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ЦЕНОТИЧЕСКОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ И ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ 

ПРЕДПОЧТЕНИЯ СФАГНОВЫХ МХОВ (SPHAGNACEAE) 

В СЕВЕРНОЙ ТАЙГЕ ЕВРОПЕЙСКОЙ РОССИИ 

(ПИНЕЖСКИЙ ЗАПОВЕДНИК, АРХАНГЕЛЬСКАЯ ОБЛАСТЬ)

С. Ю. Попов, В. Э. Федосов

Московский государственный университет имени М. В. Ломоносова

Рассматривается биотопическое распределение и отношение к ведущим эко-
логическим факторам 23 видов сфагновых мхов из Пинежского заповедника 
(64°35′ N, 43°02′ E). Эколого-ценотический анализ проведен на основе статисти-
ческой обработки и систематизации 584 геоботанических описаний, охватывающих 
полный спектр местообитаний заповедника. Показано, что широко распространен-
ные (или часто встречающиеся) виды являются наиболее эвритопными и характе-
ризуются наибольшими показателями фитоценотической значимости в одном или 
нескольких местообитаниях. Виды, встречающиеся спорадически, обладают сред-
ними фитоценотическими показателями и меньшей эвритопностью. Виды редкие 
являются стенотопными с низкими показателями фитоценотической значимости. 
По фитоценотической значимости видов в группах ассоциаций и группах место-
обитаний определены их экологические оптимумы и биотопическое распреде-
ление в целом. Из 23 видов сфагновых мхов 16 видов произрастают как в лесах, 
так и на болотах, 6 видов (Sphagnum papillosum, S. rubellum, S. majus, S. lindbergii, 
S. jensenii, S. balticum) являются болотными, а один вид (S. wulfi anum) – исключи-
тельно лесным. Наибольшее видовое разнообразие сфагновых мхов приходится 
на переходные болота. Верховые болота и заболоченные леса характеризуются 
чуть меньшими показателями разнообразия. Наименьшее видовое разнообра-
зие сфагновых мхов наблюдается на низинных болотах и во влажнотравных лесах. 
Кластерный анализ позволил разбить 23 вида сфагнов на 6 групп, отличающихся 
своим отношением к экологическим факторам (влажность, трофность, богатство 
азотом, кислотность, освещенность). С помощью кластерного и дисперсионного 
анализов показано, что виды сфагновых мхов делят экологическое пространство 
в первую очередь по факторам богатства субстрата, а увлажненность субстрата яв-
ляется наименее значимым фактором. По результатам исследований приводятся 
уточненные значения региональных экологических индексов Д. Н. Цыганова, рас-
считанные для 23 видов сфагновых мхов северной тайги Европейской России.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: сфагнум; северная тайга; Пинежский заповедник; экологи-
ческие шкалы; ценотическое распределение видов; экологический оптимум; ста-
тистический анализ; эколого-ценотический анализ мхов.

S. Yu. Popov, V. E. Fedosov. COENOTIC DISTRIBUTION AND ECOLOGI-

CAL PREFERENCES OF SPHAGNA IN NOTHERN TAIGA, EUROPEAN RUS-

SIA (PINEZHSKY STRICT NATURE RESERVE, ARKHANGELSK REGION)

Here we consider the coenotic distribution of 23 species of the genus Sphagnum and 
their relation to prime ecological factors in Pinezhsky Strict Nature Reserve (Arkhangelsk 
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Введение

Экология видов рода Sphagnum изучалась 
многими исследователями [Vitt et al., 1975; Cly-
mo, Hayward, 1982; Rochefort et al., 1990; Vitt, 
Chee, 1990; Vitt, 2000; Бабешина и др., 2004, 
2011; Rydin et al., 2006, а в Европейской Рос-
сии – Смоляницкий, 1977; Максимов, 1982, 
1984; Попов, 1996, 2000; Ивченко, 2013; Смагин 
и др., 2017]. В последнее десятилетие проводи-
лись работы по изучению распределения мхов 
в рамках единиц ряда классификаций расти-
тельности [Шестакова, 2005; Рубцова, 2011; 
Кармазина, 2013; и др.]. Однако в силу разницы 
подходов к выделяемым синтаксономическим 
единицам, отсутствию в них классификации 
местообитаний содержащуюся в этих работах 
информацию о ценотическом распределении 
сфагновых мхов достаточно трудно унифи-
цировать. В связи с этим целью настоящей 
работы является выявление биотопического 
распределения в целом и экологических пред-
почтений (экологических оптимумов) видов 
рода Sphagnum в северной тайге Европейской 
России на статистической основе. Отдельные 
методические приемы, применяемые в дан-
ной работе, сами по себе не являются чем-то 
новым. Однако их синтез, возможно, поможет 
в будущем бриологам (и специалистам по дру-
гим группам растений) облегчить эколого-це-
нотический анализ видов.

В экологии существует понятие фундамен-
тальной и реализованной экологической ниши 

[Hutchinson, 1957, 1965]. Последнюю также 
называют фитоценотической, поскольку она 
представляет собой положение вида в преде-
лах естественных сообществ. Если анализи-
ровать биотопическое распределение видов 
не только по их присутствию, но по фитоцено-
тической значимости, легко обнаружить фи-
тоценотический (синэкологический) оптимум 
видов, т. е. определить набор сообществ, 
в которых виды обладают наибольшей фито-
ценотической значимостью [Работнов, 1974]. 
Л. Б. Заугольнова [1985] предлагает в качестве 
фитоценотического оптимума вида рассматри-
вать сообщества, в которых вид, среди всего 
спектра сообществ, им занимаемых, характе-
ризуется максимальными показателями встре-
чаемости и обилия. Этот подход к изучению 
экологических ниш видов и был использован 
в настоящей работе.

В качестве ключевого участка для изучения 
биотопического распределения сфагновых 
мхов в северной тайге была выбрана терри-
тория Пинежского заповедника. ГПЗ «Пинеж-
ский» расположен в Пинежском районе Архан-
гельской области (64°35′ N, 43°02′ E). Площадь 
его составляет 51 807 га. Территория запо-
ведника находится на юго-восточной окраине 
Беломорско-Кулойского плато [Структура…, 
2000]. Перепады абсолютных отметок рельефа 
здесь колеблются от 20 до 180 м над уровнем 
моря. Такая амплитуда высот обусловлена во 
многом карстовыми процессами, происходя-
щими в подстилающих палеозойских породах, 

Region, north of European Russia). Ecologo-coenotic analysis was performed on the 
basis of 584 relevés, which cover the entire range of habitats. The relevés were system-
atized and processed by multivariate techniques. The species ecological optima and dis-
tribution among habitats as a whole were determined by calculating the species’ phyto-
coenotic signifi cance in groups of associations and groups of habitats. It was found that 
widespread (or frequently occurring) species are the most eurytopic and are character-
ized by the highest phytocoenotic signifi cance in one or more habitats. Species that oc-
cur sporadically have average phytocenotic indices and are less eurytropic. Rare species 
are stenotopic with low values of phytocoenotic signifi cance. Sixteen species among 23 
occur both in boggy forests and in open bogs. Six species (Sphagnum papillosum, S. ru-
bellum, S.majus, S.lindbergii, S.jensenii, S. balticum) are associated only with bogs and 
S. wulfi anum occurs only in boggy forests. Fens and poor fens have the highest value of 
Sphagnum species diversity. Bogs and boggy forests have a somewhat lower diversity. 
Rich fens and wet herbaceous forests are characterized by the lowest value of Sphagnum 
diversity. Cluster analysis made it possible to sort the 23 Sphagnum species into 6 groups 
which diff er in their relation to environmental factors (humidity, trophicity, nitrogen rich-
ness, acidity, shading). It was shown by using cluster analysis and ANOVA that Sphagnum 
species diff erentiate ecological space fi rst of all by richness and secondly by humidity. 
We specifi ed Tsyganov’s ecological indexes for all the considered species in the northern 
taiga subzone of European Russia.

K e y w o r d s: Sphagnum; northern taiga; Pinezhsky Strict Nature Reserve; ecological 
scales; coenotic distribution; phytocoenotic optimum; multivariate statistics; ecologo-
coenotic analysis of mosses.
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состоящих из гипсов, ангидритов и доломитов 
пермского возраста [Сабуров, 1972; Шаврина, 
Малков, 2000]. На значительной части терри-
тории эти породы перекрыты четвертичными 
отложениями – супесчаной и суглинистой мо-
реной последней стадии Валдайского оледе-
нения, в которой слой суглинка (чаще всего 
легкого) перекрыт сверху маломощным сло-
ем супеси (до 50 см), реже – песка. Изредка 
встречаются песчаные гривы, по всей види-
мости, флювиогляциального происхождения 
(озы). Вследствие такого строения материн-
ские породы на водораздельных поверхностях 
представляют собой двучлен, а на аккумуля-
тивных участках рельефа сложены суглинистой 
мореной, перекрытой сверху делювием плос-
костного смыва. Мощность моренных отложе-
ний колеблется от нуля до нескольких десятков 
метров [Сабуров, 1972; Горячкин, 2000].

Благодаря такому рельефу и географичес-
кому положению на территории Пинежского 
заповедника сосредоточено высокое разнооб-
разие ландшафтов и растительных сообществ, 
присущих северной тайге Европейской Рос-
сии. Это особенно благоприятно для изучения 
биотопического распределения сфагновых 
мхов: здесь встречаются как обширные силь-
новыпуклые болота с грядово-мочажинным 
комплексом, относящиеся к северо-восточно-
европейскому типу сфагновых верховых болот 
[Юрковская, 1980], так и европейско-запад-
носибирские переходные болота, небольшие 
слабовыпуклые верховые и переходные боло-
та, переходные и низинные болота ключевого 
типа в местах выхода карбонатных и гипсовых 
вод, а также типичные для северотаежной под-
зоны заболоченные сфагновые и долгомошные 
леса. В связи с этим территорию заповедника 
можно рассматривать как репрезентативный 
участок для изучения разнообразия местооби-
таний сфагновых мхов северной тайги Евро-
пейской России.

Методы

Геоботанические описания травяно-кус-
тарничкового и мохового ярусов во всех ти-
пах растительности (леса, луга, болота и т. д.) 
выполнялись на пробных площадях размером 
10 × 10 м. Такой размер площади является 
минимальным для выявления флористическо-
го разнообразия в лесных сообществах [Кор-
чагин, 1964]. Производилась глазомерная 
оценка проективного покрытия (в % от общей 
площади) для каждого вида травяно-кустар-
ничкового и мохового ярусов. При проведе-
нии полевых работ мы стремились описать 

всю растительность, а не только биотопы со 
сфагновыми мхами, для того чтобы охватить 
все экологическое пространство местооби-
таний и растительных сообществ. Описания 
составлялись на полевых маршрутах, которые 
планировались с таким расчетом, чтобы они 
проходили основные ландшафтные урочища 
заповедника, занимающие разную площадь 
и характеризующиеся своими особенностями 
растительности [Попов, 2016а]. Таким обра-
зом, описаниями было охвачено практически 
полное разнообразие сообществ заповедника 
во всех ландшафтах, а число описаний каждого 
биотопа примерно пропорционально занимае-
мой им площади на изученной территории [По-
пов, 2017а]. Всего сделано 584 описания рас-
тительных сообществ. Образцы видов сфаг-
новых мхов, собиравшиеся при составлении 
геоботанических описаний, были определены 
автором настоящей работы. Названия видов 
мхов приводятся по [Ignatov et al., 2006], сосу-
дистых растений – по [Пучнина, 2008].

По данным полевых описаний составле-
на классификация растительности на основе 
принципов, предложенных Д. Н. Сабуровым 
[1972], с применением современных мето-
дов многомерной статистики и ординации 
[Смирнов, Ханина, 2004]. Проверка достовер-
ности выделения групп ассоциаций проводи-
лась с помощью дискриминантного анализа. 
Ординация сообществ проводилась методом 
бестрендового анализа соответствий (DCA) 
в пакете PС-ORD 4.0 [McCune, Grace, 2002]. 
584 геоботанических описания были класси-
фицированы в 6 классов ассоциаций и 28 групп 
ассоциаций (табл. 1).

Описания объединялись по доминирующей 
биоэкогруппе в классы ассоциаций (циклы – по 
[Сабуров, 1972]). Класс кустарничково-зеле-
номошных лесов выделялся по преобладанию 
видов рода Vaccinium, бореального мелкотра-
вья (Trientalis europaea, Maianthemum bifolium, 
Orthilia secunda и др.) и зеленых мхов (Pleuro-
zium schreberi, Hylocomium splendens, Dicranum 
polysetum и др.). Класс сфагновых лесов выде-
лялся по преобладанию гигро- и гидрофильных 
видов сфагновых мхов, таких как Sphagnum fal-
lax, S. angustifolium, S. riparium. Класс травяных 
лесов выделялся по преобладанию травяных 
многолетников (Aconitum septentrionale, Fili-
pendula ulmaria, Geranium sylvaticum и др.) [Са-
буров, 1972]. Для долгомошных лесов, помимо 
присутствия в описаниях Polytrichum commune, 
учитывалось присутствие психрофильных ви-
дов сфагновых мхов (Sphagnum girgensohnii, 
S. russowii, S. capillifolium, S. wulfi anum) [Попов, 
2015]. Класс травяно-кустарничковых лесов 
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выделялся по сочетанию в покрове видов кус-
тарничково-зеленомошных и травяных лесов.

По преобладанию видов той или иной эко-
логической группы выделялись группы ассоци-
аций (серии – по [Сабуров, 1972]) в пределах 
класса ассоциаций. В кустарничково-зелено-
мошных лесах выделялась черничная груп-
па ассоциаций по преобладанию бореальных 
кустарничков и мелкотравья. В сфагновых 
лесах выделены травяно-сфагновая (по пре-
обладанию Equisetum sylvaticum, E. palustre, 
Carex rostrata, C. lasiocarpa и мезотрофных 
видов сфагнов – Sphagnum fallax и S. riparium) 
и сфагновая (по преобладанию видов болотных 
сфагнов и вересковых кустарничков с пушицей) 
группы ассоциаций. В травяном классе выде-
лены влажнотравная (по преобладанию боре-
альных гигрофитов) и широкотравная (по пре-
обладанию видов бореального и неморального 
широкотравья) группы. Долгомошная группа 
выделялась по преобладанию видов группы 
хвоща лесного [Кутенков, Кузнецов, 2013]. 
В разнотравной группе помимо бореальных 

кустарничков и мелкотравья значительной 
встречаемостью (по сравнению с черничной 
группой) характеризуются виды широкотравья. 
Группа ассоциаций для болот выделялась по 
типу питания и генезису (верховые, переход-
ные и т. д.).

Подробная характеристика синтаксонов, 
перечисленных в таблице 1, была дана ранее 
в ряде работ [Пучнина, 2000; Пучнина и др., 
2008; Попов, Яковлева, 2008; Титова, Горячкин, 
2008; Попов, 2016б, в, 2017б].

Экологические характеристики каждого 
синтаксона определялись по шкалам Д. Н. Цы-
ганова [1983]. В каждом описании рассчиты-
вались средневзвешенные значения (по оби-
лию видов) для каждого описания по факто-
рам: увлажнения почв (Hd), кислотности (Rc), 
трофности (Tr), обеспеченности почв азотом 
(Nt) и освещенности (Lc) [Заугольнова и др., 
1995; Дегтева и др., 2001]. По значениям этих 
факторов в каждом описании с помощью клас-
терного анализа методом К-средних 28 групп 
ассоциаций были объединены в 12 групп 

Таблица 1. Список синтаксонов Пинежского заповедника

Класс ассоциаций Группа ассоциаций
Число 

описаний

Кустарничково-зеленомошный
Ельники черничные 69
Сосняки черничные 64
Березняки черничные 19

Долгомошный
Ельники долгомошные 31
Сосняки долгомошные 2
Березняки долгомошные 7

Сфагновый

Ельники сфагновые 12
Ельники травяно-сфагновые 10
Сосняки сфагновые 17
Березняки травяно-сфагновые 8
Ивняки травяно-сфагновые 4
Болота верховые 83
Болота переходные 72
Болота низинные ключевые комплексные 25

Травяно-гипновый Болота низинные травяно-гипновые 9

Травяно-кустарничковый

Ельники разнотравные 12
Лиственничники разнотравные 7
Березняки разнотравные 12
Осинники разнотравные 6

Травяной

Ельники влажнотравные 17
Ельники широкотравные 41
Березняки влажнотравные 6
Березняки широкотравные 24
Сероольшаники влажнотравные 1
Ивняки влажнотравные 6

Луга
Луга влажнотравные 11
Луга высокотравные 6
Луга разнотравные 3
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местообитаний (рис. 1, 2). Оценка значимости 
различий между значениями пяти экологиче-
ских факторов (Nt, Hd, Rc, Tr, Lc) для выделен-
ных групп местообитаний производилась по 
множественному непараметрическому кри-
терию однородности Дункана, являющемуся 
одним из элементов дисперсионного анализа. 
Все выделенные группы различаются по этому 
критерию на уровне значимости p < 0,05. Мат-
рица расстояний между кластерами, получен-
ная этим методом, визуализировалась в виде 
дендрограммы по методу Уорда.

Для каждого вида сфагнового мха по балло-
вым оценкам описаний были рассчитаны ос-
новные статистические показатели: средняя, 
медиана, минимум, максимум и стандартное 
отклонение по каждому из пяти экологических 
факторов. С помощью кластерного анализа 

(метод К-средних) 23 вида сфагнов были объ-
единены в 6 групп видов, сходных по отношению 
к факторам среды. Значимость различий видов 
по экологическим факторам также проверялась 
по критерию Дункана (значимость различий 
всех шести групп p < 0,05), а результат класте-
ризации отображался на дендрограмме (рис. 3).

По численным значениям экологических ин-
дексов для описаний, в которых был отмечен 
тот или иной вид сфагнума, оценивались его 
экологические предпочтения по данному фак-
тору. Биотопическое распределение оцени-
валось на основе таблицы фитоценотической 
значимости видов. Последняя определяется 
через встречаемость (постоянство) и обилие 
[Миркин, Наумова, 1998]. Поэтому в качестве 
фитоценотического оптимума рассматрива-
лись сообщества, в которых класс постоянства 

Рис. 1. Ординация 584 геоботанических описаний в осях DCA.
Здесь и на рис. 2, 6 группы местообитаний: 1 – сосняки, ельники и березняки 
черничные; 2 – сосняки, ельники и березняки долгомошные; 3 – сосняки и ельни-
ки сфагновые; 4 – ельники, березняки, ивняки травяно-сфагновые; 5 – ельники, 
березняки, сероольшаники, ивняки, луга влажнотравные; 6 – ельники, листвен-
ничники и березняки разнотравные; 7 – ельники и березняки широкотравные; 
8 – луга высокотравные;   9 – луга разнотравные; 10 – болота низинные травяно-
гипновые; 11 – болота верховые; 12 – болота переходные и болота низинные 
ключевые комплексные. Вектора в центре облака точек соответствуют экологи-
ческим факторам Д. Н. Цыганова: LC – освещенность, RC – кислотность, NT – на-
сыщенность азотом, TR – трофность, HD – увлажненность (длина и угол наклона 
векторов пропорциональны величине коэффициента корреляции с осями варьи-
рования DCA)
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вида составил не ниже IV, а класс обилия не 
ниже 3. Численные значения оптимумов по 
каждому экологическому фактору рассчитыва-
лись для каждого вида как среднее от значений 
экологических факторов по описаниям, отно-
сящимся к тем группам ассоциаций, в которых 
вид имеет наибольшую фитоценотическую зна-
чимость. Кроме того, в PC-ORD для каждого 
вида сфагновых мхов составлялись графики 
его фитоценотической значимости в ордина-
ционном пространстве описаний (Overlay from 
main matrix) [McCune, Grace, 2002].

Статистический анализ данных производил-
ся в программе Statistica 6.0.

Результаты и обсуждение

По данным бриологических исследований, 
в Пинежском заповеднике встречается 25 ви-
дов сфагновых мхов [Игнатов и др., 2008; По-
пов, Бурянина, 2012]. Из всех видов, отмечен-
ных во флористических списках, в геоботани-
ческие описания не попали два – Sphagnum 
contortum и S. compactum, которые встречены 
в единичных местообитаниях. Поэтому даль-
нейший анализ будет проводиться для 23 ви-
дов (их список приводится ниже).

