trifolium repens, 
Rubus idaeus, 

Geranium sylvaticum

III
65°01'19.5"N
35°42'33.2"E

Клеверный луг в пос. Соловецкий
Clover meadow  
in the village of Solovetsky

Высокая
High

Trifolium repens, 
Trifolium pratense
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Для выявления долгосрочных трендов в так-
соценах шмелей о. Большой Соловецкий про-
ведено сравнение с  данными, полученными 
за  период 2001–2006 гг. [Подболоцкая, 2009]. 
Для сравнения использовались материалы 
2004 г., поскольку, как и  в  2025 г., сборы этого 
года были приурочены к июлю – периоду, на ко-
торый приходится пик развития шмелиных се-
мей [Prŷs-Jones, Corbet, 1987], что позволи-
ло получить сравнимые данные. Исследова-
ния на мысе Печак (местообитание I) и у скита  
Исаково (местообитание II) проводились на тех  
же самых участках, что и  в  2004 г. Участок 
в  пос. Соловецкий, где проводились исследо-
вания в  2004 г. (у  дизельной электростанции), 
в  настоящее время исчез, в  связи со  стро-
ительными работами. По  этой причине ис-
следования проводились на  новом участ-
ке в  поселке (местообитание III). Расстояние 
от него до участка 2004 г. – около 300 м. Новый  

участок представляет собой характерный для 
пос. Соловецкий клеверный луг с доминирова-
нием в  составе травостоя клевера ползучего 
(Trifolium repens) и  клевера лугового (Trifolium 
pratense), а также с наличием высокого уровня 
воздействия антропогенного фактора [Подбо-
лоцкая, 2009].

Шмели идентифицированы на  основе ра-
бот Панфилова [1978], Løken [1973, 1984] 
и  Rasmont et al. [2021]. Использовался сте-
реомикроскоп Solо 2070 (Carton Optical Co., 
Ltd.). Статус таксонов принят по Williams [1998].  
Собранный материал хранится в  Российском  
музее центров биологического разнообразия  
Федерального исследовательского центра 
комплексного изучения Арктики имени акаде-
мика Н. П. Лаверова УрО РАН (ФИЦКИА УрО 
РАН). Относительное обилие шмелей оцени-
валось по доле особей в выборках. Для оценки  
видового разнообразия применялся индекс  

Карта Соловецкого архипелага с обозначением точек сбора материала (●):
I – мыс Печак, II – скит Исаково, III – пос. Соловецкий

Map of the Solovetsky Archipelago. The studied localities are shown as black dots (●):
I – the cape of Pechak, II – the monastic community of Isakovo, III – the village of Solovetsky
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разнообразия Шеннона и  доминирования  
Бергера-Паркера [Мэгарран, 1992]. Значи-
мость различий между выборками оценивалась 
на основе парного теста Манна-Уитни (U-тест). 
Статистический анализ проводился в програм-
ме Past Version 2.17. Идентификация видов 
растений проводилась с  помощью определи-
тельных ключей Киселевой и др. [2005].

Результаты и обсуждение

На Соловецком архипелаге, по данным мно-
голетних исследований, зарегистрировано 13 
видов шмелей [Болотов, Подболоцкая, 2003; 
Подболоцкая, 2009; Колосова, Подболоцкая, 
2010; Болотов и  др., 2013]. Не  подтвердилось 
наличие в  локальной фауне Bombus lucorum, 
так как среди криптических видов B. lucorum-
complex на  островах Соловецкого архипела-
га был зарегистрирован только B. cryptarum 
[Bovykina et al., 2024]. Ранее, до начала широ-
кого применения молекулярно-генетических 
методов, виды данного комплекса на Европей-
ском Севере России идентифицировали как  
B. lucorum. В  дальнейшем было установлено, 
что ареал B. lucorum не  включает в  себя наи-
более северные локалитеты региона и  остро-
ва Белого моря, в  частности, Соловецкий  

архипелаг, где встречается только B. cryptarum 
[Bovykina et al., 2024]. Соответственно, все бо-
лее ранние указания на  наличие B. lucorum 
на  островах Соловецкого архипелага следу-
ет относить к B. cryptarum. В целом изучаемая 
островная фауна шмелей достаточно обеднен-
ная по сравнению с материковой частью Архан
гельской области [Potapov, Kolosova, 2016]. 
Это обусловлено островной изоляцией, приво-
дящей к  выпадению ряда видов из  локальной  
фауны [Болотов, Подболоцкая, 2003].

Таксоцены шмелей в  различных типах ме-
стообитаний Соловецких островов ранее были 
детально изучены [Подболоцкая, 2009]. Оби-
лие доминирующих видов на  Соловецком ар-
хипелаге (B. jonellus, B. pascuorum, B. pratorum, 
B. cryptarum и B. sporadicus) имеет выраженную 
циклическую межгодовую динамику и  связа-
но с вариациями погодно-климатических усло-
вий [Болотов и  др., 2013]. Наиболее широко 
распространенными на  островах Соловецкого  
архипелага среди вышеуказанных видов яв-
ляются B. jonellus и B. pascuorum. Они присут-
ствуют во  всех рассмотренных группировках 
шмелей [Подболоцкая, 2009].

Все изученные нами в 2025 г. выборки име-
ют невысокий уровень видового богатства, 
т. е. от 4 до 7 видов (табл. 2). Значения индекса  

Таблица 2. Относительное обилие (%) видов шмелей и параметры разнообразия в выборках на о. Большой 
Соловецкий по материалам 2004 и 2025 гг.

Table 2. Relative abundance (%) and diversity parameters of bumblebee assemblages from the Bolshoy Solovetsky 
Island based on materials from 2004 and 2025

Вид
Species

Местообитание
Habitat

I II III

2025 2004 2025 2004 2025 2004

Bombus (Subterraneobombus) distinguendus Morawitz, 1869 – – – 0,2 – –

B. (Thoracobombus) pascuorum (Scopoli, 1763) 36,7 19,8 4,4 33,6 9,1 71,0

B. (Psithyrus) bohemicus Seidl, 1837 – – – 0,2 1,5 –

B. (Ps.) flavidus Eversmann, 1852 – – – 1,7 – –

B. (Ps.) norvegicus (Sparre-Schneider, 1918) – – – 2,6 – –

B. (Ps.) sylvestris (Lepeletier, 1832) – – – 1,7 – –

B. (Pyrobombus) hypnorum (Linnaeus, 1758) – – 1,9 2,1 1,5 –

B. (Pr.) pratorum (Linnaeus, 1761) 9,2 1 1,9 3,8 1,5 1,3

B. (Pr.) jonellus (Kirby, 1802) 51,4 76 84,4 46,6 76,5 26,4

B. (Bombus) sporadicus Nylander, 1848 – – 3,7 5,4 2,3 –

B. (Bo.) cryptarum (Fabricius, 1775) 2,7 3,2 3,7 2,1 7,6 1,3

Объем выборки, экз. / Number of specimens 109 96 160 423 132 155

Число видов / Number of species 4 4 6 11 7 4

Индекс Шеннона (H’) / Shannon index 1,03 0,69 0,68 1,43 0,89 0,71

Индекс Бергера-Паркера (d),% / Berger-Parker index 51,4 76 84,4 46,6 76,5 71

Примечание. I – березняк кустарничковый у мыса Печак, II – злаково-разнотравный луг у скита Исаково, III – клеверный луг 
в пос. Соловецкий.

Note. I – birch forest near the cape of Pechak, II – meadow near the monastic community of Isakovo, III – clover meadow in the vil-
lage of Solovetsky.
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Шеннона достаточно низкие и  не  превыша-
ют 1,03. Для северной тайги это невысокие 
показатели [Болотов, Колосова, 2006]. Пока-
затели индекса Бергера-Паркера свидетель-
ствуют о наличии в составе таксоценов видов-
доминантов. Различия между изучаемыми  
выборками во  всех случаях статистически не-
значимы (U-тест. I – II: p = 0,75; II – III: p = 0,9; 
I – III: p = 0,61), что может свидетельствовать 
об  их принадлежности к  одной совокупности. 
Однако расстояние между сравниваемыми так-
соценами значительно и находится в пределах 
7–8  км, что препятствует свободному переме-
щению шмелей между изучаемыми участками, 
так как дистанция фуражировки рабочих осо-
бей шмелей не превышает 3 км [Goulson, 2010]. 
По  этой причине рассматривать изученные  
выборки как одну совокупность представляется 
необоснованным.

В составе группировки I (березняк кустар-
ничковый у мыса Печак) в 2004 г. присутствова-
ли те же четыре вида, что и в 2025 г., – B. jonellus, 
B. pascuorum, B. cryptarum и  B. pratorum [Под-
болоцкая, 2009]. Численно преобладающими  
являлись B. jonellus (76 %) и  B. pascuorum 
(19,8 %), малочисленными  – B. cryptarum 
и  B. pratorum. Значения индекса Шеннона 
и  Бергера-Паркера составляли 0,69 и  76 %,  
соответственно. Следовательно, изменение 
количественных параметров изучаемой груп-
пировки за  20-летний период незначительно. 
Различия показателей относительного оби-
лия B. jonellus и B. pascuorum за исследуемый 
период объясняются межгодовой динамикой 
численности данных видов шмелей, связанной 
с вариациями погодно-климатических условий 
[Болотов и  др., 2013]. В  целом исследования 
2000-х гг. показывают, что структура таксоце-
нов шмелей в лесных местообитаниях на Соло-
вецком архипелаге достаточно сходна на  раз-
ных участках [Подболоцкая, 2009].

В группировке II (злаково-разнотравный луг 
у скита Исаково) за 20-летний период выявле-
ны более значительные изменения в  таксоце-
нах шмелей. В 2025 г. наблюдалось резкое до-
минирование в  выборке B. jonellus (84,4 %), 
обилие других видов незначительно. В  2004 г. 
доминантами в  составе таксоцена являлись  
B. jonellus и  B. pascuorum с  более низкими 
показателями относительного обилия, 46,6 
и  33,6 %, соответственно. Уровень видового 
богатства был выше и составлял 11 видов, это 
максимальный показатель для группировок 
шмелей на  Соловецком архипелаге. Малочис-
ленными видами в  составе данного таксоцена 
являлись B. bohemicus, B. flavidus, B. sylvestris, 
B. distinguendus. В  2025 г. вышеуказанные 

малочисленные виды на  исследуемом участке  
у  скита Исаково не  были зарегистрированы. 
Данная территория рассматривалась как наи-
более благоприятная для заселения шмелями  
благодаря высокому обилию кормовых энто-
мофильных растений и  непрерывной их смене  
в  течение вегетационного сезона [Подболоц
кая, 2009]. Подобные луговые сообщества 
в  центральной части о. Большой Соловецкий 
имеют антропогенное происхождение и  сфор-
мированы чаще всего на  месте вырубленных 
лесов [Подболоцкая, 2009].

B. distinguendus примечателен тем, что 
на Соловецком архипелаге он встречается еди-
нично и, вероятно, является недавним все-
ленцем [Болотов и  др., 2013]. По  своей био-
топической приуроченности B. distinguendus 
принадлежит к  категории луговых видов и  от-
носится к  южному фаунистическому элементу 
на Европейском Севере России, так как данный 
вид не характерен для плакорных ландшафтов 
тайги [Болотов, Колосова, 2006]. Следует отме-
тить, что численность B. distinguendus в Европе 
неуклонно снижается, в некоторых регионах он 
полностью вымер [Phelan et al., 2021]. На  тер-
ритории Архангельской области состояние по-
пуляций B. distinguendus стабильное, хотя вид 
повсеместно немногочислен [Потапов, Колосо-
ва, 2023]. Отсутствие B. distinguendus в сборах 
2025 г. не свидетельствует о его исчезновении  
с  исследуемого участка на  о. Большой Соло-
вецкий, так как ранее данный вид обнаруживал-
ся на территории архипелага лишь в отдельные 
годы [Болотов и др., 2013].

Изменения, произошедшие за  более чем 
20-летний период в  структуре группиров-
ки шмелей злаково-разнотравного луга у  ски-
та Исаково, вероятно, связаны с  изменением  
спектра кормовых энтомофильных растений 
в  исследуемом растительном сообществе. 
Возможная причина таких изменений в  расти-
тельности связана с  нерегулярностью покосов  
на  данном участке, так как он в  настоящее 
время практически не  используется в  хозяй-
ственной деятельности. Ранее здесь были  
широко представлены бобовые и  сложноцвет-
ные, такие как бодяк разнолистный (Cirsium 
heterophyllum), горошек мышиный (Vicia 
cracca), чина луговая (Lathyrus pratensis) [Под-
болоцкая, 2009]. В  2025 г. эти растения здесь 
были малочисленны, шмели фуражировали 
почти исключительно на малине (Rubus idaeus) 
и  клевере ползучем (Trifolium repens). Соот-
ветственно, в  таксоцене стал резко домини-
ровать B. jonellus, фуражировавший на указан-
ных двух видах растений. Отсутствие в  сборах 
2025 г. малочисленных видов, которые были  
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зарегистрированы в 2004 г., вероятно, как и для 
доминирующих видов шмелей, объясняет-
ся влиянием погодно-климатических условий.  
Дальнейшие исследования позволят выявить 
наличие или отсутствие данных малочислен-
ных видов на  изучаемом участке в  настоящее 
время.

Участок в  пос. Соловецкий, т. е. группиров-
ка III (клеверный луг), характеризуется наибо-
лее высокой степенью антропогенной нагрузки.  
На участке сборов 2004 г. присутствовало толь-
ко четыре вида, доминировал B. pascuorum 
(71 %), обилие B. jonellus составляло 26,4 %. 
В 2025 г. в изучаемой выборке численно преоб-
ладал B. jonellus (76,5 %), обилие B. pascuorum 
было значительно ниже и составляло 9,1 %. Ма-
териалы исследований 2004 г. на  нескольких 
участках в  пос. Соловецкий показывают, что 
структура таксоценов шмелей характеризова-
лась здесь достаточно большой изменчивостью 
[Подболоцкая, 2009]. Ядро группировок со-
ставляли B. jonellus и B. pascuorum, однако по-
казатели обилия данных двух видов варьирова-
лись в  существенных пределах. Значительная  
изменчивость в  уровне видового богатства 
и  показателях обилия видов в  пос. Соловецкий  
свидетельствует о  достаточно нестабильной 
структуре таксоценов шмелей на участках с вы-
сокой степенью воздействия антропогенного 
фактора.

Заключение

Структура таксоценов шмелей на  Соловец-
ком архипелаге наиболее стабильна на  участ-
ках с  низким уровнем воздействия антропо-
генного фактора. Численно преобладающими  
на  данных типах местообитаний являются  
B. jonellus и  B. pascuorum. Различия показа-
телей относительного обилия данных видов  
в разные годы исследований объясняются меж-
годовой динамикой численности B. jonellus 
и  B. pascuorum, связанной с  вариациями 
погодно-климатических условий. При увеличе-
нии антропогенной нагрузки на  о. Большой Со-
ловецкий, связанной чаще всего с  вырубкой 
лесов, формируются различные типы злаково-
разнотравных сообществ. За  счет высокого 
обилия энтомофильных растений и  непрерыв-
ной их смены в течение вегетационного сезона  
данные типы участков наиболее благоприят-
ны для шмелей. При высокой степени антропо-
генной нагрузки в условиях населенного пункта  
структура таксоценов шмелей становится не-
стабильной, что проявляется в  значительной 
изменчивости в  уровне видового богатства 
и показателях обилия видов.
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СТРУКТУРА И ДИНАМИКА ЗООБЕНТОСА  
НИЖНЕГО ТЕЧЕНИЯ РЕКИ СЕВЕРНОЙ ДВИНЫ  
ПРИ ЗАГРЯЗНЕНИИ ДОННЫХ ОТЛОЖЕНИЙ  
НЕФТЕПРОДУКТАМИ

М. В. Бурмагин*, Н. В. Климовский

Федеральный исследовательский центр комплексного изучения Арктики имени
академика Н. П. Лаверова УрО РАН (пр. Никольский, 20, Архангельск, Россия, 163020),
*98maxbur12@gmail.com

В рамках настоящего исследования в нижнем течении р. Северной Двины за лет-
ние периоды 2023–2025 гг. приведены результаты анализа количественных (чис-
ленность и  биомасса) и  качественных (таксономический состав) показателей  
зообентоса, а  также содержание нефтепродуктов в  донных отложениях. Всего  
в  таксономическом составе зообентоса за  периоды исследований было обна-
ружено 28 видовых и  надвидовых таксонов донных беспозвоночных. Наиболь-
шие доли по  численности и  биомассе имели представители олигохет, личинок 
хирономид, двустворчатых и  брюхоногих моллюсков. За  периоды исследова-
ний и среди всех изученных участков р. Северной Двины максимальные значения  
количественных показателей были отмечены в черте г. Новодвинска летом 2023 г. 
за  счет большого количества двустворчатых моллюсков. У  железнодорожного  
моста максимальные количественные значения за три года были отмечены летом 
2024 г., в районе д. Гневашево и в приустьевом взморье – летом 2023 г., в с. Усть-
Пинега – летом 2025 г. Наибольшие концентрации нефтепродуктов в донных отло-
жениях были зафиксированы в 2024 г. на участке приустьевого взморья (28,3 мг/кг)  
и в 2025 г. в районе железнодорожного моста (25,3 мг/кг). С 2023 по 2025 г. связь 
между количественными показателями зообентоса и  концентрацией нефте
продуктов практически отсутствует.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: нижнее течение р. Северной Двины; зообентос; таксономиче-
ский состав; численность; биомасса; донные отложения; нефтепродукты

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Бурмагин М. В., Климовский Н. В. Структура и динамика зоо
бентоса нижнего течения реки Северной Двины при загрязнении донных отло-
жений нефтепродуктами // Труды Карельского научного центра РАН. 2026. № 7.  
С. 155–166. doi: 10.17076/eco2308

Ф и н а н с и р о в а н и е. Исследования проведены в ходе выполнения работ по теме 
ФНИР «Изучение экосистем бассейнов речных систем, а  также водоемов особо 
охраняемых природных территорий (ООПТ) Европейского Севера России в усло-
виях климатических сукцессий и  воздействия антропогенных факторов» (№ гос.  
регистрации 125021902575-3).
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M. V. Burmagin*, N. V. Klimovskiy. STRUCTURE AND DYNAMICS 
OF ZOOBENTHOS IN THE LOWER REACHES OF THE NORTHERN  
DVINA RIVER UNDER OIL POLLUTION OF SEDIMENTS

N. Laverov Federal Center for Integrated Arctic Research, Ural Branch, Russian 
Academy of Sciences (20 Nikolskiy Ave., 163020 Arkhangelsk, Russia),  
*98maxbur12@gmail.com

The article reports the results regarding zoobenthos quantities (abundance and biomass) 
and taxonomic composition, as well as the oil pollution of sediments in the lower reaches 
of the Northern Dvina River from surveys carried out in the summer periods of 2023–
2025. A total of 28 species and supraspecific taxa of benthic invertebrates were identi-
fied in the taxonomic composition of zoobenthos during the study periods. Representa-
tives of oligochaetes, chironomid larvae, bivalves, and gastropods had the largest shares  
in abundance and biomass. The highest quantities across the survey periods and the stu
died sections of the Northern Dvina were recorded within the city of Novodvinsk in the 
summer of 2023 due to high abundance of bivalves. At the railway bridge, zoobenthos 
quantities were the highest in the summer of 2024, in the Gnevashevo village area and 
in the estuarine coastal area – in the summer of 2023, and in the village of Ust-Pinega –  
in the summer of 2025. The highest concentrations of oil products in sediments were 
recorded in 2024 in the estuarine area (28.3 mg/kg) and in 2025 near the railway bridge 
(25.3 mg/kg). Between 2023 and 2025, there was practically no correlation between 
zoobenthos quantities and the concentration of oil products.

K e y w o rd s: Lower reaches of the Northern Dvina River; zoobenthos; taxonomic compo-
sition; abundance; biomass; bottom sediments; oil products

F o r  c i t a t i o n : Burmagin M. V., Klimovskiy N. V. Structure and dynamics of zoobenthos 
in the lower reaches of the Northern Dvina river under oil pollution of sediments. Trudy 
Karel'skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre 
RAS. 2026. No. 7. P. 155–166. doi: 10.17076/eco2308

F u n d i n g . The research was conducted as part of the Federal Research and Development 
Program “Study of the Ecosystems of River Basins and Reservoirs of Protected Areas 
(PAs) in northern European Russia under Climate Successions and Anthropogenic 
Impact” (No. 125021902575-3).

Введение

Река Северная Двина, одна из  крупней-
ших водных артерий Европейского Севера  
России, играет ключевую роль в  формирова-
нии экосистемы Белого моря. Нижнее тече-
ние и  устьевая область данной реки испыты-
вают значительную антропогенную нагрузку,  
связанную с  гидромеханизированными ра-
ботами, судоходством, лесосплавом, транс-
граничным переносом (перенос веществ 
по  воздуху и  их оседание) загрязняющих ве-
ществ и т. д. [Никаноров и др., 2010; Кузнецов,  
Федоров, 2014; Новоселов, Студенов, 2014]. 
Особую экологическую проблему представ-
ляет загрязнение водной среды нефтепро-
дуктами, которые, обладая высокой устой-
чивостью и  токсичностью, аккумулируются  
в  донных отложениях, становясь постоянным 
источником вторичного загрязнения и  оказывая  
долгосрочное воздействие на  донные сооб-
щества [Галинуров и  др., 2011]. Загрязнение  
водоемов нефтепродуктами как таковое  

представляет собой комплексный процесс по-
ступления, трансформации и накопления в во-
дной среде и  донных отложениях смеси угле-
водородов, приводящий к стойким негативным 
изменениям физико-химических свойств [Кор-
шунова, Логинов, 2019].

Донные отложения водоемов выполняют 
ключевую роль в  функционировании водных 
экосистем, выступая как депо для биогенных 
элементов, так и  средой обитания для гидро-
бионтов. Таким образом, донные отложения 
под воздействием нефтепродуктов преобра-
зуются в постоянный источник токсикантов для 
всей водной толщи, определяя хронический  
характер воздействия на экосистему [Томилина 
и др., 2009].

Существует несколько путей воздействия 
нефтепродуктов на зообентос. Например, поли
циклические ароматические углеводороды 
(ПАУ), попадая в  водоемы, сорбируются взве-
шенными частицами, оседают и  накапливают-
ся в донных отложениях, что способствует вклю-
чению этих соединений в  трофические цепи  
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гидробионтов. Присутствие ПАУ в  грунте 
и пище вызывает у донных организмов наруше-
ния метаболизма, функций нервной системы 
и репродукции. Это приводит к снижению жиз-
неспособности гидробионтов и  к  вторичному 
загрязнению вод водоемов [Никаноров, Стра-
домская, 2008].

Влияние нефтепродуктов может выражать-
ся в  упрощении структуры зообентосных со-
обществ: снижается общее видовое богатство 
и  таксономическое разнообразие, исчезают  
наиболее чувствительные виды (ручейники, 
моллюски). К  примеру, по  данным А. Ю. Кли-
шина [Клишин, 2016], у  моллюсков рода Unio 
под воздействием нефти происходили измене-
ния внутренних органов, а  именно нарушения 
строения эпителиальной ткани жабр, кишечни-
ка, почечного мешка. Соответственно, их мес
то занимают таксоны, более устойчивые к  за-
грязнению, такие как олигохеты и хирономиды 
[Холмогорова, 2007]. Это ведет к тому, что про-
исходит деградация донных сообществ  – сни-
жаются их количественные показатели (чис-
ленность и  биомасса), нарушаются трофиче-
ские связи и пространственное распределение  
[Константинов, 1986]. Отметим также, что со-
гласно исследованию И. Е. Липпо [Липпо, 
2025], фильтрационная способность двуствор-
чатых моллюсков изменяется в  зависимости 
от  вида и  возраста, и  наибольшей устойчиво-
стью к  воздействию нефтепродуктов среди  
изученных видов двустворчатых моллюсков  
обладала Dreissena polymorpha.

Ухудшение состояния зообентоса проис-
ходит как при непосредственном контакте 

с нефтепродуктами, накапливающимися в дон-
ных осадках, так и  вследствие токсического  
воздействия веществ, растворенных в  воде 
[Кириевская, 2017].

Однако, несмотря на аккумуляцию загрязни-
телей в  грунте, донные сообщества проявля-
ют более высокую толерантность к  нефтяному 
загрязнению (за  счет своей фильтрационной  
активности) по  сравнению с  планктоном и  ры-
бами [Воробьев, 2006; Ларин и др., 2009].

Целью данного исследования является 
оценка качественных и  количественных пара-
метров сообществ зообентоса нижнего тече-
ния р. Северной Двины в  условиях различной 
степени загрязненности донных отложений  
нефтепродуктами.

Отметим, что полученные результаты  
по  оценке качественных и  количественных 
показателей донных организмов за  летний 
период 2023 г. в  нижнем течении р. Север-
ной Двины уже были опубликованы в  рам-
ках предыдущей статьи [Бурмагин, Мат-
веев, 2024]. Мы продолжили мониторинг,  
и в данной статье отражена динамика за  2024– 
2025  гг., а  также оценено влияние нефте
продуктов на зообентос.

Материалы и методы

Пробы грунта отбирались с  2023 по  2025 г. 
в  летний период (август–сентябрь) на  пяти 
участках нижнего течения р. Северной Двины. 
С  каждой точки брали по  одной пробе, за  пе-
риод исследований всего отобрано и проана-
лизировано 30 проб (рис. 1).

Рис. 1. Схема участков отбора проб: нижнее течение р. Северной Двины (Архангельская область)

Fig.1. Scheme of sampling sites: lower reaches of the Northern Dvina River (Arkhangelsk Region)
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Пробы грунта отбирались дночерпате-
лем Петерсена с  площадью захвата 0,025  м 2. 
Промывка проводилась через мельничный 
газ № 23 с  длиной стороны ячейки 0,333  мм.  
Отобранные организмы зообентоса фиксиро-
вались 4 %-ным 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 орга-
низмов был использован стереоскопический  
микроскоп МБС-12, взвешивание каждой 
группы организмов проводилось на электрон-
ных весах KERN EW. В  работе по  определению  
донных животных использовались общепри-
нятые определители [Чертопруд, Чертопруд, 
2011; Определитель…, 2016]. Частоту встре-
чаемости зообентоса в  грунте определяли 
по  методике А. И. Баканова [Баканов, 2005]. 
При выделении преобладающих видов учиты-
вались численность и биомасса гидробионтов. 
Классификацию грунтов определяли в  соот-
ветствии с  ГОСТ [ГОСТ 25100-2020]. Опреде-
ление массовой концентрации нефтепродук-
тов в  донных отложениях выполняли соглас-
но ПНД Ф 14.1:2:4.128-98; Ф 16.1:2.21-98 [Ме-
тодика…, 2012а, б]. Связь численности и био-
массы зообентоса с концентрацией нефтепро-
дуктов оценивали с  помощью коэффициента 
корреляции Спирмена (p) и рассчитывали его 
стандартную ошибку (m).

Результаты и обсуждение

Качественный состав зообентоса

В летние периоды 2023–2025 гг. в  таксоно-
мическом составе зообентоса нижнего течения 
р. Северной Двины было обнаружено 28 видо-
вых и  надвидовых таксонов донных организ-
мов. Наибольшее число таксонов зообентоса 
было отмечено летом 2023 г. (табл. 1).

Таксономический состав донных организмов 
в периоды отбора был представлен тремя груп-
пами: тип Annelida (30,4 % всех обнаруженных 
видов – 2023 г.; 31,2 % – 2024 г.; 26,3 % – 2025 г.), 
тип Arthropoda (30,4 %  – 2023 г.; 20 %  – 2024 г.; 
31,6 % – 2025 г.) и тип Mollusca (39,2 % – 2023 г.; 
43,8 % – 2024 г.; 42,1 % – 2025 г.).