На рисунке 2 представлен результат орди-
нации 584 описаний в первых двух осях варьи-
рования DCA. Из рисунка видно, что значения 
осей имеют высокую корреляцию со значени-
ями экологических факторов (вектора в цен-
тре облака точек): ось 2 – с влажностью поч-
вы и освещенностью, ось 1 – со значениями 

факторов богатства почвы. В таблице 2 при-
водятся значения их коэффициентов корре-
ляции. Таким образом, рисунок 1 можно рас-
сматривать и как визуализацию распределения 
сообществ и местообитаний в экологичес-
ком пространстве.

Таблица 2. Коэффициент корреляции Пирсона 
между значениями осей DCA и экологических 
факторов
Экологические шкалы Ось 1 Ось 2

Hd –0,06 –0,90
Tr 0,83 0,21
Nt 0,79 0,40
Rc 0,88 0,31
Lc 0,11 0,83

Нагрузки на оси составили 31,2 % на первую 
и 33,6 % на вторую. То, что нагрузка на первую 
ось меньше, чем на вторую, связано с приме-
нением вращения на 90°. Это было сделано 
для того, чтобы ось, коррелирующая со шкалой 
увлажненности, располагалась вертикально, 
а ось, коррелирующая со шкалами богатства 
субстрата, – горизонтально. Обе оси пример-
но в равном соотношении отвечают за степень 
разброса данных.

Ординация 12 выделенных групп местооби-
таний и дерево кластерного анализа показаны 
на рисунках 1 и 2.

Выделенные группы местообитаний отчет-
ливо разделяются на четыре клады, отличаю-
щиеся друг от друга главным образом по троф-
ности (рис. 2). В одну кладу объединяются леса 

Рис. 2. Дендрограмма групп местообитаний. По вертикальной оси – группы место-
обитаний, по горизонтальной – расстояние между кластерами
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водораздельных пространств – черничные, 
разнотравные и долгомошные (группы 1, 6, 2), 
которые можно назвать мезоолиготрофными 
[Попов, 2016б]. Также отдельной кладой пред-
ставлены олиготрофные леса на торфяных поч-
вах и верховые болота (группы 3, 11). Травяно-
сфагновые, широкотравные леса и переходные 
болота (группы 4, 7, 12) занимают на класте-
рограмме обособленное положение. Это ме-
зотрофные и мезоэвтрофные местообитания 
[Попов, 2016б]. В одну большую кладу также 
обособились богатые влажнотравные леса, ни-
зинные болота и луга (группы 5, 10, 8, 9), кото-
рые можно назвать эвтрофными (рис. 2). При-
водим характеристику выделенных групп мес-
тообитаний по растительности и положению 
растительных сообществ в рельефе.

Группа местообитаний 1. Черничные груп-
пы ассоциаций являются типичными лесными 
сообществами северной тайги. Они занимают 
наиболее дренированные позиции в рельефе. 
Характеризуются такими видами, как Vaccinium 
myrtillus, V. vitis-idaea, Avenella fl exuosa, 
Pleurozium schreberi, Hylocomium splendens, 
Dicranum polysetum. Следует отметить, что 
сильно дренированных местообитаний в за-
поведнике нет. С этим связано отсутствие со-
сняков лишайниковых, которые относительно 
широко распространены на севере Архангель-
ской области [Сабуров, 1972; Кучеров, Зверев, 
2012]. Однако для анализа биотопического 
распределения сфагновых мхов их отсутствие 
не играет существенной роли, поскольку сфаг-
новые мхи в таких лесах всегда отсутствуют.

Группа местообитаний 2. Долгомошные 
леса встречаются в лощинах и на водораз-
дельных пространствах. В основном они пред-
ставлены ельниками долгомошными. Сосняки 
долгомошные – достаточно редкая группа ас-
социаций. Напочвенный покров характеризует-
ся наличием Vaccinium myrtillus, V. uliginosum, 
Equisetum sylvaticum, Carex globularis, Polytri-
chum commune, Sphagnum girgensohnii, S. rus-
sowii, S. capillifolium, S. wulfi anum.

Группа местообитаний 3. Сфагновые груп-
пы ассоциаций характеризуются сомкнутым 
древостоем из сосны или ели с господством 
в покрове таких видов, как Eriophorum vagina-
tum, Carex globularis, Ledum palustre, Empetrum 
nigrum, Rubus chamaemorus, Sphagnum fallax, 
S. angustifolium, S. magellanicum.

Группа местообитаний 4. Травяно-сфаг-
новые леса из ели и березы и ивняки (Salix 
phylicifolia) образуются в крупных и мелких ло-
щинах с проточным увлажнением. Основными 
видами являются Equisetum sylvaticum, Rubus 
chamaemorus, Sphagnum fallax.

Группа местообитаний 5. Влажнотравные 
леса, ивняки (Salix phylicifolia) и луга представ-
ляют собой сообщества, образующиеся по 
тальвегам лощин с проточным увлажнением 
(в том числе и малых рек). Почвы, как правило, 
перегнойно-глеевые, реже – торфяно- или дер-
ново-глеевые, на морене, делювии, суглинис-
том аллювии. В основном представлены биоце-
нозами с доминированием таволги (Filipendula 
ulmaria), реже – Calamagrostis langsdorffi i.

Группа местообитаний 6. Разнотравные 
ельники, березняки и лиственничники при-
урочены, как правило, к склонам от основной 
поверхности водоразделов к лощинам малых 
речек, занимая как бы переходное положе-
ние между бедными черничниками и богатыми 
влажнотравными лесами вдоль речек. Посто-
янные виды: Maiantemum bifolium, Trientalis eu-
ropaea, Luzula pilosa, Orthilia secunda, Lycopo-
dium annotium, Gymnocarpium dryopteris, Gera-
nium sylvaticum, Vaccinium myrtillus, Hylocomium 
splendens, Pleurozium schreberi, Rhytidiadel-
phus triquetrus.

Группа местообитаний 7. Широкотравные 
ельники и березняки являются для северной 
тайги не очень распространенными сообщест-
вами, поэтому они приурочены в основном 
к склонам карстовых воронок и долинам рек, 
где почвы достаточно богатые [Попов, 2016б]. 
Постоянные виды: Rubus saxatilis, Aconitum 
septentrionale, Geranium sylvaticum, Gymnocar-
pium dryopteris, Atragene sibirica, Oxalis aceto-
sella, Melica nutans, Equisetum pratense, Cirsium 
heterophyllum, Lathyrus vernus, Hieracium muro-
rum, Carex digitata, Milium effusum, Rhytidiadel-
phus triquetrus.

Группа местообитаний 8. Разнотравные 
луга образуются в высокой пойме или на мес-
те бывших сенокосов и характеризуются соче-
танием в покрове луговых злаков – Agrostis gi-
gantea, Alopecurus pratensis, Dactylis glomerata, 
Deschampsia cespitosa, Festuca gigantea, Poa 
pratensis и видов лугового разнотравья – Ru-
mex thyrsifl orus, Silene vulgaris, Leucanthemum 
vulgare, Crepis paludosa, Cirsium heterophyllum, 
Trifolium pratense, Achillea millefolium и др.

Группа местообитаний 9. Высокотравные 
луга приурочены к днищам карстовых логов 
и состоят из видов высокотравья и лугового 
разнотравья: Aconitum septentrionale, Cala-
magrostis langsdorffi i, Cirsium heterophyllum, 
Crepis sibirica, Elymus caninus, Delphinium ela-
tum, Lysimachia vulgaris, Filipendula ulmaria и др.

Группа местообитаний 10. По карстовым 
воронкам и в проточных понижениях встре-
чаются низинные травяно-гипновые боло-
та, без явных признаков ключевого питания, 



10

растительный покров которых представлен та-
кими видами, как Comarum palustre, Equisetum 
fl uviatile, Carex vesicaria, Menyanthes trifoliata, 
Phragmites australis, Warnstorfi a exannulata, 
Calliergon giganteum, Campylium stellatum, 
Cinclidium stygium, Tomentypnum nitens.

Группа местообитаний 11. Верховые бо-
лота представлены пушицево-сфагновыми 
и кустарничково-сфагновыми облесенными 
и открытыми сообществами. Травяно-кустар-
ничковый ярус представлен такими видами, как 
Eriophorum vaginatum, Scheuchzeria palustris, 
Carex limosa, C. paucifl ora, Rhynchospora alba, 
Ledum palustre, Chamaedaphne calyculata, An-
dromeda polifolia, Vaccinium uliginosum, и други-
ми видами олиготрофных болот. Моховой ярус 
образован Sphagnum angustifolium, S. fuscum, 
S. rubellum, S. majus, S. fallax, Polytrichum stric-
tum, Aulacomnium palustre и др. Часто это мо-
гут быть довольно крупные болотные массивы, 
площадью более 1000 га.

Группа местообитаний 12. Переходные 
болота являются облесенными или открыты-
ми осоково-сфагновыми. Травяно-кустарнич-
ковый ярус представлен здесь Carex rostrata, 
C. lasiocarpa, Eriophorum vaginatum, Menyan-
thes trifoliata, иногда с примесью вересковых 
кустарничков. В моховом ярусе основным до-
минантом является Sphagnum fallax. По бе-
регам карстовых озер часто встречаются ни-
зинные ключевые болота, характеризующиеся 

наличием мощного слоя сфагнового низинного 
торфа (из Sphagnum warnstorfi i), мощностью 
более 2 м, и подпиткой жесткими минеральны-
ми водами. Такие болота могут быть открытыми 
или облесены елью, березой или сосной. Для 
них характерно развитие кочковато-топяного 
микрорельефа, высокие кочки часто образова-
ны Sphagnum fuscum с болотными кустарничка-
ми, типичными для верховых болот (Empetrum 
nigrum, Betula nana). Моховой ярус таких кочек 
имеет преимущественно атмосферное пита-
ние, а обитающие на них травы с глубокими 
корневыми системами питаются из грунтовых 
вод [Максимов, 1984]. В травяно-кустарничко-
вом ярусе на ровных участках между кочками 
здесь произрастают Bistorta major, Comarum 
palustre, Baeothryon alpinum, Calamagrostis 
langsdorffi i, Carex rostrata, Dactylorhiza fuchsii, 
Equisetum fl uviatile, Filipendula ulmaria, Ligularia 
sibirica и другие виды болотного разнотра-
вья. Доминантами здесь являются Carex 
nigra и C. lasiocarpa. В моховом ярусе доми-
нантом является Sphagnum warnstorfi i, иног-
да с примесью гипновых мхов Tomentypnum 
nitens, Cinclidium stygium, Meesia triquetra 
и др.

Кластерный анализ 23 видов сфагновых 
мхов по значениям пяти экологических факто-
ров (Hd, Tr, Rc, Nt, Lc) позволил разделить их 
на 6 групп, отличающихся по своим требовани-
ям к условиям среды (рис. 3). Дисперсионный 

Рис. 3. Результаты кластерного анализа 23 видов сфагнов по значениям пяти эколо-
гических факторов. I, II, III, IV, V, VI – группы видов. По вертикальной оси – расстояние
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анализ по результатам кластеризации (табл. 3) 
показывает, что наибольший вклад в разде-
ление видов на группы вносят такие факторы, 
как кислотность (Rc) и богатство азотом (Nt). 
После этих факторов наибольший вес имеет 
освещенность (Lc). Такие факторы, как увлаж-
ненность (Hd) и трофность (Tr), вносят в класте-
ризацию наименьший вклад (табл. 3). Из рисун-
ка 3 видно, что большинство групп (VI, IV, V, II) 
включают в себя виды, способные расти в раз-
ных случаях и на кочках, и в ковре, и в мочажи-
нах. Представители же групп I и III четко отлича-
ются от видов других групп тем, что способны 
произрастать в суходольных (черничных) лесах, 

а в заболоченных лесах или на болотах встре-
чаются только на кочках. Таким образом, сфаг-
новые мхи делят экологическое пространство 
больше по отношению к факторам кислотности 
и насыщенности азотом, чем к влажности.

Сравнение групп видов по средним значе-
ниям экологических факторов (табл. 4) пока-
зывает, что группа II резко отличается по кис-
лотности и насыщенности субстрата азотом – 
в нее входят виды верховых болот (рис. 3). 
Группы I и III отличаются от других групп видов 
меньшей требовательностью к увлажненности 
и освещенности (табл. 4). Между собой виды 
этих двух групп отличаются тем, что Sphagnum 

Таблица 3. Результат дисперсионного анализа для выделенных групп видов

Фактор Межгрупповая 
дисперсия

Внутригрупповая 
дисперсия Критерий Фишера (F) Уровень значимости (p) 

Hd 3,78788 1,542005 8,35198 0,000386
Tr 4,31342 1,579058 9,28758 0,000209
Nt 11,46258 0,709813 54,90568 0,000000
Rc 33,54544 2,280160 50,02038 0,000000
Lc 6,62339 0,926830 24,29738 0,000000

Таблица 4. Средние значения экологических факторов по группам видов

Фактор
Группы видов

I II III IV V VI
Hd 14,61706 15,72601 14,88720 15,99329 15,62210 15,10429
Tr 4,34004 3,95812 4,16739 5,09951 4,50988 5,08678
Nt 4,13007 2,80879 3,39292 4,01320 4,05160 4,72835
Rc 4,56820 3,44598 4,12010 6,98290 5,26788 6,19209
Lc 5,01292 3,20629 4,05117 3,28487 3,73307 4,06754

Таблица 5. Частота встречаемости, определенная как число описаний, в которых встречается вид (числитель), 
и число видов (знаменатель) сфагновых мхов для 6 групп видов в 12 группах местообитаний в описаниях со 
сфагновыми мхами

Группы видов
Число 

описаний со 
сфагнами

Число 
видов 

сфагнов
VI IV II V III I

Г
р

у
п

п
ы

 м
е

с
т

о
о

б
и

т
а

н
и

й

1  –  –  –  – 13/2 17/1 30 3
6  –  –  –  –  – 1/1 1 1
2 1/1  – 5/2 12/3 22/2 31/2 71 10
3  –  – 27/3 10/2 22/2 1/1 60 8

11  –  – 83/9 1/1 15/2 0/ 99 12
4 6/3  –  – 19/4 7/1 10/2 42 10
7  –  –  –  –  – 6/1 6 1

12 31/3 3/1 30/9 72/5 3/1 1/1 140 20
5 23/2  –  – 2/1  – 3/1 28 4

10 3/1 2/2  –  –  –  – 5 3
8  –  –  –  –  –  – 0 0
9  –  –  –  –  –  – 0 0

Число описаний со сфагнами 65 5 145 116 82 69 482
Число видов 3 2 9 5 2 2 23
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girgensohnii и S. wulfi anum (группа I) способны 
расти в более затененных и более богатых ме-
стообитаниях, чем S. capillifolium и S. russowii 
(группа III), которые встречаются не только в за-
болоченных лесах, но и на кочках верховых бо-
лот. Виды групп VI и IV резко отличаются от дру-
гих приуроченностью к более богатым и наиме-
нее кислым почвам. Между собой они имеют 

отличия преимущественно по требовательнос-
ти к условиям освещенности – S. subsecundum 
и S. teres (группа IV), гораздо реже встреча-
ются в лесах, чем S. fi mbriatum, S. squarrosum 
и S. warnstorfi i (табл. 4). Виды V группы (рис. 3) 
можно охарактеризовать как эдификаторов пе-
реходных болот и мезотрофных заболоченных 
лесов (табл. 5).

Рис. 4. Видовое богатство и видовая насыщенность сфагновых мхов в 12 группах местообитаний

Рис. 5. Встречаемость групп видов сфагнов в 12 группах местообитаний
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Если сравнить группы местообитаний по та-
ким фитоценотическим показателям, как видо-
вое богатство, видовая насыщенность и встре-
чаемость сфагновых мхов, можно заметить, 
что наибольшими значениями всех этих пока-
зателей характеризуются заболоченные леса 
(группы местообитаний 2, 3, 4) и торфяные бо-
лота (группы местообитаний 11 и 12). Из всех 
этих местообитаний самые большие значения 
фитоценотических показателей приходятся 
на переходные болота (группа местообитаний 
12). Суходольные местообитания (группы мес-
тообитаний 6, 7, 5) и низинные болота (группа 
местообитаний 10) характеризуются мини-
мальными их значениями (табл. 5; рис. 4 и 5).

Как видно из рисунка 5, наиболее психро-
фильные виды сфагнов (представители групп 
I и III) наибольшую встречаемость имеют в су-
ходольных (группы местообитаний 1, 6, 7) и за-
болоченных (группы местообитаний 2, 3, 4) ле-
сах. Олиготрофные виды (группа видов II) чаще 
встречаются на верховых болотах (группа мес-
тообитаний 11) и олиготрофных сфагновых (пу-
шицево-сфагновых и мелкоосоково-сфагно-
вых) лесах (группа местообитаний 3), а также 
на более богатых переходных болотах (группа 
местообитаний 12). Мезотрофные виды (груп-
па видов V) наибольшую встречаемость имеют 
на переходных болотах (группа местообитаний 
12) и травяно-сфагновых лесах (группа место-
обитаний 4), характеризующихся проточным 
увлажнением и мезотрофным типом питания. 
Виды мезоэвтрофной группы VI встречаются 
практически во всех местообитаниях, кроме су-
ходольных лесов (группы местообитаний 1, 6) 
и олиготрофных переувлажненных местооби-
таний (группы местообитаний 3, 11), достигая 
наибольшей встречаемости на комплексных 
низинных ключевых болотах (группа местооби-
таний 12) и влажнотравных лесах (группа мес-
тообитаний 5) (рис. 5). Виды IV группы (S. teres 
и S. subsecundum), как и следовало ожидать, 
встречаются в небольших количествах толь-
ко на низинных и переходных болотах (группы 
местообитаний 12, 10) (рис. 5).

Ценотическое распределение видов

Биотопическое распределение и фитоцено-
тическая значимость видов в различных груп-
пах ассоциаций показаны в таблице 6 и на ри-
сунке 6.

В черничных лесах (сосняках, ельниках, 
березняках) обитают только представите-
ли секции Acutifolia – Sphagnum girgensohnii, 
S. russowii, S. capillifolium. Эти виды встреча-
ются здесь с небольшим обилием и не всегда 

(табл. 6), часто приурочены к микропонижени-
ям на поверхности почвы.

В долгомошных лесах встречаются виды 
секций Sphagnum, Acutifolia и Cuspidata, Squar-
rosa и Polyclada (табл. 6). Наибольшую фито-
ценотическую значимость (среди сфагновых 
мхов) в таких лесах имеет Sphagnum girgensoh-
nii. Иногда его ковер разрастается настолько, 
что значительно вытесняет Polytrichum com-
mune. Остальные виды разбросаны отдельны-
ми латками посреди ковра из Polytrichum com-
mune или формируют небольшие кочки.

В заболоченных олиготрофных сфагновых 
лесах основу мохового покрова формируют та-
кие виды, как Sphagnum angustifolium, S. fallax, 
по ковру из которых разрастаются на пнях, при-
ствольных повышениях или на кочках Sphag-
num magellanicum и некоторые другие виды из 
секций Acutifolia и Cuspidata (табл. 6).

В более мезотрофных травяно-сфагновых 
лесах моховой покров образует Sphagnum fal-
lax, по ковру из которого виды практически из 
всех секций образуют кочки, а в обводненных 
межкочьях часто встречаются Sphagnum ripari-
um, реже – S. squarrosum (табл. 6).

В эвтрофных, с проточным увлажнением 
влажнотравных лесах сфагны не образуют 
сплошного покрова. Они встречаются здесь от-
дельными дерновинками и в небольшом коли-
честве. Наибольшую фитоценотическую значи-
мость в таких лесах имеют Sphagnum warnstorfi i 
и S. squarrosum (табл. 6; рис. 6). На влажнотрав-
ных лугах сфагны встречаются лишь изредка.

В разнотравных и широкотравных лесах, 
мало отличающихся по степени увлажненнос-
ти от черничников, но более богатых по мине-
ральному питанию, может иногда встречаться 
в небольших количествах Sphagnum girgensoh-
nii. На богатых, со средним увлажнением высо-
котравных и разнотравных лугах сфагны вооб-
ще не встречаются. Также сфагны отсутствуют 
в березняках и лиственничниках разнотравных. 
В этих биотопах отсутствие сфагновых мхов 
можно объяснить высокой дренированностью 
(для сфагнов) склоновых местообитаний.

Среди лесных сообществ наибольшим раз-
нообразием по количеству видов сфагновых 
мхов характеризуются сфагновые, травяно-
сфагновые и долгомошные группы ассоциаций 
(табл. 6).

22 вида сфагновых мхов (т. е. все виды, за 
исключением Sphagnum wulfi anum) обитают на 
болотах, причем 18 из них (78,2 % от общего 
списка) произрастают на переходных болотах, 
а 12 (52,2 %) – на верховых (табл. 6). Меньше 
всего видов встречается на низинных травя-
но-гипновых болотах без напорного ключевого 
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питания – это Sphagnum warnstorfi i, S. squar-
rosum и S. subsecundum, которые не образуют 
здесь сплошного покрова. На ключевых ни-
зинных болотах, образующихся в районе вы-
ходов жестких грунтовых вод, моховой покров 
имеет своеобразное строение – в нем сочета-
ются эвтрофные и олиготрофные виды. На та-
ких болотах ковер всегда образует Sphagnum 
warnstorfi i, часто в сочетании с кальцефильны-
ми видами гипновых мхов – Tomentypnum ni-
tens, Paludella squarrosa, Meesia triquetra и др., 
а крупные кочки или даже гряды образуют 
олиготрофные Sphagnum fuscum и S. rubel-
lum. На таких кочках и грядах часто поселяет-
ся сосна и кустарнички Andromeda polifolia, 
Chamaedaphne calyculata, Vaccinium uligino-
sum, V. vitis-idaea, как на верховых болотах. На 
верховых и переходных болотах встречаются 
мочажинные сфагны из секции Cuspidata (на-
пример, S. jensenii, S. lindbergii и др.), которые 
полностью отсутствуют в заболоченных лесах 
(табл. 6; рис. 6).

Экологические оптимумы видов

Как было сказано выше, экологические оп-
тимумы видов определялись расчетным пу-
тем, как местообитания, в которых виды имеют 
наибольшую фитоценотическую значимость. 
Результаты демонстрируют рисунки 6, 7 и таб-
лица 7, из которых видны экологические пред-
почтения каждого вида по ведущим экологи-
ческим факторам.

Широко распространенные виды произ-
растают в наибольшем количестве местооби-
таний и хотя бы в одном из своих местообита-
ний имеют встречаемость не менее IV и класс 
обилия не ниже 3. Среди таких видов можно 
назвать Sphagnum girgensohnii, S. russowii, 
S. fallax, S. angustifolium. Часто встречающи-
еся виды распространены в ограниченном 
количестве местообитаний (не более 2–3, но 
эти местообитания часто повторяются в ланд-
шафте), в которых имеют высокую фитоце-
нотическую значимость (таковы, например, 
S. fuscum, S. riparium) (табл. 6). Виды, встре-
чающиеся спорадически, имеют средние фи-
тоценотические показатели и распространены 
в 3–4 местообитаниях (например, S. centrale, 
S. squarrosum, S. subsecundum). Наконец, ред-
ко встречающиеся виды являются и наиболее 
стенотопными и наименее обильными (S. teres, 
S. palustre, S. jensenii, S. lindbergii) (табл. 7).

Анализ таблицы 6 и рисунка 6 также пока-
зывает, что из 23 видов сфагновых мхов 16 ви-
дов произрастают как в лесах, так и на болотах, 
6 видов (S. papillosum, S. rubellum, S. majus, 7
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Рис. 6. Фитоценотическая значимость видов сфагнов, отображенная в осях непрямой ординации 
DCA (обозначения – см. рис. 1). Диаметр значков увеличивается пропорционально фитоценотичес-
кой значимости вида
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Рис. 6 (продолжение)
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Рис. 6 (продолжение)
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Рис. 6 (окончание)
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S. lindbergii, S. jensenii, S. balticum) являются 
болотными и 1 вид (S. wulfi anum) – исключи-
тельно лесным.

Sphagnum centrale с небольшим или сред-
ним обилием встречается в довольно богатых 
травяно-сфагновых ельниках и березняках, 
иногда – в олиготрофных ельниках мелко-
осоково-сфагновых (Carex globularis). Во всех 
этих местообитаниях он образует кочки. Иног-
да встречается среди ковра из Polytrichum 
commune в долгомошных ельниках. Максимум 
обилия и встречаемости этого вида приходит-
ся на переходные осоково-сфагновые болота 
(Carex rostrata, С. lasiocarpa), где он также про-
израстает на кочках (табл. 6). Экологический 
оптимум данного вида приходится на ельники 
травяно-сфагновые и переходные болота.

Sphagnum magellanicum довольно обы-
чен на кочках в бедных пушицево-сфагновых 

и мелкоосоково-сфагновых лесах, иногда 
встречается в долгомошных лесах и на пере-
ходных болотах. Максимального своего рас-
пространения он достигает на верховых бо-
лотах, где может образовывать как кочки, так 
и ковры. На крупных болотах с грядово-моча-
жинным комплексом иногда может быть встре-
чен и в обводненных мочажинах. Экологичес-
кий оптимум этого вида приходится на верхо-
вые болота (табл. 6; рис. 6).

S. papillosum не встречается в лесных сооб-
ществах. Он произрастает на верховых и пе-
реходных болотах, где образует ковер, изред-
ка – мочажины с Rhynchospora alba. Поскольку 
на переходных болотах этот вид встречается 
чаще, экологический оптимум его приходится 
на них (табл. 6; рис. 6).

S. palustre довольно редкий вид на тер-
ритории заповедника. Изредка с небольшим 

Рис. 7. Прямая ординация 23 видов сфагнов по значениям фитоценотических оптимумов в осях троф-
ности (Tr Opt), нитрофильности (Nt Opt), кислотности (Rc Opt), влажности (Hd Opt)
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Таблица 7. Основная статистика значений экологических факторов для 23 видов сфагновых мхов

Вид Optimum Mean Median Minimum Maximum Std.Dev.

Увлажнение (Hd)

centrale 15,0 15,1 14,8 14,6 16,2 0,56

magellanicum 15,4 15,4 15,3 14,2 17,0 0,47

papillosum 15,8 16,1 16,0 15,5 17,0 0,41

palustre 15,6 15,6 15,4 15,4 16,0 0,23

fi mbriatum 15,4 15,0 14,8 14,6 15,8 0,54

girgensohnii 14,7 14,4 14,5 13,3 15,8 0,54

russowii 14,8 14,8 14,9 13,4 16,2 0,52

capillifolium 14,9 14,8 14,9 13,9 15,6 0,46

fuscum 15,3 15,3 15,3 14,4 16,3 0,35

rubellum 15,2 15,4 15,4 14,8 16,9 0,49

warnstorfi i 15,5 15,0 15,0 13,3 16,5 0,74

angustifolium 15,8 15,3 15,3 14,6 17,2 0,42

fallax 15,8 15,5 15,4 14,3 16,7 0,66

fl exuosum 15,6 15,3 14,8 14,7 16,6 0,72

balticum 15,4 15,6 15,5 15,1 16,1 0,31

majus 16,6 16,3 16,4 15,4 17,4 0,56

jensenii 16,2 16,1 16,1 15,9 16,3 0,22

lindbergii 15,7 15,6 15,6 15,1 16,2 0,42

riparium 16,0 15,8 15,9 14,8 17,1 0,47

squarrosum 15,2 15,6 15,8 14,2 15,8 0,58

teres 15,8 16,0 16,0 15,7 16,1 0,02
subsecundum 15,7 15,9 15,8 15,6 16,3 0,25

wulfi anum 14,7 14,8 14,7 14,7 14,9 0,09
Трофность (Tr)

centrale 4,6 4,6 4,5 4,3 5,4 0,34
magellanicum 4,0 4,1 4,1 3,7 4,7 0,21

papillosum 4,1 3,9 3,8 3,7 4,2 0,19
palustre 4,4 4,4 4,5 4,1 4,5 0,17

fi mbriatum 4,3 5,2 4,9 4,3 5,9 0,67
girgensohnii 4,2 4,5 4,2 4,0 6,4 0,55

russowii 4,2 4,2 4,2 3,9 5,3 0,21
capillifolium 4,2 4,1 4,2 3,7 4,4 0,17

fuscum 3,9 3,9 3,9 3,5 5,0 0,27
rubellum 3,8 3,8 3,8 3,5 4,7 0,27

warnstorfi i 5,7 5,2 5,3 3,6 6,7 0,69
angustifolium 4,0 4,1 4,0 3,4 4,5 0,21

fallax 4,5 4,5 4,3 3,9 6,6 0,45
fl exuosum 5,0 4,5 4,4 4,1 5,4 0,41
balticum 3,9 3,8 3,8 3,5 4,3 0,21

majus 3,5 4,1 4,0 3,4 5,0 0,41
jensenii 3,7 3,9 3,9 3,7 4,1 0,20

lindbergii 4,1 4,0 4,0 3,9 4,2 0,13
riparium 4,5 4,5 4,5 3,8 5,1 0,31

squarrosum 6,0 5,2 5,1 4,5 6,0 0,53
teres 5,9 5,9 5,9 5,2 5,9 0,04

subsecundum 5,1 5,3 5,3 3,9 5,7 0,29
wulfi anum 4,2 4,3 4,3 4,2 4,5 0,13
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Вид Optimum Mean Median Minimum Maximum Std.Dev.

Нитрофильность (Nt)
centrale 4,1 4,3 4,3 3,5 6,3 0,67

magellanicum 2,8 3,0 2,9 2,3 4,1 0,41
papillosum 3,2 2,8 2,9 2,3 3,5 0,43

palustre 4,1 4,1 4,2 4,0 4,2 0,09
fi mbriatum 4,2 4,6 4,4 4,2 5,0 0,35

girgensohnii 4,1 4,2 4,1 3,4 5,9 0,59
russowii 3,9 3,6 3,6 2,4 5,6 0,47

capillifolium 3,8 3,2 3,3 2,2 3,9 0,40
fuscum 2,6 2,8 2,7 2,0 4,6 0,54

rubellum 2,4 2,5 2,3 2,0 4,1 0,46
warnstorfi i 4,3 4,8 4,8 2,6 6,3 0,63

angustifolium 2,9 3,0 2,9 2,1 4,0 0,40
fallax 3,9 3,9 3,9 3,0 5,4 0,45

fl exuosum 4,1 4,1 4,1 3,6 4,6 0,25
balticum 2,6 2,6 2,4 2,0 4,1 0,56

majus 2,5 3,1 2,9 2,3 4,5 0,63
jensenii 2,3 2,7 2,7 2,3 3,0 0,36

lindbergii 3,0 3,0 2,9 2,3 3,6 0,48
riparium 3,9 4,0 4,0 2,8 4,9 0,48

squarrosum 5,9 5,0 5,1 3,7 6,3 0,77
teres 3,9 3,8 3,9 3,8 3,9 0,01

subsecundum 3,9 4,1 4,0 3,9 4,5 0,24
wulfi anum 4,5 4,1 3,8 3,8 4,5 0,33

Кислотность (Rc)
centrale 5,4 5,1 4,9 3,8 7,8 0,88

magellanicum 3,4 3,6 3,6 2,7 5,1 0,52
papillosum 3,7 3,3 3,0 2,7 3,9 0,54

palustre 6,2 6,2 6,6 5,2 6,6 0,67
fi mbriatum 4,9 6,1 5,8 4,9 7,0 0,88

girgensohnii 4,5 4,9 4,6 4,2 7,0 0,70
russowii 4,5 4,3 4,4 2,9 6,9 0,60

capillifolium 4,3 3,9 3,9 2,5 4,7 0,48
fuscum 3,2 3,6 3,3 2,5 7,9 1,08

rubellum 2,9 3,0 2,9 2,5 5,0 0,56
warnstorfi i 6,9 6,8 6,8 3,5 8,3 0,85

angustifolium 3,5 3,6 3,5 2,5 5,8 0,55
fallax 4,9 4,9 4,6 3,4 7,9 0,82

fl exuosum 5,5 4,8 4,8 4,3 5,8 0,49
balticum 3,2 3,2 2,9 2,5 6,2 1,00

majus 3,0 3,8 3,7 2,7 5,5 0,85
jensenii 2,7 3,3 3,3 2,7 3,8 0,59

lindbergii 3,8 3,9 4,0 2,8 4,9 0,80
riparium 5,6 5,4 5,2 4,0 7,7 0,94

squarrosum 6,8 5,9 5,8 4,8 7,8 0,92
teres 7,3 7,3 7,3 7,2 7,3 0,01

subsecundum 6,1 6,5 6,4 5,8 7,7 0,69
wulfi anum 4,6 4,3 4,3 3,8 4,8 0,42

Отношение к свету (Lc)
centrale 3,5 4,4 4,2 3,3 5,8 0,76

Продолжение табл. 7
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Вид Optimum Mean Median Minimum Maximum Std.Dev.

magellanicum 3,4 3,4 3,4 2,7 4,7 0,28
papillosum 3,1 3,0 3,0 2,7 3,2 0,16

palustre 3,6 3,6 4,0 2,6 4,0 0,64
fi mbriatum 4,7 4,0 4,0 3,6 4,7 0,41

girgensohnii 5,0 4,9 5,0 3,6 5,8 0,45
russowii 4,7 4,3 4,3 3,3 5,7 0,62

capillifolium 4,6 3,9 3,8 3,2 5,0 0,47
fuscum 3,3 3,3 3,3 2,8 4,1 0,23

rubellum 3,2 3,2 3,2 2,7 3,4 0,17
warnstorfi i 3,7 4,0 4,1 2,6 5,2 0,54

angustifolium 3,4 3,5 3,4 2,7 5,3 0,38
fallax 3,7 3,9 3,7 2,6 5,7 0,68

fl exuosum 3,7 4,4 4,9 3,1 5,1 0,82
balticum 3,3 3,2 3,3 2,8 3,5 0,17

majus 2,8 3,1 3,1 2,7 3,3 0,18
jensenii 2,8 3,0 3,0 2,8 3,2 0,23

lindbergii 3,2 3,3 3,3 3,2 3,4 0,08
riparium 3,2 3,5 3,4 2,9 5,1 0,55

squarrosum 4,5 4,4 4,5 3,3 5,8 0,81
teres 3,0 3,2 3,3 2,9 3,3 0,00

subsecundum 3,7 3,4 3,5 2,9 3,8 0,36
wulfi anum 5,7 5,1 5,0 4,6 5,7 0,39

Окончание табл. 7

обилием встречается на кочках в травяно-сфаг-
новых березняках. Встречается на ключевых 
низинных болотах, образуя кочки среди ковра 
из Sphagnum warnstorfi i.

S. fi mbriatum также является нечасто встре-
чающимся видом. Наибольшего распростра-
нения достигает в ельниках травяно-сфагно-
вых, где образует многочисленные довольно 
высокие (до 50 см) кочки, изредка и с неболь-
шим обилием встречается в березняках влаж-
нотравных и на переходных болотах. Экологи-
ческий оптимум – ельники травяно-сфагновые 
(табл. 6; рис. 6).

S. girgensohnii широко распространен пре-
имущественно в лесах, реже на болотах. Мак-
симума своего обилия и встречаемости (эколо-
гического оптимума) достигает в долгомошных 
лесах, независимо от их породного состава 
(табл. 6; рис. 6).

S. russowii – также довольно распростра-
ненный и преимущественно лесной вид, име-
ющий оптимум в долгомошных лесах, где 
часто образует смешанные дерновинки со 
Sphagnum girgensohnii.

S. capillifolium имеет те же тенденции рас-
пространения, что и два предыдущих вида, 
но в отличие от последних его позиции доста-
точно сильны и на верховых болотах, где он 

часто образует кочки, но экологический опти-
мум все же приходится на сосняки долгомош-
ные (табл. 6; рис. 6).

S. fuscum в районе работ – преимущест-
венно болотный вид. Он встречается как на не-
больших олиготрофных болотах, где образует 
кочки, так и на крупных болотах с грядово-мо-
чажинным комплексом, где из него состоят 
гряды. Реже на таких болотах он встречается 
в незначительных количествах в топяных ком-
плексах с Scheuchzeria palustris, вместе с мо-
чажинными видами Sphagnum majus, S. balti-
cum. Иногда встречается на кочках в сосняках 
пушицево-сфагновых (табл. 6). Поэтому можно 
сказать, что в северной тайге экологический 
оптимум данного вида – на верховых болотах 
(табл. 6; рис. 6).

S. rubellum имеет почти те же ценотические 
характеристики, что и S. fuscum, за одним ис-
ключением: этот вид не встречается в лесах. 
На крупных болотах с грядово-мочажинным 
комплексом, так же как и S. fuscum, участвует 
в формировании гряд, где и наблюдается его 
экологический оптимум. На болотах небольшо-
го размера не встречается.

S. warnstorfi i приурочен к довольно богатым 
местообитаниям – травяно-сфагновым и влаж-
нотравным лесам, к низинным и ключевым 
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болотам (табл. 6). Наибольшего обилия и встре-
чаемости (экологический оптимум) достигает 
на низинных ключевых болотах, где из него со-
стоит не только ковер, но и торф, часто мощ-
ностью до 2 м и более [Пучнина и др., 2008].

S. angustifolium наибольшего распростра-
нения достигает на бедных верховых болотах, 
а также в сосняках и ельниках сфагновых, где 
образует ковры и кочки. Встречается в дол-
гомошных лесах и на переходных болотах, но 
с меньшим обилием. Экологический опти-
мум этого вида приходится на бедные сосня-
ки и ельники сфагновые и верховые болота 
(табл. 6; рис. 6).

S. fallax распространен в достаточно широ-
ком спектре местообитаний. Наибольшего раз-
вития он достигает в травяно-сфагновых лесах 
и на переходных болотах, где и находится его 
экологический оптимум (табл. 6; рис. 6).

S. fl exuosum имеет те же тенденции био-
топического распределения, что и S. fallax, но 
в отличие от последнего менее эвритопен, по-
этому его экологический оптимум ограничи-
вается переходными болотами (табл. 6; рис. 6).

S. balticum приурочен почти исключительно 
к крупным верховым болотам с ГМК, где произ-
растает в мочажинах. Иногда его можно встре-
тить в мочажинах комплексных ключевых болот 
(табл. 6; рис. 6).

S. majus, S. jensenii и S. lindbergii приуро-
чены исключительно к мочажинам верховых 
и переходных болот (табл. 6), где они образуют 
ассоциации с Scheuchzeria palustris и Rhyncho-
spora alba.

S. riparium встречается с небольшим оби-
лием в травяно-сфагновых лесах и по окрай-
кам верховых болот, где произрастает пре-
имущественно в обводненных мочажинах, 
реже – образует ковер. На крупных переходных 
болотах, имеющих вытянутую форму и проточ-
ное увлажнение, образует сплошные ковры 
в транзитных топях, на которых разрастается 
Equsetum fl uviatile. На таких болотах данный вид 
имеет экологический оптимум (табл. 6; рис. 6).

S. squarrosum распространен почти повсе-
местно в заболоченных лесах, иногда – на пе-
реходных болотах, где образует ковры, кочки 
и мочажины. Наибольшего развития достигает 
в довольно богатых ельниках таволговых.

S. teres – достаточно редкий вид. Встречает-
ся исключительно на низинных травяно-гипно-
вых болотах, образующихся в карстовых ворон-
ках, где произрастает в обводненных коврах.

Sphagnum subsecundum встречается как 
в богатых заболоченных лесах, так и на пере-
ходных и низинных болотах (чаще – на послед-
них). Во всех местообитаниях он произрастает 

отдельными дерновинками или образует не-
большие по площади ковры (табл. 6; рис. 6).

S. wulfi anum произрастает преимуществен-
но в долгомошных лесах, реже встречается 
в ельниках травяно-сфагновых на лесной под-
стилке под стволами деревьев, преимущест-
венно ели. Экологический оптимум – в долго-
мошных ельниках (табл. 6; рис. 6).