По частоте встречаемости зообентоса 
в грунте летом 2023 г. к константным таксонам 
(встречаемость более 50 %) относились оли-
гохеты (присутствовавшие в  100 % проанали-
зированных проб) и  двустворчатые моллюски 

(77,8 %). Личинки хирономид (44,4 %) и брюхо
ногие моллюски (33,3 %) относились к  второ-
степенным группам (частота встречаемости  
в  пробах 25–50 %). Мокрецы (22,2 %), боко-
плавы (22,2 %), ручейники (11,1 %) и  пиявки 
(11,1 %) относились к случайным группам зоо-
бентоса (частота встречаемости менее 25 %). 
В  летний период 2024 г. к  константным таксо-
нам относились хирономиды (90,9 %), олигохе-
ты (72,7 %) и двустворчатые моллюски (54,5 %). 
Во второстепенную группу входили только мо-
крецы (27,3 %). К случайным группам зообенто-
са относились брюхоногие моллюски (18,2 %), 
бокоплавы (9,1 %) и  пиявки (9,1 %). Летом 
2025 г. константные таксоны были представле-
ны в основном олигохетами (100,0 %) и хироно-
мидами (80,0 %), второстепенные группы – дву-
створчатыми (60,0 %) и  брюхоногими (30,0 %) 
моллюсками, а также мокрецами (30,0 %), слу-
чайные группы  – ручейниками (20,0 %), боко-
плавами (10,0 %) и пиявками (10,0 %).

Полученные данные по  изучению таксоно-
мического состава зообентоса в нижнем тече-
нии р. Северной Двины согласуются с результа-
тами ранее проведенных исследований 2019 г. 
[Новоселов и  др., 2022], где зообентос р. Се-
верной Двины был представлен тремя крупны-
ми таксономическими группами: Arthropoda 
(37,5 % всех обнаруженных видов), Mollusca 
(36,0 %) и  Annelida (21,3 %), а  также с  работой 
по обобщению данных экологического монито-
ринга р. Северной Двины, проведенного с 1996 
по 2019 г. [Студенова и др., 2023], где в нижнем 
течении р. Северной Двины олигохеты и личин-
ки хирономид встречались в  пробах ежегодно  
(кроме 1998 г.), и  их частота встречаемости  
составляла 94,7 %.

Количественный состав зообентоса

При анализе количественных показателей 
отобранные пробы зообентоса были подразде-
лены на четыре района в 2023 г. и на пять рай-
онов в 2024–2025 гг. (добавили с. Усть-Пинега).

В летние периоды 2023–2025 гг. в  черте  
г. Новодвинска максимальные средние зна-
чения численности (1930 экз./м2) и  биомассы 
(1160,9 г/м2) были получены летом 2023 г. за счет 
двустворчатых моллюсков (в основном Dreissena 
polymorpha), численность которых от  общей 
доли составляла 53,4 %, а  биомасса  – 86,5 % 
[Бурмагин, Матвеев, 2024]. Летом 2024 г. основу  
выборки по  численности составляли олигохеты  
(67,4 %  – 440 экз./м2), по  биомассе  – дву-
створчатые моллюски (87,7 %  – 5,7  г/м2). Ле-
том 2025 г. наиболее многочисленной груп-
пой являлись хирономиды (62,3 % – 696 экз./м2), 
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Таблица 1. Таксономический состав зообентоса нижнего течения р. Северной Двины в  летние периоды 
2023–2025 гг.

Table 1. Taxonomic composition of zoobenthos in the lower reaches of the Northern Dvina River in the summer peri-
ods of 2023–2025

№ п/п
No.

Таксономические группы / Taxonomic groups
Летний период / Summer period

2023 2024 2025

Тип Кольчатые черви (Annelida) 

Класс Малощетинковые черви (Oligochaeta) 

1 Oligochaeta sp. + + +

2 Tubifex newaensis (Michaelsen, 1903) + – +

3 Tubifex sp. + + +

4 Haplotaxis gordioides (Hartmann, 1821) – – +

5 Tubificidae sp. + + –

6 Naididae sp. + + –

7 Limnodrilus sp. + – –

Класс Поясковые (Clitellata) 

8 Hirudinea sp. + + –

9 Glossiphonia complanata (Linnaeus, 1758) – – +

Тип Моллюски (Mollusca) 

Класс Двустворчатые (Bivalvia) 

10 Sphaeriidae sp. + – +

11 Anodonta anatina (Linnaeus, 1758) + – –

12 Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) + + +

13 Pisidium amnicum (O. F. Muller, 1774) + + –

14 Sphaerium rivicola (Lamarck, 1818) + – –

15 Unio pictorum (Linnaeus, 1758) + + –

16 Euglesa sp. – + +

Класс Брюхоногие (Gastropoda) 

17 Lymnaea sp. – – +

18 Valvata sp. + + +

19 Viviparus sp. + – +

20 Viviparus viviparus (Linnaeus, 1758) – + +

21 Bithynia tentaculata (Linnaeus, 1758) + + +

Тип Членистоногие (Arthropoda) 

Класс Высшие раки (Malacostraca) 

Отряд Бокоплавы (Amphipoda) 

22 Gammarus sp. + – +

Класс Насекомые (Insecta) 

Отряд Двукрылые (Diptera) 

Семейство Комары-звонцы (Chironomidae) 

23 Chironomidae sp. lv. + + +

24 Chironomus plumosus (Linnaeus, 1758) + + +

Семейство Мокрецы (Ceratopogonidae) 

25 Ceratopogonidae sp. lv. + + +

Отряд Ручейники (Trichoptera) 

26 Sericostoma personatum (Kirby & Spence, 1826) + – +

27 Polycentropodidae sp. lv. + – +

28 Sericostomatidae sp. lv. + – –

Всего таксонов / Total 23 15 19
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основу биомассы составляли брюхоногие мол-
люски (84,2 %  – 88,8 г/м2), главным образом 
за  счет Viviparus viviparus. Средние значения 
зообентоса за  летние периоды составля-
ли: численность  – 887 экз./м2, биомасса  – 
56,0  г/м2. Отметим, что при расчете средних 
значений не учитывались данные за лето 2023 г. 
по причине экстремально высоких величин чис-
ленности и  биомассы, формируемых в  основ-
ном за  счет моллюсков Dreissena polymorpha, 
для которых характерно образование плот-
ных скоплений на  дне водоема и  обрастание 
на различных субстратах, в том числе и на тех-
нических сооружениях.

В районе железнодорожного моста в  лет-
ний период 2024 г. были отмечены максималь-
ные количественные показатели (2103 экз./м2 
и  922,5 г/м2), где по  численности преоблада-
ли олигохеты (37,8 %  – 568 экз./м2) и  по  био-
массе (92,8 %  – 855,9 г/м2)  – двустворчатые 
моллюски. В  летние периоды 2023 и  2025 гг. 
основу по  численности зообентоса формиро-
вали олигохеты (47,1 % – 270 экз./м2 и 31,5 % – 
312  экз./м2, соответственно). По  биомассе 
в  2023 г. преобладали брюхоногие моллюски 
(66,9 % – 177,5 г/м2) [Бурмагин, Матвеев, 2024], 
тогда как в  2025 г.  – двустворчатые моллюски 
(56,5 % – 34,9 г/м2). Средние значения зообен-
тоса составляли: численность  – 1192  экз./м2, 
биомасса – 416,5 г/м2.

В районе д. Гневашево наибольшие по-
казатели численности (1280 экз./м2) и  био-
массы (11,4 г/м2) отмечены летом 2023 г., 
где преобладающими по  численности груп-
пами были олигохеты (65,6 %  – 672 экз./м2) 
и хирономиды (22,6 % – 415 экз./м2), по био-
массе превалировали двустворчатые моллю-
ски (65,8 %  – 7,5 г/м2) [Бурмагин, Матвеев, 
2024]. Летом 2024 г. по  численности преоб-
ладали хирономиды (64,7 %  – 350 экз./м2), 
по биомассе (80,0 % – 3,2 г/м2) – двустворча-
тые моллюски. Летом 2025 г. по  численности 
(56,5 %  – 682  экз./м2) и  биомассе (58,1 %  – 
1,8  г/м2) доминировали хирономиды. Сред-
ние значения зообентоса составляли: чис-
ленность – 1040 экз./м2, биомасса – 8,4 г/м2.

В районе приустьевого взморья р. Север-
ной Двины максимальные значения числен-
ности (1742 экз./м2) и  биомассы (44,9 г/м2) 
были получены летом 2023 г., где наиболь-
шие доли по численности составляли олигохе-
ты (54,4 %  – 947 экз./м2), по  биомассе  – дву-
створчатые моллюски (59,4 %  – 26,7 г/м2) 
[Бурмагин, Матвеев, 2024]. В  летний период  
2024 г. хирономиды преобладали по  чис-
ленности (39,4 %  – 682  экз./м2), а  олигохе-
ты  – по  биомассе (39,0 %  – 4,8 г/м2). Летом 

2025 г. основу по  численности составляли  
хирономиды (40 %  – 284 экз./м2) и  олигохеты 
(36,1 %  – 256  экз./м2), по  биомассе преоб-
ладали ручейники (45,0 %  – 2,7 г/м2). Сред-
ние значения зообентоса составляли: числен-
ность – 1463 экз./м2, биомасса – 29,8 г/м2.

В районе с.  Усть-Пинега максимальные 
показатели численности (1549 экз./м2) и  био-
массы (3,7 г/м2) зообентоса были отмече-
ны летом 2025 г. На  данной станции в  основ-
ном доминировали хирономиды, которые  
являлись преобладающей группой по  чис-
ленности (86,2 % и  74,3 %) и  по  биомассе 
(88,9 % и  56,8 %) в  2024–2025 гг. Средние зна-
чения зообентоса составляли: численность  – 
1390 экз./м2, биомасса – 3,7 г/м2 (рис. 2).

Значения численности по  станциям в  лет-
ний период 2023–2025 гг. варьировали в  пре-
делах от 482 экз./м 2 (лето 2023 г., в черте у ж/д 
моста) до  1930 экз./м 2 (лето 2023 г., район 
в  черте г. Новодвинска). Значения биомас-
сы изменялись от  3,1 г/м 2 (лето 2025 г., рай-
он д. Гневашево) до  1491,6 г/м 2 (лето 2023 г., 
район в черте г. Новодвинска).

Таким образом, наибольшие значения чис-
ленности и биомассы в нижнем течении р. Се-
верной Двины в  летние периоды 2023–2025 гг. 
по  всем исследованным станциям были от-
мечены в  черте г. Новодвинска летом 2023 г. 
за  счет большого количества двустворчатых 
моллюсков. У  железнодорожного моста мак-
симальные значения количественных показа-
телей за  периоды исследований наблюдались 
летом 2024 г., в  районе д. Гневашево  – летом 
2023 г., в приустьевом взморье – летом 2023 г. 
и в с. Усть-Пинега – летом 2025 г.

В целом наибольшие доли по  численно-
сти и  биомассе за  весь период исследова-
ний имели представители олигохет, личи-
нок хирономид, двустворчатых и  брюхоногих 
моллюсков.

Данные результаты сопоставляются с  ра-
ботами М. А. Студеновой и  др. [Студенова 
и др., 2021, 2023] по изучению дельты и русла 
р. Северной Двины, где в дельте реки числен-
ность беспозвоночных с  2012 по  2018 г. ва-
рьировала в пределах от 640 экз./м 2 (2018 г.) 
до  16573 экз./м 2 (2014 г.), а  биомасса  – 
от  0,29 (2017 г.) до  25,3 г/м 2 (2014 г.). В  рус-
ле р. Северной Двины (в  низовьях) за  пери-
од с  1996 по  2019 г. численность варьиро-
вала от  50 экз./м 2 (1998 г.) до  10840 экз./м 2 
(2007 г.)., биомасса от  0,01 г/м 2 (1998 г.) 
до 4,92 г/м 2 (1995 г.). Согласно обоим иссле-
дованиям, как по  численности, так и  по  био-
массе основную часть зообентоса составляли 
олигохеты и личинки хирономид.
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Концентрация нефтепродуктов  
в донных отложениях

Как установлено в  работах [Климовский,  
Быков, 2020; Климовский, Матвеев, 2023], 
в  донных отложениях нижнего течения р. Се-
верной Двины преобладают песчаные фракции.

Донные отложения на  участке в  районе 
с.  Усть-Пинега представлены однокомпонент-
ными песчаными грунтами (содержание песка 
более 70 %) светло-коричневого цвета. В  рай-
оне г. Новодвинска грунты имеют двухком-
понентный песчано-алевритовый состав, где  

содержание каждой из  групп превышает 30 %. 
На  участке в  районе железнодорожного моста 
донные отложения были представлены в  виде 
илистого песка серого цвета [Климовский,  
Быков, 2020].

Следует отметить, что содержание нефте-
продуктов в  донных отложениях российскими 
нормативными документами не  регламентиру-
ется. Согласно литературным источникам [Ни-
каноров, Страдомская, 2008], сублетальные 
и пороговые эффекты для гидробионтов прояв-
ляются при их концентрации в воде от 1 мкг/л; 
в  донных отложениях  – от  10 до  100 мкг/г.  

Рис.  2. Численность (N) и  биомасса (B) зообентоса по  станциям в  нижнем течении р. Северной Двины 
за летние периоды 2023 (А), 2024 (Б), 2025 (В) гг.

Fig. 2. Abundance (N) and biomass (B) of zoobenthos by stations in the lower reaches of the Northern Dvina River 
for the summer periods of 2023 (A), 2024 (Б), and 2025 (В)
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Пространственное распределение нефтепро-
дуктов в донных отложениях р. Северной Двины 
неоднородно. Как показали исследования, спо-
собность донных отложений к адсорбции неф-
ти зависит от их гранулометрического состава, 
степени плотности, дисперсности и  связности 
частиц [Климовский и др., 2020].

Исходя из  полученных данных в  2023 г. со-
держание нефтепродуктов в  исследуемых 
пробах изменялось незначительно  – от  0,5 
до 1,9 мг/кг.

По результатам 2024 г. концентрация данно-
го загрязняющего вещества повысилась, и ди-
апазон составил от  7,5 до  28,3  мг/кг. Мини-
мальные концентрации (7,5–9,3 мг/кг) отмеча-
лись на участке в районе д. Гневашево. Станции 
отбора образцов были расположены на песча-
ной косе, прилегающей к  главному фарватеру 
р. Северной Двины. Этот участок, ничем не за-
щищенный, во  время весеннего таяния льда 
и подъема уровня воды сильно подвержен раз-
рушительному физическому влиянию движу-
щихся ледяных масс.

По данным 2025 г. содержание загрязня-
ющего вещества в  исследуемом объекте со-
ставляло в  среднем 16,7  мг/кг. Распределе-
ние нефтепродуктов в  донных отложениях 
было однородным. Максимальное значение  
(25,3  мг/кг) зафиксировано в  черте г. Архан-
гельска (железнодорожный мост). Максималь-
ные значения в  данном районе отмечались 
и  в  других работах [Климовский и  др., 2020; 
Климовский, Матвеев, 2023]. Этот район под-
вержен значительному техногенному влиянию,  
связанному с  судоходством и  транспортиров-
кой грузов. Согласно литературным данным 
[Климовский, 2021], максимальная аккуму-
ляция нефтепродуктов свойственна илистым 
грунтам, тогда как минимальная характерна 
для галечно-гравийных песков. Однако в 2024 г. 
в  зоне приустьевого взморья был зафиксиро-
ван случай, выбивающийся из этой закономер-
ности: высокая сорбция наблюдалась в  про-
бе крупнозернистого песка. Повышенные кон-
центрации, возможно, связаны с интенсивным  
судоходством на данном участке (табл. 2).

Таблица 2. Концентрация нефтепродуктов в  донных отложениях в  нижнем течении р. Северной Двины 
в летний период 2023–2025 гг.

Table 2. Concentration of petroleum products in bottom sediments in the lower reaches of the Northern Dvina River 
in the summer periods of 2023–2025

Участок
Location

№ п/п
No.

Глубина, м
Depth, m

Тип грунта  
(донные отложения)

Type of bottom

Летний период / Summer period

2023 2024 2025

Концентрация нефтепродуктов, мг/кг
Concentration of petroleum products, mg/kg

В черте г. Новодвинска
The city of Novodvinsk

1 14
Илистый песок
Silty sand

0,7 15,4 14,4

2 7,5 Песок
Sand

0,7 12,3 16,9

3 5,5 1,0 – –

Железнодорожный мост
Railway bridge

1 12
Илистый песок
Silty sand

1,9 12,1 25,3

В районе д. Гневашево
The village of Gnevashevo

1 5,8 Илистый песок
Silty sand

1,0 7,5 18,9

2 2,3 0,6 8,3 19,8

3 1,3
Песок
Sand

0,9 9,3 14,8

Район приустьвого взморья
The area of the pre-estuary coast

1 7,2
Крупнозернистый песок
Coarse-grained sand

0,5 28,3 14,1

2 1,6
Ил
Silt

0,8 15,0 15,1

С. Усть-Пинега
Ust-Pinega village

1 1,9
Илистый песок
Silty sand

–

22,4 13,0

2 11,1
Илистый песок
Silty sand

12,9 –

3 21,8
Глина-песок
Clay-sand

13,2 14,9
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Графики отражают связь количественных 
показателей зообентоса и  содержания нефте
продуктов в  донных отложениях в  нижнем  
течении р. Северной Двины за  летний пери-
од 2023–2025 гг. Отметим, что на  графиках 
из 30 точек для анализа были отобраны 25, так 
как значения на 5 исключенных точках не явля-
лись репрезентативными для большинства ис-
следованных участков. Коэффициент корре-
ляции Спирмена по  численности составлял 
0,097, его стандартная ошибка – 0,208 (рис. 3), 
а  по  биомассе  – 0,103, стандартная ошибка  – 
0,207 (рис. 4).

Общий тренд на  графиках свидетельству-
ет о том, что за летние периоды 2023–2025 гг. 
практически отсутствует связь между количе-
ственными показателями зообентоса и нефте-
продуктами. Отсутствие зависимости числен-
ности и биомассы зообентоса от концентрации  
нефтепродуктов может объясняться такими  

причинами, как различная скорость ответ-
ной реакции организмов зообентоса на  воз-
действие загрязнителя или смена с  увеличе-
нием содержания нефтепродуктов в  донных  
отложениях преобладающих групп зообенто-
са в  составе донных биоценозов, выражаю-
щаяся в  изменении численности и  биомассы 
донных организмов. На обследованных участ-
ках по  численности в  основном преобладают 
олигохеты и личинки хирономид, согласно ра-
нее приведенным литературным источникам, 
данные гидробионты более приспособлены 
к  загрязнению нефтепродуктами, чем другие. 
Однако, исходя из  графиков (см. рис.  3–4), 
даже при повышенной концентрации нефте-
продуктов по  биомассе преобладали моллю-
ски, которые менее устойчивы к  загрязне-
нию, чем олигохеты и  хирономиды. Dreissena 
polymorpha, как мы указывали ранее, проявля-
ет наибольшую толерантность к  воздействию  

Рис.  3. Связь численности зообентоса (экз./м2) в  нижнем течении р. Северной Двины 
с содержанием нефтепродуктов (мг/кг) в донных отложениях (2023–2025 гг.)

Fig. 3. Relationship between zoobenthos abundance (ind./m2) and petroleum products (mg/kg) 
in bottom sediments of the lower reaches of the Northern Dvina River (2023–2025)

Рис.  4. Связь биомассы зообентоса (г/м2) в  нижнем течении р. Северной Двины 
с содержанием нефтепродуктов (мг/кг) в донных отложениях (2023–2025 гг.)

Fig. 4. Relationship between zoobenthos biomass (g/m2) and petroleum products (mg/kg) 
in bottom sediments of the lower reaches of the Northern Dvina River (2023–2025)
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нефтепродуктов в донных отложениях, чем дру-
гие двустворчатые моллюски, но  по биомассе 
заметную долю среди моллюсков также играли 
и  моллюски Unio pictorum и  Viviparus viviparus. 
Возможно, преобладание моллюсков по  био-
массе обусловлено типом грунта р. Северной 
Двины, где преобладают песчаные фракции. 
Данные типы субстрата являются оптимальны-
ми для прикрепления и  закапывания моллю-
сков, а также им свойственна низкая аккумуля-
ция нефтепродуктов.

Заключение

В нижнем течении р. Северной Двины за лет-
ние периоды 2023–2025 гг. в  таксономическом 
составе зообентоса всего было обнаружено 
28 видовых и надвидовых таксонов донных бес-
позвоночных (2023 г. – 23 таксона, 2024 г. – 15 
таксонов, 2025 г. – 19 таксонов). Таксономиче-
ский состав – три группы: Annelida, Arthropoda, 
Mollusca. Среди данных групп наибольшие 
доли по численности и биомассе за весь пери-
од исследований имели представители олиго-
хет (также присутствовавшие в  100 % проана-
лизированных проб в  2023 г., 72,7 %  – 2024 г., 
100 %  – 2025 г.), личинок хирономид (44,4 %  – 
2023 г., 90,9 %  – 2024 г., 80,0 %  – 2025 г.), дву-
створчатых (77,8 %  – 2023 г., 54,5 %  – 2024 г., 
60,0 % – 2025 г.) и брюхоногих (33,3 % – 2023 г., 
18,2 % – 2024 г., 30,0 % – 2025 г.) моллюсков.

Значения численности по  станциям варьи-
ровали в пределах от 482 экз./м 2 (лето 2023 г., 
у  железнодорожного моста) до  1930  экз./м 2 
(лето 2023 г., район в  черте г. Новодвин-
ска). Значения биомассы изменялись 
от  3,1  г/м 2 (лето 2025 г., район д. Гневашево) 
до  1160,9  г/м 2 (лето 2023 г., район в  черте 
г. Новодвинска). Максимальные значения чис-
ленности и  биомассы по  всем исследован-
ным станциям были зафиксированы в  черте 
г. Новодвинска летом 2023 г. за  счет большо-
го количества двустворчатых моллюсков. У же-
лезнодорожного моста максимальные значе-
ния количественных показателей за  периоды 
исследований были отмечены летом 2024 г., 
в  районе д. Гневашево  – летом 2023 г., в  при-
устьевом взморье  – летом 2023 г. и  в  с.  Усть-
Пинега  – летом 2025 г. Исходя из  полученных 
данных, максимальные концентрации нефте
продуктов в  донных отложениях отмечались 
в  2024 г. на  участке приустьевого взморья 
(28,3 мг/кг) и 2025 г. – в районе железнодорож-
ного моста (25,3 мг/кг). Данные участки распо-
ложены на песчаной косе и подвержены значи-
тельному техногенному влиянию, связанному  
с  судоходством и  транспортировкой грузов. 

С  2023 по  2025 г. наблюдается практически 
полное отсутствие связи между количествен-
ными показателями зообентоса и  концентра-
цией нефтепродуктов.
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НОВЫЕ КОНСОРЦИУМЫ МИКРООРГАНИЗМОВ  
ДЛЯ ПЕРЕРАБОТКИ ОСАДКОВ СТОЧНЫХ ВОД
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Г. Ф. Рахманова, Ш. З. Валидов
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Республика Татарстан, Россия, 420059), *bah-islam80@mail.ru

Из осадков сточных вод (ОСВ) выделены 35 штаммов бактерий, из которых семь изо-
лятов относятся ко II группе риска, один – к I группе. Видовая идентификация бак-
терий определена на  основании последовательности 16S рРНК. Затем непатоген-
ные штаммы (по  классификации DSMZ) проверены на  наличие ферментативных  
активностей (амилазной, липазной, протеазной, фитазной, целлюлолитической).  
Из девяти перспективных по этим показателям штаммов созданы два консорциума  
для переработки ОСВ  – МГ1 (на  основе четырех штаммов: Bacillus subtilis штамм 
BAS21, Priestia megaterium штамм BAS22, Pseudomonas baetica штамм BAS23, 
Streptomyces albidoflavus штамм BAS24) и МГ2 (состав консорциума МГ1, к которому 
добавлены пять термотолерантных штаммов: Bacillus subtilis штамм BAS15, Bacillus 
licheniformis штамм BAS16, Bacillus subtilis штамм BAS17, Caldibacillus kokeshiiformis 
штамм BAS18, Ureibacillus suwonensis штамм BAS019). Сравнение новых консорци-
умов проведено с коммерческим препаратом Аквавицин-А. В контроле доля органи-
ческого вещества в начале составляет 13,21 % и практически не изменяется к кон-
цу эксперимента – 13,05 %. В результате обработки в опытных вариантах наблюдает-
ся снижение количества этого показателя. Наилучшие результаты отмечены при ис-
пользовании консорциума МГ1, где содержание органического вещества снижается 
до 9,04 %, при добавлении Аквавицина-А и МГ2 – уменьшение незначительно (11,16 
и 11,59 %, соответственно). По двум показателям – численности микрофлоры и ко-
личества органического вещества – именно консорциум МГ1 заметно влияет на со-
став ОСВ и  превосходит Аквавицин-А. При проведении анализа газов в  образцах 
ОСВ установлено, что консорциум МГ1 в отличие от промышленного препарата пол-
ностью удаляет аммиак, метиламин и пирролидин. Полученные данные свидетель-
ствуют о перспективности использования новых консорциумов в переработке ОСВ.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: сточные воды; осадки; микроорганизмы; консорциум; 
ферментативная активность
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Валидов Ш. З. Новые консорциумы микроорганизмов для переработки осадков 
сточных вод // Труды Карельского научного центра РАН. 2026. № 7. С. 167–177.  
doi: 10.17076/eco2251
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B. R. Islamov*, E. Yu. Shulga, I. A. Degtyareva, G. F. Rakhmanova, 
Sh. Z. Validov. NEW MICROBIAL CONSORTIA FOR WASTEWATER 
SLUDGE TREATMENT

Laboratory of Molecular Genetic and Microbiological Methods, Kazan Research Center, 
Russian Academy of Sciences (20A Orenburgskii Trakt, 420059 Kazan, Tatarstan, 
Russia), *bah-islam80@mail.ru

Thirty-five bacterial strains were isolated from wastewater sludge, with seven of the 
isolates belonging to risk group II and one to group I. The bacteria were identified to 
species based on the 16S rRNA sequence. Then, non-pathogenic strains (according 
to the DSMZ classification) were tested for the presence of enzymatic activities (amy-
lase, lipase, protease, phytase, cellulolytic). Proceeding from the findings, two consortia 
for wastewater treatment were created from nine strains that were regarded promising:  
MG1 (based on four strains: Bacillus subtilis strain BAS21, Priestia megaterium strain 
BAS22, Pseudomonas baetica strain BAS23, Streptomyces albidoflavus strain BAS24) 
and MG2 (MG1consortium plus five thermotolerant strains: Bacillus subtilis strain 
BAS15, Bacillus licheniformis strain BAS16, Bacillus subtilis strain BAS17, Caldiba­
cillus kokeshiiformis strain BAS18, Ureibacillus suwonensis strain BAS18). The new 
consortia were compared against the commercial Aquavicin-A product. In the control, 
the percentage of organic matter at the beginning was 13.21 % and remained practi-
cally unchanged by the end of the experiment – 13.05 %. The experimental treatments  
reduced this proportion. The best results were observed when using the MG1 consortium, 
where the organic matter content was reduced to 9.04 %; when adding Aquavicin-A and 
MG2, the reduction was insignificant (11.16 and 11.59 %, respectively). Two parameters 
of wastewater sludge  – microbial numbers and the amount of organic matter  – were 
significantly influenced by the MG1 consortium, which outperformed Aquavicin-A. The 
analysis of gases in sludge samples showed that the MG1 consortium, unlike the indus-
trial product, completely removed ammonia, methylamine, and pyrrolidine. The findings 
indicate that the new consortia hold promise for wastewater sludge processing.

K e y w o rd s: wastewater; sludge; microorganisms; consortium; enzymatic activity

F o r  c i t a t i o n: Islamov B. R., Shulga E. Yu., Degtyareva I. A., Rakhmanova G. F., 
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Введение

Для урбанизированных территорий очист-
ка осадков сточных вод (ОСВ) и  утилизация 
образующихся отходов являются глобальной 
проблемой [Anjum et al., 2016]. ОСВ – это источ- 
ник загрязнения всех природных сред (атмо
сферного воздуха, поверхностных и  грунтовых 
вод, почв). Они влияют на  трофическую цепь, 
негативно воздействуя на  окружающую среду  
и  здоровье человека. В таких осадках отмеча-
ется высокое содержание солей тяжелых ме-
таллов, серосодержащих и  хлорсодержащих 
соединений, различных поллютантов, вредных  
организмов, гельминтов, патогенной микро-
флоры, что усложняет процессы их перера-
ботки и утилизации. Наиболее распространен-
ной в  практике очистки хозяйственно-бытовых 
и  промышленных сточных вод является  

биологическая очистка, которая сталкивается 
с  проблемой, не  позволяющей в  большинстве 
случаев обеспечить требуемую степень ее эф-
фективности.

Согласно отчету Европейской комиссии 
в 2008 г. в государствах – членах Европейского 
Союза произведено более 10 млн т сухих отхо-
дов ила, в 2020 г. количество этих отходов воз-
росло до 13 млн т. При этом в Российской Фе-
дерации ежегодно необходимо утилизировать 
3 млн т [Hudcova et al., 2019].