По исследованиям А. И. Максимова [1982, 
1984] в Карелии, который изучал содержание 
химических элементов у 18 видов сфагновых 
мхов, было установлено, что виды эвтроф-
ной группы (S. obtusum, S. teres, S. contortum, 
S. subsecundum, S. subfulvum, S. warnstorfi i) 
достоверно отличаются от видов олиготроф-
ной и мезотрофной групп по содержанию CaO 
в верхней и нижней частях дерновинки, по со-
держанию MgO в нижней части дерновинки, 
а также характеризуются повышенными значе-
ниями зольности и pH. В то же время все шесть 
перечисленных видов не имеют существенных 
различий по содержанию K2O и P2O5, но содер-
жание этих элементов не имеет большого зна-
чения при определении трофности, поскольку 
все виды сфагновых мхов способны аккумули-
ровать их в живых тканях [Максимов, 1984]. Эти 
данные вполне согласуются с результатами на-
ших исследований.

Исследования B. Wojtun с соавторами [2013] 
из Польши по измерению pH и содержанию 
некоторых химических элементов в воде бо-
лот для 33 видов сфагновых мхов показывают, 
что максимальными значениями кислотности 
и содержания кальция характеризуются водные 
растворы под S. warnstorfi i, S. subsecundum, 
S. teres, S. squarrosum. Минимальные значения 
наблюдаются для таких видов, как S. rubellum 
и S. fuscum, что также полностью совпадает 
и с нашими данными, и с данными А. И. Мак-
симова [1984]. По содержанию калия водные 
растворы под разными видами сфагновых мхов 
различаются слабо, что согласуется с наблю-
дениями А. И. Максимова [1982].

Таким образом, можно говорить, что оценка 
экологических предпочтений видов с помощью 
шкал Д. Н. Цыганова дает адекватные и вполне 
достоверные результаты. По абсолютным зна-
чениям экологических факторов (табл. 7) мож-
но видеть, что практически у всех видов зна-
чения среднего и медианы достаточно близки, 
а разброс значений невелик, о чем говорят 
величины стандартных отклонений. Таким об-
разом, расчетные значения по экологическим 
факторам, приведенные в таблице 7, можно 
рассматривать как исправленные балловые 
оценки по каждому из пяти факторов по шкале 
Д. Н. Цыганова.
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Выводы

23 вида сфагновых мхов, распространенных 
в районе работ, хорошо разделяются по эколо-
гическим факторам на 6 групп. Ведущими фак-
торами, по которым виды делят свои экологи-
ческие ниши, выступают показатели богатства 
субстрата (Nt, Rc) и освещенности (Lc). Наи-
большие значения фитоценотических показа-
телей сфагновых мхов приходятся на торфяные 
болота и заболоченные леса.

Эколого-ценотический анализ позволил 
выявить экологические ареалы и оценить в их 
пределах экологические оптимумы для 23 ви-
дов сфагновых мхов, обитающих в северной 
тайге Европейской России. Широко распро-
страненные (или часто встречающиеся) виды 
являются наиболее эвритопными и характери-
зуются наибольшими показателями фитоцено-
тической значимости в одном или нескольких 
местообитаниях. Виды, встречающиеся спора-
дически, обладают средними фитоценотичес-
кими показателями и меньшей эвритопностью. 
Виды редкие являются стенотопными с низки-
ми показателями фитоценотической значимос-
ти. Из 23 видов сфагновых мхов 16 видов про-
израстают как в лесах, так и на болотах, 6 видов 
(Sphagnum papillosum, S. rubellum, S. majus, 
S. lindbergii, S. jensenii, S. balticum) являются 
болотными и 1 вид (S. wulfi anum) – лесным.

Оценка экологических предпочтений видов 
сфагнов по значениям экологических индексов 
Д. Н. Цыганова полностью совпадает с оцен-
ками, полученными путем прямых измерений 
содержания химических элементов в дернине 
[Максимов, 1982, 1984] и в растворах болотных 
вод под разными видами сфагновых мхов [Woj-
tun et al., 2013].

Авторы искренне благодарны К. А. Корзни-
кову (Ботанический сад ДВО РАН) за ценные 
консультации по анализу данных в PC-ORD.
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ВОДНЫЕ МАКРОБЕСПОЗВОНОЧНЫЕ ВЕРХОВЫХ БОЛОТ 

ЦЕНТРАЛЬНОЙ ЧАСТИ ВОЛОГОДСКОЙ ОБЛАСТИ

К. Н. Ивичева1, Д. А. Филиппов2,3

1 Государственный научно-исследовательский институт озерного и речного рыбного хозяйства 
    им. Л. С. Берга, Вологодское отделение
2 Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН, Борок Ярославской обл.
3 Тюменский государственный университет

Фауна водных макробеспозвоночных верховых болот рассматривается как со-
вокупность фаун разных типов внутриболотных водоемов. Исследование вы-
полнялось в 2012–2014 гг. на двух крупных водно-болотных угодьях: Шиченгское 
и Алексеевское-1 (Вологодская область). Пробы отбирались с мая по сентябрь 
в болотных озерках, межкочьях проточной топи, болотном ручье, двух внутриболот-
ных озерах. Всего в составе зоофитоса и зообентоса обнаружено 116 видов и так-
сонов более высокого ранга (71 таксон определен до вида, 25 – до рода) из 5 типов, 
7 классов. Преобладают насекомые (88 видов, в том числе 55 – двукрылые, 14 – 
стрекозы, 8 – жуки, 5 – ручейники), остальные группы малочисленны (в том числе 
олигохеты – 12 видов, пиявки – 6, моллюски – 5). Наибольшее количество видов 
зарегистрировано в пределах Шиченгского водно-болотного угодья – 104, из кото-
рых 81 отмечены в границах ландшафтного заказника «Шиченгский». Состав фауны 
и ее структура зависят от типа болотного водного объекта. В ручье преобладают 
амфибиотические насекомые, в топи основную роль играют олигохеты и хирономи-
ды. В озерах доминируют моллюски и пиявки. Наиболее специфичны сообщества 
болотных озерков, в которых преобладают стрекозы и хирономиды. Сходство фаун 
разнотипных водоемов между собой минимально (Ksc = 0,07–0,36). При анализе 
трофической структуры наибольшую численность имеют мирные полифаги, наи-
большую биомассу – хищники. Последние широко представлены в большинстве 
изученных водных объектов, что отличает их от неболотных. Наиболее благоприят-
ные условия для водных беспозвоночных складываются во внутриболотных озерах.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: бентос; зоофитос; болотные водоемы; верховое болото; 
Вологодская область.

K. N. Ivicheva, D. A. Philippov. AQUATIC MACROINVERTEBRATES OF 

RAISED BOGS IN THE CENTRAL PART OF THE VOLOGDA REGION, RUSSIA

The aquatic macroinvertebrates fauna of raised bogs is considered as a complex of fau-
nas of diff erent types of within-bog waterbodies. This study was conducted in 2012–2014 
at two large wetlands, Shichengskoe and Alekseevskoe-1 (Vologda Region, Russia). 
Samples were collected from May to September from pools, spaces between hummocks 
of water tracks, a mire stream and two within-bog lakes. In total, 120 taxa were found 
(71 taxa identifi ed to species, 25 – to genus), belonging to 5 phyla, 8 classes. Insects 
were prevalent (91 species, among them 55 – Diptera, 14 – Odonata, 11 – Coleoptera, 5 – 
Trichoptera), other groups were scarce (including 12 species of Oligochaeta, 6 Hirudinea, 
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Введение

Верховые болота на территории России по 
площади и запасам торфа превалируют над 
всеми другими типами болот [Кац, 1948; Юр-
ковская, 1992]. По сложности структуры, харак-
теру образования и условиям залегания в ланд-
шафте они наиболее разнообразны. Общим 
для всех верховых болот является превышение 
центральной части болота над окраиной, бед-
ность и специфичность флоры, преобладание 
залежей с мощной толщей сфагновых верховых 
торфов, атмосферный тип водно-минерально-
го питания, низкая минерализация и высокая 
кислотность вод и торфов. Верховые болота 
сосредоточены главным образом в тайге, но 
выходят и за ее пределы [Юрковская, 1992].

Для верховых болот характерна хорошо 
развитая поверхностная гидрографическая 
сеть, которая может быть представлена моча-
жинами, вторичными озерками, топями, пер-
вичными озерами, реками и ручьями [Романо-
ва, 1961].

Значительная часть гидробиологических 
работ на верховых болотах выполнена пре-
имущественно на первичных или остаточных 
озерах [Meriläinen, Hynynen, 1990; Лазарева 
и др., 2003; Скальская, Жгарева, 2007; Шара-
пова, 2007; Лоскутова и др., 2010; и др.], тогда 
как для познания всей водной фауны болота 
и выявления ее закономерностей необходимо 
исследовать и другие типы болотных водных 
объектов. Подобных исследований доволь-
но мало [Boyce, 2004; Прокин, 2005; Силина, 
Прокин, 2008; Hannigan et al., 2011; Baars et al., 
2014; Oyague Passuni, Maldonado Fonken, 2015; 
Kangasniemi et al., 2016]. На территории Воло-
годской области такие работы ранее не прово-
дились [Филиппов, 2010].

Целью настоящей работы было определе-
ние видового состава и анализ количественных 
показателей и трофической структуры фауны 

макробеспозвоночных верховых болот цент-
ральной части Вологодской области с учетом 
разнообразия разнотипных болотных водоемов 
и водотоков, входящих в их состав.

Материалы и методы

Изучение животного населения разнотип-
ных болотных водных объектов проводили на 
двух модельных водно-болотных угодьях Воло-
годской области на границе южной и средней 
подзон тайги.

Болото Алексеевское-1 расположено 
в окрестностях г. Кадников (Сокольский район) 
и имеет площадь 1503 га. Оно формировалось 
в бессточной котловине на водоразделе р. Су-
хона и ее притоков путем зарастания первично-
го водоема. В настоящее время это типичный 
олиготрофный болотный массив с выражен-
ными грядово-мочажинными и грядово-озер-
ковыми комплексами и с мезоолиготрофными 
окрайками [Филиппов, 2007]. Болото являет-
ся охраняемым (согласно решению Вологод-
ского областного Совета народных депутатов 
№ 479 от 14.08.1978), однако с 2005 г. в юго-
западной части на площади в 150 га разреше-
на торфодобыча.

Шиченгское водно-болотное угодье – круп-
ный водно-болотный объект, расположенный 
в Сямженском районе и включающий в себя бо-
лото Шиченгское (15,9 тыс. га), внутриболотные 
озера Шиченгское (1,02 тыс. га), Плакуновское 
и Полянок (4 и 3,7 га соответственно), а также 
болотные реки и ручьи. Болото сформировалось 
в озерно-ледниковой котловине и имеет пре-
имущественно лимногенное происхождение. 
В настоящее время оно находится на олигот-
рофной стадии развития. Значительные участ-
ки заняты сосново-кустарничково-сфагновыми, 
кустарничково-сфагновыми и пушицево-кустар-
ничково-сфагновыми сообществами в составе 
грядово-мочажинных, кочковато-мочажинных 

5 Mollusca). The greatest number of species was registered from Shichengskoe wet-
land – 109 species, 80 of which were found within the Shichengskiy Landscape Reserve. 
The fauna was specifi c in each of the studied types of waterbodies. In the stream, am-
phibiotic insects were prevalent. In the water track, the main role belonged to oligo-
chaetes and chironomids. In the lakes, mollusks and hirudineas were dominant. The most 
specifi c were the communities of pools, where odonates and chironomids were preva-
lent. The similarity between the faunas of the studied wetland waterbodies was minimal 
(Ksc = 0.07–0.36). Analysis of the trophic structure showed that detritophagous insects 
were the most abundant, while predators prevailed in terms of biomass. The latter were 
well represented in most of the studied waterbodies, and this was a distinctive feature of 
within-wetland waterbodies as compared to non-mire ones. The most favourable condi-
tions for aquatic invertebrates were found in within-bog lakes.

K e y w o r d s: benthos; zoophytes; mire waterbodies; raised bog; Vologda Region.
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и коврово-мочажинных болотных комплексов 
[Филиппов, 2015б]. Все три озера являются ос-
таточными по происхождению, дистрофными 
и слабо заросшими. С 1987 г. Шиченгское озеро 
и болото входят в состав одноименного регио-
нального комплексного заказника.

Исследования проводились на следующих 
станциях: 1) три вторичных болотных озерка 
на болоте Алексеевское-1 (59°27′07–11� с. ш., 
40°30′57–59� в. д.; май–сентябрь 2014 г.); 
2) болотный ручей на облесенной эвтрофной 
окрайке Шиченгского болота (59°56′25.5� с. ш., 
41°16′05.8� в. д.; май–сентябрь 2012–2014 гг.); 
3) межкочья мезоолиготрофной проточной 
топи (59°56′42.5� с. ш., 41°17′07.5� в. д.; май–
сентябрь 2012–2014 гг.); 4) оз. Шиченгское 
(юго-западная часть озера; 59°56′59.5� с. ш., 
41°19′14.5� в. д.; июль 2012 и 2014 гг.); 
5) оз. Полянок (59°55′58� с. ш., 41°31′41� в. д.; 
июль 2014 г.). Общая характеристика изучен-
ных водных объектов верховых болот приведе-
на в таблице 1. Пробы зоофитоса отбирались 
в зарослях макрофитов: Nuphar lutea (L.) Smith; 
Potamogeton natans L.; Fontinalis antipyretica 
Hedw.; Calliergon megalophyllum Mikut.; Sphag-
num cuspidatum Ehrh. ex Hoff m.

Отбор проб осуществлялся при помощи гид-
робиологического скребка (бентос) (20 × 20 см) 
и путем сбора отдельных растений (зоофитос). 
Все пробы фиксировались 40%-м формали-
ном. В лаборатории грунт и растения промыва-
лись через газ № 33, что позволяло учитывать 
организмы не только макро-, но и мейобенто-
са. Учитывались численность и биомасса орга-
низмов. Таксономический состав идентифици-
ровался нами до наименьшего определяемого 
таксона [Панкратова, 1970, 1977, 1983; Опре-
делитель…, 1977, 1999, 2001]. Расчет индексов 
видового разнообразия (индекс доминирова-
ния, индекс Шеннона, индекс Маргалефа) осу-
ществлялся в программе Past.

При анализе трофической структуры 
ориентировались на работу А. Е. Силиной 

и А. А. Прокина [2008]. При описании трофи-
ческих групп и гильдий рассчитывалась их чис-
ленность и биомасса в сообществе, показатель 
конкуренции (отношение хищных видов к мир-
ным) и трофического разнообразия на 1 гиль-
дию, выявлено число трофических уровней. 
Данные по пищевой специализации видов взя-
ты в основном из работ Э. И. Извековой [1975], 
А. И. Шиловой [1976], А. В. Монакова [1998].

Результаты и обсуждение

Общее видовое богатство

В результате изучения животного населения 
разнотипных болотных водных объектов двух 
водно-болотных угодий в составе зоофитоса 
и зообентоса выявлено 116 видов и таксонов 
более высокого ранга (71 таксон определен до 
вида, 25 – до рода) из 5 типов, 7 классов, 17 от-
рядов, 36 семейств (табл. 2). Больше всего ви-
дов (88) принадлежит к классу насекомых, из 
них двукрылых – 55 видов (в том числе хироно-
мид – 35), стрекоз – 14, жуков – 8, ручейников – 
5, полужесткокрылых – 2, по 1 – поденок, вис-
локрылок. Также зафиксировано 12 видов оли-
гохет, 6 – пиявок, 5 – моллюсков, 1 – гаммарид. 
На болоте Алексеевское-1 обнаружено 30 ви-
дов беспозвоночных, а на Шиченгском водно-
болотном угодье – 104 (из которых 81 – в гра-
ницах ландшафтного заказника «Шиченгский»).

Макробеспозвоночные разнотипных водных 
объектов

Разные типы болотных водоемов и водотоков 
отличаются друг от друга по гидрологическому 
режиму и физико-химическим условиям вод 
и грунтов, что отражается и на видовом соста-
ве, количественных характеристиках и структу-
ре сообществ водных макробеспозвоночных.

В болотном ручье зафиксировано 43 вида 
водных макробеспозвоночных (в отдельные 

Таблица 1. Общая характеристика исследованных болотных водоемов
Водный 
объект

Размер, м2 Средняя 
глубина, м

Грунты pH воды Зарастание, % Хл а, мкг/л Троф. 
статус

n проб

болото Шиченгское
Р 3·102 0,1–0,8 торф 6,4 2–10 0,1–5,4 О – М 16/1
Т 2·104 0,1–0,2 торф 5,4 80–90 3,0–165,0 М – ГЕ 16/0
Ш 10,2·106 1,2–2,3 ил 6,8 1 12,0–22,0 М – Е 6/3
П 3,7·104 3,0–7,0 ил 7,2 1 0,5 О 3/2

болото Алексеевское-1
А 1–5·102 1,0–2,0 торф 4,7 2–3 1,0–25,0 О – М 9/1

Примечание. Здесь и далее – болотные водные объекты: Р – ручей, Т – топь, Ш – оз. Шиченгское, П – оз. Полянок, А – бо-
лотные озерки болота Алексеевское-1. Трофический статус: О – олиготрофный, М – мезотрофный, Е – эвтрофный, ГЕ – ги-
перэвтрофный. Пробы: зообентос/зоофитос.
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Таблица 2. Водные макробеспозвоночные внутриболотных водоемов и водотоков

Таксон

Бентос Зоофитос

Р
 –

 2
0

1
2

Р
 –

 2
0

1
3

Р
 –

 2
0

1
4

Т
 –

 2
0

1
2

Т
 –

 2
0

1
3

Т
 –

 2
0

1
4

Ш
 –

 2
0

1
2

Ш
 –

 2
0

1
4

П
 –

 2
0

1
4

А
 –

 2
0

1
4

N
. 

lu
t.

P
. 

n
a

t.

F
. 

a
n

t.
 –

 Р

F
. 

a
n

t.
 –

 П

C
. 

m
e

g
.

S
. 

c
u

s
p

.