Осадки сточных вод можно переработать 
и  использовать в  качестве источника энергии 
и/или ресурсов [Tarpani, Azapagic, 2018]. Ме-
тоды обработки и  утилизации ОСВ важны для 
защиты окружающей среды из-за содержания 
остаточных органических загрязнителей, тя-
желых металлов и  патогенных микроорганиз-
мов. Использование на  очистных сооружениях  
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различных процессов обработки сточных 
вод (физических, механических, химических 
и  биологических) представляется ключевым 
фактором для удаления загрязняющих ве-
ществ из осадка [Anjum et al., 2016] и соответ-
ствует строгим законодательным требовани-
ям к  сбросам или повторному использованию 
сточных вод [Hou et al., 2021]. В  зависимости 
от качества сырого осадка сточных вод исполь-
зуемые технологии на  очистных сооружениях 
могут влиять на конечные характеристики ОСВ 
[Turlej, Banaś, 2018].

Роль микроорганизмов в очистке ОСВ зна-
чима. Существуют два вида сбраживания 
при очистке ОСВ  – анаэробное и  аэробное.  
Анаэробное сбраживание считается высоко-
рентабельной технологией из-за возможности 
совместного сбраживания с  органическими  
отходами. Оно продолжает играть осново-
полагающую роль, так как позволяет удалять 
патогены, преобразовывать летучие вещества 
в  биогаз, получать стабильные твердые био-
материалы, а  также обеспечивает рекупера-
цию энергии в  виде метана с  ограниченным 
воздействием на окружающую среду. Во мно-
гих странах и  регионах именно анаэробное 
сбраживание применяется интенсивно. Так, 
в Калифорнии 82 % от общего числа очистных 
сооружений применяют эту технологию для 
стабилизации ила. На  этапе гидролиза кон-
тролируется скорость анаэробного сбражива-
ния [Pratap et al., 2024]. В целом метод состо-
ит из  нескольких биохимических процессов, 
таких как гидролиз, ацидогенез, ацетогенез 
и метаногенез [Shrestha et al., 2020].

Может быть применен ряд предварительных 
обработок, способствующих высвобождению 
внеклеточных и внутриклеточных органических 
соединений [Yang, Wang, 2020], что в дальней-
шем приводит к ускоренной биологической об-
работке и  меньшему времени удерживания 
твердого вещества, необходимого для процес-
са сбраживания осадка.

Микробное сообщество ОСВ характеризу-
ется своими группами микроорганизмов и свя-
занными с ними ферментами. Гидролитические  
ферменты, выделяемые этими микроорга-
низмами, необходимы для этапа гидролиза 
при обработке высокополимерных субстратов 
(целлюлоза, крахмал и белки), присутствующих 
в ОСВ. Особенно важны гидролазы – протеазы, 
фосфатазы, липазы и  гликозидазы [Burgess, 
Pletschke, 2008].

Согласно различным исследованиям в  ОСВ 
активно функционируют различные бактерии, 
в том числе диазотрофы [Соколова и др., 2016], 
актинобактерии, плесневые грибы, дрожжи, 

водоросли, простейшие, личинки насекомых, 
рачков и др. [Сибиева и др., 2019].

Таким образом, изучение и применение кон-
сорциумов эффективных микроорганизмов 
имеет важное значение для решения вопросов 
не только удовлетворительной очистки сточных 
вод, но и утилизации осадков.

Цель работы – создание эффективных кон-
сорциумов микроорганизмов и их применение 
для переработки осадков сточных вод.

Задачи исследования: 1) выделение микро-
организмов из ОСВ; 2) создание консорциумов 
для переработки ОСВ; 3) проверка новых кон-
сорциумов на  ОСВ и  сравнение их с  промыш-
ленным биопрепаратом.

Условия, материалы и методы

Объекты исследования. Отбор образцов 
ОСВ проводили из  Васильевских отстойников 
Республики Татарстан 18  июня 2024 г. в  гер-
метичные пакеты и  стерильные пробирки типа 
Falcon на 50 мл. Затем доставляли в лаборато-
рию, где хранили при температуре +4 °C. ОСВ 
были черного цвета, при высыхании приобре-
тали коричневый оттенок.

Содержание органического вещества в ОСВ 
составило 13,21 %, влажность 81 % в  нача-
ле и  35–50 % в  конце эксперимента, соответ-
ственно.

Схема эксперимента: 1) контроль (ОСВ без 
обработки); 2) консорциум МГ1; 3) консорциум  
МГ2; 4) Аквавицин-А (коммерческий препарат 
для обработки сточных вод от  ООО «МУЛЬТИ-
ЛАБ»). В  модельном эксперименте 60  кг ото-
бранного ОСВ помещали в  пластиковые под-
доны так, чтобы его глубина составляла 10 см, 
создавая моделирование ситуации в отстойни-
ке по соотношению объема и поверхности. Из-
лишки воды при этом испарялись. В  процессе 
эксперимента определяли температуру и влаж-
ность образцов ОСВ; проводили их регулярное 
(ежедневное) перемешивание; инокулят вно-
сили равномерно по объему, конечная концен-
трация клеток в ОСВ составляла 2,3 × 109 КОЕ/
мл; проводили мониторинг состояния возду-
ха в помещении (температура 24 °C, влажность 
60 %) и исследование состава и количества ми-
крофлоры ОСВ.

Содержание образующихся газов (азот, кис-
лород, углекислый газ, аммиак, метиламин, 
пирролидин) определяли в  конце экспери-
мента (на  30 сут) в  пробах ОСВ из  герметич-
ных пакетов. Первично анализ газов проводи-
ли на приборе Agilent 7890А Agilent Technologies 
с  использованием пламенно-ионизационного 
детектора и  детектора по  теплопроводности  
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(катарометр), а  подтверждающий хромато-
масс-спектрометрический анализ – на хромато-
масс-спектрометре DFS Thermo Electron Corpora
tion (США) производства Shimadzu (Япония). 
Температура интерфейса и  источника ионов 
250 °C. Колонка TG-5MS длиной 30 м, внутрен-
ний диаметр 0,25  мм, толщина пленки непо
движной фазы 0,25 мкм. Режим анализа: про-
граммирование температуры от  25 до  200  °C 
со скоростью 5 град/мин, газ-носитель – гелий 
(расход 2 мл/мин), деление потока при вво-
де проб 1 : 10, время отсечения растворителя 
3 мин, температура испарителя 250 °C, объем 
дозируемой пробы 0,5 мкл. Данные были обра-
ботаны с помощью программы XCalibur. Образ-
цы проб отбирали в  100 мл шприц (наполняли 
на 40 % и после 12 ч исследовали газовый со-
став) по  истечении эксперимента; сравнива-
ли газовый состав контрольных и  опытных об-
разцов.

Влажность определяли по  ГОСТ 28268-89.
При выделении микроорганизмов к  1  г 

конкретного образца ОСВ приливали 9 мл 
фосфатно-солевого буфера, перемешивали 
с помощью вортекса MX-E 1 мин. Для выделе-
ния бактериальных изолятов методом предель-
ных разведений полученные суспензии поверх-
ностно высевали на  среду Кing В. В  процессе 
компостирования ОСВ температура может под-
ниматься, поэтому выделяли и термотолерант-
ные бактерии. Выделение бактерий, устойчи-
вых к  повышенным температурам, проводили 
в соответствии с методикой [Методы…, 1991].

Определение ферментативной активности 
бактериальных изолятов проводили по  [Вали-
дов и  др., 2024]: 1) способность к  гидролизу 
крахмала определяли с  использованием сре-
ды ААМ (amylase activity medium); 2) для опре-
деления наличия липаз выделенные изоля-
ты пересевали на  среду с  добавлением Tween 
80; 3) протеолитическую активность выявля-
ли, высевая изоляты на чашку Петри со средой 
BM (basal medium) с  добавлением молочно-
го белка; 4) фитазную активность определяли,  
высевая изоляты на  чашку Петри со  средой 
PSM (phytase screening medium); 5) целлюло-
литическую активность выявляли, высаживая 
изоляты на  среду ВМ с  добавлением 1 % кар-
боксиметилцеллюлозы. Целлюлолитическая 
активность, проверяемая на  карбоксиметил-
целлюлозе, показывает активность эндоглю-
каназ, но не подтверждает способность разла-
гать кристаллическую целлюлозу, что является 
ограничением этого метода.

Геномную ДНК выделяли стандартным ме-
тодом из  бактерий испытуемых штаммов [Gau
tam, 2022]. Далее проводили амплификацию  

фрагмента гена 16S рРНК c использованием 
стандартных праймеров 27F (5’-�������������gagtttgatcct-
ggctcag-3’) и  1492R (5’-taccttgttacgactt-3’).  
Полученные ПЦР-продукты очищали из  ага-
розного геля с  использованием набора Gel 
Extraction Kit (Thermo Scientific) и  проводили  
секвенирование по  Сэнгеру в  компании «Евро
ген». Консенсусную нуклеотидную последо
вательность получали с  использованием про-
граммы Clone Manager Professional 9.5 и  за-
гружали в  базу данных NCBI для набора  
нуклеотидных бластов (https://blast.ncbi.nlm. 
nih.gov/Blast.cgi?PROGRAM=blastn&PAGE_TYPE= 
BlastSearch&LINK_LOC).=blasthome).

Для проверки биосовместимости микроор-
ганизмов в  консорциумах МГ1 и  МГ2 штаммы 
высевали на  среду King B линиями перпенди-
кулярно друг другу. Чашки Петри инкубирова-
ли в течение 2 сут при 30 °C в суховоздушном 
термостате ТС-1/20 СПУ. О  несовместимости 
штаммов судили по  зонам подавления роста 
[Валидов и др., 2024].

При создании консорциумов включали не-
патогенные бактерии по  классификации DSMZ. 
Патогенность штаммов оценивали в  соответ-
ствии с  классификацией Технических правил 
по  биологическим агентам Германии (TRBA 
466), реализующих положения Директивы ЕС 
2000/54/EC (проявляющие ферментативную 
активность  – амилазную, липазную, протеаз-
ную, фитазную, целлюлолитическую).

Определение массовой доли органического 
вещества в  образцах ОСВ проводили по  ГОСТ 
26213-2021 по формуле:

,
где m  – масса органического вещества в  ана-
лизируемой пробе, найденная по  графику, мг; 
К – коэффициент поправки концентрации вос-
становителя; m

1
 – масса пробы, мг; 100 – коэф-

фициент пересчета в проценты.
Статистический анализ проводили с исполь-

зованием пакета статистических программ 
OriginLab pro SR1 b9.5.1.195. Достоверную раз-
ницу между группами проверяли с использова-
нием одностороннего ANOVA и апостериорного 
теста Тьюки на значимую разницу при p < 0,05.

Результаты и обсуждение

В процессе исследований из  осадков сточ-
ных вод выделено 35 штаммов бактерий, из ко-
торых семь изолятов относится ко II группе 
риска, один изолят  – к I группе риска, но  яв-
ляется патогеном рыб, в  связи с  этим он ис-
ключен. Среди штаммов встречаются пять  
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термотолерантных изолятов. Итак, в  процес-
се исследований из  образцов ОСВ выделено  
27 непатогенных штаммов.

При этом к  роду Bacillus относится боль-
ше всего изолятов, а  именно 12. Это B. cereus 
strain FORC_086, шифр которого BAS1, име-
ет 100 % идентичности в  базе данных NCBI 
и  2 группу риска по  DSMZ; B. wiedmannii strain 
AFS018385 (BAS3; 100 % и  1), B. subtilis strain 
JX-7 (BAS15; 100 % и  1), B. licheniformis strain 
HF-07107 (BAS16; 99,79 % и 1), B. subtilis subsp. 
subtilis strain UCMB5021 (BAS17; 99,72 % и  1),  
B. halotolerans strain 1 en (BAS20; 99,79 % и  1), 
B. subtilis strain 3667 (BAS21; 100,00 % и  1), 
B. subtilis strain HD-1 (BAS25; 100,00 % и  1), 
B. drentensis strain T10–17 (BAS30; 99,79 % и 1), 
B. fusiformis strain LQ88 (BAS31; 99,86 % и  1), 
B. mobilis strain CNEB30 (BAS32; 100,00 % и  1) 
и B. safensis subsp. safensis strain EGI26 (BAS33; 
100,00 % и 1).

Заметно меньше, а  именно по  три изо-
лята относятся к  двум родам Acinetobacter 
(A. johnsonii strain XAAS.lbx2.6 (BAS2; 99,57 % 
и 2), A. lwoffii strain CtST7.4 (BAS12; 99,86 % и 2) 
и A. lwoffii strain FDAARGOS (BAS14; 99,79 % и 2)) 
и  Arthrobacter (A. chlorophenolicus strain T29 
(BAS27; 99,71 % и 1), A. globiformis strain MA100 
(BAS28; 99,93 % и  1) и  A. humicola strain CR60 
(BAS29; 99,51 % и 1)).

Четыре рода имеют по  два изолята: 
Comamonas (C. aquatica strain HlW3200909 
(BAS4; 9,32 % и 2) и C. aquatica strain B1 (BAS5; 
98,86 % и  2)), Pseudomonas (P. anguilliseptica 
strain YSH-14 (BAS9; 99,86 % и  1 патоген рыб) 
и P. baetica strain S26_BP1TU (BAS23; 100,00 % 
и 1)), Serratia (S. fonticola strain BXC23 (BAS10; 
99,86 % и 1) и S. marcescens strain AS1 (BAS11; 
100,00 % и 2)) и Stutzerimonas (S. stutzeri strain 
CZW027 (BAS7; 99,93 % и  1) и  S. stutzeri strain 
DN36 (BAS8; 99,00 % и 1)).

И, наконец, по  одному изоляту относит-
ся к  девяти родам: Advenella (A. kashmirensis 
strain IB-K1 (BAS26; 99,08 % и 1), Brevundimonas 
(B. terrae strain KSL-145 (BAS6; 99,10 % и  1), 
Brucella (B. thiophenivorans strain FL93 (BAS35; 
99,93 % и  1)), Caldibacillus (C. kokeshiiformis 
strain FJAT-47854 (BAS18; 99,86 % и  сведений 
о  патогенности не  обнаружено)), Citricoccus 
(C. zhacaiensis strain AS48 (BAS36; 99,65 % и 1)), 
Lysinibacillus (L. fusiformis strain TZA38 (BAS37; 
99,72 % и  1)), Priestia (P. megaterium strain 
FDU301 (BAS22; 100,00 % и  1)), Streptomyces 
(S. albidoflavus strain TN10 (BAS24; 99,79 % и 1)), 
Ureibacillus (U. suwonensis strain FZWP-21 
(BAS19; 99,84 % и 1)).

В дальнейшем все выделенные изоляты 
качественно проанализированы на  фермен

тативные активности  – амилазную, липаз-
ную, протеазную, фитазную, целлюлолитиче-
скую. Четыре изолята (BAS27, BAS33, BAS34 
и  BAS36) не  проявляют ни  одной фермента-
тивной активности, что может указывать на  их 
специализацию в  других метаболических про-
цессах.

Восемь штаммов способны проявлять толь-
ко одну из  исследуемых активностей, что де-
монстрирует их узкую метаболическую специ-
ализацию. Так, у  штаммов BAS23 и  BAS31 вы-
явлена только протеазная активность, у BAS26, 
BAS28, BAS30 и BAS35 – фитазная активность, 
у BAS10 и BAS37 – только липазная активность.

По две активности отмечены у  штаммов  
BAS8 (липазная и  целлюлазная) и  BAS19 (ами-
лазная и протеазная). Три активности, а именно 
амилазную, липазную и целюлазную, проявляют 
изоляты BAS6 и BAS7, BAS20 и BAS21 – амилаз-
ную, липазную и протеазную, BAS22 и BAS25 – 
амилазную, протеазную и  фитазную, BAS24  – 
липазную, протеазную, фитазную. Четыре 
из  пяти ферментативных активностей (амилаз-
ная, липазная, протеазная и  целлюлолитиче-
ская) проявляют семь штаммов – BAS3, BAS13, 
BAS15, BAS16, BAS17, BAS18, BAS21. Следо-
вательно, наибольший интерес представляют 
штаммы, проявляющие несколько фермента-
тивных активностей.

В процессе исследований подобраны штам-
мы, на  основе которых созданы два консор-
циума МГ1 и  МГ2. Первый состоит из  че-
тырех штаммов  – Bacillus subtilis штамм 
BAS21, Priestia megaterium штамм BAS22, 
Pseudomonas baetica strain штамм BAS23 
и  Streptomyces albidoflavus штамм BAS24, ак-
тивно разрушающих органические вещества 
в отходах. Второй создан на основе МГ1 с до-
бавлением еще пяти термотолерантных штам-
мов (Bacillus subtilis штамм BAS15, Bacillus 
licheniformis штамм BAS16, Bacillus subtilis 
штамм BAS17, Caldibacillus kokeshiiformis 
штамм BAS18 и  Ureibacillus suwonensis штамм 
BAS19), которые способны размножаться при 
50 °C в условиях разогревающейся биомассы.

Выбор штамма Pseudomonas baetica BAS23, 
обладающего в качественных тестах лишь про-
теазной активностью, основан на  результатах  
комплексной оценки, включавшей количе-
ственные тесты на  протеазную активность, ско-
рость роста, выживаемость в  ОСВ и, что наи-
более важно, проверку на  синергизм с  другими 
штаммами консорциума МГ1. BAS23, будучи по-
тенциально высокоактивным протеолитиком, мог 
взять на себя ключевую роль в первичном гидро-
лизе белков – на лимитирующем этапе деструк-
ции многих органических отходов.
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После проверки штаммов на совместимость 
лизиса микроорганизмов в точках пересечений 
обнаружено не  было. Микроорганизмы внутри 
консорциумов не  подавляют рост друг друга, 
т. е. совместимы.

Считаем, что поиск, изучение и  примене-
ние активных штаммов родов Bacillus, Priestia, 
Pseudomonas и  Streptomyces для переработ-
ки ОСВ чрезвычайно важны, так как бактерии 
этих родов относят к числу наиболее подходя-
щих и  перспективных объектов экологической 
биотехнологии. Помимо широкого распростра-
нения в окружающей среде представители этих 
родов могут обладать одним или нескольки-
ми полезными свойствами, такими как способ-
ность к  образованию биологически активных  
веществ, деструкции загрязнителей и  пода-
влению фитопатогенов благодаря синтезу ве-
ществ бактерицидного и  фунгицидного дей-
ствия, а  также индуцировать собственные  
механизмы защиты от  различных неблагопри-
ятных факторов.

При определении присутствия микроорга-
низмов в  ОСВ установлено, что внесение кон-
сорциумов и  препарата Аквавицин-А (10 мл 
культуры с плотностью 7–9 × 109 КОЕ) значитель-
но увеличивает их численность по  сравнению 
с  контролем (рис.  1). Со  временем этот пока-
затель уменьшается и к концу четвертой неде-
ли достигает в контроле 1,9 × 105 КОЕ/мл, тогда 
как в  ОСВ, обработанном препаратом МГ1, –  
2,5 × 105 КОЕ/мл, что близко к  допустимой 
верхней границе нормы (103 –105 КОЕ/мл). 
Спустя месяц в  образцах, где использован 
Аквавицин-А, обнаружено 2,3 × 105 КОЕ/мл, 
а в ОСВ после обработки консорциумом МГ2 – 
2,1 × 105 КОЕ/мл.

Следовательно, количество микроорга-
низмов со  временем снижается, что является 

естественным процессом изменения микро-
флоры ОСВ. Более высокая выживаемость бак-
терий, входящих в консорциум МГ1, указывает  
на  их лучшую адаптацию и  высокую способ-
ность интеграции в  существующее микробное 
сообщество.

Качественный состав микрофлоры тоже 
претерпевает изменения (рис.  2), происходя-
щие за счет замещения изначальной флоры об-
разцов ОСВ внесенными микроорганизмами.

Определение массовой доли органического  
вещества в  ОСВ до  и  после обработки пока-
зало, что в  контроле доля органики в  начале  
составляет 13,21 % и практически не изменяет-
ся к концу эксперимента – 13,05a %. В результа-
те обработки ОСВ в опытных вариантах наблю-
дается снижение количества органического  
вещества. Наилучшие результаты отмечены 
при использовании консорциума МГ1, где этот 
показатель снижается до  9,04c %, при добав-
лении Аквавицина-А и  МГ2  уменьшение незна-
чительно (11,16b и  11,59b %, соответственно). 
Следовательно, в  ОСВ при обработке микро-
организмами отмечено снижение количества  
органики, при этом самое значительное при ис-
пользовании консорциума МГ1. По двум показа-
телям – численности микрофлоры и количества 
органического вещества – именно он заметно 
влияет на состав ОСВ и превосходит препарат  
Аквавицин-А.

При определении присутствия микро-
организмов в  ОСВ установлено, что внесе-
ние консорциумов и  препарата Аквавицин-А  
(10 мл культуры с  плотностью 7–9 × 10⁹ КОЕ/
мл) статистически значимо увеличивает их об-
щую численность по  сравнению с  контролем 
(p  < 0,05, ANOVA, post-hoc тест Тьюки; рис.  3). 
Со  временем этот показатель уменьшается. 
К  концу четвертой недели значение в  контроле  
составляет 1,9 × 10⁵ КОЕ/мл, тогда как в  ОСВ, 
обработанном консорциумом МГ1, –  2,5 × 10⁵ 
КОЕ/мл (p  = 0,012 по  сравнению с  контролем), 
что близко к  верхней границе нормы (10³–10⁵ 
КОЕ/мл) [ГОСТ Р 59748-2021]. В  образцах 
с  Аквавицином-А обнаружено 2,3 × 10⁵ КОЕ/мл 
(p  = 0,085 против контроля), а  с  консорциумом 
МГ2 – 2,1 × 10⁵ КОЕ/мл (p  = 0,210 против кон-
троля).

Итак, наиболее значительное содержа-
ние органического вещества при обработ-
ке консорциумом МГ1 демонстрирует его пре-
восходство над коммерческим препаратом 
Аквавицин-А. Полученные результаты свиде-
тельствуют о  лучшей выживаемости консор-
циума МГ1 в ОСВ, что подтверждает важность 
длительного поддержания численности интро-
дуцированных микроорганизмов.

Рис.  1. Изменение численности микроорганизмов 
в процессе обработки ОСВ

Fig. 1. Changes in the number of microorganisms during 
processing OSV
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Консорциум МГ1 является достаточно слож-
ным для обеспечения синергии и  широкого 
спектра действия, но  достаточно простым для 
минимизации внутренней конкуренции и  эф-
фективной интеграции в среду. Его превосход-
ство над МГ2 указывает на то, что добавление 
потенциально полезных штаммов (термотоле-

рантных) без создания для них специальных 
условий (температурного режима) и  проверки 
синергии в полном составе может дать обрат-
ный эффект.

Многие газы (аммиак, метиламин, пирроли-
дин и др.) представляют опасность из-за свое-
го едкого и токсичного действия, вызывая раз-

Рис. 2. Изменение видового состава в ОСВ за счет размножения микроорганизмов:
А – контроль (0 сут), Б – образцы, отобранные на 15 сут, В – образцы, отобранные на 30 сут культивирова-
ния (разведение 10–4)

Fig. 2. Changes in the species composition in the OSV due to microbial reproduction:
A – control (0 days), Б – samples taken at 15 days, В – samples taken at 30 days of cultivation (dilution 10–4)

Рис. 3. Доля органического вещества в контрольных и испытуемых образцах
Здесь разными латинскими буквами отмечены статистически значимые отличия 
между средними значениями при p < 0,05

Fig. 3. The proportion of organic matter in control and test samples
Here, statistically significant differences between the mean values are marked with differ-
ent Latin letters at p < 0.05
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дражение и ожоги кожи и слизистых оболочек, 
поражение дыхательных путей, отеки легких, 
угнетающе действуют на центральную нервную 
систему. Поэтому проведен анализ состава га-
зов, выделяемых образцами ОСВ.

В контроле наблюдается небольшое коли-
чество аммиака, который не  детектируется 
в образце ОСВ после обработки МГ1. В других 
образцах, а  именно в  вариантах с  внесением 
консорциума МГ2 и  препарата Аквавицин-А, 
аммиак обнаружен в значительно меньшем ко-
личестве (0,0007 и 0,0009 %, соответственно), 
чем в контроле (0,0035 %).

Кроме того, метиламин и пирролидин, кото-
рые также являются продуктами, содержащи-
ми азот и обладающими неприятным запахом, 
обнаружены в  контроле (0,0023 и  0,0008 %, 
соответственно), тогда как в  ОСВ, обрабо-
танном консорциумом МГ1, отсутствуют. 
В  остальных вариантах они выявлены в  мень-
шем количестве. Так, в  варианте с  МГ2 метил
амин и  пирролидин содержатся в  количестве 
0,0005 и  0,0003 %, в  варианте с  препаратом 
Аквавицин-А – только метиламин (0,0013 %).

Азота больше в контроле (72,4725 %), а в ва-
риантах с  консорциумами МГ1, МГ2 и  пре-
паратом Аквавицин-А его меньше (71,3727; 
72,1523 и  69,1349 %, соответственно). По-
добная ситуация характерна и  для кислоро-
да, содержание которого выше в  контроле 
(19,3665 %), а в опытных вариантах его меньше 
(МГ1–15,2113 %; МГ2–18,2319 и Аквавицин-А – 
17,9315 %). Противоположная ситуация отме-
чена с CO

2
, максимальное количество которого 

содержится в вариантах с консорциумами МГ2 
и МГ1 (4,2948 и 3,4852 %, соответственно), за-
тем следуют варианты контрольный (2,5518) 
и с препаратом Аквавицин-А (0,3521 %).

Результаты анализа газов находятся в  пря-
мой корреляции с данными по деградации ор-
ганики и  подтверждают высокую метаболиче-
скую активность МГ1. Наиболее значительное 
снижение массовой доли органического веще-
ства в  варианте с  МГ1 (до  9,04 %) согласуется 
с максимальным потреблением кислорода (па-
дение до  15,21 % против 19,37 % в  контроле) 
и максимальным выделением углекислого газа 
(рост до 3,49 %). Это указывает на интенсивное 
аэробное дыхание: консорциум активно окис-
ляет органический углерод, используя его как 
источник энергии, с  выделением CO

2
. Парал-

лельно практически полное удаление аммиака 
и  аминов при наиболее низком общем содер-
жании азота в  газовой фазе свидетельствует 
о  сопряженном процессе  – активной ассими-
ляции минерального азота в растущую микроб-
ную биомассу. Следовательно, газовая картина  

является интегральным отражением успешной 
работы консорциума: интенсивное дыхание 
(потребление O

2
, выброс CO

2
) подтверждает 

разрушение органического углерода, а  утили-
зация азотсодержащих газов демонстриру-
ет эффективное включение азота в  клеточный 
цикл, что в совокупности и составляет суть про-
цесса биологической трансформации осадка.

Итак, по  сравнению с  контрольным вари-
антом образцы ОСВ, обработанные консор-
циумами и  препаратом Аквавицин-А, выделя-
ют значительно меньшее количество аммиака,  
метиламина и пирролидина.

В научной литературе достаточно много ин-
формации о  микробиологическом составе 
осадков сточных вод. На различных этапах ан
аэробного сбраживания осадков доминируют 
различные микроорганизмы. Так, гидролиз ОСВ 
осуществляют специфические анаэробные бак-
терии, относящиеся к  родам Enterobacterium 
и  Streptococcus [Krohn et al., 2022]. Бакте-
рии родов Clostridium, Micrococcus, Bacillus, 
Pseudomonas, Flavobacterium, Acetovibrio, 
Propionibacterium, Butyrivibrio участвуют в  аци-
догенезе [Roychoudhury, Das, 2022], бакте-
рии родов Syntrophobacter и Syntrophomonas – 
в  ацетогенезе [Nozhevnikova et al., 2020], 
Methanococcus vannielli и  Methanococcus 
voltae – в метаногенезе [Costa, Whitman, 2023].

Информация по микробному составу биопре-
паратов является достаточно закрытой. Указы-
вается, что основу микробиологических препа-
ратов «Тамир» и  «ЭКОМИК ПРО-В» составляют  
симбиотические группы эффективных природ-
ных микроорганизмов. Биопрепарат «ЭКОМИК 
ПРО-В» содержит в  своем составе микроорга-
низмы родов Bacillus, Lactobacillus и  Candida 
[Постников и  др., 2016]. В  «Средстве для био-
деградации и  обезвреживания навоза и  по-
мета (УФ-1)» для очистки и  обеззараживания 
хозяйственно-бытовых стоков канализационных 
очистных сооружений основой являются почвен-
ные микроорганизмы (Actinomyces fradiae-96 
и Candida krusei-96) [Фомичева и др., 2019].

В консорциум МГ2 входят термофиль-
ные бактерии родов Bacillus, Caldibacillus 
и Ureibacillus. Про два последних нужно сказать 
особо. Caldibacillus kokeshiiformis (грамположи-
тельный) и Ureibacillus suwonensis (грамотрица-
тельный) принадлежат к  семейству Bacillaceae. 
Оптимальная температура их роста 50–55  °C. 
Они не  только демонстрируют способность 
к разложению органических соединений и про-
дуцированию внеклеточных ферментов, но и со-
храняют активность в  экстремальных условиях.  
Бактерии этих родов могут утилизировать 
широкий спектр углеводов и  выдерживать  
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концентрацию NaCl до 3 %. Оба вида представ-
ляют значительный интерес для промышлен-
ной биотехнологии [Lee et al., 2022].

Оптимальность состава консорциума МГ1 
обусловлена тем, что он представляет со-
бой не  случайный набор активных штаммов, 
а  сбалансированное сообщество. Его размер  
(четыре штамма) минимизирует внутреннюю 
конкуренцию за  ресурсы и  пространство, по-
зволяя каждому члену занять свою экологи-
ческую нишу. Ключевым фактором является  
не  максимальное количество ферментатив-
ных активностей каждого отдельного изоля-
та, а  эффективное метаболическое взаимо-
действие самих штаммов. Предполагаем, что 
штаммы в  МГ1 взаимодействуют таким обра-
зом, что продукты деятельности одних служат 
оптимальным субстратом для других, создавая  
последовательную и эффективную цепь дегра-
дации сложной органической матрицы осад-
ков. Эта слаженность обеспечивает высо-
кую скорость процессов и лучшую интеграцию  
в  аутохтонное микробное сообщество ОСВ, 
что подтверждается данными о наибольшей их 
численности в течение эксперимента.

Разные роды микроорганизмов в  соста-
ве МГ1 вносят уникальный и  взаимодопол-
няющий вклад, формируя функциональную 
полноту консорциума. Bacillus subtilis BAS21 
и  Priestia megaterium BAS22, будучи типичны-
ми представителями эффективных деструк-
торов, обеспечивают широкий спектр гидро-
лаз и  быстрый рост биомассы [Biedendieck et 
al., 2021]. Pseudomonas baetica BAS23, вероят-
но, выступает в роли высокоспециализирован-
ного и мощного протеолитика, инициируя рас-
пад белковых комплексов. Особую роль может 
играть Streptomyces albidoflavus BAS24. Актино-
бактерии рода Streptomyces известны не только 
способностью продуцировать комплекс внекле-
точных ферментов (целлюлаз, хитиназ, проте-
аз), разлагающих трудноусвояемые полимеры,  
но  и  синтезом вторичных метаболитов с  анти-
микробной активностью [Mezaache-Aichour et 
al., 2013; Janakiev et al., 2023]. Это может спо-
собствовать подавлению конкурентной или  
патогенной микрофлоры в  ОСВ, создавая се-
лективное преимущество для всего консор-
циума МГ1 и  косвенно усиливая процессы де-
струкции за счет перераспределения ресурсов.

Таким образом, полученные данные свиде-
тельствуют о  перспективности использования 
новых консорциумов в  переработке осадков 
сточных вод, так как они составлены из  пред-
ставителей нескольких родов Bacillus, Priestia, 
Pseudomonas, Streptomyces, Caldibacillus, 
Ureibacillus.

Выводы

1. Из осадков сточных вод выделены 27 не-
патогенных штаммов бактерий.

2. На  основе скрининга выделено 9 штаммов 
с  комплексом гидролитических активностей, ко-
торые использованы для создания консорциумов.

3. Созданы два консорциума для переработ-
ки осадков сточных вод. Основой МГ1 являют-
ся четыре штамма – Bacillus subtilis strain 3667, 
Priestia megaterium strain FDU301, Pseudomonas 
baetica strain S26_BP1TU и  Streptomyces 
albidoflavus strain TN10. В  состав консорциума 
МГ2 входят все микроорганизмы консорциума 
МГ1, а также Bacillus subtilis strain JX-7, Bacillus 
licheniformis strain HF-07107, Bacillus subtilis 
subsp. subtilis strain UCMB5021, Caldibacillus 
kokeshiiformis strain FJAT-47854 и  Ureibacillus 
suwonensis strain FZWP-21.

4. В  лабораторных условиях активный рост 
микрофлоры созданных консорциумов способ-
ствует переработке ОСВ и оптимизации их га-
зового состава.
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МНОГОЛЕТНЯЯ ДИНАМИКА ОСНОВНЫХ ПОКАЗАТЕЛЕЙ 
ЗООПЛАНКТОНА ОЗЕРА КАМЕННОГО (СЕВЕРНАЯ КАРЕЛИЯ)

Я. А. Кучко, Н. В. Ильмаст*

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»  
(ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910),  
*ilmast@mail.ru

В статье представлены результаты исследований зоопланктона оз. Каменного. 
Водоем относится к  бассейну Белого моря и  расположен на  территории Косто-
мукшского государственного заповедника. Озеро ледниково-тектонического про-
исхождения и  занимает пятую часть всей территории заповедника. Вода озера  
характеризуется малой минерализацией (9,5 мг/л) и низким содержанием органи-
ческих соединений (общий азот – 0,41 мг/л, общий фосфор – 0,005 мг/л). Исследо
вания проводились в рамках комплексной программы биологического мониторинга 
водных объектов Республики Карелия в период с 2010 по 2014 г., а также в 2024–
2025 гг. Проведенные исследования показали, что сообщество зоопланктона  
оз. Каменного представлено обычными для карельских водоемов видами, имею-
щими широкое географическое распространение. Сравнение полученных резуль-
татов с данными 1972–1973 и 1992–1993 гг. свидетельствует о значительном сход-
стве качественного состава и количественных показателей зоопланктона на про-
тяжении последних 50–60 лет. В результате можно сделать вывод, что экосистема  
озера близка к  ненарушенным природным экосистемам. По  уровню количе-
ственного развития зоопланктона оз. Каменное можно характеризовать как 
β-олиготрофный водоем со  средней биомассой в  летний период 0,3–0,7 г/м3. 
Средние величины индекса сапробности колебались в  пределах 1,18–1,24, что  
соответствует классу олигосапробных водных объектов (чистые природные воды). 
Индекс видового разнообразия Шеннона составил 2,0–2,2 бит/экз. Отмеченные 
различия в показателях численности и биомассы не выходят за рамки естествен-
ных межгодовых колебаний. Таким образом, экосистема оз. Каменного сохра-
няет естественное состояние, что свидетельствует об  эффективности природо
охранного режима.

К л ю ч е в ы е сл о в а: зоопланктон; видовой состав; биомасса; численность; 
мониторинг; водная экосистема

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Кучко Я. А., Ильмаст Н. В. Многолетняя динамика основных 
показателей зоопланктона озера Каменного (Северная Карелия) // Труды Карель-
ского научного центра РАН. 2026. № 7. С. 178–186. doi: 10.17076/eco2411

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.
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The article reports the results of studying zooplankton in Lake Kamennoye. The lake be-
longs to the White Sea drainage basin. It is located within the Kostomuksha State Nature 
Reserve. The lake is of glacio-tectonic origin. It occupies 1/5 of the reserve's area. Its wa-
ter is poor in dissolved solids (9.5 mg/l) and contains low organic matter concentrations 
(0.41 mg/l total nitrogen, 0.005 mg/l total phosphorus). Surveys were conducted within 
an integrated program for biological monitoring of Karelia's water bodies in 2010–2012 
and 2024–2025. The studies showed that the zooplankton community in Lake Kamen-
noye consists of species which commonly occur in Karelia and have a broad geograph-
ic distribution. A comparison of our results with data from 1972–1973 and 1992–1993 
showed much consistency in the composition and abundance of zooplankton over the 
past 50–60 years. The results have led us to conclude that the lake is in a state similar to 
undisturbed natural ecosystems. Lake Kamennoye can be described as β-oligotrophic 
water body with an average biomass of 0.3–0.7 g/m3 in the summer season, based on the 
abundance of its zooplankton. Average saprobity index values of 1.18–1.24 correspond 
to oligosaprobic water bodies (clean natural water). Shannon's index of species diversity 
is 2.0–2.2 bit/individual. The variations in abundance and biomass are within the natu-
ral inter-annual fluctuation range. Thus, Lake Kamennoye ecosystem retains its natural 
state, indicating the efficiency of its conservation arrangements.

K e y w o rd s: zooplankton; species composition; biomass; abundance; monitoring; 
aquatic ecosystem

F o r  c i t a t i o n: Kuchko Y. А., Ilmast N. V. Long-term dynamics of the main zooplankton 
parameters in Lake Kamennoye, North Karelia. Trudy Karel'skogo nauchnogo tsentra 
RAN = Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 7. P. 178–186. 
doi: 10.17076/eco2411
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Введение

На состояние биологических ресурсов водо
емов Европейского Севера России оказывает  
влияние ряд факторов, из  которых все более 
значимую роль играют различные формы хо-
зяйственной деятельности человека [Решет-
ников и  др., 1982; Алимов и  др., 2000, 2004;  
Стерлигова и др., 2002; Криксунов и др., 2005; 
Шатуновский, Бобырев, 2005; Sterligova, Ilmast, 
2009; Dgebuadze, 2014; Ilmast et al., 2021 и др.]. 
В  последние десятилетия отмечается уско-
рение процесса антропогенного воздействия 
на  водные экосистемы. Меняется гидрология 
и гидрохимия водоемов, структура и функцио-
нирование водных сообществ, что в итоге при-
водит к  снижению биоразнообразия и  другим 
негативным последствиям.

В этой связи проблема сохранения биоло-
гического разнообразия в  настоящее время  – 
это не только научная задача, а актуальный во-
прос, который волнует все общество. Одним 
из эффективных способов справиться с данной 

проблемой является создание и  расширение 
сети особо охраняемых природных территорий 
(ООПТ), от  небольших заказников до  крупных 
биосферных заповедников. В этом плане особое 
внимание ученых привлекает экосистема оз. Ка-
менного. Водоем уникален тем, что практически 
не  испытал на  себе разрушительного воздей-
ствия человека по  причине малочисленности 
населения в  окрестностях, сложности доступа 
и  отсутствия рыболовецкого промысла. Сегод-
ня оз. Каменное является частью государствен-
ного природного заповедника «Костомукшский» 
и  входит в  состав так называемого «Зелено-
го пояса Фенноскандии». Эта природная зона, 
протянувшаяся вдоль российско-финляндско-
норвежской границы, играет важную роль в на-
блюдении за  состоянием окружающей среды  
в  приграничных регионах. Благодаря своей 
нетронутости оз. Каменное служит удобным  
объектом для проведения экологических иссле-
дований. Необходимо отметить, что озеро явля-
ется источником водоснабжения г. Костомукши 
с населением около 28 тысяч человек.
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Одним из критериев оценки состояния эко-
системы водоема служит динамика таксономи-
ческого состава, количественных и  структур-
ных показателей зоопланктона. Возможность 
временного (исторического) и  ретроспектив-
ного (прогнозного) сравнения повышает цен-
ность наблюдений и  является положительным 
условием для объективной оценки протекаю-
щих в водоеме процессов [Андроникова, 1996].

Цель работы: дать оценку современного со-
стояния сообщества зоопланктона оз. Камен-
ного и  сравнить с  результатами более ранних 
исследований.

Материалы и методы

Озеро Каменное (64°28' с. ш., 30°13' в. д.) 
относится к  бассейну р. Кеми (бас. Бело-
го моря) и является верхним водоемом в си-
стеме р. Каменная  – р. Чирка-Кемь. Озеро 
ледниково-тектонического происхождения 
и  занимает пятую часть всей территории за-
поведника. Площадь составляет 105,5  км2, 
наибольшая длина – 24,4 км, наибольшая ши-
рина  – 12,1  км [Лазаревская, Попенко, 1958; 
Ресурсы поверхностных вод СССР, 1972; При-
родные воды…, 1985]. Притоки озера  – не-
большие речки (Каранка-йоки, Люття-йоки, 
Мунанка, Лахти-йоки) и  42 ручья. Из  водо-
ема вытекает р. Каменная (Ногеус-йоки). 
Водосборная площадь озера составляет  
652,9  км2, средняя глубина  – 8  м, макси-
мальная  – 26  м. Вода характеризуется вы-
сокой прозрачностью. В  центральном плесе  
в  летний период она достигает 5  м, зимой  –  
4  м. В  губах колеблется от  0,7 до  2,8  м.  
Химический состав воды оз. Каменного фор-
мируется в  условиях слабой растворимости  
пород коренного состава, значительного коли-
чества атмосферных осадков (среднее 566 мм 
в  год), относительно большой высоты над 
уровнем моря (195  м). Эти факторы обу-
словливают его очень низкую минерализа-
цию. В  1970-х гг. были проведены детальные 
гидрохимические исследования озера и  его 
притоков [Природные воды…, 1985; Озе-
ра Карелии, 2013]. Сравнение этих данных 
с  результатами, полученными нами в  2010, 
2024–2025 гг., показало, что за  прошедший  
период гидрохимия озера практически не из-
менилась. Вода характеризуется малой ми-
нерализацией (9,5  мг/л) и  низким содер-
жанием органических соединений (общий 
азот – 0,41 мг/л, общий фосфор – 0,005 мг/л). 
Содержание кислорода в  летний период  
колеблется в  пределах 80–100 % от  насыще-
ния, рН воды 6,5–6,8.

Материалом для написания настоящей  
работы послужили результаты комплексных 
гидробиологических исследований, прове-
денных в летний период (июль – август) 2024–
2025 гг. Пробы отбирались на  шести постоян-
ных станциях, которые характеризуются слож-
ным рельефом дна и  большими глубинами 
(до 20 м). Отбор проб осуществлялся батоме-
тром Руттнера объемом 2 л. Интегрированные 
пробы (поверхность – дно) процеживались че-
рез газ № 70, концентрировались до  100  мм3 

и фиксировались 4 % формалином. Камераль-
ная обработка проводилась согласно обще-
принятым методикам гидробиологического 
мониторинга [Практическая гидробиология…, 
2006; Кучко и  др., 2016]. Биомасса зооплан-
ктона определялась расчетным методом [Ба-
лушкина, Винберг, 1979], также рассчитыва-
лись индекс видового разнообразия [Shannon, 
Weaver, 1949] и  индекс сапробности [Макру-
шин, 1974; Куликова, 1983]. Трофический ста-
тус водоема оценивался по  шкале трофности 
по  методике С. П. Китаева [2007]. Для анали-
за структуры зоопланктоценоза использова-
лись следующие индикационные показатели:  
B

Crus
/B

Rot
, N

Clad
/N

Cop
, B

Cycl
/B

Cal
 [Андроникова, 

1988]. При определении низших ракообраз-
ных и  коловраток использовался ряд руко-
водств [Radwan et al., 2004; Определитель…, 
2010].

Результаты и обсуждение

В 1972–1973 гг. Отделом водных проблем 
Карельского филиала АН СССР на  водоемах 
бассейна р. Каменной проводились комплекс-
ные гидробиологические исследования с  це-
лью оценки природных ресурсов района в  их 
естественном состоянии. Полученные данные, 
которые можно считать фоновыми, опублико-
ваны в  коллективной монографии [Природные 
воды…, 1985]. В  работе приводятся данные  
о  видовом составе, количественных показате-
лях и  особенностях горизонтального распре-
деления зоопланктона озер бассейна р. Камен
ной, в  том числе и  оз. Каменного. Позднее, 
в  1992–1994 гг., Институтом водных проблем 
Севера КарНЦ РАН было проведено исследо-
вание планктонной фауны в  северной части 
оз. Каменного в  рамках программы биологи-
ческого мониторинга водных объектов Респуб
лики Карелия [Современное…, 1998]. В  рабо-
те отмечалась стабильность видового состава  
и  количественных показателей зоопланктона  
на  протяжении последних десятилетий, что 
свидетельствует о  незначительной величине 
антропогенной нагрузки на водоем. По уровню  
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количественного развития авторы относили  
оз. Каменное к  олиготрофному типу, а  от-
дельные его участки (в  первую очередь зали-
вы)  – к  мезотрофному. Результаты исследова-
ний зоопланктона оз. Каменного за этот период 
приводятся и  в  сводке Т. П. Куликовой [2010]. 
Также изучение зоопланктона озера проводи-
лось нами в  рамках комплексной программы 
биологического мониторинга водных объектов 
Республики Карелия с 2010 по 2014 г.

Список планктонных организмов, отмечен-
ных нами в 2010–2014 гг., насчитывает 43 вида, 
в 2025–2026 – 50 видов (табл. 1).

Зоопланктон оз. Каменного представлен 
обычными для карельских водоемов видами, 
имеющими широкое географическое распро-
странение, из  них на  долю эврибионтных при-
ходится до  53 % от  общего числа. Это главным 
образом литоральные и  фитофильные формы,  
которым в большей степени, чем пелагическим, 
свойственны широкие ареалы распространения. 
Пелагический комплекс представлен северными 
видами – обитателями озер зоны тундры и тайги, 
их доля – 45 %. Также в состав фауны входят кос-
мополиты и  обитатели зоны смешанных лесов, 
число этих видов незначительно (табл. 2).

Таблица 1. Характеристика видового состава зоопланктона оз. Каменного

Table 1. Description of the species composition of zooplankton in Lake Kamennoye

Таксон
Taxon

Годы
Years

1972–1973 1992–1994 2010–2014 2024–2025
Коловратки

Rotifera
Отряды

Taxonomy orders
Число видов

Number of species

Saeptiramida 5 9 5 4

Saltiramida 2 1 2 1

Transversiramida 3 8 3 4

Protoramida 1 3 1 2

Paedotrochida 1 – – –

Всего видов Rotifera по годам
Total number of Rotifera species by year

17 21 11 11

Видов Rotifera всего
Total Rotifera species

29

Ракообразные
Arthropoda

Веслоногие ракообразные
Copepoda

Отряды
Taxonomy orders

Число видов
Number of species

Calaniformes 4 4 4 4

Cyclopiformes 4 8 5 8

Всего видов Copepoda по годам
Total number of Copepoda species by year

8 12 9 12

Видов Copepoda всего
Total Copepoda species

14

Ветвистоусые ракообразные
Cladocera

Отряды
Taxonomy orders

Число видов
Number of species

Ctenopoda 4 4 4 4

Anomopoda 19 21 16 20

Haplopoda 1 1 1 1

Onychopoda 2 2 2 2

Всего видов Cladocera по годам
Total number of Cladocera species by year

26 28 23 27

Видов Cladocera всего
Total Cladocera species

31

Видов Arthropoda всего
Total Arthropoda species

45

Общее число видов
Total number of species

74
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Таблица 2. Биотопические характеристики, индикаторы зон сапробности, географическое распространение

Table 2. Biotopic characteristics, indicators of saprobity zones, geographic distribution

Показатель
Indicator

Число видов
Number of species

%

Характеристики (биотопические)
Characteristics (biotopic) 

Планктонный
Planktonic

22 30

Пелагический
Pelagic

13 18

Прибрежный
Coastal

15 20

Эвритопный
Eurytopic

16 22

Водные растения
Aquatic plants

7 9

Бентический
Benthic

– –

Придонный
Bottom

1 1

Эпибионтный
Epibiont

– –

Всего
Total

74 100

Индикаторы зоны сапробности по Пантле–Букк в модификации Сладечека
Saprobic zone indicators according to Pantle-Bukk as modified by Sladecek

Олигосапробная (0,5–1,5)
Oligosaprobic (0.5–1.5) 

39 53

Олигосапробная – β-мезосапробная
Oligosaprobic – β-mesosaprobic

21 28

β-мезосапробная – олигосапробная
β-mesosaprobic – oligosaprobic

3 4

β-мезосапробная (1,5–2,5)
β-mesosaprobic (1.5–2.5) 

10 14

β-мезосапробная – α-мезосапробная
β-mesosaprobic – α-mesosaprobic

1 1

α-мезосапробная (2,5–3,5)
α-mesosaprobic (2.5–3.5) 

– –

Полисапробная
Polysaprobic

– –

Всего
Total

74 100

Географическое распространение
Geographic distribution

Голарктический
Holarctic

20 27

Космополит
Cosmopolitan

34 46

Бореальный
Boreal

9 12

Палеарктический
Palearctic

11 15

Всего
Total

74 100

Видовое разнообразие планктонной фауны  
достигается преимущественно за  счет ветви-
стоусых ракообразных, что считается обыч-
ным явлением для водоемов Карелии. Боль-
шая высота теплоактивного слоя в  заливах  

обеспечивает развитие кладоцерного план-
ктона, а сравнительная глубоководность озера 
создает благоприятные условия для существо-
вания представителей холодноводного комп
лекса, в основном калянид.
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К числу доминирующих видов коловра-
ток Rotifera относятся Asplanchna priodonta, 
Kellicottia longispina и  Conochilus unicornis. По-
всеместно, но в небольших количествах встре-
чаются Keratella cochlearis и  Bipalpus hudsoni. 
Основу пелагического планктонного комплекса 
ракообразных образуют широко распростра-
ненные в  больших озерах Карелии представи-
тели северной фауны (Holopedium gibberum, 
Daphnia cristata, Bosmina coregoni, Limnosida 
frontosa, Eudiaptomus gracilis, Heterocope 
appendiculata, Thermocyclops oithonoides), 
а  также ряд эвритопных организмов, отлича-
ющихся широкой экологической валентно-
стью (D. longispina, B. longirostris, Mesocyclops 
leuckarti). На затишных участках литорали фор-
мируется зарослево-литоральный планктон-
ный комплекс, в  котором преобладают фито-
фильные и  придонно-бентические виды: Sida 
crystallina, Ophryoxus gracilis, виды рр. Alona 
и  Acroperus, Chydorus sphaericus, Eucyclops 
macruroides, Megacyclops viridis. Ценоз прибой-
ной литорали представляет собой обедненный 
в видовом составе пелагический комплекс зоо-
планктона открытых участков озера. Межгодо-
вые различия в видовом составе зоопланктона 
незначительны и обусловлены видами с редкой 
встречаемостью.

При сравнении полученных результатов об-
наруживается значительное сходство в  каче-

ственном составе, структуре и количественных 
показателях пелагического планктона за  пе-
риод с  1972 г. Комплекс доминирующих видов 
не  претерпел существенных изменений и  со-
стоит из видов северной фауны и эвритопных, 
распространенных в больших озерах северной 
Карелии. Это подтверждается и  величинами 
индекса сапробности, который отражает коли-
чественное соотношение индикаторных орга-
низмов (1,18–1,24). По величинам численности 
и биомассы зоопланктона оз. Каменное харак-
теризуется как олиготрофный водоем (табл. 3). 
Индекс видового разнообразия Шеннона колеб- 
лется в пределах 2,0–2,2 бит/экз.

Результаты исследований подтверждают  
стабильность видового состава и  структу-
ры сообщества зоопланктона оз. Каменного 
на  протяжении последних 50 лет. Доминиру-
ющий комплекс в пелагиали водоема слагает-
ся из видов-индикаторов олиго- и олиго-бета-
мезосапробных условий. По величине индекса  
сапробности, рассчитанного по  биомассе  
ндикаторных организмов, оз. Каменное мож-
но отнести к  олигосапробному классу водных 
объектов (2-й класс качества – чистые природ-
ные воды). При сравнении полученных данных 
по оз. Каменному с данными по другим водо-
емам Средней и  Северной Карелии, сходным  
по размеру и объему водных масс (Сямозеро,  
Святозеро, Крошнозеро, Мунозеро), хотелось  

Таблица 3. Количественные показатели сообщества зоопланктона оз. Каменного в летний период

Table 3. Quantitative indicators of the zooplankton community of Lake Kamennoye in summer

Показатель
Indicator

Годы
Years

1972–1973 1992–1993 2010–2012 2024–2025

Общее число видов
Total number of species

51 75 56 48

Численность, тыс. 
экз./м3 (min-max)
Number, thousand 
specimens/m3 (min-max) 

14,8–16,0 3,6–6,4 12,7–24,6 18,8–22,2

Соотношение / Ratio
NRot

 : NClad
 : NCycl

 : NCal,%
56 : 26 : 13 : 5 53 : 23 : 17 : 7 28 : 26 : 40 : 6 44 : 22 : 28 : 6

Биомасса, г/м3 (min-max)
Biomass, g/m3 (min-max) 

0,279–0,360 0,160–0,279 0,413–0,759 0,252–0,512

Соотношение / Ratio
BRot

 : BClad
 : BCycl

 : BCal,%
11 : 67 : 7 : 15 45 : 38 : 8 : 9 6 : 77 : 15 : 2 9 : 73 : 13 : 5

ВCrus/BRot – – 2,0 3,2

NClad/NCop – – 0,6 0,8

BCycl/BCal – – 1,4 1,2

Индекс Шеннона, бит/экз.
Shannon index, bits/ind.

– – 2,0 2,2

Доминирующий  
комплекс по массе
Dominant complex by mass

Holopedium 
Bosmina spp. 
Daphnia spp.

Holopedium 
Asplanchna 
Kellicottia 

B. longirostris 
B. coregoni
D. cristata

M. leuckarti

Bosmina spp.
D. longispina
M. leuckarti
Th. oithons
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бы отметить следующее. В  советский пери-
од в  1960–1970-х гг. к  основным факторам  
эвтрофикации относились различные сто-
ки предприятий сельского хозяйства (азот-
ные и  фосфорные удобрения с  полей агро-
комплексов, животноводческие предприятия,  
зверосовхозы), а также коммунально-бытовые 
стоки от прибрежных поселений и дачных по-
селков. Их функционирование обеспечивало  
постепенный приток биогенных элементов 
(N, P, K) c ливневыми, паводковыми, техни-
ческими водами в  течение года в  зависимо-
сти от  производственного цикла. Таким об-
разом, отмечался умеренный темп эвтрофи-
рования, не  приводящий к  катастрофическим  
последствиям [Решетников и др., 1982]. В пе-
риод экономической депрессии 1990-х гг.  
процесс эвтрофирования остановился, а в ряде 
водоемов наблюдались явления восстанов-
ления экосистем [Kuchko et al., 2018]. Одна-
ко с середины 1990-х гг. на карельских водое-
мах произошел лавинообразный рост количе-
ства предприятий садкового форелеводства, 
что привело к скачкообразному ускорению эв-
трофирования. В результате на ряде водоемов 
качество воды заметно снизилось вследствие 
массового развития фитопланктона («цвете-
ние») и его отмирания в осенний период. При-
чиной различий в  темпах эвтрофирования  
может быть механизм поступления биогенных 
элементов в водоемы. В первом случае биоге-
ны проходят первичную утилизацию в  назем-
ных экосистемах в  процессе стока (ливневые 
и паводковые воды) и затем в литоральной зоне  
водоемов, которая является мощным био-
фильтром [Андроникова, 1996]. При работе 
садковых хозяйств загрязняющие вещества 
попадают непосредственно в  пелагиаль, что 
приводит к  значительному ускорению эвтро-
фирования.

Еще раз подчеркнем, что главной пробле-
мой при интенсивном развитии форелеводства 
в  Республике Карелия является сохранение 
водных экосистем, пригодных для обитания  
гидробионтов и  водопользователей. Очень 
острой она становится в связи с изменениями  
экологического законодательства РФ. Так, 
до  недавнего времени для организации ры-
боводного хозяйства требовалась разработ-
ка оценки воздействия на  окружающую среду, 
которая входила в пакет документов для полу-
чения лицензии на  водопользование. В  насто-
ящее время аквакультура не  рассматривается  
как деятельность, которая оказывает суще-
ственное воздействие на  водные экосистемы. 
Она не  входит в  перечень объектов, подлежа-
щих обязательной экологической экспертизе.