NEMATODA sp. indet. – – + – – + – – + – + – – + – –

TURBELLARIA sp. indet. – – – – – – – – – – – – – – + –

MOLLUSCA

Luciniformes sp. indet. – – + + – – + – + – – – – – – –

Gasrtopoda sp. indet. + – – + + – + – – – – – – – – –

Lymnaea ovata (Draparnaud, 1805) – – – – + – – – – – – – – + – –

L. stagnalis (Linnaeus, 1758) – – – – – – – – – – – – – + – –

Lymnaea sp. – – – – – – – – – – – – – – + –

Planorbis sp. – – + – – – – – – + – – – – + –

OLIGOCHAETA

Oligochaeta spp. – – + – – – + – – – + + – + – –

Lumbriculus variegatus (Muller, 1774) – – – – – + – + – – – – – – – –

Enchytraeidae spp. – – – + + + – – – + – – – – – +

Nais barbata Muller, 1774 – – – – – – – – – – – – – – + –

N. communis Piguet, 1906 – – – – – – + – – – – + – – – –

Ripistes parasita (Schmidt, 1847) – – – – – – + – – – – – – – – –

Stylaria lacustris (Linnaeus, 1767) – – – – – – – – – – – – – + + –

Tubifi cidae spp. – + – + + – – + – – – – – – – –

Aulodrilus limnobius Bretscher, 1899 – – + – – – – – – – – – – – – –

Tubifex newaensis (Michaelsen, 1903) – – – – – + – – – – – – + – – –

T. tubifex (Muller, 1774) – – + – – – – – – – – – – – – –

Spirosperma ferox Eisen, 1879 – + – – – – – – – – – – – – – –

HIRUDINEA

Erpobdella octoculata (Linnaeus, 1758) + – + – – – + + – – + + + + + –

Haemopis sanguisuga (Linnaeus, 1758) + – – – – – + – – – – – – – – –

Glossiphonia complanata (Linnaeus, 1758) + – – – – – – – + – + – + + + –

Alboglossiphonia heteroclita (Linnaeus, 
1761) – – – – – – – – – – – – + – – –

Theromyzon tessulatum (O. F. Muller, 1774) – – – – – – + – – – – – – – – –

Helobdella stagnalis (Linnaeus, 1758) + + + – – – – + – – – – + – – –

Gammarus pulex Linnaeus, 1758 – – – – – – – – + – – – – + – –

Hydracarina spp. indet. – – – – – – – – – + – – – + + –

EPHEMEROPTERA

Baetidae spp. + + – – – – – – – – – – + + + –

Cloeon dipterum (Linnaeus, 1761) – – + – – – – – – – – – – – – –

MEGALOPTERA

Sialis sp. – – – – – – – – – – – – + – – –

ODONATA

Odonata spp. – – – – – – – – – + – – + – + –

Aeshna juncea (Linnaeus, 1758) – – – – – + – – – – – – – – – –

Aeshna sp. + – – + – – – – – – – – – – – –

Anax imperator Leach, 1815 – – – – – – – – – – – – – – + –

Cordula aenea (Linnaeus, 1758) – – – – – – – – – + – – – – – +

Epitheca bimaculata (Charpentier, 1825) – – – – – – – + – – – – – – – –

Somatochlora metallica (Vander Linden, 
1825) – – – – – – – – – + – – – – – –

Gomphus sp. – – – – – – – – – – – – – + – –
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Gomphus vulgatissimus (Linnaeus, 1758) – – – – – + – – – – – – – – – –

Onychogomphus forcipatus (Linnaeus, 
1758) – – – – – – – – – + – – – – – –

Leucorrhinia rubicunda (Linnaeus, 1758) – – – – – – – – – + – – – – – –

Orthetrum cancellatum (Linnaeus, 1758) – – – – – – – – – + – – – – – –

Nehalennia speciosa (Charpentier, 1840) – – – – – – – – – + – – – – – –

Lestes virens (Charpentier, 1825) – – – – – – – – – + – – – – – –

Plecoptera spp. + – + – – + – – – – – – – – – –

HEMIPTERA

Gerris sp. + – – – – – – – – – – – – – – –

Plea minutissima Leach, 1817 – – – – – – – – – – – – – – + –

COLEOPTERA

Coleoptera spp. + – – – + – – – – – – – + + – –

Donacia sp. – – – – – – – – – – + – – – – –

Plateumaris sp. – – – – – + – – – – – – – – – –

Dytiscus sp. – – – – – – – – – + – – – – – –

Platambus maculatus (Linnaeus, 1758) – – + – – – – – – – – – – – – –

Porhydrus lineatus (Fabricius, 1775) – – – – – – – – – – – – – + – –

Ochthebius sp. – – – – – – – – – – – – – – + –

Scirtidae spp. – – – – – – – – – + – – – – + +

TRICHOPTERA

Trichoptera spp. – – – – – – – – + – – – + – – –

Tricholeiochiton fagesii (Guinard, 1879) – – – – – – – – – – – – – + – –

Psychomyia pusilla (Fabricius, 1781) – – – – – – – – + + – – – – – –

Molanna angustata Curtis, 1834 – – – – – – – – – + – – – – – –

Rhyacophila nubila Zetterstedt, 1840 – – + – – – – – – – – – – – – –

DIPTERA

Diptera spp. – + – – – – – – – – – – – – – –

Ceratipogonidae spp. + – + + + – – – – – – – – + – –

Bezzia nigrita Clastrier, 1962 – – – – – + – – – + – – – – – +

Ceratopogon sp. – – – – – + – – – – – – – – – –

Clinohelea unimaculata (Macquart, 1826) – – – – – – – – – – – – – – + –

Culicoides gr. obsoletus – – – – – – – – – – – – – – + –

C. gr. pulicaris – – – – – – – – – – – – – – + –

C. stigma (Meigen, 1818) – – – – – + – – – – – – – – – –

Palpomyia lineata (Meigen, 1804) – – – – – + – – – + – – – – – –

P. rufi pes (Meigen, 1818) – – – – – – – + – – – – – – – –

Dolichopodidae spp. – – – + – – – – – – – – – – – –

Tipulidae spp. – – – – – – – – – – – – + + – –

Tabanidae spp. – – – + – – – – – – – – – – – –

Lispe sp. – – – – – + – – – – – – – – – –

Antocha vitripennis (Meigen, 1830) – – – – – + – – – – – – – – – –

Dicranomyia sp. – – – – – – – – – – – – – – + –

Pilaria sp. – – – – – + – – – – – – – – – –

Odontomyia sp. – – – – – – – – – – – – – – + –

Phalacrocera replicata (Linnaeus, 1758) – – – – – – – – – – – – + – – –

Triogma trisulcata (Schummel, 1829) – – – – – – – – – – – – + – – –

Продолжение табл. 2
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Chironomidae

Tanypodinae

Tanypodinae spp. + + – + – + + – – – – – + – – –
Ablabesmyia monilis (Linnaeus, 1758) – – – – – + – – – – – – – – – –
A. gr. annulata – – + – – – – – – – – – – – – –
Monopelopia tenuicalcar (Kieff er, 1918) – – – – – + – – – + – – – – – –
Procladius sp. – – – – – + – – + + – – – – – –
Telmatopelopia nemorum (Geotghebuer, 
1921) – – + – – + – – – + – – – – + –

Orthocladinae

Corynoneura scutellata Winnertz, 1846 + – – – – – + – – – – – – – – –
Cricotopus sp. – – – – – – + – – – – + – – – –
Chaetocladius vitellinus (Kieff er et 
Thienemann, 1908) + – – – – – – – – – – – – – – –

Diplocladius cultriger Kieff er, 1908 + – – – – – – – – – – – – – – –
Eukiefferiella sp. + – – – – + – – – – – – – – + –
Hydrobaenus sp. – – – – – + – – – + – – – – – –
Krenosmittia camptophleps (Edwards, 
1929) – – – – + – – – – – – – – – – –

Limnophyes minimus (Meigen, 1818) – – – – – + – – – – – – – – – –
Orthocladius sp. – – – – – – – – – – – – – – + –
Phaenopsectra fl avipes (Meigen, 1818) + – – – – – – – + – – – – – – –
Psectrocladius sp. – – – + + + – – – + – – + + + –

Chironominae

Chironomus sp. – – + – – – – – – + – – – – – –
Cladopelma viridula (Linnaeus, 1767) – – – + – – – – – – – – – – – –
Cladotanytarsus gr. mancus – – – + – – + – – – – – – + – –
Dicrotendipes nervosus (Staeger, 1839) – – – – – + + – + + – – – – – –
Cladopelma laccophila (Kieff er, 1922) – – – + + – – – – – – – – – – –
Endochironomus albipennis (Meigen, 1830) – – – – – – – – – – + + + + + –
Glyptotendipes cauliginellus (Kieff er, 1913) – – – – – – – + – + – – – + + –
Lauterborniella agrayloides (Kieff er, 1911) – – – – – – – – – + – – – – – –
Microtendipes pedellus (de Geer, 1776) – – – – – – – – + – – – – – – –
Parachironomus sp. – – – – – – + – – – – – – – – –
Paratanytarsus sp. – – – – + – – – – + – – – – – +
Paratendipes albimanus (Meigen, 1818) – – – + + – – – – – – – – – – –
Polypedilum exsectum (Kieff er, 1916) – – – + + – + – – – – – – – – –
P. scalaenum (Schrank, 1803) – – – + – + – – + – – – – – – –
Stenochironomus fascipennis (Zetterstedt, 
1838) – – – – – – – – – – – – – – + –

Tanytarsus sp. + – + + + + – – – + – – + – – –
Zavrelia pentatoma Kieff er et Bause in 
Bause, 1914 – + – – – – – – – – – – – – – –

Prodiamesinae

Monodiamesa bathyphila (Kieff er, 1918) – – – – – – – – – + – – – – – +

Всего таксонов 18 7 17 17 13 27 15 7 11 29 6 5 17 20 26 7

Примечание. Растения: N. lut. – Nuphar lutea; P. nat. – Potamogeton natans; F. ant. – Fontinalis antipyretica; C. meg. – Calliergon 
megalophyllum; S. cusp. – Sphagnum cuspidatum.

Окончание табл. 2
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годы в составе бентоса было обнаружено от 
7 до 19 видов за сезон (в среднем 14)). Пре-
обладают личинки насекомых, также отме-
чено наибольшее число видов олигохет (6) 
и пиявок (5). Только в болотных водных объ-
ектах данного типа обнаружены олигохеты 
Tubifex tubifex и Spirosperma ferox, поден-
ка Cloeon dipterum, двукрылые из семейства 
Cylindrotomidae и вислокрылки. Лишь в ручьях 
веснянки были вполне обычным таксоном. По 
структуре сообществ зообентоса ручьи сходны 
с речными сообществами таежной зоны (на-
пример, Вологодской области [Ивичева, 2016; 
и др.]) и характеризуются преобладанием ам-
фибиотических насекомых [Паньков, 2000; Ба-
рышев, 2001; Чертопруд, 2002; Баканов, 2003; 
Яныгина, 2013; и др.]. Сообщества зообенто-
са имеют относительно низкую численность 
(табл. 3), основу которой составляют поденки 

Cloeon dipterum и хирономиды (рис. 1, А). Бо-
лее половины биомассы приходится на кольча-
тых червей, среди которых доминирует пиявка 
Erpobdella octoculata (рис. 1, Б). В зоофитосе 
Fontinalis antipyretica отмечено 17 видов макро-
беспозвоночных [Ивичева, Филиппов, 2013]. По 
численности и биомассе преобладает Tubifex 
newaensis. Высокая численность отмечена для 
семейства Ceratopogonidae.

В проточной топи зафиксировано 43 вида 
водных макробеспозвоночных (в отдельные 
годы было обнаружено от 13 до 27 видов за 
сезон (в среднем 19)). В топи отмечено наи-
большее число видов насекомых (35), из кото-
рых 19 видов – хирономиды и 10 – другие виды 
двукрылых, а также 3 вида стрекоз, 2 – жуков, 
1 – веснянок. Пиявки для данного типа болот-
ных водоемов нехарактерны. Только здесь 
встречаются представители двукрылых из 

Рис. 1. Численность (А) и биомасса (Б) основных групп зообентоса (здесь и далее 
 условные обозначения – см. табл. 1)

Р Т Ш П А

Р Т Ш П А
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семейств Dolichopodidae, Tabanidae, Muscidae, 
а также лимонииды Antocha vitripennis и Pilaria 
sp. В топях зафиксирована высокая числен-
ность и низкая биомасса (табл. 3) сообществ 
беспозвоночных, что связано с преоблада-
нием в составе зообентоса в основном не-
больших по размерам видов. Более 70 % чис-
ленности составляют двукрылые, представ-
ленные преимущественно хирономидами 
и мокрецами. В 2012 и 2013 гг. весной и летом 
доминировали хирономиды Tanytarsus sp., осе-
нью – Polypedilum scalaenum. В 2014 г. весной 
преобладали представители подсемейства 
Tanypodinae, в остальные периоды – подсемей-
ства Orthocladinae. Олигохеты составили бо-
лее 40 % биомассы (преобладал крупный вид 
Lumbriculus variegatus).

Озеро Шиченгское является самым бедным 
в видовом отношении. Из 25 зафиксирован-
ных видов донных беспозвоночных 46 % при-
ходится на насекомых, а 38 % – на кольчатых 
червей. Только в этом озере встречены олиго-
хеты Nais communis и Ripistes parasita, хироно-
мида Cricotopus sp. Более 50 % численности 
и биомассы зообентоса составляют гомотоп-
ные виды (моллюски, кольчатые черви). Здесь 
отмечены максимальная численность и высо-
кая биомасса. Доминантов не выявлено, высо-
кую численность имеют виды Ripistes parasita, 
Lumbriculus variegatus, Erpobdella octoculata, 
Cricotopus sp. Зоофитосы Nuphar lutea и Pota-
mogeton natans отличаются бедным видовым 
составом (по 6 видов). Однако в сообществе 
Potamogeton natans отмечены более высокие 
количественные показатели. Также в отли-
чие от заросли Nuphar lutea, где абсолютным 
доминантом является Erpobdella octoculata, 
в ценозах Potamogeton natans, помимо доми-
нирующего Endochironomus albipennis, высо-
кую численность также имеют Cricotopus sp., 
Erpobdella octoculata, Nais communis.

В озере Полянок зафиксировано наиболь-
шее число видов водных макробеспозвоночных 

(46). По сравнению с другими водоемами для 
него характерно большее разнообразие жуков 
(4 вида) и ручейников (3). Только в этом озере 
встречаются олигохеты Nais barbata и Stylaria 
lacustris, львинки, реликтовый рачок Gammarus 
pulex, а также стрекоза Anax imperator [Иви-
чева, Филиппов, 2015], занесенная в Красную 
книгу России [2001]. Здесь отмечена наимень-
шая численность и наибольшая биомасса бен-
тосных организмов. Более 60 % численности 
составляют амфибиотические насекомые, поч-
ти 70 % биомассы составляют пиявки. В зоо-
фитосе Fontinalis antipyretica отмечен 21 вид 
водных макробеспозвоночных. Доминирует 
Endochironomus albipennis, субдоминантом 
выступает Stylaria lacustris. Для зоофитоса Cal-
liergon megalophyllum выявлено 28 видов. До-
минирования не выражено, субдоминантами 
выступают Orthocladius sp., Endochironomus al-
bipennis, Dicranomyia sp., Erpobdella octoculata, 
Stylaria lacustris.

Во вторичных болотных озерках на болоте 
Алексеевское-1 зафиксировано 29 видов вод-
ных макробеспозвоночных, из которых чуть бо-
лее 86 % (26 видов) – насекомые. Для данного 
типа водоемов характерно наибольшее число 
видов стрекоз (8), а также только здесь отмече-
ны хирономиды подсемейства Prodiamesinae – 
Monodiamesa bathyphila. Более 80 % численно-
сти составили двукрылые (рис. 1, А) – преобла-
дали хирономиды, среди которых наибольшую 
численность имели представители подсемей-
ства Tanypodinae и Psectrocladius sp. В данном 
типе водоемов отмечена наибольшая биомас-
са, почти 80 % от которой приходится на стре-
коз (рис. 1, Б). В озерках не были обнаружены 
пиявки, а олигохеты встречались лишь единич-
но. В зоофитосе Sphagnum cuspidatum отмече-
но 8 видов беспозвоночных, по численности до-
минировали Paratanytarsus sp. и Psectrocladius 
sp., по биомассе – Cordula aenea.

Анализируемые фауны разных типов вод-
ных объектов имеют низкие значения сходства 

Таблица 3. Численность и биомасса зообентоса, значения индексов видового разнообразия разных типов 
болотных водоемов и водотоков

Показатель
Водный объект

Р Т Ш П А
Среднесезонная численность, 
экз./м2 1187,5 ± 494,2 4184,3 ± 1230,6 4850 ± 2850 766,7 ± 88,2 1466,7 ± 668,3

Среднесезонная биомасса, г/м2 5,23 ± 1,97 2,22 ± 0,85 18,11 ± 3,95 22,41 ± 11,1 14,97 ± 6,22
S (среднее число видов в пробе)* 4,5 (2–15) 5,2 (2–11) 7,6 (5–15) 15,3 (4–28) 4,5 (2–11) 
Marg. (индекс Маргалефа) 1,31 (0,42–2,79) 1,29 (0,62–3,1) 1,73 (0,91–3,22) 3,45 (1,44–5,13) 1,42 (0,91–3,15) 
D (индекс доминирования) 0,35 (0,21–0,55) 0,41 (0,24–0,84) 0,25 (0,12–0,35) 0,17 (0,07–0,34) 0,35 (0,16–0,58) 
H (индекс Шеннона) 0,92 (0,67–2,0) 1,06 (0,31–1,77) 1,62 (1,77–2,35) 2,09 (1,2–2,89) 1,05 (0,69–2,11) 

Примечание. *В скобках приведен диапазон значений.
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(табл. 3). По индексу Съеренсена – Чекановско-
го наибольшие из них отмечены между оз. По-
лянок и ручьем (0,36), а также между оз. Ши-
ченгским и ручьем (0,35). Наименьшие – между 
озерками болота Алексеевское-1 и оз. Шиченг-
ское (0,07) и озерками и ручьем (0,17). Невы-
сокое сходство фаун во многом отражает уни-
кальность разных типов болотных водоемов 
и водотоков. Сходство не выявлено и при срав-
нении фауны водных макробеспозвоночных 
болота Алексеевское-1 и Шиченгского водно-
болотного угодья с фауной крупных озер Во-
логодской области (Белое, Воже, Кубенское) 
[Слепухина, 1977; Слепухина, Фадеева, 1978; 
Баканов, 2002]. Заметим, что совпадений так-
же не было обнаружено и при сравнении фауны 
различающихся по условиям малых болотных 
озер Дарвинского государственного заповед-
ника [Скальская, Жгарева, 2007].

Трофическая структура фауны

Беспозвоночные зообентоса и зоофитоса 
верховых болот представлены пятью трофи-
ческими группами (табл. 4): 1) облигатные хищ-
ники (гильдии хищников-хватателей (43 вида) 

и гемофагов-моллюсков (2)); 2) факультатив-
ные хищники (всеядные собиратели+хвататели 
(11); сапрозоофаги собиратели+хвататели (1); 
соскребатели (3)); 3) мирные полифаги (сесто-
но-фитодетритофаги+собиратели (17); фито-
детритофаги-собиратели (20)); 4) детритофаги 
(глотатели (8)); 5) фитофаги (жующие (6)). Для 
пяти таксонов, не определенных до рода или 
вида, установить трофические предпочтения 
не представлялось возможным. В разнотип-
ных болотных водоемах выявлены различия 
в распределении состава доминирующих тро-
фических групп (рис. 2, А, Б). Во всех водоемах 
отмечено по 7–8 гильдий (из 9 зафиксирован-
ных в водоеме). Исключение составляют озер-
ки болота Алексеевское-1, где найдено только 
5 гильдий.

Группа облигатных хищников во всех во-
доемах составляет от 16 до 34 % численности 
(рис. 2). Относительная биомасса этой груп-
пы минимальна в топях (24,5 %), в то время 
как в озере Шиченгское и в озерках болота 
Алексеевское-1 она составляет более 93 %. 
В топи, ручье и озерках это самая богатая ви-
дами группа (табл. 4). Из двух гильдий, вхо-
дящих в данную группу, отмечены в основном 

Таблица 4. Трофическая структура водных макробеспозвоночных разных типов болотных водоемов 
и водотоков

Показатель
Водный объект

Р Т Ш П А
Трофические группы и гильдии (количество видов) 

Облигатные хищники 15 15 8 12 17
– хищники-хвататели 13 15 7 11 17
– гемофаги моллюсков 2 0 1 1 0
Факультативные хищники 2 7 3 9 1
– всеядные собиратели+хвататели 2 5 3 6 1
– сапрозоофаги собиратели+хвататели 0 1 0 0 0
– соскребатели 0 1 0 3 0
Мирные полифаги 13 13 9 19 10
– сестоно-фитодетритофаги+собиратели 7 8 7 8 6
– фитодетритофаги-собиратели 6 5 2 11 4
Детритофаги 6 4 3 1 1
– глотатели 6 4 3 1 1
Фитофаги 3 1 1 2 0
– жующие 3 1 1 2 0

Трофическая структура

Число трофических уровней 4 4 5 5 4
Число трофических групп 5 5 5 5 4
Число гильдий 7 8 7 8 5
Трофическое разнообразие, бит/гил. 0,78 0,95 1,2 1,13 0,81
Число «мирных» видов 22 18 13 22 11
Число хищных видов, с учетом факультативных 17 22 11 21 18
Число верховных хищников 15 15 8 12 17
Соотношение хищных и «мирных» видов 0,8 1,2 0,8 1,0 1,6
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хищники-хвататели. Гильдия гемофагов мол-
люсков представлена родом Glossiphonia, от-
меченным в ручье и озерах. Группа облигатных 
хищников в разнотипных водоемах представле-
на разными таксонами. В ручье по численности 
преобладают мокрецы и таниподины, по био-
массе – пиявки (Helobdella stagnalis и Erpobdella 
octoculata). В озерах основным хищником яв-
ляется пиявка Erpobdella octoculata, стрекозы 
и таниподины встречаются значительно реже. 
В топи облигатные хищники представлены 
двукрылыми: таниподинами и мокрецами, еди-
нично встречаются стрекозы. В озерках болота 
Алексеевское-1 – хирономидами, имеющими 
наибольшую численность, и стрекозами, име-
ющими наибольшую биомассу; также широко 
представлены жуки.

Группа факультативных хищников менее 
разнообразна. В озерках болота Алексеев-
ское-1 ее численность максимальна и со-
ставляет 42 % от общей, биомасса этой груп-
пы во всех водоемах незначительна (рис. 2). 
Из трех гильдий во всех водотоках отмечены 

только сестоно-фитодетритофаги+собиратели 
(табл. 4), представленные двукрылыми (мок-
рецами Culicoides spp. и мелкими хирономи-
дами), а также отмеченным только в оз. Поля-
нок Gammarus pulex. В оз. Шиченгское преоб-
ладающим в составе группы видом является 
Cricotopus sp., в оз. Полянок, топи и озерках 
болота Алексеевское-1 – Psectrocladius sp. 
(в последних это единственный вид в данной 
группе), в ручье данная группа развита слабо. 
Гильдия сапрозоофаги собиратели+хвататели 
отмечена только в топи (табл. 4) (Tabanidae). 
Гильдия соскребателей представлена Lymnaea 
spp. и отмечена в топи и оз. Полянок.

Группа мирных полифагов в топи и озерах 
составляет около 50 % численности (рис. 2). 
Наибольшую биомассу она имеет в оз. Поля-
нок (32 %), наименьшую – в оз. Шиченгское. 
В озерах данная группа является наиболее бо-
гатой в видовом отношении (табл. 4). Мирные 
полифаги представлены двумя гильдиями, из 
которых большую численность имеет гиль-
дия сестоно-фитодетритофаги+собиратели. 

†

Рис. 2. Относительная численность (А) и биомасса (Б) трофических 
групп зообентоса

Р Т Ш П А

Р Т Ш П А



40

Только в оз. Полянок обе гильдии имеют 
одинаковую численность. Гильдия сестоно-
фитодетритофаги+собиратели представлена 
двустворчатыми моллюсками и хирономидами, 
при этом в озерах по численности и биомассе 
преобладает Endochironomus albipennis, так-
же представлены Glyptotendipes gripekoveni 
и двустворчатые моллюски. В топи преобла-
дает Polypedilum spp., в ручье – Tanytarsus sp. 
и Chironomus sp., в озерках – Paratanytarsus 
sp. Гильдия фитодетритофагов-собирателей 
представлена наидидами, поденками, ручей-
никами, ортокладинами и некоторыми другими 
двукрылыми. В озере Полянок по численности 
преобладают Stylaria lacustris и Orthocladius 
sp., по биомассе – Dicranomyia sp. и Planorbis 
sp. В оз. Шиченгское данная гильдия пред-
ставлена только Nais communis и Ripistes 
parasita. В топи преобладали Limnophyes 
minimus и Eukiefferiella sp., в ручье – поден-
ки Cloeon dipterum, в озерках – ручейник 
Psychomyia pusilla.

Группа детритофагов в болотных водных 
объектах верховых болот представлена толь-
ко одной гильдией – глотатели. В ручье дан-
ная группа имеет наибольшую численность 
(37 %), в топи – наибольшую биомассу (50 %) 
(рис. 2). К данной группе относятся только оли-
гохеты семейств Enchytraeidae, Lumbriculidae 
и Tubifi cidae. Наибольшее число видов детрито-
фагов (6) (табл. 4) отмечено в ручье, за счет ту-
бифицид, среди которых по численности и био-
массе доминирует Tubifex newaensis. В топи 
абсолютным доминантом является Lumbriculus 
variegatus. В озере Полянок и озерках отмечено 
по одному виду из данной группы (табл. 2).

Группа фитофагов также представлена од-
ной группой – жующие. Она является наиболее 
бедной в количественном и видовом отноше-
нии (табл. 4; рис. 2), в озерках верхового боло-
та Алексеевское-1 вообще не отмечена. Наи-
большие численность и биомасса этой группы 
зафиксированы в ручье и оз. Полянок. В ручье 
данная группа представлена отмеченными 
только здесь цилиндроматидами, в оз. Поля-
нок – жуками семейства Chrysomelidae.

Число трофических уровней в ручье, топи 
и озерках составляло 4, в озерах – 5 (за счет 
присутствия рыб) (табл. 4). В озерках болота 
Алексеевское-1 отмечено 4 трофические груп-
пы и 5 гильдий, во всех остальных водоемах 
и водотоках – 5 групп и 7–8 гильдий. Трофичес-
кое разнообразие в ручье топи и озерках ниже, 
чем в озерах. Численность зообентоса в озерах 
распределена по трофическим гильдиям бо-
лее равномерно. В озерках отмечено наимень-
шее число «мирных» видов и наибольшее число 

хищников. Наибольший уровень конкуренции 
(соотношение хищных и «мирных» видов) от-
мечен также во вторичных озерках. В целом ко-
личество трофических групп и гильдий сходно 
с таковым в болотных водоемах лесостепной 
зоны Среднерусской возвышенности [Прокин, 
2005; Силина, Прокин, 2008].

Особенности фауны разных типов водных 
объектов верховых болот

Наибольшее видовое разнообразие (индекс 
Шеннона) и видовое богатство (индекс Мар-
галефа) отмечено для оз. Полянок (табл. 3). 
Также здесь выявлено наименьшее домини-
рование. Таким образом, в этом озере зафик-
сировано наибольшее число видов и распре-
деление общей численности по видам отно-
сительно равномерное. В ручье и проточной 
топи болота Шиченгское и озерках болота 
Алексеевское-1, напротив, отмечены наимень-
шие значения индексов видового богатства 
и разнообразия и наибольшее доминирование. 
Несмотря на достаточно высокое количество 
видов, распределены они неравномерно и от-
мечается высокое доминирование отдельных 
из них. В оз. Шиченгское (в котором отме-
чено меньше всего таксонов) виды распре-
делены в общей численности относитель-
но равномерно.

Озера Шиченгское и Полянок являются ос-
таточными по происхождению и, соответствен-
но, более древними среди всех изученных ти-
пов болотных водоемов. Они характеризуются 
большим объемом водной массы, илистыми 
грунтами, низкой степенью зарастания, ней-
тральными значениями pH. Гидрологические 
условия здесь наиболее стабильные – отсут-
ствует промерзание в зимний и пересыхание 
в летний периоды. В зообентосе преобладают 
моллюски, кольчатые черви и хирономиды, что 
в целом характерно для озер региона. Доля 
численности и биомассы гомотопных организ-
мов здесь наибольшие. Доля хищников состав-
ляет менее половины численности, однако они 
преобладают по биомассе. В оз. Полянок име-
ется больший диапазон глубин, оно менее дис-
трофное (по сравнению с Шиченгским), поэто-
му условия для существования водных макро-
беспозвоночных здесь более благоприятные, 
что и выражается в более высоких значениях 
видового разнообразия и биомассы. Состав 
макрофитов, являющихся субстратом для оби-
тания беспозвоночных, также зависит от усло-
вий в водоеме.

Менее благоприятные условия для существо-
вания донных сообществ складываются в ручье 
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и проточных топях Шиченгского болота и во вто-
ричных озерках болота Алексеевское-1. Пере-
численные водоемы характеризуются неболь-
шими площадями и объемами воды, а единст-
венным субстратом для обитания служит торф 
разной зольности и степени разложения.

Ручей и проточная топь имеют эвтрофный 
или мезотрофный облик, характеризуются не-
постоянством гидрохимического режима [Фи-
липпов, 2014] и уровня и объема воды. Послед-
нее способствует как промерзанию, так и пере-
сыханию водоемов, что приводит к частичной 
гибели донных беспозвоночных. В обоих водо-
емах зафиксированы низкие значения биомас-
сы. В топи общая численность и количествен-
ные показатели гомотопных видов выше, чем 
в ручье. Только в ручье хищники составляют 
менее 50 % численности и биомассы и широко 
представлены детритофаги. Наибольшие скоп-
ления макробеспозвоночных в ручье отмечены 
в зарослях Fontinalis antipyretica, что, по-види-
мому, связано с привлекательностью данного 
субстрата с трофической точки зрения (наличие 
эпифитных, планктонно-эпифитных, бентосных 
водорослей и зарослевых зоопланктеров).

Озерки являются ультраолиготрофными 
и относительно молодыми по происхождению 
(вторичными по отношению к болоту) водными 
объектами [Филиппов, 2015а], с весьма пос-
тоянным в течение сезона уровнем воды и ее 
физико-химическим составом. Структура сооб-
ществ зообентоса здесь наиболее специфична, 
а представители гомотопного бентоса встре-
чаются лишь единично. Трофическая структура 
упрощена (отмечено всего пять гильдий, пре-
обладающей группой являются хищники).

Заключение

Исследования водных макробеспозвоноч-
ных верховых болот Вологодской области были 
проведены впервые. Они позволили выявить 
в четырех типах болотных водных объектов 
(озеро, вторичное озерко, ручей, топь) 116 ви-
дов и таксонов более высокого ранга. Каждый 
тип болотных водоемов/водотоков характе-
ризовался определенным составом фауны, ее 
структурой, а также количественными показа-
телями. В разных водных объектах зафиксиро-
вано от 25 до 46 видов, но сходство фаун между 
собой минимально (Ksc = 0,07–0,36). В ручье 
преобладают амфибиотические насекомые, 
в топи – олигохеты и хирономиды, в озерах – 
моллюски и пиявки, в озерках – стрекозы и хи-
рономиды. При анализе трофической структу-
ры наибольшую численность имеют мирные 
полифаги, а наибольшую биомассу – хищники. 

Последние широко представлены в большинст-
ве изученных водных объектов, что отличает их 
от неболотных. Зафиксированные различия во 
многом обусловлены абиотическими особен-
ностями, присущими каждому типу болотных 
водоемов/водотоков. К лимитирующим воз-
можность обитания водных макробеспозвоноч-
ных факторам следует отнести глубину водо-
ема и колебания его уровня в течение сезона, 
наличие течения/волнения, характер и тип суб-
страта, а также характер и степень зарастания, 
физико-химические свойства вод.

Работа выполнена при финансовой под-
держке РНФ (грант № 14-14-01134).
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ВЛИЯНИЕ ИЗМЕНЕНИЙ ТЕМПЕРАТУРНОГО РЕЖИМА 

РЫБИНСКОГО ВОДОХРАНИЛИЩА ЗА 50-ЛЕТНИЙ 

ПЕРИОД НА ЧИСЛЕННОСТЬ И РОСТ РЫБ

Н. М. Зеленецкий¹, Т. А. Зеленецкая¹, Д. А. Дмитриева²

¹ Дарвинский государственный природный биосферный заповедник, Череповец
² Петрозаводский государственный университет

В статье приводятся данные о влиянии потепления воды в Рыбинском водохранили-
ще на изменение видового состава, динамику численности и рост рыб. Стабильное 
повышение температуры воды и увеличение продолжительности безледного пери-
ода привело к значительным изменениям экологии рыб Рыбинского водохранили-
ща. В результате потепления более ранними стали сроки хода рыб на нерест и са-
мого нереста. При остающихся неизменными сроках наполнения водохранилища 
это приводит к недостатку нерестилищ и снижению эффективности нереста фито-
фильных видов рыб. Отмечается снижение численности холодолюбивых арктиче-
ских видов рыб и рост численности понтокаспийских видов. Появился новый вид – 
черноморско-каспийская тюлька Clupeonella cultriventris (Nordman, 1840), который 
благодаря короткому циклу и высокой плодовитости быстро занял экологическую 
нишу арктического вида – корюшки Osmerus eperlanus (Linnaeus, 1758). С другой 
стороны, тюлька значительно повысила кормовую базу хищных видов рыб: отмеча-
ется увеличение их численности и изменение темпов роста. Повышение темпера-
туры воды и интенсификация зарастания прибрежий макрофитами ведет к восста-
новлению численности популяции линя Tinca tinca (Linnaeus, 1758), пребывавшего 
в депрессии с 60-х годов прошлого века.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: температура воды; Рыбинское водохранилище; Дарвинский 
заповедник; ихтиофауна; видовой состав; рост; численность.

.

N. M. Zelenetskiy, T. A. Zelenetskaya, D. A. Dmitrieva. THE EFFECT OF 

CHANGES IN THE THERMAL REGIME OF THE RYBINSKOYE RESERVOIR 

OVER 50 YEARS ON THE ABUNDANCE AND GROWTH OF FISH

The article presents data on the eff ect of positive water temperature trend in Rybinskoye 
reservoir on the species composition, abundance and growth of fi sh. Steady increase 
in water temperature and increased duration of the ice-free period has led to signifi cant 
changes in the ecology of fi sh in Rybinskoye reservoir. Warming has caused the spawning 
migration and spawning period to shift to earlier dates. While the timing of storage refi ll 
has remained unchanged, the trend leads to a shortage of spawning ground and lower 
spawning performance in phytophilous fi sh species. A population depression of cold-lov-
ing Arctic fi sh and population growth of Ponto Caspian species has been observed. There 
appeared a new species – Clupeonella cultriventris (Nordman, 1840) which, owing to its 
short life cycle and high fertility, has rapidly occupied the ecological niche of its Arctic 
counterpart – Osmerus eperlanus (Linnaeus, 1758). On the other hand, Clupeonella has 



47

Введение

Температурный режим водоемов и его из-
менение сказываются на динамике популяций 
рыб, изменяют их численность, структуру, при-
водят к вселению чужеродных видов [Голова-
нов, 2013]. В январе 2016 года проблема кли-
матических изменений обсуждалась в Давосе. 
Было отмечено, что 2015 год стал самым теп-
лым с начала регулярных метеонаблюдений, 
и связывается это с потеплением. Есть разные 
мнения о продолжительности данного процес-
са. Некоторые считают [Пузаченко, 2004], что 
потепление будет продолжаться минимум до 
2040 года, другие [Кляшторин, Любушин, 2005] 
утверждают, что оно заканчивается и после 
2010 года наступает очередной цикл похолода-
ния. По результатам последних исследований 
температурного режима Рыбинского водохра-
нилища [Литвинов, Законнова, 2012] пока от-
мечается повышение температуры воды.

Изучение динамики изменений природных 
комплексов требует наличия и анализа боль-
ших рядов данных, собранных на протяжении 
длительного периода. В заповедниках, веду-
щих ежегодный комплексный мониторинг при-
родных процессов, накоплены многолетние 
показатели метеонаблюдений и динамики ви-
дового состава модельных видов. Это дает воз-
можность выявления закономерностей и тен-
денций развития природных комплексов под 
действием изменяющихся факторов среды. 
В статье рассматриваются в основном виды, 
которые, по имеющимся у нас за 50-летний 
период данным, претерпели наиболее види-
мые изменения.

Материал и методика

Материалом для работы послужили ихтио-
логические наблюдения на двух постоянных их-
тиологических станциях заповедника, образо-
ванных в 1967 году на разнотипных заливах Мо-
ложского отрога Рыбинского водохранилища.
1. Станция «р. Лоша»: на глубоководном за-

ливе в районе затопленного русла реки 
Лоша, с глубинами 6–7 м при нормальном 
подпорном уровне водохранилища и за-

топленного глубоководного (до 25 м) озе-
ра Демьяновское.

2. Станция «Мшичинский залив»: на одноимен-
ном мелководном (3–4 м) заливе, в пойме 
Мшичинского ручья. Залив соединяется 
с водохранилищем узким устьем и зимой 
может отшнуровываться.
Наблюдения проводились ихтиологами За-

дульской Е. С., Егоровой В. Б., Белко Н. Г. 
(1967–1980 гг.) и Зеленецким Н. М. (1981–
2015 гг.). В работе использованы данные ве-
домственной метеостанции заповедника и вод-
ного поста «Борок» за период 1966–2015 гг. 
по температуре воды и уровневому режиму 
Рыбинского водохранилища, собранные со-
трудниками заповедника Горбуновым А. Ф., 
Горбуновой Г. А., Нестеренко В. А. и Немце-
вым В. В. Измерения температуры проводи-
лись в поверхностном (30–40 см) слое воды 
два раза в сутки, утром и вечером.

По принятой в 1967 году и применяемой по 
настоящее время методике лов на постоянных 
станциях проводился весной (апрель–май), ле-
том (июль–август) и зимой (декабрь–январь) 
порядками из 4–8 рамных жаберных сетей, 
с ячеей от 40 до 75 (80) мм. При постановке по-
рядков придерживались равномерного с уве-
личением шага ячей внутри сетного порядка. 
Исследовались только старшие возрастные 
группы, лов молоди рыб не проводился. Про-
верка сетей происходила ежедневно, улов каж-
дой сети обрабатывался отдельно и по каждой 
станции. В статье рассматривается суммар-
ный улов обеих станций. Вся рыба подверга-
лась общему повидовому анализу, часть (для 
уточнения сроков нереста) шла на полный био-
логический анализ. Обработка проводилась 
по стандартным методикам [Чугунова, 1959; 
Правдин, 1966]. Возраст определяли по костям 
[Чугунова, 1959], для этой цели использова-
лись позвонки рыб [Зеленецкий, 2008; Герман, 
Заботкина, 2014]. После очистки и обезжири-
вания позвонки сканировались с разрешением 
1200–4800 точек на дюйм и обрабатывались 
в графическом редакторе.

Сроки нереста рыб определялись по по-
явлению в сетях выметавших икру или теку-
чих самок, а также по обнаружению их икры 

signifi cantly increased the food resources available to predatory fi sh: their abundance 
has been growing and growth rates have changed. The increase of water temperature 
and intensifi cation of overgrowing with littoral macrophytes leads to a recovery of the 
Tinca tinca (Linnaeus, 1758) population, which had been depressed since the 1960s.

K e y w o r d s: wаter temperature; Rybinskoye Reservoir; Darwin Reserve; fi sh fauna; 
species composition; growth; abundance.
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на субстрате. Сроки массового нереста – по 
относительной численности в улове уже отне-
рестившихся самок и самок с икрой. Оконча-
ние нереста – по дате последней поимки самки 
с икрой, а также по визуальному наблюдению 
нерестящейся самки щуки Esox lucius L. (1758) 
или свежей ленты икры окуня Perca fl uviatilis L. 
(1758) на сетях.

Результаты и обсуждение

Изменение температурного режима 
Рыбинского водохранилища и условия 
нереста

Одной из основных характеристик воды, 
определяющих жизненные циклы рыб в сред-
них широтах, является ее температура. Она 
определяет сроки и условия нереста рыб, их 
развития, питания, весенних и осенних мигра-
ций. Изменение интенсивности прогрева воды 
в течение года расширяет или сужает период 
открытой воды, изменяет сроки нереста рыб, 
период их летней активности, интенсивность 
и продолжительность периода развития кормо-
вых организмов рыб и др.

Для анализа изменений температуры воды 
в рассматриваемый период 1966–2015 гг. ис-
пользовалась сумма годовых среднесуточных 
положительных температур (далее – летних 
температур), охватывающая весь период от-
крытой воды – от ледохода до ледостава.

 Тсумм. = t1 + t2 + … + tn,

где t1, …, tn – среднесуточные температу-
ры воды.

Значения Тсумм. за рассматриваемый пе-
риод по годам были подвержены значитель-
ным колебаниям. Условно можно выделить два 
периода: 1966–1995 и 1995–2015 гг. В первом 

периоде рост Тсумм. был медленным, а меж-
годовые колебания значительными – от 2334° 
в 1975 г. до 3018° в 1988 г. с амплитудой (раз-
ница сумм температур двух смежных лет) от 
4,5° до 549° (в среднем 236,4°).

С 1995 года рост годовых среднесуточных 
положительных температур увеличился с мини-
мума, отмеченного в 1998 году, 2675° до мак-
симума 3278° в 2010 году, а амплитуда снизи-
лась от 4,7° до 407°. В среднем она составила 
в этот период 132°, что почти в два раза ниже, 
чем в предыдущем периоде. Летний темпера-
турный фон в последние десятилетия стал бо-
лее стабильным.

При построении графика, отражающего ди-
намику летних температур Рыбинского водо-
хранилища в 1967–2015 гг., для лучшей визуа-
лизации и нивелирования годовых колебаний 
использован средний за пятилетие показатель 
(рис. 1).