Заключение

Выполненные исследования показали, что 
экосистема оз. Каменного практически не  за-
тронута хозяйственной деятельностью. Срав-
нительный анализ гидробиологических данных 
на протяжении последних 50 лет выявил значи-
тельное сходство в качественном составе и ко-
личественных показателях зоопланктоценоза. 
Отмеченные различия в показателях численно-
сти и биомассы не выходят за рамки естествен-
ных межгодовых колебаний. Таким образом, 
экосистема оз. Каменного сохраняет есте-
ственное состояние и  близка к  ненарушенным 
природным экосистемам, что свидетельствует 
об  эффективности природоохранного режима.
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К ВОПРОСУ О РЕФЕРЕНСНЫХ  
ЦИТОГЕМАТОЛОГИЧЕСКИХ ПОКАЗАТЕЛЯХ ЛЕЩА 
ABRAMIS BRAMA ДЛЯ ЦЕЛЕЙ БИОМОНИТОРИНГА

И. В. Суховская*, А. А. Цекова, Н. П. Канцерова, 
Д. И. Лебедева, Н. П. Милянчук, Л. А. Лысенко

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» 
 (ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910),  
*sukhovskaya@inbox.ru

Кровь рыб  – высокоинформативная среда для оценки состояния гомеостаза, что 
делает гематологические показатели (гематокрит, концентрацию гемоглобина, со-
став форменных элементов и наличие морфологических аномалий) перспективны-
ми биомаркерами для оценки здоровья рыб, диагностики заболеваний различной 
этиологии и биомониторинга водных экосистем. Однако их практическое исполь-
зование ограничено недостатком референсных данных для многих видов, оби-
тающих в  природных условиях. Целью настоящего исследования было проведе-
ние цитоморфологического анализа периферической крови леща (Abramis brama 
(L., 1758)) из оз. Сямозеро (Республика Карелия) и установление характерных осо-
бенностей эритрограммы и лейкограммы. Объектом исследования служили поло-
возрелые особи обоих полов в возрасте от 3+ до 9+, выловленные в июне 2024 г.  
Гидрохимический анализ воды подтвердил отсутствие превышения предельно  
допустимых концентраций загрязняющих веществ, что позволяет рассматривать 
данный водоем как модельный для установления референсных показателей. 
Методом световой микроскопии окрашенных мазков проведен дифференциаль-
ный подсчет лейкоцитов и оценка морфологических аномалий эритроцитов. Уста-
новлено, что основную массу клеток крови составляют зрелые эритроциты, доля 
юных форм не превышает 2,4 %. Среди аномалий эритроцитов наиболее распро-
странен пойкилоцитоз (в  среднем 10 % эритроидных клеток), также встречались 
эритроциты с эксцентрически или периферически расположенным ядром (у 5,0 % 
рыб), агглютинированные (у 25,0 % особей) с образованием цепочек от 3 до 27 кле-
ток, с фестончатым краем (не более 1,0 % всех эритроцитов, у 75,0 % рыб), с при-
знаками амитотического деления (единичные находки). Лейкограмма леща имеет  
типичный лимфоидный характер (лимфоциты до  89 %), среди гранулоцитов до-
минируют псевдоэозинофилы. Статистически значимых различий по  содержа-
нию форменных элементов крови в зависимости от пола не выявлено. Полученные 
данные восполняют пробелы в области гематологии карповых рыб, представляют  
количественные критерии для оценки физиологического состояния особей и попу-
ляций и могут служить основой для сравнительного анализа в токсикологических, 
экологических и рыбоводных исследованиях. Пополнение базы изображений гемо-
цитов леща также необходимо для автоматизации дифференциального подсчета 
гемоцитов с использованием методов нейросетевого моделирования.
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гематограмма; озеро Сямозеро
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Милянчук Н. П., Лысенко Л. А. К  вопросу о  референсных цитогематологических 
показателях леща Abramis brama для целей биомониторинга // Труды Карельского 
научного центра РАН. 2026. № 7. С. 187–201. doi: 10.17076/eco2374
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I. V. Sukhovskaya*, A. A. Tsekova, N. P. Kantserova, D. I. Lebedeva, 
N. P. Milyanchuk, L. A. Lysenko. ON THE CYTOHEMATOLOGICAL 
REFERENCE VALUES FOR THE BREAM ABRAMIS BRAMA 
FOR BIOMONITORING PURPOSES

Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences  
(11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia), *sukhovskaya@inbox.ru

Fish blood is a highly informative medium for assessing homeostasis, turning hemato-
logical parameters such as hematocrit, hemoglobin concentration, cell counts, and mor-
phological abnormalities into promising biomarkers for evaluating fish health, diagnosing 
diseases of various etiologies, and biomonitoring aquatic ecosystems. However, their 
practical application is limited by a lack of reference data for many species inhabiting 
natural environments. The aim of this study was to perform a cytomorphological analy-
sis of the peripheral blood of bream (Abramis brama (L., 1758)) from Lake Syamozero 
(Republic of Karelia) and to characterize the erythrogram and leukogram. The study sub-
jects were mature individuals of both sexes, aged 3+ to 9+ years, caught in June 2024.  
Hydrochemical analysis of the water confirmed that the maximum permissible concentra-
tions of pollutants were not exceeded, allowing this reservoir to be considered a model 
system for establishing reference parameters. Using light microscopy of stained blood 
smears, we performed differential leukocyte counts and assessed morphological abnor-
malities in erythrocytes. A majority of the blood cells examined were mature erythrocytes, 
with juvenile forms not exceeding 2.4 %. Among erythrocyte abnormalities, poikilocyto-
sis was the most common (10 % of erythroid cells on average). Other findings included 
erythrocytes with an eccentrically or peripherally located nucleus (in 5.0 % of fish), ag-
glutinated cells (in 25.0 % of individuals) forming chains of 3 to 27 cells, erythrocytes with  
a scalloped edge (no more than 1.0 % of all erythrocytes, observed in 75.0 % of fish), and 
occasional signs of amitotic division (singular findings). The leukogram of the breams 
exhibited a typical lymphoid profile (lymphocytes accounting for up to 89 % of leuko-
cytes), with pseudoeosinophils predominating among granulocytes. No statistically sig-
nificant differences in blood cell counts were found between sexes. The data obtained fill 
gaps in Leuciscidae hematology, provide quantitative criteria for assessing the physiolo
gical state of individuals and populations, and can serve as a basis for comparative analy-
sis in toxicological, ecological, and aquaculture research. It is also necessary to expand 
the image database of bream hemocytes to enable automated differential hemocyte 
counting using neural network modeling methods.

K e y w o rd s: common bream; Abramis brama; blood; differential leukocyte count; hemo-
gram; Lake Syamozero
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Введение

Кровь  – циркулирующая внутренняя среда 
организма, интегрально отражающая состоя-
ние гомеостаза. Оценка количественных гема-
тологических показателей (гематокрит, концен-
трация гемоглобина, содержание форменных 
элементов – эритроцитов, тромбоцитов, лейко-
цитов и их субпопуляций, а также морфологиче-
ских аномалий клеток) относится к числу инфор-
мативных и  экономически доступных методов 
оценки здоровья рыбы. Гематологические пара-
метры отражают реакцию организма на  стрес-
совые факторы внешней и  внутренней среды 
и состояние иммунитета, что позволяет рассма-
тривать их как биомаркеры для ранней диагно-
стики заболеваний различной этиологии. До-
полнительными преимуществами гематологи-
ческого метода являются низкая инвазивность, 
возможность прижизненной диагностики, про-
стота забора материала и его первичной обра-
ботки как в лабораторных, так и в полевых усло-
виях. Несмотря на  трудоемкость, анализ мор-
фологической картины форменных элементов 
крови (цитогематограммы) с помощью световой 
микроскопии окрашенных мазков обладает вы-
сокой информативностью благодаря быстроте 
развития клеточного ответа на  повреждающий 
фактор или заболевание.

Состав форменных элементов крови рыб ви-
доспецифичен и зависит от возраста, пола, фи-
зиологического состояния, а  также от  условий 
среды обитания (температуры воды, содержания  
кислорода, характера питания), что актуаль-
но для оценки как отдельных особей, так и  по-
пуляций в  целом [Головина, Тромбицкий, 1989; 
Камышников, 2004]. Ранее было показано, что 
гематологические изменения у  рыб могут воз-
никать при воздействии загрязнителей среды 
(ионов металлов, пестицидов) и  фармакологи-
ческих препаратов (антимикробных, противо
паразитарных) [Kubra, 2022; Kanu et al., 2023; 
Rohani, 2023]. Степень и  характер этих нару-
шений варьируют у  разных видов и  определя-
ются природой ксенобиотика, его дозировкой, 
длительностью контакта, сопутствующими па-
раметрами внешней среды, а  также индивиду-
альными характеристиками (возраст, пол, раз-
мер, стадия зрелости) [Fazio, 2019]. В большин-
стве случаев токсиканты действуют неспеци-
фично, индуцируют окислительный стресс, ока-
зывают цитотоксическое действие и  активи-
руют компенсаторные механизмы [Witeska et 
al., 2023]. Для количественной оценки вызван-
ных изменений необходимо установить видо-
специфичные диапазоны референсных значений  
гематологических показателей. В  силу пойкило-

термности внутренняя среда рыб крайне измен-
чива и  в  значительной мере зависит от  внеш-
них условий, что определяет сложность уста-
новления надежных референсных интервалов 
[Casanovas et al., 2021; Michail et al., 2022]. Со-
гласно результатам исследования М. Witeska 
с  соавторами [2023], гематологические пара-
метры различаются по  степени изменчивости 
и  могут быть классифицированы на  стабиль-
ные (количество лимфоцитов), умеренно измен-
чивые (концентрация гемоглобина, количество 
эритроцитов) и  высоковариабельные (количе-
ство тромбоцитов), что обусловливает их раз-
личный биомаркерный потенциал.

Определение показателей крови у  рыб, 
обитающих в  ненарушенных природных усло-
виях, позволяет установить гематологическую 
норму для каждого вида и  выявлять характер 
адаптаций в  период активного антропоген-
ного воздействия на  водоемы [Рыжков и  др., 
1998]. При патологических состояниях в  кро-
ви рыб регистрируются морфологически из-
мененные (аномальные) клеточные элементы.  
Кровь, как высоколабильная и быстро обновля-
емая ткань, быстро реагирует на действие раз-
личных факторов, поэтому гематологическое 
исследование, наряду с  паразитологическими, 
микробиологическими и вирусологическими те-
стами, имеет важное значение для оценки состо-
яния популяции и ранней диагностики заразных 
и  незаразных заболеваний. Гематологические 
показатели объективно отражают физиологиче-
ское состояние организма и  являются необхо-
димым элементом биомониторинга. В  области  
гематологии рыб есть ряд проблем и  инфор-
мационных пробелов, связанных, в  частности, 
с установлением референсных значений, иден-
тификационных признаков клеточных популяций, 
накоплением достаточной базы данных изобра-
жений, что делает исследования в этой области  
крайне необходимыми.

Цель настоящего исследования состояла  
в проведении цитоморфологического анализа 
периферической крови леща (Abramis brama 
(L., 1758)) и  установлении характерных осо-
бенностей картины белой и красной крови (по-
казателей лейкограммы и  морфологических 
аномалий эритроцитов) для использования 
в биологическом мониторинге.

Материалы и методы

Объект исследования. Объектами иссле-
дования служили 23 особи леща (Abramis brama 
(Linnaeus, 1758)), выловленные в  природном  
ареале обитания (Курмойльский залив оз. Ся-
мозеро, Республика Карелия; 61°53′48.1″ с. ш., 
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33°05′40.9″ в. д.) с  помощью ставных сетей 
с  размером ячеи 35–50  см в  июне 2024 г. Ха-
рактеристики изученной выборки рыб: возраст 
от 3+ до 9+, средняя длина (AD) 20,8 ± 2,05 см, 
средняя масса 187 ± 65,2  г, соотношение по-
лов 15 самок : 8 самцов, стадия зрелости го-
над 2–3 (табл. 1). У анестезированной при по-
мощи гвоздичного масла (эмульсия 0,3 мл/л) 
рыбы иглой 21 G прижизненно отбирали кровь 
из  хвостовой вены [Методические указа-
ния…, 1999] в  вакуумную пробирку с  актива-
тором свертывания ЭДТА (МиниМед, Россия). 
После отбора крови рыбу наркотизировали 
(концентрация гвоздичного масла 1,0 мл/л),  
вскрывали, определяли пол, отбирали чешую 

для установления возраста [Дгебуадзе, Чер-
нова, 2009].

Гидрохимическая характеристика во-
доема. Температура воды в  заливе в  пери-
од забора материала составляла +14  °C (ST-4 
Smartron, Yiwu, Китай), рН 6,81–6,82 (Hanna, 
Польша). Содержание основных биогенных 
элементов в  пробах воды определяли по  при-
нятым протоколам (см. табл.  1), содержание 
химических элементов определяли на  масс-
спектрометре с  индуктивно-связанной плаз-
мой и  системой лазерной абляции (Thermo 
Fisher, США) (табл. 2); оценивали соответствие 
показателей нормативам (ПДК) для рыбохозяй-
ственных водоемов.

Таблица 1. Водородный показатель и содержание биогенных элементов и некоторых анионов в воде в районе 
вылова (Курмойльский залив оз. Сямозеро, Республика Карелия), июнь 2024 г.

Table 1. Hydrogen index and content of biogenic elements and anions in water in the fishing area (Kurmoilsky Bay, 
Lake Syamozero, Republic of Karelia), June 2024

Показатель
Parameter

Протокол метода измерений
Protocol of the 

measurement procedure

Единица
измерений

Unit of measurement

Результаты
анализа

Results of the analysis ПДК
MPC 

Проба 1
Sample 1

Проба 2
Sample 2

Водородный показатель рН
Hydrogen index рН

РД 52.24.495-2017
ед. рН

pH units
6,81 6,82 6,5–8,5

Гидрокарбонаты
Hydrocarbonates

РД 52.24.493-2006
мг/дм 3

mg/dm 3
7,81 8,05 –

Сульфат-ион
Sulfate ion

РД 52.24.405-2018
мг/дм 3

mg/dm 3
1,2 1,3 100

Хлорид-ион
Chloride ion

РД 52.24.402-2011
мг/дм 3

mg/dm 3
0,86 0,82 300

Фосфор минеральный
Mineral phosphorus

РД 52.24.382-2019
мкг Р/дм 3

μg P/dm 3
<2 <2 0,2

Фосфор общий
Total phosphorus

РД 52.24.387-2006
мкг Р/дм 3

μg P/dm 3
14 13 <200

Азот аммонийный
Ammonium nitrogen

РД 52.24.383-2018
мг N/дм 3

mg N/dm 3
0,070 0,094 0,5

Азот нитратный
Nitrate nitrogen

РД 52.24.523-2009
мг N/дм 3

mg N/dm 3
0,016 0,015 9,1

Азот нитритный
Nitrite nitrogen

РД 52.24.518-2008
мг N/дм 3

mg N/dm 3
<0,001 <0,001 0,02

Примечание. Здесь и в табл. 2: значения ПДК и ОБУВ вредных веществ для водных объектов, имеющих рыбохозяйственное 
назначение, из [Об утверждении нормативов качества…, 2025].

Note. Here and in Table 2: Maximum Permissible Concentrations (MPC) and Safe Exposure Levels (SEL) of hazardous substances 
for water bodies of fishery significance from [On approval of water quality standards…, 2025].

Таблица 2. Концентрация химических элементов в воде в районе вылова (Курмойльский залив оз. Сямозеро, 
Республика Карелия), июнь 2024 г.

Table 2. The chemical element concentrations in water in the fishing area (Kurmoilsky Bay, Lake Syamozero, Republic 
of Karelia), June 2024

Элемент 
Element

Концентрация, мг/л
Concentration, mg/l

Элемент
Element

Концентрация, мг/л
Concentration, mg/l

Элемент
Element

Концентрация, мг/л
Concentration, mg/l

Li 0,00033 Zr 0,00001 Te 0,00009 

Na 0,88275 Nb 0,0002 Cs 0,00007 

Mg 0,61152 Mo 0,00003 Ba 0,00459 
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Элемент 
Element

Концентрация, мг/л
Concentration, mg/l

Элемент
Element

Концентрация, мг/л
Concentration, mg/l

Элемент
Element

Концентрация, мг/л
Concentration, mg/l

K 0,36679 Ag 0,00024 La 0,00014 

Ca 1,01246 Cd 0,00002 Ce 0,00004 

Sc 0,00013 Sb 0,00008 Pr 0,00008 

Ti 0,00007 Ga 0,00024 Nd 0,00013 

Cr 0,00015 Ge 0,00157 Sm 0,00002 

Mn 0,03385 As 0,0001 Ho 0,00003 

Fe 0,23569 Se 0,0002 Lu 0,00001 

Ni 0,00018 Rb 0,00172 Ta 0,00089 

Cu 0,00031 Sr 0,0098 W 0,0001 

Zn 0,0003 Y 0,00002 Pb 0,00001 

Окончание табл. 2
Table 2 (continued)

Морфологический анализ клеток кро-
ви. Сразу после отбора венозной крови гото-
вили мазки крови по  стандартному протоко-
лу [Witeska et al., 2022]. Для этого из  вакуум-
ной пробирки автоматической пипеткой отби-
рали каплю крови (2 мкл), помещали на  стек-
ло для микропрепаратов (МиниМед, Россия),  
равномерно распределяли по  поверхности 
с помощью стекла для растяжки мазков. Подсу-
шенные на  воздухе мазки фиксировали погру-
жением в раствор Май-Грюнвальда (МиниМед, 
Россия) на  3 мин, затем промывали водой,  
высушивали на  воздухе при комнатной темпе-
ратуре и окрашивали по Романовскому раство-
ром красителя азур-эозин, приготовленным пу-
тем смешивания красителя, дистиллированной 
воды и фосфатного буфера (pH 6,4–6,8) в соот-
ношении 5 : 4 : 1 в течение 20 мин.

Промытые водой и  высушенные на  воздухе 
мазки исследовали под световым микроскопом 
(Olympus CX-41, Япония) с  масляной иммер-
сией при общем увеличении 1000× (объектив 
100×, окуляр 10×). Для каждого мазка прово-
дили дифференциальный подсчет лейкоцитов 
и  аномалий эритроцитов, оценивая не  менее 
30 полей зрения, тотально не менее 1000 кле-
ток. Количество клеток белой крови выражали 
в процентах от 1000 клеток, принятых за 100 %.

Статистический анализ. Сравнительный 
анализ и  визуализацию результатов проводи-
ли с использованием языка программирования 
R (R Core Team, Вена, Австрия) в интегрирован-
ной среде разработки RStudio версии 2025.09.1 
(Positteam, Бостон, Массачусетс, США). Нор-
мальность распределения данных оценива-
ли с  помощью теста Шапиро-Уилка. Сравни-
тельный анализ показателей проводили с  ис-
пользованием теста Крускала-Уоллиса (пакет 
rstatix) при p-value ≤0,05.

Результаты и обсуждение

Референсный статус местообитания 
леща. Курмойльский залив оз. Сямозеро рас-
положен в  западной части озера, удален от  
объектов промышленной и сельскохозяйствен-
ной деятельности, не  несет рекреационной  
нагрузки [Стерлигова и др., 2024]. По резуль-
татам химического анализа воды оз. Сямозеро 
слабо минерализовано (25,3  мг/л), по  содер-
жанию фосфора (0,02–0,10  мг/л) относится 
к мезотрофному классу [Стерлигова, Ильмаст,  
2012]. Содержание биогенных компонентов  
(см. табл.  1) и химических элементов (см. 
табл.  2) не  превышает предельно допусти-
мые концентрации (ПДК) для рыбохозяйствен-
ных водоемов. Это позволяет рассматривать 
Сямозеро как модельный водоем Северо-
Западного региона России для установления 
референсных показателей обитающих в  нем 
гидробионтов.

Цитогематограмма леща. В нашем иссле-
довании были установлены количественные  
показатели клеточного состава и  описаны  
морфологические особенности клеток крови 
леща оз. Сямозеро. В дальнейшем эти данные 
могут быть использованы для диагностики со-
стояния карповых рыб природных популяций 
и оценки качества водной среды.

Клетки эритроидного ряда. В  перифе-
рической крови у  исследованных нами осо-
бей леща абсолютное большинство (до  98 %) 
форменных элементов представлены зрелы-
ми формами эритроцитов (рис.  1, А). В  норме 
это клетки овальной формы с  овальным цен-
трально расположенным ядром, цитоплазма  
которых равномерно окрашена в  светло-
фиолетовый или серо-фиолетовый цвет (окра-
ска азур-эозином).
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Поскольку у  рыб эритропоэз завершается  
в  кровяном русле [Иванов, 2003], их отличи-
тельной особенностью является полиморфизм 
эритроцитов, который характеризуется одно-
временным присутствием в  периферической  
крови клеток различной степени зрелости 
(рис. 1). Доля (%) эритробластных форм от зре-
лых используется как индикатор эритропоэтиче-
ской активности [Kaur, Kaur, 2015].

Незрелые эритроциты представляют собой  
круглые или слегка вытянутые клетки, цито-
плазма которых окрашена в  синий или светло-
фиолетовый цвет. Размер ядра таких эритроци-
тов зависит от  стадии зрелости по  отношению  
к  общему размеру клетки: по  мере созрева-
ния размер ядра пропорционально уменьшает-
ся. В исследуемой периферической крови леща 
среднее количество юных эритроцитов соста-
вило 2,4 ± 0,52 % от  общего количества эри-
троцитов. В  норме доля незрелых эритроцитов  
незначительна, их увеличение, как правило, сви-
детельствует о  гипоксии или физиологических 

нарушениях стрессовой этиологии [Sheikh et al., 
2022]. В целом частота встречаемости незрелых 
эритроцитов у  леща не  превышала показатели 
для других видов, встречающиеся в литературе  
[Солдатов, 2023], что указывает на  сопоста-
вимую эритропоэтическую активность. Физи-
ологически незрелые эритроциты, в  отличие 
от зрелых форм, характеризуются более низким  
содержанием гемоглобина [Soldatov, 2005].

Кроме незрелых форм в крови леща нами об-
наружены аномальные эритроциты. Наиболее 
распространенным нарушением был пойкило-
цитоз (рис.  2, А–В)  – изменение формы эри-
троцитов (более вытянутая, веретеновидная, 
угольная или каплевидная). Уровень пойкило-
цитоза у  исследованных нами рыб составил  
в среднем 10 % (от 4 % до 13 %), что, согласно 
литературным данным [Конькова, Федорова, 
2016], находится в  пределах нормы для дан-
ного вида рыб и  не  является клинически зна-
чимым нарушением. Повышенный уровень 
пойкилоцитоза относительно референсного  

Рис. 1. Эритроциты периферической крови леща:
А – исключительно зрелые формы; Б–Е – единичные бластные (незрелые, юные) формы (отмечены стрелками)

Fig. 1. Peripheral blood erythrocytes of bream:
A – exclusively mature forms; Б–Е – single blast (immature, juvenile) forms (marked with arrows)

А Б В

Г Д Е
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может указывать на функциональную недоста-
точность кроветворных органов и часто сопут-
ствует анемии.

Эритроциты с  эксцентрически или пери-
ферически расположенным ядром (рис.  2, Г)  
наблюдались у 5,0 % лещей; в среднем коли-
чество смещенных ядер у каждой особи обна-
руживалось не более чем в 0,1 % эритроцитов. 
Агглютинация, или слипание, эритроцитов  
(рис.  2, Д) была выявлена у  25,0 % исследо-
ванных особей. Цепочки (стопки) агглюти-
нированных эритроцитов насчитывали от  3 
до 27 клеток. Эритроциты с фестончатым кра-
ем (рис.  2, Е), формирующимся вследствие 
нарушения их осмотической резистентности, 
составляли не более 1,0 % от всех эритроци-
тов и обнаруживались у 75,0 % рыб.

Дегенеративные изменения эритроцитов 
манифестируют вакуолизированными фор-
мами и клеточными тенями (рис. 3). Вакуоли-
зация цитоплазмы эритроцитов (рис.  3, А–Б) 
происходит вследствие внутриклеточных об-
менных нарушений; вакуолизированные клет-
ки встречались у  12 % лещей и  составляли 
в среднем около 9 % (от 4 до 15 %) эритроци-
тов. Ядерные тени, образующиеся после пол-
ного распада ядра и  цитоплазмы вследствие 
гемолиза,  – распространенный феномен, ко-
торый наблюдался у  75 % лещей (рис.  3, Б) 
в количестве не более 1,2 % эритроцитов.

Морфологические аномалии эритроцитов  
включают также клетки в  стадии патологиче-
ского деления путем амитоза  – прямого де-
ления зрелых клеток. Эти клетки имеют пере-
тяжку в области клеточного ядра (рис. 4, А) или 
сегментированное ядро (рис.  4, Б–В). Фоно-
вый уровень амитоза у исследованных особей 
леща составляет 0,08 % от  общего числа эри-
троцитов (от  0,01 до  0,1 %). В  исследованных 
мазках крови леща не были обнаружены рези-
дуальные тельца амитоза  – шистоциты, пред-
ставляющие собой безъядерные фрагменты 
цитоплазмы разделившихся амитотическим 
путем эритроцитов. Амитоз обычно иницииру-
ется у рыб при анемии и токсикозах.

Микроскопический анализ популяций эри-
троцитов является эффективным инструментом 
для оценки воздействия токсичных веществ, 
включая химические загрязнители среды  
и  токсины инфекционных и  паразитарных 
агентов, на  рыб. Любые морфологические  
изменения эритроцитов или их ядра и нетипич-
ная тропность к  красителю могут рассматри-
ваться как аномалии. Морфологические ано-
малии эритроцитов количественно возрастают  
при метаболических нарушениях, дефици-
те кислорода и  действии стрессовых факто-
ров окружающей среды [Witeska et al., 2010; 
de Oliveira et al., 2020]. Частота встречаемо-
сти аномальных эритроцитов у  исследованных  

Рис. 2. Аномалии эритроцитов леща:
А–В – пойкилоцитоз; Г – эксцентрически смещенное ядро; Д – агглютинация; Е – фестончатый край

Fig. 2. Erythrocyte abnormalities in bream: 
A–B – poikilocytosis; Г – displaced nucleus; Д – agglutination; E – scalloped edge

А Б В Г Д Е

Рис. 3. Дегенеративные эритроциты леща: А–Б – вакуолизация цитоплазмы; В – ядерные тени

Fig. 3. Degenerative erythrocytes in bream: A–Б – cytoplasmic vacuolization; В – nuclear shadows

А Б В
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здоровых особей леща составляет видовую 
физиологическую норму. Максимальный уро-
вень аномальных эритроидных клеток  – пой-
килоцитозных (до  13 %), дегенеративно изме-
ненных (до  15 %) и  амитотически делящихся 
(до 0,1 %) – оказался сходен для леща разного 
возраста (от 3+ до 9+) и пола, и указанные зна-
чения могут быть использованы в качестве ви-
довой нормы. Частота обнаруженных морфоло-
гических аномальных клеток свыше порогового 
уровня может указывать на негативное воздей-
ствие факторов внешней среды.

Клетки лейкоцитарного ряда. Лейкоциты 
составляют вторую по численности (после эри-
троцитов) клеточную популяцию в крови позво-
ночных животных. Консервативная роль лейко-
цитов у всех позвоночных состоит в их участии 
в иммунологической защите. Поэтому подсчет 
количественных или морфологических измене-
ний лейкоцитов периферической крови явля-
ется одним из самых простых способов оценки 
иммунной системы.

Лейкограмма исследованных особей леща 
носит лимфоидный характер: в  кровотоке  

Рис. 4. Аномальные формы эритроцитов в стадии амитоза у леща:
А  – две не  полностью разошедшиеся дочерние клетки, образовавшиеся путем амитоза;  
Б–В – эритроциты с сегментированным ядром

Fig. 4. Abnormal forms of erythrocytes in the stage of amitosis in bream:
A – two incompletely separated daughter cells due to amitosis; Б–В – erythrocytes with a segmented 
nucleus

А Б В

Рис.  5. Лимфоциты периферической крови леща, дифференцированные по  размеру и  ядерно-
цитоплазматическому соотношению:
А, Б – малые; В, Д – средние; Г, Е – большие, Г – лимфоцит с псевдоподиями

Fig. 5. Bream peripheral blood lymphocytes differentiated by size and nuclear-cytoplasmic ratio:
A, Б – small; В, Д – medium; Г, Е – large; Г – lymphocyte with pseudopodia

А Б В Г

Д Е
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преобладают зрелые лимфоциты. Отличительные  
признаки лимфоцитов: неправильная округ
лая форма, большое круглое или овальное 
ядро, расположенное центрально или экс-
центрично (рис.  5), цитоплазма однородная,  
окружена тонкой светло-голубой каймой. По мор-
фологическим признакам (размер и  ядерно-
цитоплазматическое соотношение) лимфоциты  
леща делятся на  малые (рис.  5, А, Б), средние 
(рис. 5, В, Д) и большие (рис. 5, Г, Е), из них, соглас-
но нашим наблюдениям, преобладают малые.  
Реализация иммунной функции лимфоцитов 
у  рыб включает их способность к  фагоцитозу,  
такие лимфоциты приобретают подвижность 
за счет формирования пальцеобразных выступов 
цитоплазмы – псевдоподий (рис. 5, Г).

Моноциты  – самые крупные клетки лейко-
цитарного ряда у рыб, по размеру превосходят 
эритроциты в  1,5–2,5 раза (рис.  6). Относятся 
к группе агранулоцитов (незернистых лейкоци-
тов) и  являются предшественниками тканевых 
макрофагов. Форма моноцитов чаще округлая 
или овальная, иногда неправильная (амебо-
видная) из-за высокой подвижности. Моноциты 
имеют большое ядро, форма которого может 
быть бобовидной, подковообразной, почковид-
ной или складчатой с изрезами, с рыхлой, сет-
чатой структурой хроматина. Цитоплазма окра-
шивается азур-эозином в  серо-голубой, дым-
чатый цвет и  часто содержит мелкие вакуоли, 
что является важным идентификационным при-
знаком [Иванова, 1983]. Моноциты в крови рыб 

выполняют ключевую функцию фагоцитов, яв-
ляясь важнейшим звеном как врожденного, так 
и приобретенного иммунитета [Wu et al., 2020].

Помимо агранулоцитов, лимфоцитов и моно-
цитов, в  периферической крови леща лейкоци-
ты представлены гранулоцитами  – псевдоэози-
нофилами, псевдобазофилами и нейтрофилами, 
различающимися своей тропностью к красителю.

Псевдоэозинофилы  – это амфифильные 
агранулоциты, у  которых гранулы окрашивают-
ся основными и кислыми красителями с преоб-
ладанием ацидофилии [Иванова, 1970]. Ядро, 
как правило, округлой или овальной формы, 
красно-фиолетовое, расположено резко экс-
центрично. Характерной особенностью псевдо
эозинофилов является специфическая зерни-
стость цитоплазмы, гранулы достаточно яркие  
и  чаще удлиненной формы, напоминающей  
мелкие иголки (рис.  7, А–Б). Гранулы псевдо-
эозинофилов содержат щелочной противопа-
разитарный белок и  значительное количество 
ферментов. Цитоплазма псевдоэозинофилов 
слабобазофильная, светло-фиолетового или  
розоватого оттенка. Обладая слабой фагоцитар-
ной активностью, псевдоэозинофилы вызыва-
ют внеклеточный цитолиз и участвуют в противо-
гельминтном иммунитете [Конькова и др., 2024].

Ядро псевдобазофилов крупное, преимуще-
ственно округлой формы, интенсивно окрашен-
ное в  темно-фиолетовый цвет. В  цитоплазме 
псевдобазофилов на слабо оксифильном фоне 
располагаются крупные красно-фиолетовые 
гранулы (рис. 7, В–Г). В гранулах клеток содер-
жатся гистамин, лейкотриены, тромбоксаны,  
ферменты и  другие биологически активные  
вещества, поддерживающие реакции воспа-
ления. Псевдобазофилы подвижны, способны 
к фагоцитозу [Zheng et al., 2017].

Нейтрофилы леща  – крупные округлые 
клетки, содержащие базофильно окрашен-
ные гранулы (рис.  7, Д), зернистость цито-
плазмы выражена слабо, цитоплазма бледно-
фиолетового цвета. Ядро нейтрофилов окра-
шено в  красно-фиолетовый цвет, часто  

Рис. 6. Моноциты периферической крови леща

Fig. 6. Monocytes in the peripheral blood of bream

Рис. 7. Гранулоциты периферической крови леща:
А–Б – псевдоэозинофилы; В–Г – псевдобазофилы; Д – нейтрофил (в центре изображения)

Fig. 7. Granulocytes of peripheral blood of bream:
A–Б – pseudoeosinophils; В–Г – pseudobasophils; Д – neutrophil (in the centre of image)

А Б В Г Д
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расположено эксцентрично. В  зависимости 
от  степени зрелости меняется строение ядра, 
согласно чему выделяют палочкоядерные 
(ядро в  форме подковы) и  сегментоядерные 
нейтрофилы (ядро сегментировано). Нейтро-
филы – главные участники первой линии врож-
денного иммунитета, их основная функция у ко-
стистых рыб – борьба с микроорганизмами пу-
тем развития острой воспалительной реакции 
[Havixbeck et al., 2016].

Помимо основных групп гранулоцитов в пе-
риферической крови леща мы обнаружили так 
называемые пенистые клетки, клетки с  вакуо-
лизированной цитоплазмой (рис. 8). Это круп-
ные гранулоциты с  бесцветной, сильно гра-
нулированной цитоплазмой и  со  смещенным 
к  периферии ядром [Иванова, 1970]. Их функ-
ции до конца не выяснены, однако увеличение 
числа пенистых клеток в периферической кро-
ви может указывать на  нарушения обменных 
процессов в организме рыбы, в частности, ли-
пидного обмена [Валова, 2015].

В табл. 3 обобщены данные по содержанию 
лейкоцитов в периферической крови леща, по-
лученные в настоящем исследовании, и рефе-
ренсные значения для леща из  литературных 
источников [Суворова, Герман, 2024]. Отмеча-
ется высокое сходство ориентировочных диа-
пазонов клеток крови лещей из разных место-
обитаний.

Как отмечалось ранее, у рыб лимфоциты об-
разуют наиболее многочисленную популяцию 
иммунокомпетентных клеток, доля которых  
в периферической крови достигает 89 % от об-
щего числа лейкоцитов в отличие от теплокров-
ных животных и человека, у которых содержание 
лимфоцитов не превышает 60 % [Иванова, 1983]. 
Согласно современным представлениям, лим-
фоциты являются ключевыми клетками иммун-
ной системы, обеспечивающей все основные 
реакции иммунитета: распознавание, разруше-
ние и элиминацию чужеродных тел, сохранение 
индивидуальной целостности, а  также форми-
рование адаптивного иммунитета путем син- 
теза антител [Микряков, Микряков, 2007].  
Важнейшими клетками, обеспечивающими им-
мунную защиту, процессы адаптации и  борьбу  
с  чужеродным материалом, выступают также 
гранулоциты и моноциты. У исследованных нами 
рыб второе место по  частоте встречаемости 
среди гранулоцитов занимают псевдоэозино- 
филы и псевдобазофилы. Количество нейтро
филов в  крови значительно ниже, чем дру-
гих лейкоцитов. В целом дифференциальный 
подсчет лейкоцитов у  исследованных нами 
особей показал, что их количество не  пре-
вышало ранее установленные референсные 
значения.

Рис.  8. Пенистые клетки периферической крови 
леща 

Fig. 8. Foam cells of the peripheral blood of bream

Таблица 3. Лейкоцитарная формула периферической крови леща. Относительное содержание лейкоци-
тов разных популяций (%, среднее значение (мин/макс)) оз. Сямозеро и  референсные значения у  леща  
из других местообитаний

Table 3. Leukocyte count of bream peripheral blood. Relative content (%) of leukocytes of different populations 
(average value (min/max)) in Lake Syamozero and reference values ​​in bream from other habitats

Показатель
Index

Доля клеток (%) от всех лейкоцитов, принятых за 100 % 
Ratio of cells (%) from all leukocytes taken as 100 %

Лещ оз. Сямозеро (2024 г.)
Bream from Lake Syamozero

Лещ водохранилища верхней Волги 
[Суворова, Герман, 2024]

Bream from the Upper Volga reservoirs 
[Suvorova, German, 2024]

Лимфоциты
Lymphocytes

89,12 (74,1/91,8) 75,0–90,0

Псевдоэозинофилы
Pseudoeosinophils

5,30 (3,4/6,2) 4,0–6,5

Псевдобазофилы
Pseudobasophils

4,16 (2,9/4,9) 2,0–5,3

Нейтрофилы
Neutrophils

1,30 (0,7/1,4) 1,0–2,0

Моноциты
Monocytes

0,12 (0,05/0,16) 0,1–3,5
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Для лейкоцитарной формулы рыб известен 
феномен возрастной зависимости [Анисимова  
и др., 1983], которая отражает онтогенетическое 
развитие иммунной системы, а также зависимость 
от  полового цикла и  гормональных перестро-
ек. В  нашем исследовании для особей разного  
пола возраста от 3+ до 9+ были получены сход-
ные данные, позволяющие предложить единый,  
довольно узкий диапазон нормальных значе-
ний для практики мониторинговых исследований 
(рис. 9). По мере роста рыбы обычно увеличива-
ется число лимфоцитов, а  у  половозрелых осо-
бей, особенно в период нереста, увеличивается 
количество сегментоядерных нейтрофилов.

Тромбоциты. Тромбоциты рыб  – это удли-
ненные, веретенообразные клетки с ядром та-
кой же формы (рис. 10) и бледно-розовой, не-
ровно окрашенной цитоплазмой, отходящей 
от одного или обоих полюсов ядра. Тромбоци-
ты крови леща располагались как поодиноч-
ке, так и группами из трех-пяти клеток. В неко-
торых случаях границы цитоплазмы отдельных 
клеток были трудно различимы. Исследования 
показывают, что тромбоциты низших позвоноч-
ных, помимо участия в свертывании крови, вы-
полняют фагоцитарную функцию и  способны 
продуцировать цитокины, регулирующие им-
мунные реакции [Chen et al., 2019].

Рис. 10. Тромбоциты периферической крови леща

Fig. 10. Platelets of the peripheral blood of bream

Рис. 9. Лейкоцитарная формула периферической крови у самцов и самок леща, оз. Сямозеро (% от общего 
количества лейкоцитов)

Fig. 9. Leukocyte formula of peripheral blood of male and female bream from Lake Syamozero (% of the total 
leukocyte count)

Заключение

В результате проведенного цитоморфо-
логического анализа периферической крови  
леща (Abramis brama (L., 1758)) из  модель-
ного, слабо трансформированного деятель-
ностью человека водоема  – оз. Сямозеро  
(Республика Карелия) – установлены типичные 
для вида соотношения форменных элемен-
тов, различающихся морфологически по  сте-
пени зрелости (эритроциты) и  вовлеченности 
в иммунный ответ (лимфоциты, гранулоциты), 
а также допустимые уровни клеточных анома-
лий. Статистически значимых различий по со-
держанию лейкоцитов в  зависимости от  пола 
не выявлено.
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Полученные в  нашем исследовании данные 
восполняют пробелы в  гематологии карповых 
рыб Северо-Западного региона и  предостав-
ляют количественные критерии для оценки фи-
зиологического состояния особей и популяций 
или для установления связи реакций организ-
ма с факторами окружающей среды. Представ-
ленные материалы могут быть использованы 
в  качестве референсных при проведении ток-
сикологических, экологических и  рыбоводных 
исследований, а также для ранней диагностики 
нарушений гомеостаза под влиянием природ-
ных и антропогенных факторов.

Полученные данные также способствуют по-
полнению базы изображений гемоцитов для ре-
шения актуальной задачи автоматизации трудо
емкого процесса дифференциального подсчета 
гемоцитов и составления эритрограммы и лей-
коцитарной формулы путем перспективного 
подхода, основанного на  использовании мето-
дов нейросетевого моделирования.

Исследование выполнено с  использовани­
ем оборудования ЦКП КарНЦ РАН.
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ОБ ОПЫТЕ РЕАЛИЗАЦИИ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ПРОЕКТОВ 
ПРОГРАММ ПРИГРАНИЧНОГО СОТРУДНИЧЕСТВА 
(НА ПРИМЕРЕ ПРОГРАММЫ «КОЛАРКТИК»)

Д. В. Базегский, А. В. Васильева*

Отдел комплексных научных исследований КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный  
центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910), 
*vasnask@gmail.com

Целью работы является изучение опыта реализации и  лучших практик экологиче-
ских проектов программ приграничного сотрудничества Россия – ЕС периода 2014–
2020 гг. На примере программы «Коларктик» проведена оценка результатов проект-
ной деятельности на российской территории и выявлены наиболее удачные приме-
ры использования «зеленых» технологий и наработок для решения локальных эколо-
гических проблем. Оценка проводилась методами количественного (структуриро-
ванные анкеты опросника) и качественного (глубинные интервью, экспертный опрос) 
анализа, полученные данные анализировались с  применением триангуляции. Наи-
более эффективно новые технологии и инженерно-технические решения использо-
вались в области экологического просвещения, ресурсосбережения, энергоэффек-
тивности, развития экологического туризма, создания особо охраняемых природных 
территорий. «Зеленые» наработки были реализованы в относящихся к Арктической 
зоне Мурманской, Архангельской областях и Ненецком автономном округе и прошли 
апробацию в  северных климатических условиях. Накопленный опыт приграничного 
сотрудничества и  те  инженерно-технические решения, которые были разработаны 
и внедрены в экологических проектах ППС «Коларктик», помогут быстрее справить-
ся с локальными экологическими вызовами в других регионах российской Арктики.  
Активное использование лучших практик соответствует задачам по охране окружа-
ющей среды и  обеспечению экологической безопасности Арктической зоны Рос-
сии, поставленным в  «Основах государственной политики Российской Федерации  
в Арктике на период до 2035 года». Их внедрение способствует формированию «зе-
леной» экономики в российских регионах и поможет сохранению северной природы.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Мурманская область; Архангельская область; Ненецкий авто-
номный округ; программы приграничного сотрудничества Россия – ЕС; экологические 
проекты; Арктическая зона Российской Федерации; экологическая безопасность

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Базегский Д. В., Васильева А. В. Об опыте реализации эколо-
гических проектов программ приграничного сотрудничества (на примере програм-
мы «Коларктик») // Труды Карельского научного центра РАН. 2026. № 7. С. 202–217. 
doi: 10.17076/eco2275

Ф и н а н с и р о в а н и е. Работа выполнена в рамках государственного задания Мини-
стерства науки и высшего образования Российской Федерации «Вопросы обеспе-
чения экологической безопасности в Арктике» (FMEN-2024-0013).
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D. V. Bazegsky, A. V. Vasileva*. ON THE EXPERIENCE OF IMPLEMENTING 
ENVIRONMENTAL PROJECTS OF CROSS-BORDER COOPERATION 
PROGRAMMES (CASE STUDY OF THE KOLARCTIC CBC PROGRAMME)

Department for Multidisciplinary Research, Karelian Research Centre, Russian 
Academy of Sciences (11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia), 
*vasnask@gmail.com

The aim of the article is to study the experience of the implementation of environmental 
projects within Russia-EU CBC Programmes 2014–2020 and their best practices. The 
case of the Kolarctic CBC Programme is scrutinized to evaluate the results of the pro
ject activities on the Russian side and to identify the most successful practices of us-
ing green technologies and solutions for tackling local environmental problems. On the 
basis of the survey, the best environmental practices and ways of replicating them were 
identified. The assessment was conducted using quantitative (structured questionnaire 
surveys) and qualitative (in-depth interviews and expert surveys) analysis methods, and 
the data collected were treated through triangulation. New technologies and engineering 
solutions were the most effectively applied in environmental education, resource conser-
vation, energy efficiency, development of ecotourism, and establishment of protected 
areas. All the green developments were tested by northern climatic conditions, as the 
projects were implemented in the Murmansk and Arkhangelsk Regions and the Nenets 
Autonomous Okrug, which belong to the Arctic zone. The experience gained through 
cross-border cooperation and the engineering solutions that have been developed and 
implemented in the environmental projects of the Kolarctic CBC Programme will help ad-
dress local environmental challenges in other regions of the Russian Arctic more quickly. 
Extensive use of best practices is in line with the tasks of environmental protection and 
ensuring the environmental safety of the Russian Arctic zone outlined in the “Basic Prin-
ciples of the Russian Federation State Policy in the Arctic until 2035”. Their implementa-
tion contributes to the development of a green economy in Russian regions and will help 
preserve the northern nature.

K e y w o rd s: Murmansk Region; Arkhangelsk Region; Nenets Autonomous Okrug; Rus-
sia-EU CBC Programmes; environmental projects; Arctic zone of the Russian Federation; 
environmental safety

F o r c i t a t i o n: Bazegsky D. V., Vasileva A. V. On the experience of implementing  
environmental projects of cross-border cooperation programmes (case study of the 
Kolarctic CBC programme). Trudy Karel'skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions 
of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 7. P. 202–217. doi: 10.17076/eco2275

F u n d i n g . The study was carried out under state assignment to DMR KarRC RAS “Issues 
of ensuring environmental safety in the Arctic” (FMEN-2024-0013).

Введение и актуальность

Актуальность обращения к  тематике при-
граничного сотрудничества регионов Европей
ского Севера России с европейскими соседями 
не вызывает сомнений. За последние двадцать 
лет накоплен большой опыт приграничного  
взаимодействия, результаты которого, на  наш 
взгляд, важно проанализировать и  обобщить, 
выявить лучшие практики созданных и  апро-
бированных совместных наработок, а  также  
оценить их применимость в  других регионах 
России. В  условиях санкционного давления  
и отсутствия у российских организаций досту-
па к  европейскому рынку современных техно-
логий эти успешные примеры решения локаль-
ных экологических и  социально-экономических 

проблем могут оказаться полезными для реа
лизации общефедеральных задач по  сохране-
нию природы и  обеспечению экологической 
безопасности в регионах Арктической зоны1.

Одной из  наиболее продвинутых форм со-
трудничества российского Европейского Севе-
ра с  регионами стран Северной Европы были 
программы приграничного сотрудничества Рос-
сия  – ЕС. Они сыграли положительную роль 
в деле поддержания добрососедских отношений 
нашей страны с европейскими соседями в нача-
ле XXI в. На пике взаимодействия на территории 

1  Указ Президента РФ от 5 марта 2020 года № 164 «Об осно-
вах государственной политики Российской Федерации  
в  Арктике на  период до  2035  года» (в  редакции 
от  21.02.2023 г. № 112). http://www.scrf.gov.ru/media/files/
file/W5JeWAnrAyplMIMHXFRXEmQwLOUfoesZ.pdf.
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России реализовывалось семь сухопутных про-
грамм: «Коларктик», «Карелия», «Юго-Восточная 
Финляндия – Россия», «Россия – Эстония», «Рос-
сия – Латвия», «Россия – Литва», «Россия – Польша»  
и  одна транснациональная: «Интеррег. Регион 
Балтийского моря». Приоритетным направлени-
ем взаимодействия среди прочих было сотруд-
ничество в  сфере экологии. Эти проекты были 
нацелены на решение локальных проблем – обе-
спечения населения питьевой водой, организа-
ции сортировки и утилизации отходов, развития 
экологического туризма, создания основ цирку-
лярной экономики. Реализация программ была 
приостановлена Брюсселем на неопределенное 
время в марте 2022 г. после начала СВО на Укра-
ине. Все контакты с Россией, в том числе и при-
граничное сотрудничество, были заморожены2.

Программы приграничного сотрудничества  
Россия – ЕС нетипичны для российской и евро
пейской действительности. Для нашей страны 
это была новаторская попытка подойти к разви-
тию трансграничных связей через программно-
проектный подход. Для наших соседей новизна 
заключалась в нестандартном подходе к форми-
рованию бюджета структурных фондов Европей-
ского союза, так как в  российско-европейских 
отношениях впервые появились средства 
страны-партнера Европейского союза  – Рос-
сии. В  бюджетный период 2014–2020 гг. рос-
сийское софинансирование составило порядка 
86,9 млн евро, а вклад Еврокомиссии и стран-
членов ЕС  – около 224,9  млн евро3. Этот факт 
позволил говорить о сотрудничестве как равно-
правном и реализовать инвестиционные по ха-
рактеру проекты на российской стороне.

Программы приграничного сотрудничества 
отличаются от федеральных программ по ряду 
признаков. Один из  главных  – отбор финанси-
руемых инициатив происходит на  конкурсной 
основе. Такой подход положительно сказыва-
ется как на качестве заявок, так и на мотивации  
организаций-участников проектного консор-
циума. Другим отличием программ является  
региональный компонент. Территория их ре-
ализации включала приграничные регионы 
по обе стороны границы, а региональные орга-
ны власти принимали активное участие в отбо-
ре проектных инициатив. Это обстоятельство 
позволяло учитывать потребности социально-
экономического и  экологического развития 
территорий при финансировании проектов.  
2  Официальный сайт Европейской комиссии.  – URL: https:
//ec.europa.eu/commission/presscorner/detail/en/ip_22_1526 
(дата обращения: 01.03.2025).
3  Российская Федерация и  Европейский союз заключили 
соглашения о  программах приграничного сотрудничества. 
19.01.2018. – URL: https://www.interfax.ru/world/596253 (дата 
обращения: 01.03.2025).

Заявителями в программах могли быть как рос-
сийские, так и зарубежные организации. В каж-
дом проекте был один заявитель (ведущий пар-
тнер) и  несколько партнерских организаций. 
В  качестве ведущего партнера и  партнеров  
могли выступать любые юридические лица, за-
регистрированные на  российской и  зарубеж-
ной территории реализации программ. Важ-
ным критерием отбора проектных инициатив 
было условие, что предлагаемые проектанта-
ми разработки или технология должны быть но-
выми и ранее не использоваться на территории 
России.

Обзор литературы

На современном этапе проектный подход 
в управлении активно внедряется не только ком-
паниями, но  и  федеральными, региональны-
ми и муниципальными органами власти. В этом 
контексте программы приграничного сотруд-
ничества Россия  – ЕС можно рассматривать 
не  просто как тематический набор проектов, 
но и как институциональную основу взаимодей-
ствия для реализации взаимно выгодных меро-
приятий [Себенцов, Ломакина, 2025].

Российско-европейские программы пригра-
ничного сотрудничества традиционно вызывают  
научный интерес. Связано это как со стремлени-
ем понять, какую роль сыграли реализованные 
проекты в  развитии двусторонних отношений, 
были  ли достигнуты их цели, равно как и  с  по-
пытками выявить наиболее удачные практики. 
Подавляющее большинство как российских, так 
и зарубежных авторов отмечают большое значе-
ние сотрудничества для взаимодействия между  
Россией и  странами Евросоюза, а  также пре-
валирующе позитивное влияние реализован-
ных проектов для достижения значимых для об-
щества результатов [Liikanen, 2016; Kropinova, 
2021; Волков и  др., 2022; Kolosov, Sebentsov, 
2023]. Кроме того, по мнению ряда ученых, на-
работки приграничного сотрудничества могут 
выступать объективной предпосылкой повыше-
ния степени интеграции в таких международных  
структурах, как Союзное государство России 
и Белоруссии, Содружество Независимых Госу
дарств, Шанхайская организация сотрудни-
чества [Абдрахманов и  др., 2022]. Некоторые  
исследователи полагают, что опыт участия 
регионов Европейского Севера России в  про-
граммах приграничного сотрудничества может 
быть использован для диверсификации их меж-
дународных связей [Артеев, Шлапеко, 2019].  
С  методической точки зрения результаты про-
ектов российско-европейского пригранич-
ного сотрудничества исследуются учеными  
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с  применением анализа дискурса печатных 
и электронных СМИ [Колосов, Себенцов, 2019], 
контент-анализа программных документов 
и  отчетов о  реализации программ [Sebentsov, 
2020], различных форматов интервьюирования 
[Koch, Vainikka, 2019; Németh et al., 2017] и ком-
паративного анализа [Кондратьева, 2021].

Программа приграничного сотрудничества 
Россия – ЕС «Коларктик» (далее – ППС «Коларк
тик») неоднократно становилась предметом 
изучения отечественных и зарубежных ученых. 
Исследователи в  целом позитивно оценивают 
результаты проектов. Отмечают, что програм-
ма являлась эффективным институциональ-
ным механизмом [Kahila et al., 2016; Маслобо-
ев, 2018; Makkonen et al., 2018; Заика, 2019; 
Зарубина, Кудряшова, 2019; Симонян, 2021].  
Вместе с  тем в  работах обращено внима-
ние на  некоторые слабые элементы структу-
ры программы. По  мнению Е. В. Кудряшовой 
и  Л. А. Зарубиной [2018], принципы реализа-
ции программы не  способствуют активному  
вовлечению местных органов власти в проект-
ную деятельность. Авторы оценивают инфра-
структурную составляющую проектов как отно-
сительно небольшую, что, по их мнению, влияет  
на  устойчивость результатов сотрудничества 
в целом. Ряд исследователей отмечают, что по-
скольку крупные предприятия, генерирующие 
наибольшее количество выбросов загрязня-
ющих веществ, были слабо вовлечены в  про-
ектную деятельность, то  эффективность мер 
по улучшению экологической ситуации в реги-
онах оказалась не столь высокой [Bobylev et al., 
2020]. В  работе Е. А. Масловой сделан вывод 
о  феномене программ приграничного сотруд-
ничества, продолжавших свою деятельность 
в условиях практически полной остановки диа-
лога между Россией и ЕС на фоне санкционной 
риторики [Маслова, 2021]. Как видим, несмотря  
на  немалое количество публикаций, посвя-
щенных различным аспектам реализации про-
граммы «Коларктик», детального исследования 
опыта и результатов реализации экологических 
проектов программы учеными не проводилось.

Научная новизна

Научная новизна представленного исследо-
вания определяется тем, что впервые в  отече
ственной историографии сделана попытка 
проанализировать результаты экологических 
проектов российско-европейской программы  
приграничного сотрудничества, выявить лучшие 
практики и  оценить возможность их тиражиро-
вания в  других регионах российской Арктики, 
которые в силу схожих природно-климатических 

условий и  малой плотности населения сталки-
ваются с похожими вызовами. Исследователь-
ская задача решается на примере ППС «Колар-
ктик», реализованной в  российских регионах, 
относящихся полностью (Мурманская область) 
или частично (Архангельская область, Ненец-
кий автономный округ) к  Арктической зоне  
Российской Федерации.

На сегодняшний день отечественная ме-
тодология оценки российско-европейских 
программ только формируется. При их оцен-
ке исследователи опираются, как правило,  
на  количественные данные (количество парт
неров, количество организованных мероприя-
тий, количество средств, потраченных на инфра
структуру, и т. п.). Такой подход, на наш взгляд, 
не раскрывает полностью саму суть пригранич-
ного взаимодействия. Конечно, инфраструк-
турный компонент присутствовал во  многих  
проектах, но  он не  был обязательным усло-
вием выделения грантовых средств. Количе-
ство организаций из  разных стран, участву-
ющих в  реализации проекта, далеко не всегда 
позволяет говорить об  интенсивности транс-
граничных связей. Равно как и количественные 
показатели организованных мероприятий, будь 
то семинары или стажировки, не помогут соста-
вить представление о том, помогли ли проекты  
в решении экологических проблем территорий.  
На  наш взгляд, оценка экологических проек-
тов ППС Россия  – ЕС требует использования 
комплексной методики, которая базируется 
на анализе количественных и качественных по-
казателей, а  также способна верифицировать 
полученные выводы за  счет других источни-
ков информации и применения нескольких ме-
тодов оценки. Впервые в  отечественном дис-
курсе авторы статьи предлагают использовать 
метод триангуляции как инструмент оценки 
международных программ.

Материалы и методы

Сложность оценки международных программ  
в отличие от национальных (федеральных) свя-
зана в  первую очередь с  тем, что средства 
расходуются на  реализацию проектов по  обе 
стороны границы и  выявить точные объемы 
средств, потраченных на  совместные транс-
граничные мероприятия, не  всегда возможно.  
При оценке результатов российско-европей
ских программ приграничного сотрудничества 
необходимо также принимать во внимание сле-
дующие системные проблемы:

–  целью программ является улучшение  
трансграничного взаимодействия между страна
ми, но  одновременно программные документы 
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и инструкции для проектантов определяют, что 
главной задачей проектов является решение 
локальных проблем развития территорий;

–  проекты нацелены на  улучшение соци
ально-экономического и  экологического благо
получия регионов, но  четкие критерии их 
успешности или неуспешности в  программных  
документах не определены;

–  показатели результативности реализо-
ванных программ, содержащиеся в программ-
ных документах, отличаются немногочисленно-
стью и формальностью (например, встречается 
такой показатель, как количество организован-
ных мероприятий, способствующих экологиче-
скому просвещению);

–  в  программных документах отсутствуют 
четкие критерии для понимания того, какое воз-
действие должны оказать реализованные проек-
ты на  экологическое благополучие территорий.

Сложность сравнения данных и  необходи-
мость проведения перекрестной проверки све-
дений являются наиболее распространенными 
проблемами при анализе проектов в  области 
охраны окружающей среды. В  этой связи для 
оценки программы «Коларктик» авторы наме-
рены апробировать метод триангуляции, кото-
рый применялся при анализе результативности 
экологических программ ООН [Carugi, 2016], 
а также ряда программ территориального раз-
вития Европейского союза4.