Как следует из графика, общая направлен-
ность повышения летней температуры воды 
Рыбинского водохранилища за последние 
50 лет от Тсумм. 2628° в начале периода до 
2990° в конце не вызывает сомнений. В пер-
вом периоде (по 1995 г.) отмечается медлен-
ное двухступенчатое повышение сумм летних 
температур с двумя понижениями: во второй 
половине 70-х и в начале 90-х годов прошлого 
века. Во втором периоде повышение летних 
температур было значительнее, продолжа-
лось дольше и также закончилось похолода-
нием 2010–2015 гг. Будет ли это похолодание 
продолжаться в соответствии с прогнозом 
Л. Б. Кляшторина и А. А. Любушина [2005] – 
остается открытым. Тем не менее, исходя из 
нашего графика, значение суммы летних тем-
ператур Рыбинского водохранилища в каждом 
последующем цикле потепления или похоло-
дания было выше, чем в предыдущем. Наши 

Рис. 1. Динамика суммы годовых среднесуточных положительных температур воды в 1965–2015 гг. по пяти-
летиям



49

данные подтверждают сведения А. С. Литви-
нова и А. В. Законновой об ускоренном росте 
температуры воды Рыбинского водохранилища 
в период после 1975 г. [Литвинов, Законно-
ва, 2012].

Увеличилась продолжительность безледно-
го периода: весны стали более ранними, рас-
паление льда на русле впадающих в Рыбинское 
водохранилище рек все чаще сдвигается с се-
редины апреля на конец марта, а установление 
ледового покрова – с конца октября на конец 
ноября, в отдельные годы и на декабрь. Впер-
вые за рассматриваемый период в 1996, 2006, 
2008 и 2009 годах среднесуточные положи-
тельные температуры воды отмечались и в на-
чале декабря. Максимум для декабря, 43,1° за 
месяц, отмечен в 2006 году. А в 2014 году поло-
жительные среднесуточные температуры воды 
впервые отмечались в марте (с 11.03) и соста-
вили в сумме 25,5° за месяц.

Более ранними стали сроки весеннего хода 
рыб на нерестилища и нерест рыб. По данным 
многолетних наблюдений в заповеднике, нача-
ло нереста рыб четко привязано к определен-
ным среднесуточным показателям температу-
ры воды у водного поста «Борок». Начало не-
реста ранненерестующих видов (щуки и окуня) 
совпадает по дате с достижением среднесуточ-
ной температуры +4 °С (в районе водного пос-
та) независимо от температуры, складываю-
щейся в данное время в районе ихтиологичес-
ких станций заповедника [Зеленецкий, 2006]. 
Только щука, в исключительных случаях, при 
обилии нерестилищ, может начать нерест при 
немного более низкой среднесуточной темпе-
ратуре. В 1997 году начало ее нереста отмече-
но при среднесуточной температуре +3,8°.

Средняя (за десятилетие) дата прогре-
ва воды Рыбинского водохранилища до 
+10 °С, соответствующая времени массово-
го нереста большинства фитофилов, смести-
лась с 11 мая (в период 1951–1960 гг.) на 5 мая 
(в 1994–2003 гг.) [Зеленецкий, 2006]. При этом 
сроки начала нереста ценных промысловых рыб 
водохранилища леща Abramis brama (Linnaeus, 
1758) и судака Sander lucioperca (Linnaeus, 
1758) сдвинулись с 13 на 3 мая, а ранненерес-
тующих щуки и окуня – с 29 на 26 апреля.

Площадь нерестилищ Рыбинского водохра-
нилища, более половины которых расположе-
ны в заливах и мелководных побережьях аква-
тории Дарвинского заповедника [Современное 
состояние…, 1997], ежегодно меняется и опре-
деляется сочетанием летне-осеннего и весен-
него уровней. Первый определяет продолжи-
тельность времени восстановления раститель-
ности и интенсивность ее восстановления на 

осушенных участках зоны временного затоп-
ления, формируя нерестилища и их нижнюю 
границу (далее – граница нерестилищ). Уро-
вень затопления мелководий весной следую-
щего года выше этой границы устанавливает 
фактическую площадь нерестилищ [Зеленец-
кий, 2005].

Наряду со сдвигом нереста на более ранние 
сроки график наполнения водохранилища не 
изменился, а в связи с более жаркими летни-
ми периодами и снижением количества осад-
ков весенний подъем уровня воды стал и более 
медленным. Из-за этого весеннее наполнение 
водохранилища до уровней, необходимых для 
эффективного нереста, наступает в последние 
годы позже, чем вода прогреется до нересто-
вой температуры +4 °C.

Это ухудшило условия размножения ранне-
нерестующих, требовательных к нерестилищам 
щуки и синца Abramis ballerus (Linnaeus, 1758), 
которые, как известно, при отсутствии затоп-
ленной растительности не выбрасывают икру, 
и она резорбируется. В экстремально мало-
водном (ок. 99,5 м НПУ) 1996 году синец и щука 
не отнерестились [Зеленецкий, 2006], в ма-
ловодные 2003 и 2014 годы резорбции икры 
подверглись до 15–20 % самок этих видов. 
Однако благодаря низкому летнему уровню 
воды в 1996 году, который способствовал ин-
тенсивному зарастанию осушенных мелково-
дий макрофитами, и последующим двум годам 
с высоким весенним уровнем воды нерестили-
ща были затоплены на глубину более 2 метров. 
1997 и 1998 годы были единственными во вто-
ром температурном периоде оптимальными по 
условиям для нереста фитофилов. Поколения 
этих лет отмечались высокими уловами на на-
ших станциях в середине первого десятилетия 
нынешнего века.

В последнее пятилетие (2011–2015 гг.) си-
туация с нерестилищами на водохранилище 
осложнилась (рис. 2). Как следует из диаграм-
мы, в 2011–2013 годах уровень воды в водохра-
нилище к началу нереста фитофилов затопил 
нерестилища всего на 0,47–0,90 м и только ко 
времени окончания весеннего нереста достиг 
отметки 0,9–1,5 м. Это создало лишь удовлет-
ворительные условия для нереста рыб.

В 2014 году к началу нереста вода не дохо-
дила на 20 см до нижней границы нерестилищ, 
и они оставались сухими, а в 2015 году в нача-
ле нереста вода затопила нерестилища на глу-
бину всего 7 см. Окончился весенний нерест 
в эти годы при глубине затопления нерестилищ 
не более 65 см, и условия нереста фитофилов 
были крайне неблагоприятными. Наиболее 
неблагоприятной была ситуация в 2014 году. 
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Из-за отсутствия нерестилищ щука начала не-
рест на 6 дней позже наступления «нерестовой 
температуры». Окунь выбросил ленты прямо 
на чистое дно на глубине 20–30 см, что вызва-
ло их заиление. Плотва и лещ выбрасывали 
икру на любой пригодный субстрат – коряги, 
сети, ветки бобровых погрызов и др. При силь-
ном сгонном ветре 20–21 мая, понизившем 
уровень на 15–20 см, часть икры подверглась 
кратковременному осушению. Таким образом, 
в 2011–2015 гг. не было ни одного года, благо-
приятного по условиям для нереста, что снизи-
ло его эффективность.

Видовой состав и численность рыб

Меняется состав ихтиофауны и динами-
ка численности основных промысловых видов 
водохранилища. В 1994 году в водохранилище 
впервые отмечена черноморско-каспийская 
тюлька Clupeonella cultriventris (Nordman, 1840) 
[Терещенко, Стрельников, 1997]. Ю. С. Решет-
ников с соавторами [Атлас…, 2002] указывает 
на еще более раннее проникновение этого вида 
в Рыбинское водохранилище – 1990 год. На тер-
ритории заповедника тюлька впервые отмечена 
нами в 1997 году. Этот короткоцикловый пон-
токаспийский вид достиг максимальной био-
массы около 100 000 тонн и занял трофическую 
нишу представителя арктического комплекса – 
корюшки Osmerus eperlanus (Linnaeus, 1758). 
Возможную причину замены в водохранилище 
корюшки на тюльку в период с 1997 года пред-
полагает В. К. Голованов: «…поскольку в нача-
ле XXI века было несколько подряд теплых лет, 
этого оказалось достаточно, чтобы популяция 
корюшки практически потеряла промысловое 
значение, не смогла восстановиться и почти 
исчезла» [Голованов, 2013].

Одновременно со снижением численности 
корюшки к концу 1990-х годов [Рыбы…, 2015] 
резко снизилась численность другого арк-
тического вида – налима Lota lota (Linnaeus, 
1758). На рубеже 80-х годов прошлого столе-
тия уловы налима стабильно составляли в на-
учно-исследовательских уловах заповедника 
в среднегодовом выражении 0,33–0,62 экз. на 
сете-сутки (с/с). После последней вспышки 
численности в 1994 г. (до 0,5 экз. на с/с), соот-
ветствующей периоду понижения температуры 
воды (см. рис. 1), уловы его уже к 1998 г. упа-
ли до 0,25 экз. на с/с, а к 2003 г. – до 0,01 экз. 
на с/с. В последние годы уловы налима на ста-
ционарах заповедника снизились до поимок 
единичных экземпляров. Негативное влияние 
высоких температур воды на этот вид было от-
мечено аномально жарким летом 2010 года: на-
лимы в шоковом состоянии заплывали на мел-
ководье и были легкодоступны для птиц и мел-
ких хищников.

Вероятно, на снижение численности налима 
оказывает влияние и рост численности сома 
Silurus glanis (Linnaeus, 1758). Налим, пережи-
дающий малоактивный летний период на глу-
бинах, в местах обитания сома, – легкая добы-
ча для последнего.

С конца 90-х годов прошлого века с перио-
дичностью около четырех лет в Рыбинском во-
дохранилище отмечается массовая летняя (ав-
густ) гибель одного из основных компонентов 
пищи налима – ерша Gymnocephalus cernuus 
(Linnaeus, 1758), что также может оказывать 
влияние на динамику численности этого вида. Во 
время массовой гибели на голове у всех полужи-
вых еще рыб, подобранных нами с поверхности 
воды, отмечалось пятно кровоизлияния диамет-
ром 1–1,5 см. Как утверждают Ю. В. Герасимов 
с соавторами [Рыбы…, 2015], причины массового 

Рис. 2. Уровень затопления нерестилищ в нерестовый период 2011–2015 гг. на дату начала и дату 
окончания нереста фитофилов
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сокращения численности ерша и его гибели до 
конца не определены. По одной из версий, при-
чиной может быть паразитарная инвазия [Жохов 
и др., 2006]. Исходя из наших наблюдений пятен 
кровоизлияний на голове погибающих ершей, ав-
торы склоняются к версии «теплового удара» или 
вирусной природы этого явления.

В 2010 году наблюдалась также массовая ги-
бель молоди плотвы, окуня, судака и других ви-
дов. На погонном метре вдоль береговой линии 
насчитывалось до 10–15 экземпляров погиб-
ших рыб. Гибель молоди была спровоцирована 
сильным развитием сине-зеленых водорослей. 
Отмершие и разлагающиеся водоросли скопи-
лись в небольших заливах, образовав плотную 
пленку, и рыбы погибли от интоксикации и от-
сутствия кислорода.

Сом, случайно отмечавшийся в уловах 
заповедника в 50–70-х гг. прошлого века, 
с 1981 года ловится регулярно [Зеленецкий, 
2008, 2013]. Первые массовые уловы сома в за-
поведнике, по 22 экземпляра, были отмечены 
в 1987 и 1988 годах. Это многочисленное по-
коление вывелось в начале 1980-х годов [Зеле-
нецкий, 2008], что совпадает по времени с вы-
сокими летними температурами воды в 1982 
и 1983 гг. (Тсумм. 2919° и 2943° соответствен-
но). В 1990-е годы сомы этого поколения до-
стигли половой зрелости и в аномально жаркие 
1999–2001 гг. (Тсумм. 3005° – 2971°) дали но-
вые многочисленные поколения, молодь кото-
рых была отмечена в уловах 2003 года уже в ко-
личестве 33 экземпляров. В настоящее время 
неполовозрелые (до 3–4 кг) сомы регулярно ло-
вятся в заливах заповедника во время их летне-
го питания молодью рыб других видов; а круп-
ные, более 10 кг, экземпляры отмечаются в се-
тях во время весеннего хода на нерест и летом, 
после нереста. В промысловой статистике сом 
на Рыбинском водохранилище регулярно начал 
отмечаться только с 1975 года, достигнув мак-
симума вылова (более 13 т) в 1993-м, а в пос-
ледние годы его уловы стабилизировались на 
уровне 2–3 тонн [Рыбы…, 2015]. Однако, опи-
раясь на опытные уловы сома на стационарах 

Дарвинского заповедника, которые непрерыв-
но растут, можно констатировать и рост чис-
ленности и биомассы сома в водохранилище, 
но низкие лимиты на промысловый лов приво-
дят к тому, что большая часть улова скрывает-
ся и не учитывается официальной статистикой. 
Годовая доля сома в научно-исследователь-
ских уловах заповедника составляет в послед-
ние годы уже 0,19–0,35 % от общего количест-
ва пойманных рыб, а по весу – 1,50–1,72 % от 
общего улова.

Появление тюльки способствовало росту 
численности пелагических хищников. В первую 
очередь это касается численности и биомассы 
судака, уловы которого на стационарах запо-
ведника всегда были ниже уловов щуки. В пос-
ледние десятилетия тенденция изменилась. 
Если в 1967–1985 гг. уловы щуки в килограммах 
на сете-сутки были в среднем в 5,5 раза выше 
уловов судака, а в 1986–2003 – в 1,72 раза, то 
в последние годы уловы щуки опускаются ниже 
уловов судака. Так, в последние пять лет уло-
вы судака по отношению к щуке были выше на 
0,20–0,78 килограмма на сете-сутки, и только 
в 2015 г. среднегодовые уловы щуки были на 
0,14 кг выше уловов судака.

Берш Sander volgense (Gmelin, 1788), регу-
лярно появившийся в уловах заповедника в на-
чале 90-х годов прошлого столетия и единич-
но отмечавшийся до начала нынешнего века, 
в последние годы ловится постоянно, и уло-
вы его растут. В 2014 и 2015 годах было пой-
мано соответственно 25 и 27 экземпляров, 
а в 2016 году только за весенний период наблю-
дений поймано 19 бершей. В весовом выраже-
нии это составляет уже существенную величи-
ну – 0,42 и 0,56 % от общего годового улова.

До середины 90-х в сетях научного лова 
было отмечено всего два экземпляра окуня 
весом более килограмма (1,1 кг). После появ-
ления в водохранилище тюльки, улучшившей 
кормовую базу этого вида, поимка полутораки-
лограммовых окуней стала обычной.

Растет численность и факультативных 
хищников: чехони Pelecus cultratus (Linnaeus, 

Рис. 3. Уловы жереха в экземплярах на сете-сутки в период 1968–2015 гг.
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1758) [Труды…, 2015] и жереха Аspius aspius 
(Linnaeus, 1758). Уловы этих видов в послед-
ние годы составляют соответственно 0,9–
0,7 экз. на с/с и 0,15–0,06 экз. на с/с [Зеленец-
кий, 2015].

В прошлом столетии уловы жереха на ста-
ционарах заповедника характеризовались пе-
риодическим появлением (каждые 4–5 лет) 
многочисленного поколения, молодь которого, 
нагуливаясь в заливах, давала вспышку числен-
ности. После ската этого поколения в централь-
ную часть водохранилища и до возникновения 
новой многочисленной генерации этого вида 
уловы жереха резко падали. Такая ситуация со-
хранялась до середины 2010-х годов (рис. 3).

В последнее десятилетие многочисленные 
генерации жереха возникают каждые 2–3 года, 
и присутствие в уловах особей разных по чис-
ленности генераций приводит к стабилизации 
годовых уловов на относительно высоких зна-
чениях – 0,68–0,83 кг на с/с. Это в среднем 
более чем в три раза выше уловов прошлого 
столетия. В последние годы жерех все чаще 
попадается и в любительские орудия лова, пре-
вращаясь в Рыбинском водохранилище из ред-
кого в обычный вид любительского промысла.

Повышение температуры воды вызыва-
ет интенсивный рост прибрежно-водной ра-
стительности и бурный рост (до 2–3 циклов 
в некоторые годы) сине-зеленых водорослей. 
Отмирание и разложение этих растительных 
комплексов обогащает водоем биогенами 
и усиливает эвтрофикацию водоема. Благо-
даря этому в последние десятилетия отмеча-
ется рост численности золотого карася Caras-
sius carassius (Linnaeus, 1758) [Труды…, 2015] 
и восстановление численности линя Tinca tinca 
(Linnaeus, 1758) [Зеленецкий, 2014]. Послед-
него следует рассмотреть подробнее. По дан-
ным А. А. Световидовой [1960], на начальном 
этапе формирования ихтиофауны Рыбинского 
водохранилища уловы линя в затопленных на 
территории заповедника лесах составляли до 
19–21 % от годового улова, а летом, во время 
нереста этого вида, уловы его в Бор-Тимонин-
ском заливе заповедника составляли более 
60 % от общего улова. Но уже во время второй 

ихтиологической съемки 1966–1967 гг. он вы-
пал из уловов на водохранилище и отмечался 
только в Бор-Тимонинском заливе [Световидо-
ва, 1975б]. В стационарных уловах, проводимых 
в Дарвинском заповеднике с 1967 года, линь 
снова единично начал отмечаться вне пределов 
Бор-Тимонинского залива в 90-х годах прошло-
го столетия, а регулярно – с начала нынешнего 
века. В последнее время этот вид составляет 
в опытных годовых уловах заповедника уже до 
0,27 % по количеству и 0,68 % по весу.

Изменение роста рыб

Еще одним следствием потепления являет-
ся разнонаправленное влияние на темп рос-
та рыб.

Отмечено снижение темпов роста бер-
ша и судака. Темпы годовых приростов пос-
леднего, по нашим данным 2012–2014 гг. 
сравнительно с данными А. А. Световидовой 
[1960, 1975а], снизились (табл. 1). По мне-
нию Ю. В. Герасимова с соавторами [Рыбы…, 
2015], это связано не столько с ростом общей 
численности судака, сколько с увеличением 
темпов роста его жертв вследствие повыше-
ния температуры воды. По мнению авторов, на 
снижение темпов роста молоди судака, вероят-
но, повлияло исчезновение корюшки во второй 
половине 90-х годов и более низкая доступ-
ность тюльки.

Появившаяся в водоеме более высокотелая 
тюлька не смогла заменить корюшку в питании 
молоди судака, однако выросла ее роль в пита-
нии взрослых особей, и она составляла в их ра-
ционе в начале 2000-х более 60 % от всех съе-
денных рыб [Степанов, Кияшко, 2008].

Сходная картина просматривается и по 
другому представителю семейства окуневых – 
бершу. В материалах ихтиологических съе-
мок начала 50-х [Световидова, 1960] и конца 
60-х [Световидова,1975б] годов прошлого века 
он отсутствует (хотя в более ранних работах 
по исследованию промысловой ихтиофауны 
Верхней Волги [Кулемин, 1944] и Рыбинского 
водохранилища на первых этапах его затоп-
ления [Васильев, 1950] берш был), поэтому 

Таблица 1. Сравнительные данные по темпу роста судака (l в см) Рыбинского водохранилища из уловов 
1949–1952 и 1966–1967 гг. с нашими данными (2012–2014 гг.)

Возраст 1 2 3 4 5 6 7 8 9
М 8,9 15,3 20,9 26,7 31,9 37,9 41,4 46,5 51,4
n 45 41 34 17 11 6 3 3 3

1966–1967* 8,5 16,6 24,6 30,3 36,7 42,3 47,2 51,6 56,1
1949–1952** 10,5 20,9 28,7 34,4 41,5 47,8

Примечание. *Световидова, 1975а, **Световидова, 1960.
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данных по темпу роста берша Дарвинского за-
поведника в прошлом столетии тоже нет. Кос-
венно можно сравнить данные наших выборок 
2012–2016 гг. (табл. 2) со сведениями, пред-
ставленными в [Рыбы…, 2015]. Однако в ука-
занной работе даны только графики, досто-
верно мы не можем сопоставить их с нашими 
табличными данными. Кроме того, в заповед-
нике изначально учитывалась только промыс-
ловая длина, поэтому мы можем сопоставить 
только весовые характеристики. Так, средняя 
длина 6-годовалого берша, по Ю. В. Гераси-
мову с соавторами [Рыбы…, 2015], составляла 
в 1970-е и 2000-е годы 40 и 37,5 см соответ-
ственно. При этом в уловах 1970-х годов в водо-
хранилище отмечались особи длиной 49–50 см 
(по Смитту) и массой 1,225 и 1,275 кг в воз-
расте 5–6 лет. Нами в 2014 году были пойманы 
берши с сопоставимой массой 1,255 и 1,350 кг, 
но в возрасте 8 и 9 лет соответственно. Причи-
нами замедления роста берша, как и судака, 
вероятно, служат увеличение темпов роста их 
жертв, что вызывает проблемы при перехо-
де молоди хищника на рыбную пищу [Рыбы…, 
2015], и, вероятно, периодическая массовая 
гибель ерша, одного из основных компонентов 
питания берша [Степанов, Кияшко, 2008].