4  Resultatutvärdering av Interreg Botnia-Atlantica Programe 
2014–2020. 42 pp.  – URL: https://www.botnia-atlantica.eu/
assets/7/Uploads/Slutrapport-november-2020.pdf (дата обра-
щения: 01.03.2025);
Oxford Research har på uppdrag av Tillväxtverket utvärderat 
det gränsregionala samarbetsprogrammet Interreg Öresund-
Kattegat-Skagerrak 2014–2020. – URL: https://oxfordresearch.
se/publications/utvardering-av-interreg-oresund-kattegat-
skagerack/ (дата обращения: 01.03.2025).

Данный инструмент позволяет верифициро-
вать полученные данные за счет перекрестной 
проверки их не менее чем тремя методами ана-
лиза (рис. 1).

Информационной базой исследования ста-
ли официальные документы программы (Согла-
шение о  финансировании и  реализации про-
граммы «Коларктик»5, Программный документ6, 
Условия реализации грант-контрактов7, Руко-
водство по реализации проектов8, промежуточ-
ные и итоговые отчеты российских проектантов 
о  реализации экологических проектов9), экс-
пертные опросы координаторов экологических 
проектов и представителей федеральных и ре-
гиональных органов власти, отвечавших за ре-
ализацию программ. При проведении оценки 
применялись методы количественного (струк-
турированные анкеты опросника) и  качествен-
ного (глубинные интервью, экспертный опрос) 
 

5  Соглашение о  финансировании и  реализации програм-
мы приграничного сотрудничества «Коларктик» на  пери-
од 2014–2020 годов от 3 августа 2018 года. – URL: //https: 
//docs.cntd.ru/document/ 542633723 (дата обращения: 
01.03.2015).
6  Joint Operational Programme of the Kolarctic CBC Programme 
2014–2020. P. 63–64. – URL: https://kolarctic.info/wp-content/
uploads/2022/06/jop-c20204974-amendment-2772020.pdf 
(дата обращения: 01.03.2025).
7  Condition applicable to Grant Contracts financed by the 
Kolarctic CBC Programme 2014–2020. Annex II. – URL: file:///C: 
/Users/dbazegskiy/Downloads/annex-ii-conditions-applicable-
to-grant-contracts.pdf (дата обращения: 01.03.2025).
8  Project Implementation Manual. Kolarctic CBC Programme 
2014–2020. Updated 6 September 2021.  – URL: file:///C: 
/Users/dbazegskiy/Downloads/project-implementation-
manual-updated-692021.pdf (дата обращения: 01.03.2025).
9  Поскольку с марта 2022 г. Европейская комиссия закрыла 
доступ российских партнеров к  интернет-базам програм-
мы, то  авторы опирались в  исследовании на  имеющиеся 
в распоряжении проектантов отчеты.

Рис.  1. Применение триангуляции для оценки программы приграничного сотрудничества Россия – ЕС 
«Коларктик» периода 2014–2020 гг.

Fig. 1. Using triangulation method to evaluate the Kolarctic CBC 2014–2020 Programme

Качественный анализ глубинных интервью 
с членами СМК и проектантами

Экспертный опрос  
и качественный анализ сведений  

из СМИ и социальных сетей

Количественный анализ официальных 
документов программы «Коларктик», 
промежуточных и итоговых отчетов  

по проектам
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анализа, а  полученные данные анализирова-
лись с применением триангуляции.

Специально для оценки экологической со-
ставляющей программы был разработан и  на-
правлен опросник основным экспертам – коор
динаторам экологических проектов. Такой  
исследовательский подход позволяет оценить 
итоги проектов силами тех профессиональных 
специалистов, которые были непосредственно 
вовлечены в  процесс сотрудничества и  явля-
лись первыми выгодоприобретателями ре-
зультатов проектной деятельности. Еще один  
экспертный опросник был подготовлен для 
представителей российских регионов и  феде
ральных министерств, входивших в  управля-
ющие органы программы «Коларктик». Речь 
идет о  Совместном мониторинговом коми-
тете (далее  – СМК) и  российской региональ-
ной экспертной группе (далее  – РЭГ). СМК 
включал в  себя представителей национальных  
и  региональных органов власти России, Нор-
вегии, Швеции и  Финляндии и  отвечал за  вы-
работку приоритетов и  реализацию стратегии 
программы. Региональные экспертные группы 
были созданы в  каждой стране и  занимались 
подготовкой для мониторингового комитета 
проектных предложений для финансирования.

Опросники были направлены 18 россий-
ским организациям, участвовавшим в  реали-
зации проектов по  экологии. 13 заполненных 
опросников было получено авторами статьи, 
т. е. более 70 % проектов в рамках приоритета 
«Охрана окружающей среды, адаптация к кли-
матическим изменениям» было охвачено ис-
следованием. По  организационно-правовой 
форме подавляющее число опрошенных орга-
низаций являлись государственными или му-
ниципальными учреждениями (92 %), а осталь-
ные  – частные компании (8 %). Заполненный 
опросник был получен от  61,5 % российских 
представителей в  СМК и  РЭГ. На  вопросы от-
ветили 62 % представителей федеральных  
органов власти и 38 % – региональной. Шесть 
интервью были взяты у  представителей Мур-
манской и  Архангельской областей, а  также  
федеральных министерств.

Результаты ППС «Коларктик»  
периода 2014–2020 гг.

Реализация проектов программы «Колар-
ктик» периода 2014–2020 гг. началась в ноябре  
2018 г. после завершения процедур ратифи-
кации межправительственного соглашения 
о  финансировании и  реализации Програм-
мы приграничного сотрудничества Россия  – 
ЕС «Коларктик» (далее  – финсоглашение),  

подписанного Российской Федерацией, Евро
пейским союзом, Норвегией, Швецией и Фин-
ляндией. Территория программы включала  
в себя три российских региона – Мурманскую, 
Архангельскую области и  Ненецкий автоном-
ный округ, один финский  – Лапландию, один 
шведский  – Норрботтен и  три норвежских  – 
Финнмарк, Тромс и Нурланд. В сотрудничестве 
могли участвовать организации из  г. Санкт-
Петербурга, а  также из  прилегающих регио-
нов – Республик Карелия и Коми в России, со-
юза коммун Северной Похъянмаа в Финляндии 
и  губернии Вестерботтен в  Швеции (рис.  2). 
Цель программы  – развитие приграничного  
сотрудничества между странами Северного 
Калотта и  Европейского Севера России10. 
Мероприятия программы были направлены 
на  поддержание жизнеспособности экономи-
ки и  повышение привлекательности региона, 
а также рациональное использование его при-
родных ресурсов.

Приоритетными тематическими направ-
лениями ППС «Коларктик» являются разви-
тие бизнеса и  малого предпринимательства, 
охрана окружающей среды и адаптация к кли-
матическим изменениям, улучшение транс-
портной доступности регионов, развитие  
устойчивых транспортных систем и  комму-
никационных сетей, улучшение управления 
миграцией, мобильностью и  безопасностью 
на границе. По первым двум приоритетам за-
явки на  стандартные проекты принимались 
на  конкурсной основе, крупные инфраструк-
турные проекты в рамках третьего и четвертого 
приоритета финансировались вне конкурсных  
процедур. Объем финансирования программы  
составил 65,0 млн евро, из  которых вклад  
ЕС  – 24,7 млн евро, Норвегии  – 14 млн евро, 
России  – 12,3 млн евро, Финляндии и  Шве-
ции – 14 млн евро11.

Всего в рамках ППС «Коларктик» было про-
финансировано 43 проекта с  общим бюдже-
том 50,7 млн евро. В  их реализации приняли 
участие 83 российские организации. Участни-
ками проектов являлись органы региональной 
и  муниципальной власти, высшие и  средние 
учебные заведения, торгово-промышленные 
палаты, некоммерческие организации и дело-
вые круги.

10  Joint Operational Programme of the Kolarctic CBC Programme 
2014–2020. P. 63–64. – URL: https://kolarctic.info/wp-content/
uploads/2022/06/jop-c20204974-amendment-2772020.pdf 
(дата обращения: 01.03.2025).
11  Ex-post evaluation of the Kolarctic CBC Programme 
2014–2020. P. 18.  – URL: https://kolarctic.info/wp-content/
uploads/2024/09/ex-post-evaluation-of-the-eni-cbc-
kolarctic-2014–2020-final-report-1162024.pdf (дата обраще-
ния 01.03.2025).
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Экологические проекты

Экологические проекты финансировались 
ППС «Коларктик» по линии приоритета «Охрана 
окружающей среды, адаптация к последстви-
ям  климатических изменений». Всего в  период  
2018–2022 гг. было поддержано 18 проектов 
на сумму 15,6 млн евро (табл. 1). Отметим, что 
на проекты данного приоритета было зарезер-
вировано 25,2 % грантовых средств програм-
мы, что говорит о важности данного направле-
ния сотрудничества12.

По количеству партнерских организаций 
Россия занимает лидирующее положение 
в проектах, в то же время Норвегия идет впере-
ди по числу ведущих партнеров (табл. 2).

Оценке количества ведущих партнеров (за-
явителей) уделяется большое внимание по  той 
причине, что именно организация-заявитель 
формирует проектный консорциум при подаче 
заявки и, по сути, координирует реализацию про-
ектных мероприятий остальными партнерами.

12  Подсчитано по: Joint Operational Programme of the 
Kolarctic CBC Programme 2014–2020. P. 63–64. – URL: 
https://kolarctic.info/wp-content/uploads/2022/06/jop-
c20204974-amendment-2772020.pdf (дата обращения: 
01.03.2025).

Приведем примеры реализации некоторых 
проектов программы по  экологической тема-
тике. Важный для развития строительной отра
сли в  арктических условиях результат достиг-
нут в  рамках проекта «Зеленое строительство 
в  Арктике». Два здания, возведенных из  дре-
весины на  территории кампуса Мурманского 
государственного технического университета  
и  Ботанического сада Петрозаводского госу-
дарственного университета, выступали в каче-
стве модельных объектов13. При строительстве 
осуществлялось тестирование строительных  
технологий и  материалов, которые обеспечи-
вают создание комфортной внутренней среды  
помещений на  Крайнем Севере с  минималь-
ным влиянием на  окружающую среду. Кроме  
инфраструктурной части команда проекта вы-
полнила сравнительный анализ «зеленых» 
стандартов и  правил в  строительном секторе 
в России и странах Северной Европы, с акцен-
том на их применение в северных условиях.

13  Проект «Зеленое строительство в  Арктике» стал про-
ектом месяца программы приграничного сотрудниче-
ства «Коларктик»  – URL: https://mauniver.ru/press/inter/
mstu/47076-proekt-zelenoe-stroitelistvo-v-arktike-stal-
proektom-mesyatsa-programmy-prigranichnogo-sotrudniches 
(дата обращения: 01.03.2025).

Рис. 2. Территория ППС «Коларктик» периода 2014–2020 гг.
Источник: Соглашение о  финансировании и  реализации программы приграничного 
сотрудничества «Коларктик» на период 2014–2020 гг. от 3 августа 2018 г. // Консорциум 
кодекс. – URL: https://docs.cntd.ru/document/542633723 (дата обращения: 01.03.2025)

Fig. 2. The area of the Kolarctic CBC 2014–2020 Programme
Source: Agreement on financing and implementing the Kolarctic Cross-Border Cooperation 
2014–2020 Programme. The agreement was ratified on August 3, 2018 // Consortium 
Code. – URL: https://docs.cntd.ru/document/542633723 (accessed: 01.03.2025)
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Таблица 1. Проекты приоритета «Охрана окружающей среды, адаптация к  последствиям климатических 
изменений»

Table 1. Projects of the priority Environmental protection, adaptation to the consequences of climate change

Проект
Project name

Период ре-
ализации

Implementation 
period

Бюджет
(в евро)
Budget

(in euros) 

Организация-заявитель
Leading partner

1
Экологическое восстановление арктических рек
Ecological Restoration of Arctic Rivers

01.01.2019–
31.12.2021

2 989 657

Губернский совет  
Норрботтена (Швеция)

Regional Council  
of Norrbotten (Sweden) 

2

Лососевые рыбы и пресноводные жемчуж-
ницы – экосистемы рек и биоразнообразие 
в рамках «Зеленого пояса Фенноскандии»
Salmonid Fish and Freshwater Pearl Mussel – 
Riverine Ecosystem Services and Biodiversity 
in the Green Belt of Fennoscandia

01.03.2019–
31.08.2022

2 125 815
Лесная служба Финляндии

State Forest Enterprise of Finland

3
«Зеленое» строительство в Арктике
Green Arctic Building

01.01.2019–
31.12.2022

1 716 057
Арктический университет  

Норвегии
Arctic University of Norway

4

Поддержка экологичной экономики  
и социального влияния в горно
добывающей промышленности
Supporting Environmental Economic  
and Social Impacts of Mining Activity

15.10.2018–
31.12.2021

1 637 455

Северный исследователь-
ский институт (Норвегия)

Northern Research 
Institute (Norway) 

5
Биовосстановление побережья Арктики
Arctic Coast Bioremediation

15.10.2018–
31.10.2021

1 398 799

Государственный региональный 
центр стандартизации,  

метрологии и испытаний  
в Мурманской области (Россия)

State Regional Center  
for Standardization,  

Metrology and Testing  
in the Murmansk Region (Russia) 

6
Геобиологические угрозы и поиск решений  
экологических проблем в арктическом регионе
Geo-Bio Hazards in the Arctic Region

14.01.2019–
30.04.2022

1 294 750
Геологическая служба  

Финляндии
Geological Survey of Finland 

7
Экоэффективные арктические технологии  
Eco-Efficient Arctic Technologies Cooperation

15.10.2019–
31.12.2022

1 178 125

Северный арктический феде-
ральный университет (Россия)

Northern Arctic Federal 
University (Russia) 

8

Cохранение запасов атлантического лосося 
как устойчивого ресурса для жителей Севера
Conserving our Atlantic Salmon as a Sustainable 
Resource for People in the North

01.01.2020–
31.12.2021

1146619

Губернское правление 
Финнмарка (Норвегия)

Office of the Finnmark County 
Governor (Norway) 

9

Адаптация управления лесами  
Баренц региона к будущим  
климатическим и экономическим условиям
Adapting Management of Barents Forests  
to Future Climate and Economy Conditions

20.09.2019–
30.09.2022

985 420
Фонд дикой природы (Россия)

World Wildlife Fund (Russia) 

10

Трансграничный диалог и многоцелевое  
планирование на водосборе  
Пасвика и Гренсе-Якобсэльв
Cross-Border Dialogue and Multi-Use Planning 
in the Pasvik and Grense Jakobselv Catchments

01.12.2018–
30.09.2021

404 148

Губернское правление 
Финнмарка (Норвегия)

Office of the Finnmark County 
Governor (Norway) 

11

Трансграничная дорожная карта  
по уменьшению выбросов черного углерода
Capacity Building for Black Carbon Mitigation 
Efforts: a Roadmap for Cross-Border Activities

22.02.2021–
28.02.2022

100 000

Лапландский университет  
прикладных наук (Финляндия)

Lapland University of Applied 
Sciences (Finland) 

12

«Умные» арктические национальные парки: 
цифровизация систем водоотведения и водо-
снабжения в парках и природных резерватах
Smart Arctic National Parks: Digitization of Waste 
and Water Management (WWM) Systems  
in National Parks and Nature Reserves Cross-Border

15.10.2020–
14.10.2021

100 000

Университет Оулу  
(Финляндия)

University of Oulu  
(Finland) 

13

Стратегии восстановления для низкосерни-
стого мазутного топлива в зимних условиях
Remediation Strategies for Ultra-Low 
Sulfur Fuel Oil in Winter Conditions

09.12.2020–
30.11.2021

100 000

Компания «Синтеф  
Нарвик» (Норвегия)
SINTEF Narvik A. S.

(Norway) 
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Проект
Project name

Период ре-
ализации

Implementation 
period

Бюджет
(в евро)
Budget

(in euros) 

Организация-заявитель
Leading partner

14

Арктические многослойные инструкции  
как источник критических металлов  
для «зеленой» экономики
Arctic Layered Intrusions as a Source  
of Critical Metals for Green Economy

25.11.2020–
30.11.2021

99 993

Университет Оулу  
(Финляндия)

University of Oulu
(Finland) 

15

Выявление проблем и барьеров  
в целях сохранения водно-болотных угодий
Gap and Barrier Analysis of Euro-Arctic 
Coastal Wetlands Conservation

01.03.2021–
28.02.2022

99 950

Научно-техническое  
предприятие «Рубус» (Россия)
Rubus Scientific and Technical 

Enterprise (Russia) 

16

Экологическая безопасность  
и устойчивость проектов ветроэнергетики  
на удаленных территориях Арктики
Environmental Safety and Sustainability 
of Wind Energy Projects at Remote 
Territories of Arctic Region

21.06.2021–
30.06.2022

99 750
Арктический университет  

Норвегии
Arctic University of Norway

17
Процессы удаления соединений азота
Nitrogen Compounds Removal Processes

15.12.2020–
30.11.2021

99 346
Компания «Синтеф Нарвик»  

(Норвегия)
Sintef Narvik A. S. (Norway) 

18
Экскаваторные работы  
в экологическом восстановлении
EXcavator Pro in Ecologicial Restoration

01.12.2021–
30.11.2022

66 300

Губернский совет Норрботтена  
(Швеция)

Regional Council  
of Norrbotten (Sweden) 

Примечание. Составлено по: Projects financed by the Kolarctic CBC 2014–2020 Programme – URL: https://kolarctic.info/our-
projects/ (дата обращения: 01.03.2025).

Note. Compiled according to: Projects financed by the Kolarctic CBC 2014–2020 Programme  – URL: https://kolarctic.info/our-
projects/ (accessed: 01.03.2025).

Таблица 2. Партнерские организации в  проектах приоритета «Охрана окружающей среды, адаптация 
к последствиям климатических изменений»

Table 2. Partner organizations in the priority Environmental protection, adaptation to the consequences of climate 
change

Страна
Country

Всего организаций-
участников проектов

Total number  
of the project partners

Количество партнеров
Number of partners

Количество  
ведущих партнеров

Number of leading partners

Россия  
Russia

26 22 4

Швеция  
Sweden

9 7 2

Норвегия  
Norway

21 14 7

Финляндия  
Finland

25 20 5

Всего  
Total

81 63 18

Примечание. Составлено по: Projects financed by the Kolarctic CBC 2014–2020 Programme – URL: https://kolarctic.info/our-
projects/ (дата обращения: 01.03.2025).

Note. Compiled according to: Projects financed by the Kolarctic CBC 2014–2020 Programme  – URL: https://kolarctic.info/our-
projects/ (accessed: 01.03.2025).

Окончание табл. 1 
Table 1 (continued)

Ряд проектов был направлен на  сохранение 
биоразнообразия арктических экосистем. Од-
ним из  наиболее финансово емких можно счи-
тать проект, связанный с экологическим восста-
новлением арктических рек. В  рамках проекта  
специалисты из  России, Финляндии, Швеции  

и  Норвегии изучали состояние трансграничных 
рек, выполнили работы по их картированию и раз-
работали рекомендации по  их восстановлению  
после воздействий антропогенного характера 
(лесосплава, зарегулированности русел и  хи-
мического загрязнения). К сожалению, проект 
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не реализован в полном объеме в связи с пре-
кращением работы программы на российской  
стороне, по  этой причине часть инфраструк-
турных мероприятий, таких как замена дре-
нажных труб на  пересечении дорог с  река-
ми и  ручьями, работы по  защите от  эрозии  
береговых линий, не  выполнены в  полном объ-
еме14. В  рамках реализации проекта «Сохране-
ние запасов атлантического лосося как устойчи-
вого ресурса для жителей Севера» проводилось 
комплексное исследование воздействия факто-
ров разрушения естественной среды обитания 
атлантического лосося. Новые методические 
подходы к оценке состояния ручьев и рек с осо-
бым акцентом на  пресноводных жемчужных  
мидиях и  рыбах семейства лососевых разра-
ботаны в  процессе выполнения проекта «Ло-
сосевые рыбы и  пресноводные жемчужницы  – 
экосистемы рек и  биоразнообразие в  рамках 
„Зеленого пояса Фенноскандии“». По  итогам  
реализации проекта подготовлены рекоменда-
ции по  сохранению популяции атлантического  
лосося, в  том числе учитывающие сложную  
ситуацию с браконьерством15.

Обратимся к  анализу результатов опро-
са. Только 25 % представителей федеральных 
и  региональных властей, принимавших участие 
в  управлении программой, считают, что задачи 
приоритета «Охрана окружающей среды, адап-
тация к  последствиям климатических измене-
ний» в полной мере отражают потребности рос-
сийской стороны в  сфере экологии. Ответили 
«частично» 62 %, остальные 13 % затруднились 
с  ответом. Интересно, что на  аналогичный во-
прос применительно к программе «Карелия» по-
давляющее число респондентов (83 %) ответило 
положительно [Базегский, Васильева, 2024].

«Положительно» (25 %) и  «в  целом положи-
тельно» (75 %) представители СМК и  РЭГ оце-
нивают итоги реализации ППС «Коларктик»  
периода 2014–2020 гг. Приблизительно так же 
разделилось мнение в  этой группе касательно 
оценки результатов экологических проектов  – 
полностью оправдались ожидания у 25 % опро-
шенных, а у остальных – лишь частично. Доми-
нирующим обоснованием для такого ответа  
является нарушение Еврокомиссией условий 
межправительственного соглашения о  реали-
зации и  финансировании ППС «Коларктик» пе-

14  Международный проект по очистке русел рек успешно ре-
ализуется в Мурманской области – URL: https://www.hibiny.
ru/murmanskaya-oblast/news/item-mejdunarodnyy-proekt-
po-ochistke-rusel-rek-uspeshno-realizuetsya-v-murmanskoy-
oblasti-199467/ (дата обращения: 01.03.2025).
15  В Карелии и на Кольском полуострове необходимо при-
нять меры для усиления охраны рек – URL: http://www.krc.
karelia.ru/news.php?id=4498&plang=r (дата обращения: 
01.03.2025).

риода 2014–2020 гг. Ряд респондентов подчер-
кнули пагубность такого шага для завершения  
проектов на российской стороне. Некоторые же 
отмечали в интервью его более широкое значе-
ние. Отказ Брюсселя от взаимодействия с Моск
вой поставил точку не  только в  реализации  
совместных программ приграничного сотруд-
ничества, но и в сотрудничестве между россий-
скими и  североевропейскими партнерскими  
организациями. По  замыслу российских ор-
ганов власти, по  завершении финансирова-
ния программы это низовое взаимодействие 
на  уровне как организаций, так и  совместных 
проектов должно было продолжиться и  стать 
устойчивым.

Проектанты в  целом положительно оцени-
вают результаты своих проектов (92 %). Почти  
половина респондентов (47 %) ответила, что 
ожидания от реализации проекта оправдались 
частично. Причина  – досрочное прекращение 
финансирования программы. В интервью неко-
торые отметили, что были долгосрочные планы 
по  развитию сотрудничества с  зарубежными 
партнерами после завершения проекта, но со-
бытия марта 2022 г. сделали их несбыточными.

Проектанты считают, что наибольшее значе-
ние реализованные проекты имели для разви-
тия экологического просвещения среди насе-
ления (46 %) и внедрения ресурсосберегающих 
решений (30 %). Далее по  важности они рас-
положили такие ноу-хау, как создание условий 
для привлечения инвестиций в  экологический 
сектор (23 %), внедрение энергоэффективных 
решений (23 %), создание основ для развития 
циркулярной экономики (15 %) и  повышения 
биоразнообразия в ООПТ (8 %) (рис. 3). Среди 
членов СМК/РЭГ явное предпочтение отдано  
экологическому туризму и экологическому про-
свещению (по 62 %).

Большинство проектантов (77 %) придержива-
ются мнения, что эти задачи возможно было ре-
шить без привлечения международного финан-
сирования или без иностранной партнерской ор-
ганизации. Представители управляющих органов 
программы разошлись с  проектантами в  оцен-
ке фактора международного финансирования 
(рис. 4). Большинство из них считают, что упомя-
нутые задачи в  сфере экологии нельзя было  бы 
решить исключительно за  счет российских фи-
нансовых инструментов (38 %). Столько же опро-
шенных затруднились дать четкий ответ.

Для российских организаций ППС «Колар-
ктик» стала хорошей школой проектного управ-
ления. Они научились координировать работу 
партнеров, улучшили коммуникативные способ-
ности, научились работать со СМИ и социальны-
ми сетями по продвижению результатов проекта, 
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Рис. 3. Ответы на вопрос: Решению каких локальных проблем на российской стороне помогла реализа-
ция проектов в сфере экологии? Составлено авторами по результатам выполненного опроса

Fig. 3. Answers to the question: What local problems on the Russian side were solved through environmental 
projects? Compiled by the authors according to the sociological survey

Рис. 4. Ответы на вопрос: Возможно ли было решить локальные экологические проблемы в рамках рос-
сийских федеральных/региональных программ (без привлечения международного финансирования)? 
Составлено авторами по результатам выполненного опроса

Fig. 4. Answers to the question: Was it possible to solve local environmental problems through Russian federal/
regional programs (without international funding)? Compiled by the authors according to the sociological survey



213
Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2026. № 7

приобрели навыки привлечения дополнительных 
ресурсов, освоили новую методику управления 
проектом (рис. 5).

Введение национальных ограничений, свя-
занных с  эпидемией коронавируса, негатив-
но сказалось на приграничном сотрудничестве. 
54 % проектантов заявили об  отмене части или 
всех мероприятий по  проекту вследствие пан-
демии в  2020–2021 гг. (рис.  6). Большая часть 
из тех, кто не успел завершить проекты до всту-
пления в силу коронавирусных ограничений, пе-
ревели общение с  зарубежными партнерами 
в онлайн формат и продолжили реализацию ме-
роприятий на  российской стороне. Интересно,  
что для представителей СМК и  РЭГ в  период 
пандемии общение с  зарубежными партнера-
ми стало более интенсивным, чем до него. Такое  
мнение высказали 60 % респондентов. При этом 
качество взаимодействия, по  мнению респон-
дентов, не улучшилось (см. рис. 6). Фактор пан-
демии скорректировал ранее утвержденные 
планы реализации проектов, и ряд мероприятий 
был перенесен на более позднее время.

Прекращение трансграничных связей в пери-
од пандемии объективно сыграло на руку Евро
пейской комиссии, когда она принимала ре-
шение о  приостановке реализации программ 
с  Россией и  Белоруссией в  марте 2022 г. В  ре-
зультате такого шага пострадали в первую оче-
редь российские проектанты, которые вынуж-
дены были завершать мероприятия по проектам 
за свой счет. По данным опроса, почти половина  
экологических проектов ППС «Коларктик» за-
вершалась на  российской стороне на  средства 
самих организаций-участников или при под-
держке региональных бюджетов (46 %). Попут-
но заметим, что на финской и шведской стороне 

все проекты были реализованы за счет средств 
программы. Финансирование ППС «Колар-
ктик», равно как и других программ сотрудниче-
ства с Россией, было продолжено Европейской  
комиссией с  апреля 2022 г. исключительно 
на территории стран ЕС16.

Ответы проектантов на  вопрос о  том, какие 
из «зеленых» наработок ППС «Карелия» можно 
было  бы использовать в  других регионах Рос-
сии, представлены на рис. 7.

Наиболее перспективными направлениями 
для тиражирования являются развитие эколо-
гического просвещения (39 %), создание усло-
вий для привлечения инвестиций в  «зеленую» 
экономику (40 %) и внедрение ресурсосберега-
ющих решений (30 %). Эксперты едины во мне-
нии, что существенных препятствий для тира-
жирования лучших практик в  других регионах 
России не  существует. Для этого необходимо 
систематизировать наработки и  представить 
их в виде рекомендаций для региональных/му-
ниципальных органов власти. В  интервью они 
отмечают, что при тиражировании наработок 
стоило  бы обратить внимание на  экологиче-
ские и  географические особенности террито-
рий. Например, развитие системы мониторин-
га возникновения лесных пожаров актуально  
не для всех регионов, в то время как внедрение 
ресурсосберегающих решений может оказать-
ся востребованным на  большинстве террито-
рий Арктической зоны России.

16  Проект технической помощи Генерального директората 
по расширению и добрососедству (DG NEAR) Европейской 
комиссии. – URL: https://interregtesimnext.eu/news/meeting-
in-brussels-of-the-eni-cbc-programmes-involving-russia-and-
belarus/ (дата обращения 01.03.2025).

Рис. 5. Ответы на вопрос: Какой опыт/навыки были приобретены персона-
лом проекта? Cоставлено авторами по результатам выполненного опроса

Fig. 5. Answers to the question: What experience/skills were acquired by 
the project staff? Compiled by the authors according to the sociological survey
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Рис. 6. Ответы на вопрос о влиянии пандемии 2020–2021 гг. на реализацию проекта. Состав-
лено авторами по результатам выполненного опроса

Fig. 6. Answers to the question about the impact of the 2020–2021 pandemic on the implementation 
of the project. Compiled by the authors according to the sociological survey

Рис. 7. Ответы на вопрос: Какие из перечисленных наработок можно применять в других регио-
нах Арктики? Составлено авторами по результатам выполненного опроса

Fig. 7. Answers to the question: Which of the listed solutions can be applied in other regions of the 
Arctic? Compiled by the authors according to the sociological survey
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Заключение и выводы

В последние годы значительно усилилась 
острота экологических проблем во  всем мире. 
Арктика не является здесь исключением, а ско-
рее наоборот является регионом, наиболее под-
верженным климатическим и  природным из-
менениям. Нельзя недооценивать и возросшее 
антропогенное влияние, которое сказывает-
ся на экологическом благополучии арктических 
регионов. Пути решения экологических проб
лем на региональном уровне могут быть различ-
ны, но необходимо использовать все доступные  
на  сегодняшний день методы и  инструменты, 
особенно если они были апробированы и  про-
демонстрировали на практике свою эффектив-
ность. К таковым относятся экологические про-
екты, реализованные в рамках международного  
взаимодействия России с  европейскими стра-
нами по  линии Арктического Совета, Сове-
та Баренцева Евро-Арктического региона, 
российско-европейских программ пригранич-
ного сотрудничества.

Программы приграничного сотрудничества 
выступили в качестве инструмента совместной 
разработки «зеленых» технологий, инженерно-
технических решений, а  также апробиро-
ванного зарубежного опыта. Всего в  период 
с 2018 по 2022 г. в стадии реализации находи-
лось 18 экологических проектов на сумму 15,6 
млн евро. Важную роль для появления в  про-
ектах инфраструктурной составляющей сыгра-
ло российское бюджетное софинансирование 
программы, которое составило 12,3 млн евро. 
Доля экологических инициатив в  общем объ
еме грантовых средств составила более 25 %, 
что говорит о  важной роли данного направле-
ния сотрудничества. Для российских органи-
заций участие в приграничном сотрудничестве 
стало хорошей школой проектного управления 
и  попыткой применения передового европей-
ского опыта в решении местных экологических 
проблем. Наиболее активно новые технологии 
и разработки применялись в области ресурсо
сбережения, энергоэффективности, развития 
экологического просвещения и экологического  
туризма. Ожидания от  реализации проектов 
оправдались лишь частично. После сворачи-
вания Европейским союзом взаимодействия 
с  Россией ряд инициатив рисковали остаться 
незавершенными, но  благодаря российским 
организациям и поддержке региональных орга-
нов власти их удалось реализовать полностью.

По мнению наших респондентов, Мурман-
ская и Архангельская области могут поделить-
ся полученным опытом и  лучшими практика-
ми с  другими регионами Арктической зоны  

Российской Федерации в  таких областях, как 
создание основ для перехода к  циркулярной 
экономике, сохранение биоразнообразия особо 
охраняемых природных территорий, привлече-
ние инвестиций для реализации экологических 
проектов, развитие экологического просвеще-
ния. Наиболее подходящим способом передачи  
опыта видится представление его региональ-
ным и местным органам власти регионов Аркти-
ческой зоны России в виде рекомендаций.

Пандемия коронавируса оказала существен-
ное влияние на  приграничное сотрудничество 
в  рамках ППС «Коларктик», но  не стала непре
одолимым препятствием для реализации про-
ектных мероприятий. Проекты перевели общение 
в  онлайн формат и  продолжили работу каждый 
на своей стороне границы. Программа оказалось 
устойчивой к  вызовам природного характера.

Накопленный опыт приграничного сотруд-
ничества и  те  инженерно-технические реше-
ния, которые были разработаны и  внедрены 
в  экологических проектах ППС «Коларктик»,  
помогут быстрее справиться с  локальными  
экологическими вызовами в  других регионах  
российской Арктики. Активное использова-
ние лучших практик соответствует задачам 
по  охране окружающей среды и  обеспече-
нию экологической безопасности Арктической 
зоны России, поставленным в  «Основах госу-
дарственной политики Российской Федерации 
в Арктике на период до 2035 года». Их внедре-
ние способствует формированию «зеленой»  
экономики в  российских регионах и  поможет 
сохранению уникальной, но  весьма уязвимой 
северной природы.
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УТРАТЫ
Bereavements

ПАМЯТИ ТАТЬЯНЫ КОРНЕЛЬЕВНЫ ЮРКОВСКОЙ 
(1930–2026)

курсе решила, что будет геоботаником. 
Встреча в  годы учебы с  крупнейшими бо-
лотоведами страны (И. Д. Богдановской-
Гиенэф, А. А. Ниценко, а  также Е. А. Галкиной, 
работавшей тогда в  Ботаническом институ-
те АН СССР) и классиками гидрологии болот  
(К. Е. Ивановым, В. В. Романовым) предопре-
делила ее выбор болот как объекта исследо-
ваний на  многие годы. Уже в  1952 г. Татьяна  
Корнельевна участвовала в  болотной экс-
педиции в  Карелию (Лижма, Заонежье) под 
руководством лауреата Государственной 
премии СССР Е. А. Галкиной. Эта и  после-
дующие экспедиции в  Карелии стали шко-
лой по  полевому исследованию болот как 
для Т. К. Юрковской, так и  для целой группы  
молодых сотрудников и аспирантов (Н. В. Ле-
бедевой, Р. П. Тихоновой-Козловой, Г. А. Ели-
ной, Н. И. Ронконен) созданного в  1951 г. 
сектора болотоведения и  мелиорации 
Карельского филиала АН СССР. Как пишет 
сама Татьяна Корнельевна, «именно Е. А. Гал-
кина научила их дешифрированию аэрофо-
тоснимков, под ее руководством они начали 
делать первые доклады, комплексные опи-
сания исследованных болотных массивов»1. 
В  1953 г. после окончания университета Та-
тьяна Корнельевна поступила в  аспирантуру 
Института биологии КФ АН СССР, в 1959 г. за-
щитила кандидатскую диссертацию «Расти-
тельность болот средней Карелии» под науч-
ным руководством Е. А. Галкиной.

1  В статье использованы автобиографические воспомина-
ния Т. К. Юрковской.

20  марта 2026 г. ушла из  жизни Татьяна  
Корнельевна Юрковская – выдающийся рос-
сийский геоботаник-болотовед, картограф 
растительности, ведущий научный сотрудник 
Ботанического института им.  В. Л. Комарова 
РАН. Она родилась 4  сентября 1930 г. в  Ле-
нинграде. В  1948 г. поступила на  биологи-
ческий факультет Ленинградского государ
ственного университета и  уже на  первом  
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В 1956 г. после окончания аспирантуры Та-
тьяна Корнельевна была принята в лаборато-
рию болотоведения и мелиорации, в которой  
работала до  1968 г. В  1965 г. она получила 
звание и  диплом старшего научного сотруд-
ника. В  воспоминаниях Татьяна Корнельев-
на пишет: «В  Петрозаводске я  проработа-
ла 11  лет, и  это была великолепная школа для 
творчества, для развития самостоятельно-
сти мышления, для умения работать в  кол-
лективе».

Все летние сезоны проходили в  экспеди-
циях по  разным районам Карелии. Большое 
внимание Т. К. Юрковская уделяла составу 
флоры мхов, печеночников и лишайников бо-
лот Карелии. При проведении своих научных 
работ она активно сотрудничала с коллегами 
из  БИНа АН СССР, Отдела водных проблем 
КФ АН СССР. В  результате многоплановых 
исследований природы болот сформиро-
вались научные интересы Т. К. Юрковской,  
направленные преимущественно на  гео-
графию и  типологию болот, классификацию 
растительности. Это позволило коллективу  
лаборатории болотоведения на  основе ее 
методических разработок создать средне-
масштабную (1 : 600 000) карту раститель-
ности болот Карелии, завершенную в 1968 г.  
Это была первая в СССР среднемасштабная 
карта растительности болот с четко разрабо-
танной системой соподчиненных картогра-
фируемых единиц, которая получила высо-
кую оценку специалистов-картографов.

В 1968 г. по  приглашению академика 
Е. М. Лавренко Татьяна Корнельевна пере-
шла на  работу в  Ботанический институт АН 
СССР им. В. Л. Комарова в лабораторию гео
графии и  картографии растительности. Ра-
бота в  БИНе потребовала от  нее включения  
в  новую тематику, посвященную вопросам  
геоботанического картографирования об-
ширных регионов и  всей территории СССР, 
а  также Европы. Т. К. Юрковская вошла в  ав-
торские и редакторские коллективы ряда карт 
растительности СССР, европейской части 
СССР, Нечерноземной зоны РСФСР, Европы, 
а также серии карт для вузов, различных атла-
сов. Во  всех коллективных работах она всег-
да в первую очередь разрабатывала легенды  
для картирования болот, при этом занима-
лась и  другими типами растительности. По-
яснительные записки к ряду таких карт явились 
самостоятельными монографиями, активно 
используемыми и в настоящее время.

C 1989 по  2006 г. Татьяна Корнельев-
на возглавляла лабораторию географии 
и  картографии растительности. Несмотря  

на  трудное время, коллектив лаборатории 
успешно работал, участвуя в  крупных меж-
дународных картографических проектах,  
таких как «Карта восстановленной расти-
тельности Восточной Европы», «Карта есте-
ственной растительности Европы», «Карта  
растительности Арктики» и  др. Был осу-
ществлен также ряд проектов в  содруже-
стве и  под руководством лаборатории карт 
и  атласов МГУ. Эти исследования получали  
поддержку в  РФФИ, по  программам Прези-
диума РАН, С.-Петербургского научного цен-
тра РАН и  международных фондов. Татьяна  
Корнельевна много сил и  энергии отдава-
ла подготовке и  изданию ежегодника «Гео-
ботаническое картографирование», который  
выходит до  сих пор (соредактором ежегод-
ника она являлась с 1990 г.).

Работая в  БИНе, Т. К. Юрковская ежегод-
но организовывала экспедиции в различные 
регионы страны, исследуя не  только свои 
любимые болота, но  и  другие типы экосис
тем. Результатом многолетних исследова-
ний болот России явилась докторская дис-
сертация «Структура, география и  карто-
графия растительности болот европейской  
части СССР», которую она успешно защи-
тила в  1986 г. За  многие годы работы сде-
ланы многочисленные ботанические наход-
ки и  ботанико-географические открытия, 
среди которых наиболее важными, по  мне-
нию самой Татьяны Корнельевны, являются 
обнаружение распространения аапа болот 
по всей бореальной зоне европейской части 
России, а  также выявление полигональных 
болот в  Малоземельской тундре. Таким об-
разом, была пересмотрена география рас-
пространения этих типов болот в  России. 
В последние годы Татьяна Корнельевна убе-
дительно показала широкое распростране-
ние аапа болот и в Западной Сибири, а также 
создала оригинальную аналитическую карту 
растительности болот России, на основе кото-
рой выполнила широтную дифференциацию 
типов болот в пределах меридиональных (дол-
готных) секторов. Результаты исследований 
опубликованы ею более чем в  350 работах, 
среди которых несколько монографий, главы 
и разделы во многих коллективных моногра-
фиях, десятки геоботанических карт, а также 
многочисленные статьи в  различных изда-
ниях в России и за рубежом. В конце 2026 г.  
выйдет сборник избранных работ Т. К. Юрков-
ской, подготовленный Ботаническим инсти-
тутом РАН, который она очень ждала, прило-
жила много усилий в его подготовку, но, к со-
жалению, не  увидела в  завершенном виде. 
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Он включает около 80 работ, опубликованных 
с середины 1950-х гг. по настоящее время.

За многие годы работы Татьяны Корне-
льевны в  БИНе ее полевые маршруты не-
однократно пролегали по  Карелии, а  со-
трудничество с  коллегами-болотоведами 
из  Петрозаводска никогда не  прерывалось. 
Наиболее тесные контакты и  дружба сохраня-
лись с Г. А. Елиной, совместно с которой опуб
ликованы две крупные монографии в  2000 
и 2009 гг. (одна из них переведена на англий-
ский язык и издана в 2010 г. Институтом окру-
жающей среды Финляндии), целый ряд статей. 
Татьяна Корнельевна внимательно следила  
за  развитием ботанической науки в  Каре-
лии и  всячески поддерживала молодых ис-
следователей. Она выступала принципиаль-
ным, но  всегда доброжелательным офици-
альным оппонентом многих кандидатских  
и  докторских диссертаций ботаников и  эко-
логов как из  Карелии, так и  из  других реги-
онов, рецензировала издания Карельского  
научного центра РАН.

Татьяна Корнельевна уделяла большое 
внимание подготовке научных кадров. Она 
читала ряд курсов лекций в  Петрозавод-
ском, Ленинградском и  Калининградском 
университетах, под ее руководством защи-
щены несколько кандидатских и  докторских 
диссертаций. За  консультациями к  Татья-
не Корнельевне до конца ее жизни приезжа-
ли исследователи из  многих регионов стра-
ны. До  последних лет она с  удовольствием 
выезжала на  экскурсии на  болота во  время  
научных конференций и  симпозиумов в  Ка-

релии, Республике Коми, Белоруссии, За-
падной Сибири.

Т. К. Юрковская всегда активно участвовала 
в общественной и научной жизни коллективов, 
в которых работала, была в организационных 
комитетах ряда международных и всероссий-
ских конференций. 30 лет возглавляла актив-
но работающую секцию болотоведения Рус-
ского ботанического общества. В 2006 г. пер-
вой из  российских болотоведов была избра-
на почетным членом Международной группы 
охраны болот (IMCG).

Светлая память о  Т. К. Юрковской навсегда 
сохранится у всех, кому посчастливилось с ней 
общаться и работать.

Материалы о Т. К. Юрковской имеются в сле-
дующих публикациях, в которых также приво-
дятся списки ее основных работ. 
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или словосочетания отделяются друг от друга точкой с запятой, в конце точка не ставится. 

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

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

ТАБЛИЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. Заголов-
ки таблиц, заголовки и содержание столбцов, строк, а также примечания приводятся на русском и англий
ском языках. Диаграммы и графики не должны дублировать таблицы. Материал таблиц должен быть понятен 
без дополнительного обращения к тексту. Все сокращения, использованные в таблице, поясняются в Приме-
чании, расположенном под ней. При повторении цифр в столбцах нужно их повторять, при повторении слов – 
в столбцах ставить кавычки. Таблицы могут быть книжной или альбомной ориентации. 

РИСУНКИ представляются отдельными файлами с расширением TIFF (*.TIF) или JPG. При первичной по-
даче материала в редакцию рисунки вставляются в общий текстовый файл. При сдаче материала, принятого 
в печать, все рисунки должны быть представлены в виде отдельных файлов в вышеуказанном формате. Гра-
фические материалы могут быть снабжены указанием желательного размера рисунка, пожеланиями и тре-
бованиями к конкретным иллюстрациям. На каждый рисунок должна быть как минимум одна ссылка в тексте. 
И л л ю с т р а ц и и  о б ъ е к т о в ,  и с с л е д о в а н н ы х  с   п о м о щ ь ю  ф о т о с ъ е м к и ,  м и к р о с к о п а 
(оптического, электронного трансмиссионного и  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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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

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ССЫЛОК В СПИСКАХ ЛИТЕРАТУРЫ

С с ы л к и  н а   к н и г и

Литература:
Вольф Г. Н. Дисперсия оптического вращения и круговой дихроизм в органической химии / Ред. Г. Снатцке. 

М.: Мир, 1970. С. 348–350.
Патрушев Л. И. Экспрессия генов. М.: Наука, 2000. 830 с.
Красная книга Республики Карелия / Ред. О. Л. Кузнецов. Белгород: Константа, 2020. 448 с.
Knorre D. G.,

 
Laric O. L. Theory and practice in affinity techniques / Eds. P. V. Sundaram, F. L. Eckstein. N. Y., San 

Francisco: Acad. Press, 1978. P. 169–188.

References:
Vol’f G. N. Optical rotatory dispersion and circular dichroism in Organic Chemistry. Moscow: Mir Publ.; 1970. 

P. 348–350. (In Russ.)
Patrushev L. I. Gene expression. Moscow: Nauka Publ.; 2000. 830 p. (In Russ.)
Kuznetsov O. L. (ed.). Red Data Book of the Republic of Karelia. Belgorod: Konstanta Publ.; 2020. 448 p. (In Russ.)
Knorre D. G., Laric O. L. Theory and practice in affinity techniques. N. Y., San Francisco: Acad. Press; 1978. 

P. 169–188.

С с ы л к и  н а   с т а т ь и

Литература:
Викторов Г. А. Межвидовая конкуренция и сосуществование экологических гомологов у паразитических 

перепончатокрылых // Журнал общей биологии. 1970. Т. 31, № 2. С. 247–255.



225
Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2026. № 7

Колосова Ю. С., Подболоцкая М. В. Популяционная динамика шмелей (Hymenoptera, Apidae, Bombus Latr.) 
на Соловецком архипелаге: итоги 10-летнего мониторинга // Труды Русского энтомологического общества. 
2010. Т. 81, № 2. С. 135–141.

Grove D. J., Loisides L., Nott J. Satiation amount, frequency of feeding and emptying rate in Salmo gairdneri // J. Fish. 
Biol. 1978. Vol. 12, nо. 4. P. 507–516. 

Nartshuk E. P., Przhiboro A. A. A new species of Incertella Sabrosky (Diptera: Chloropidae) from the White Sea 
coast, Russian Karelia // Entomologica Fennica. 2009. Vol. 20, no. 1. P. 4–8.  doi: 10.33338/ef.84453

References:
Viktorov G. А. Interspecific competition and coexistence ecological homologues in parasitic Hymenoptera. Bio­

logy Bulletin Reviews. 1970;31(2):247–255. (In Russ.)
Kolosova Yu. S., Podbolotskaya M. V. Population dynamics of bumblebees (Hymenoptera, Apidae, Bombus Latr.) 

in the Solovetsky archipelago: results of 10-year monitoring. Trudy Russ. entomol. obshchestva = Proceed. Russ. 
Entomol. Soc. 2010;81(2):135–141. (In Russ.)

Grove D. J., Loisides L., Nott J. Satiation amount, frequency of feeding and emptying rate in Salmo gairdneri. 
J. Fish. Biol. 1978;12(4):507–516.

Nartshuk E. P., Przhiboro A. A. A new species of Incertella Sabrosky (Diptera: Chloropidae) from the White Sea 
coast, Russian Karelia. Entomologica Fennica. 2009;20(1):4–8.  doi: 10.33338/ef.84453

С с ы л к и  н а   м а т е р и а л ы  к о н ф е р е н ц и й

Литература:
Марьинских  Д. М. Разработка ландшафтного плана как необходимое условие устойчивого развития го-

рода (на примере Тюмени) // Экология ландшафта и планирование землепользования: Тезисы докл. Всерос. 
конф. (Иркутск, 11–12 сент. 2000 г.). Новосибирск, 2000. С. 125–128.

References:
Mar’inskikh  D. M. Landscape planning as a necessary condition for sustainable development of a city (example 

of Tyumen). Ekologiya landshafta i planirovanie zemlepol’zovaniya: Tezisy dokl. Vseros. konf. (Irkutsk, 11–12 sent. 
2000 g.) = Landscape ecology and land-use planning: abstracts of all-Russian conference (Irkutsk, Sept. 11–12, 
2000). Novosibirsk; 2000. P. 125–128. (In Russ.)

С с ы л к и  н а   д и с с е р т а ц и и  и л и  а в т о р е ф е р а т ы  д и с с е р т а ц и й

Литература:
Шефтель Б. И. Экологические аспекты пространственно-временных межвидовых взаимоотношений зем-

лероек Средней Сибири: Автореф. дис. … канд. биол. наук. М., 1985. 23 с.
Лозовик П. А. Гидрогеохимические критерии состояния поверхностных вод гумидной зоны и их устойчи-

вости к антропогенному воздействию: Дис. … д-ра хим. наук. Петрозаводск, 2006. 481 с.

References:
Sheftel’ B. I. Ecological aspects of spatio-temporal interspecies relations of shrews of Middle Siberia: Summary of 

PhD (Cand. of Biol.) thesis. Moscow; 1985. 23 p. (In Russ.)
Lozovik P. A. Hydrogeochemical criteria of the state of surface water in humid zone and their tolerance to 

anthropogenic impact: DSc (Dr. of Chem.) thesis. Petrozavodsk; 2006. 481 p. (In Russ.)  

С с ы л к и  н а   п а т е н т ы

Литература:
Еськов Д. Н., Серегин А. Г. Оптико-электронный аппарат / Патент России № 2122745. 1998. Бюл. № 33.

References:
Es’kov D. N., Seregin A. G. Optoelectronic apparatus. Russian patent No. 2122745. 1998. Bull. No. 33. (In Russ.)

С с ы л к и  н а   а р х и в н ы е  м а т е р и а л ы

Литература:
Гребенщиков Я. П. К небольшому курсу по библиографии: материалы и заметки, 26 февр. – 10 марта 1924 г. 

// ОР РНБ. Ф. 41. Ед. хр. 45. Л. 1–10. 

References:
Grebenshchikov Ya. P. Brief course on bibliography: the materials and notes, Febr. 26 – March 10, 1924. OR RNB. 

F. 41. St. un. 45. L. 1–10. (In Russ.)



226
Transactions of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences. 2026. No. 7

С с ы л к и  н а   и н т е р н е т - р е с у р с ы

Литература:
Паринов С. И., Ляпунов В. М., Пузырев Р. Л. Система Соционет как платформа для разработки научных 

информационных ресурсов и онлайновых сервисов // Электрон. б-ки.  2003. Т. 6, вып. 1. URL: http://www.elbib.
ru/index.phtml?page=elbib/rus/journal/2003/part1/PLP/ (дата обращения: 25.11.2006).

References:
Parinov S. I., Lyapunov V. M., Puzyrev R. L. Socionet as a platform for development of scientific information 

resources and online services. Elektron. b-ki = Digital library. 2003;6(1). (In Russ.) URL: http://www.elbib.ru/index.
phtml?page=elbib/rus/journal/2003/part1/PLP/ (accessed: 25.11.2006).



Transactions of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences

No. 7, 2026

ECOLOGICAL STUDIES

TABLE OF CONTENTS

ORIGINAL ARTICLES

P. S. Shirokikh, I. R. Tuktamyshev, S. N. Zhigunova, I. G. Bikbaev, V. D. Gimazetdinov, 
V. B. Martynenko, D. M. Gulov, E. Z. Baisheva, D. T. Gabbasova, M. R. Akhmetova, 
D. R. Kharisov. MODELING THE RADIATION REGIME UNDER FOREST CANOPY BASED ON 
ERA5-LAND REANALYSIS DATA AND FIELD MEASUREMENTS . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 5

D. S. Moseev, A.  V. Leshchev. THE DIVERSITY OF COASTAL PLANT COMMUNITIES AT THE 
ESTUARIES OF WHITE AND BARENTS SEA RIVERS WITH VARYING TIDAL RANGE AND SALINITY . . . 24

Т. А. Blyakharchuk, P. A. Blyakharchuk, E. D. Lapshina. HOLOCENE HISTORY OF VEGETATION 
AND CLIMATE OF WEST SIBERIAN MIDDLE TAIGA INFERRED FROM PALEOEСOLOGICAL 
STUDIES OF SEDIMENTS FROM A MIRE LAKE IN THE VICINITY OF KHANTY-MANSIYSK . . . . . . . 35

S. I. Grabovik, O. L. Kuznetsov, P. A. Ignashov. THE PRODUCTIVITY DYNAMICS OF SPHAGNUM 
MOSSES ON MIRES OF MID-BOREAL KARELIA . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 50

D. V. Teslya, V. A. Ananyev, S. A. Moshnikov, A. N. Pekkoev. EFFECTS OF HIGH-INTENSITY 
SELECTION CUTTING ON THE CONDITION AND GROWTH OF A BILBERRY-TYPE SCOTS PINE 
STAND IN THE MIDDLE-TAIGA SUBZONE OF KARELIA, RUSSIA . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 64

N. V. Petrov, B. V. Raevsky , V. V. Tarasenko. STRUCTURAL FEATURES OF THE FOREST FUND  
OF THE PAANAJARVI NATIONAL PARK . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 80

L. V. Kantserova. VEGETATION DIVERSITY AND ECOLOGICAL CHARACTERISTICS IN FLOODED 
ROADSIDE SITES IN KARELIA . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 96

Yu. V. Gudovskikh, T. L. Egoshina, E. A. Luginina, A. A. Sorokina. VARIABILITY ANALYSIS 
OF MORPHOMETRIC PARAMETERS AND VITALITY OF CYPRIPEDIUM CALCEOLUS L. 
IN THE SOUTHERN TAIGA SUBZONE . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 108

M. V. Yakovleva. ���������������������������������������������������������������THE TEMPORAL DYNAMICS OF REDWING NEST FAILURE AND ITS RELATION-
SHIP WITH CHARACTERISTICS OF THE SPRING . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 126

A. V. Artemyev, T. Yu. Khokhlova. IMPACT OF HABITAT TRANSFORMATION ON GREAT SNIPE 
(GALLINAGO MEDIA) LEK-SITE FIDELITY . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 137

G. S. Potapov, G. V. Bovykina, Yu. S. Kolosova, M. Yu. Gofarov. BUMBLEBEE COMMUNITIES 
IN AREAS WITH DIFFERENT DEGREES OF ANTHROPOGENIC IMPACT ON THE SOLOVETSKY 
ARCHIPELAGO . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 146

ECOLOGICAL STUDIES



M. V. Burmagin, N. V. Klimovskiy. STRUCTURE AND DYNAMICS OF ZOOBENTHOS IN THE  
LOWER REACHES OF THE NORTHERN DVINA RIVER UNDER OIL POLLUTION OF SEDIMENTS 155

B. R. Islamov, E. Yu. Shulga, I. A. Degtyareva, G. F. Rakhmanova, Sh. Z. Validov. NEW MICROBIAL 
CONSORTIA FOR WASTEWATER SLUDGE TREATMENT . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 167

Y. А. Kuchko, N. V. Ilmast. LONG-TERM DYNAMICS OF THE MAIN ZOOPLANKTON PARAMETERS 
IN LAKE KAMENNOYE, NORTH KARELIA . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 178

I. V. Sukhovskaya, A. A. Tsekova, N. P. Kantserova, D. I. Lebedeva, N. P. Milyanchuk, L. A. Lysenko. 
ON THE CYTOHEMATOLOGICAL REFERENCE VALUES FOR THE BREAM ABRAMIS BRAMA 
FOR BIOMONITORING PURPOSES . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 187

D. V. Bazegsky, A. V. Vasileva. ON THE EXPERIENCE OF IMPLEMENTING ENVIRONMENTAL 
PROJECTS OF CROSS-BORDER COOPERATION PROGRAMMES (CASE STUDY OF THE 
KOLARCTIC CBC PROGRAMME) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 202

BEREAVEMENTS 

O. L. Kuznetsov. In memory of Tatiana K. Yurkovskaya (1930–2026) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 218

INSTRUCTIONS FOR AUTHORS . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 221



Научный журнал

Труды Карельского научного центра
Российской академии наук

№ 7, 2026

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ  ИССЛЕДОВАНИЯ

Печатается по решению Ученого совета  
Федерального исследовательского центра  

«Карельский научный центр Российской академии наук»

Выходит 12 раз в год

Издание зарегистрировано Федеральной службой по надзору в сфере связи,  
информационных технологий и массовых коммуникаций 

Регистрационная запись ПИ № ФС 77-72429 от 28.02.2018 г.

Редактор Л. В. Кабанова
Компьютерная верстка М. И. Фёдорова

Подписано в печать 26.06.2026. Дата выхода 31.07.2026. Формат 60х841/8.
Печать офсетная. Уч.-изд. л. 25,0. Усл. печ. л. 26,74.

Тираж 100 экз. Заказ 905. Цена свободная

Учредитель  и издатель: Федеральное государственное бюджетное учреждение науки  
Федеральный исследовательский центр «Карельский научный центр Российской академии наук»  

185910, г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11

Оригинал-макет: Редакционно-издательский отдел КарНЦ РАН

Типография: Редакционно-издательский отдел КарНЦ РАН 
185030, г. Петрозаводск, пр. А. Невского, 50