Противоположные сведения были получе-
ны при исследовании роста сома, менее за-
висимого, в силу размера ротового аппарата, 
от скорости роста жертвы. Данные по сому 
Рыбинского водохранилища как в материалах 
А. А. Световидовой, так и в других источни-
ках отсутствуют, поэтому мы сравнили наши 
данные 2003 и 2010–2013 годов [Зеленецкий, 
2008, 2013] с данными по сому более южных 
популяций – Сурского и Чебоксарского водо-
хранилищ [Клевакин и др., 2008].

Темп роста рыбинского сома из выборки 
2010–2013 гг. (табл. 3) оказался выше, чем из 
выборки 2003 года, и приближается к росту 

сома Сурского водохранилища, но уступает 
сому из Чебоксарского, что свидетельствует 
об улучшении условий питания в результате 
увеличения периода летней активности и появ-
ления массового кормового объекта – тюльки. 
В старших возрастных группах рыбинский сом 
превосходит и чебоксарского, хотя количество 
рыб указанных возрастных групп в нашей вы-
борке (3–4 экз.) не позволяет достоверно ут-
верждать это.

Рыбинское водохранилище расположено 
у северной границы ареала сома. В настоящее 
время он уже регулярно встречается и север-
нее, в Шекснинском водохранилище, но пока 
не регистрируется промыслом [Коновалов 
и др., 2014]. Увеличение темпов роста сома, 
как и рост численности его популяции, мы свя-
зываем с потеплением климата, изменившим 
условия размножения и питания, а также рас-
положением большинства нерестилищ сома 
на охраняемой территории заповедника, что 
благоприятно сказывается на успешности его 
размножения. Для дальнейшего роста числен-
ности популяции этого ценного промыслового 
вида мы считаем целесообразным введение 
особого режима охраны и на одном из круп-
нейших нерестилищ сома, расположенном за 
пределами Дарвинского заповедника, в районе 
Центрального мыса Рыбинского водохранили-
ща [Зеленецкий, 2011].

Сравнительный анализ роста линя из уло-
вов нынешнего столетия с данными ихтиоло-
гических съемок, проведенных в заповедни-
ке и прилегающих территориях в 1949–1952 
и 1966–1967 гг. [Световидова, 1960, 1975а], 
также свидетельствует об изменении в пос-
леднее время темпов годовых приростов этого 
вида. Сопоставление выборок прошлого века 
показывает (табл. 4), что в 60-е годы, сравни-
тельно с 40–50-ми, темп роста линя несколь-
ко снизился в связи с разрушением среды его 

Таблица 2. Темп роста берша (l в см) Рыбинского водохранилища из уловов 2012–2016 гг.
Возраст 1 2 3 4 5 6 7 8

М 7,3 13,2 18,3 22,9 27,0 30,9 33,5 37,3
n 55 55 48 45 24 11 4 1

Таблица 3. Сравнительные данные темпа роста сома (l в см) Рыбинского водохранилища из сборов 2010–
2013 гг. с данными выборки 2003 г. и более южных Сурского и Чебоксарского водохранилищ

Возраст 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
M 12,8 25,7 37,5 41,8 50,2 60,6 71,4 84,2 100,4 107,8
n 34 34 34 21 18 10 10 6 4 3

Рыбинское (2003 г.)* 12,4 23,8 35,9 47,7 57,2 61,9 69,5
Сурское** 12,5 24,9 36 46,2 55,7 62,8 68,5 74,4 79,6 86,1

Чебоксарское** 14,6 27,3 39,3 50,2 60,8 70,4 79,5 87,7 94,3 98,4

Примечание. *Зеленецкий, 2008; **Клевакин и др., 2008.
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обитания. Затопленные леса к этому времени 
выпали, а прибрежья превратились в чистые 
песчаные пляжи. Только к концу столетия по 
мере роста трофности водоема, чему способ-
ствовало и потепление климата, побережье 
водохранилища заросло широким тростнико-
вым поясом. С его появлением условия оби-
тания линя улучшились, темп роста увеличил-
ся, а численность выросла. Годовые приросты 
линя из нашей выборки 2012–2014 гг. [Зеле-
нецкий, 2014] превосходят показатели линя 
из выборок не только 1966–1967, но и 1949–
1952 гг. В июле 2016 года выловлен линь в воз-
расте 9+ промысловой длиной 47 см и весом 
2,5 кг.

Потепление климата и улучшение питания 
сказалось и на росте жереха. В отличие от линя, 
темп роста которого в 60-е годы прошлого века 
был ниже, чем на рубеже 40–50-х, годовые 
приросты жереха в разные периоды прошлого 
столетия не отличались. Анализ темпов роста 
жереха из нашей выборки 2012–2013 гг., срав-
нительно с данными А. А. Световидовой [1960, 
1975а], показывает, что в последнее время го-
довые приросты жереха (табл. 5), как и других 
рассмотренных выше видов рыб понтокаспий-
ского комплекса, увеличились.

Заключение

Изменение температурного режима Рыбин-
ского водохранилища повлияло на фенологи-
ческие сроки весеннего хода рыб, их нереста, 
длительность летнего периода нагула и другие 
характеристики населяющих его видов рыб.

Более ранний прогрев воды на нерести-
лищах, при оставшихся прежними сроках ве-
сеннего заполнения водохранилища, создает 

недостаток нерестилищ, ухудшая условия не-
реста рыб.

Отмечено снижение численности немного-
численных холодолюбивых видов (налим, ко-
рюшка, щука) и рост уловов видов рыб преоб-
ладающей в Рыбинском водохранилище понто-
каспийской ихтиофауны.

Появился новый массовый короткоцикло-
вый вид – черноморско-каспийская тюлька, по-
высивший кормовую базу хищных рыб. Растет 
численность судака и жереха. Сом и берш, еди-
нично отмечавшиеся в уловах прошлого столе-
тия, прочно вошли в статистику уловов Рыбин-
ского водохранилища.

Изменились условия питания и пищевые 
взаимоотношения рыб, повлекшие измене-
ния их темпов роста. Годовые приросты сома, 
жереха и линя увеличились, а судака и бер-
ша снизились.

Повышение трофности водоема и расши-
рение тростникового пояса вдоль побережья 
Рыбинского водохранилища ведет к восста-
новлению численности линя, длительное время 
сохранявшегося только в Бор-Тимонинском за-
ливе. В последние годы он расселяется вдоль 
побережья на другие участки водоема.
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИЗУЧЕНИЯ ПОПУЛЯЦИИ БУРОГО МЕДВЕДЯ 

(URSUS ARCTOS) НА РОССИЙСКОЙ СТОРОНЕ 

ТРЕХСТОРОННЕГО ПАРКА «ПАСВИК-ИНАРИ» 

ПО ДАННЫМ ДНК-АНАЛИЗА И ФОТОЛОВУШЕК

С. С. Огурцов1, О. А. Макарова2, Н. В. Поликарпова2, 

А. Копатц3, Х. Г. Эйкен3, С. Б. Хаген3

1 Центрально-Лесной государственный природный биосферный заповедник, 
   пос. Заповедный Тверской обл.
2 Государственный природный заповедник «Пасвик», пос. Раякоски Мурманской обл.
3 Норвежский институт биоэкономических исследований, Сванховд, Сванвик, Норвегия

В рамках международного проекта по мониторингу бурого медведя на территории 
трехстороннего парка «Пасвик-Инари» (Россия, Норвегия, Финляндия) проведен 
анализ численности и структуры популяции бурого медведя на российской сторо-
не в 2015 г. В работе представлены данные, полученные в результате применения 
двух бесконтактных методов: анализа ДНК образцов шерсти и экскрементов и мето-
да использования фотоловушек. Материал собирали с помощью пяти ловушек для 
сбора шерсти из колючей проволоки и пахучей приманки и четырех фотоловушек 
модели Boskon Guard. Помимо этого проводился сбор экскрементов, а также шер-
сти с линии ИТС государственной границы представителями Пограничной службы 
России. Всего было собрано 54 образца шерсти и 10 образцов экскрементов. На 
основании полученных результатов рассчитана численность медведей на иссле-
дуемой территории, которая составила 20 особей: 13 особей были установлены 
при помощи только анализа ДНК, остальные 7 – при помощи фотоловушек. Всего 
определено 9 самок и 7 самцов; 13 взрослых особей, 4 второгодка и 3 сеголетка. 
Социальная структура включала в себя три семейные группы и 10 одиночек, из кото-
рых один – возможный самец-доминант. Плотность населения медведей на иссле-
дуемой территории составила 1 особь на 1000 га. Совместное применение методов 
сбора шерсти и экскрементов, фотоловушек, а также ГИС показало себя взаимодо-
полняющим при анализе численности и структуры популяции бурого медведя.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Ursus arctos; оценка численности; бесконтактные мето-
ды; генетический анализ; ловушки для сбора шерсти; фотоловушки; заповедник 
«Пасвик».

S. S. Ogurtsov, O. A. Makarova, N. V. Polikarpova, A. Kopatz, H. G. Eiken, 

S. B. Hagen. THE RESULTS OF THE STUDY OF THE BROWN BEAR 

POPULATION IN THE RUSSIAN PART OF THE PASVIK-INARI TRILATERAL 

PARK ACCORDING TO DNA ANALYSIS AND DATA FROM CAMERA TRAPS

In framework of an international project of brown bear population monitoring, the bear 
population size and structure were analyzed on the Russian side of the Pasvik-Inari 
Trilateral Park (Russia, Norway, Finland) in 2015. The paper presents data gathered by 
two noninvasive methods: DNA analysis of hair samples and feces and the camera traps 
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Введение

Проблема оценки численности бурого мед-
ведя (Ursus arctos L., 1758) давно известна сре-
ди специалистов трудоемкостью и значитель-
ными финансовыми затратами. Это происходит 
главным образом потому, что бурый медведь 
имеет продолжительный зимний период покоя, 
а в другое время ведет достаточно скрытный 
образ жизни, и человеку нечасто удается на-
блюдать его в природе. Даже в тех местах, где 
медведи не избегают открытых пространств 
и могут быть обнаружены, возникает проблема 
недооценки численности вида [Пикунов, 1987; 
Честин и др., 2006; Пажетнов и др., 2014]. Мо-
лекулярно-генетический подход, основанный 
на неинвазивном отборе проб, хорошо зареко-
мендовал себя в исследованиях по оценке чис-
ленности и плотности популяции для разных 
видов животных [Waits, Paetkau, 2005; Schwartz, 
Monfort, 2008], в том числе для бурого медве-
дя [Woods et al., 1999; Mowat, Strobeck, 2000; 
Romain-Bondi et al., 2004; Smith et al., 2007; 
Кузнецова и др., 2016]. Способ получения об-
разцов при помощи ловушек для сбора шерсти 
активно применяется в исследованиях такого 
рода [Thompson, 2004; Long et al., 2007]. Для 
медведей разработана своя разновидность ло-
вушек, которая широко используется специа-
листами [Kendall, McKelvey, 2008; Kendall et al., 
2009].

На протяжении последних 30 лет за рубежом 
для изучения медведей используются фотоло-
вушки [Ball, 1980; Mace et al., 1994; Kays, Slau-
son, 2008; Kelly, Holub, 2008]. В России такие 
исследования по медведям стали проводить-
ся только в последние годы [Колчин, Ткаченко, 
2011; Огурцов, 2012; Покровская и др., 2016; 
Огурцов, Желтухин, 2017]. Совместное при-
менение методов молекулярно-генетическо-
го анализа и фотоловушек считается одним из 
наиболее адекватных способов установления 

численности особей на территории и получе-
ния информации о структуре популяции [Camp-
bell et al., 2008].

Начиная с 2005 г. норвежский Экологичес-
кий центр «Сванховд» (сейчас NIBIO Svanhovd) 
успешно применяет подобные методы в рам-
ках международного проекта по мониторингу 
трансграничной популяции бурого медведя 
на территории Норвегии, России и Финлян-
дии [Smith et al., 2007; Eiken et al., 2009; Kopatz 
et al., 2011]. Этот крупный наземный хищник 
является обычным в долине р. Паз, берущей 
начало в оз. Инари в Финляндии, протекающей 
далее по территории России и Норвегии и впа-
дающей в Баренцево море. В долине этой реки 
медведь обитает на территории всех трех госу-
дарств-соседей. О численности хищников в об-
щем природном регионе известно не так мно-
го, потому что длительное время каждая сторо-
на проводила свой учет. В 2007, 2011 и 2015 гг. 
учет проводился централизованно всеми тремя 
странами – участницами проекта по единой со-
гласованной методике.

Инженерно-технические сооружения (ИТС) 
вдоль государственной границы не создают 
непреодолимых преград для перемещений 
животных, медведи регулярно пересекают эту 
линию [Pulliainen, 1983; Макарова, 2008; Ko-
jola et al., 2011]. Кроме того, и сама река Паз 
не является преградой для хищников. Переход 
зверей из одного государства в другое обычен, 
и поэтому популяцию в долине пограничной 
реки следует рассматривать только как еди-
ную. В данном случае термин «популяция» ис-
пользуется для обозначения медведей иссле-
дуемой территории, поскольку все животные, 
обитающие на ней, – это лишь часть от общей 
популяции региона.

В последние годы отмечается повышенная 
активность медведей у свалок, туристических 
стоянок, автомобильных дорог и населенных 
пунктов, что создает впечатление об общем 

method. The material was obtained with 5 hair traps of made of barbed wire and scent 
lure and 4 Boskon Guard camera traps. In addition, feces were collected, as well as hair 
samples from national border fencing by staff  of the Russian Border Authority. In total, 54 
hair samples and 10 feces samples were collected. On the basis of the results the brown 
bear population size was estimated at 20 individuals in the study area: 13 individuals were 
detected by DNA analysis only, the remaining 7 animals – with the help of camera traps. 
The records include 9 females and 7 males; 13 adults, 4 yearlings and 3 cubs. The so-
cial structure consisted of three family groups, 10 singles, including 1 possible dominant 
male. Average brown bear density was 100 animals/1000 km². The combined usage of 
hair and feces collection, camera traps and GIS proved the techniques to be complemen-
tary in the analysis of the size and structure of the brown bear population.

K e y w o r d s: Ursus arctos; population size; noninvasive sampling; genetic analysis; hair 
traps; camera traps; Pasvik Reserve.
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увеличении численности. Тем не менее реаль-
ная ситуация может быть иной.

Целью настоящего исследования было ус-
тановление численности, состава и структуры 
популяционной группировки бурого медве-
дя, обитающей в 2015 г. на российской сто-
роне трехстороннего парка «Пасвик-Инари» 
в окрестностях государственного заповедника 
«Пасвик», с использованием двух бесконтакт-
ных методов (ДНК-анализа и фотоловушек).

Материалы и методы

Сбор материала проводили на российской 
стороне трехстороннего парка «Пасвик-Ина-
ри», который был создан в 2008 г. на базе не-
скольких особо охраняемых природных терри-
торий (ООПТ) России, Норвегии и Финляндии.

Российско-норвежский заповедник «Па-
свик» организован в среднем течении реки 
Паз в 1992–1993 гг. на площади 16,6 тыс. га 
(14,7 тыс. га на российской стороне 
и 1,9 тыс. га на норвежской). Российский запо-
ведник «Пасвик» расположен на северо-запа-
де Мурманской области на северной границе 
лесной зоны. Норвежский резерват «Пасвик» 
(Pasvik naturreservat) примыкает к заповеднику 
в его южной части. ООПТ находится в погранич-
ной полосе, граница между Россией и Норвеги-
ей проходит по фарватеру р. Паз. Пограничные 
инженерные сооружения ограждают заповед-
ник «Пасвик» с восточной стороны. Территория 
исследований расположена вдоль восточной 
границы государственного заповедника «Па-
свик» и административно находится в Печенг-
ском районе Мурманской области.

Методика сбора образцов шерсти в 2015 г. 
была такой же, как и в предыдущие годы проек-
та (2007 и 2011). Ее суть состояла в размещении 
на исследуемой территории ловушек в форме 
прямоугольника из колючей проволоки, натяну-
той между деревьями на высоте 0,5 м от земли. 
В центре располагался пень или несколько ва-
лежин, куда выливалось 1,5 л жидкой приманки 
с сильным запахом. Принцип работы подобной 
ловушки считается неинвазивным и не причи-
няющим вреда животным [Woods et al., 1999; 
Mowat, Strobeck, 2000; Kopatz et al., 2011]. Он 
основан на привлечении внимания медведя 
с помощью специфических запаховых аттрак-
тантов, побуждающих зверя пройти через ко-
лючую проволоку, чтобы добраться до приман-
ки. Принципиальным условием приготовления 
приманки является отсутствие ее пищевой со-
ставляющей, во избежание появления соответ-
ствующего стимула у медведя. Не имея в сво-
ем составе твердых фракций и обладая только 

запахом, приманка не способна создавать в по-
ведении хищника стойкое пищевое поощрение. 
В то же время, проходя через проволоку, зверь 
часто оставляет клочья шерсти либо отдельные 
волосы, корневые луковицы которых служат ис-
ходным материалом для выделения ДНК [Ken-
dall, McKel vey, 2008].

Для приготовления пахучей приманки ис-
пользовали свиную кровь, несоленую рыбу 
и растительное масло. Плотно закупоренные 
емкости с этой массой оставляли на солнце 
в течение двух недель, чтобы масса протухла. 
Затем полученную жидкость после тщательно-
го процеживания выливали в 5-литровые буты-
ли для переноса к месту ловушки. По окончании 
работы все остатки приманки утилизировали.

Каждая ловушка для сбора шерсти (далее – 
ловушка) имеет свое постоянное многолетнее 
положение в пределах уникального квадрата 
(размерами 5 × 5 км) пронумерованной сети 
(грида), покрывающей участки территорий трех 
стран. На российской стороне располагалось 
10 ловушек, в Норвегии и Финляндии – еще 46. 
Половина российских ловушек были установ-
лены напротив восточной границы заповедника 
«Пасвик», остальные пять находились в 30 км 
южнее – в окрестностях бывшего пос. Янискос-
ки. Поскольку целью исследования было отра-
зить состояние популяционной группировки 
бурого медведя охраняемой территории, мы 
рассматриваем итоги работы только пяти ло-
вушек, примыкающих к заповеднику (рис. 1). 
Все они располагались вне заповедной зоны, 
но в непосредственной близости к ней. При 
этом было принято допущение, что большин-
ство медведей свободно передвигаются через 
линию ИТС, и поэтому полученные результаты 
отражают также ситуацию в заповеднике.

Полевые работы по установке ловушек 
и сбору образцов проходили в период июня–
августа 2015 г. Ловушки работали в две смены: 
с 14 июня по 14 июля (первая сессия) и с 14 июля 
по 10 августа (вторая сессия). Всего за это вре-
мя отработано 290 ловушко-суток. Проверку 
осуществляли каждые две недели. При осмотре 
проволоку проверяли на предмет обнаружения 
шерсти. Найденные образцы волос собирали 
пинцетом и складывали в бумажные конвер-
ты, на которых указывали дату, место сбора, 
GPS-координаты ловушки и точную позицию 
на проволоке. После того как вся шерсть была 
собрана, проволоку обжигали газовой горел-
кой во избежание сохранения остатков шерсти 
и риска спутать их при последующей проверке. 
Всю процедуру по сбору образцов проводили 
в стерильных латексных перчатках. В те же дни, 
когда осуществляли проверку, заливали новую 
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порцию пахучей приманки, чтобы поддерживать 
постоянный источник запаха. Конверты с соб-
ранной шерстью помещали в морозильную ка-
меру до времени проведения молекулярно-ге-
нетического анализа.

После окончания первой сессии все ловуш-
ки были передвинуты на новое место в пре-
делах своего квадрата грида. Другие иссле-
дования показали, что перемещение ловушки 
в течение периода работы увеличивает вероят-
ность обнаружения большего числа особей на 
территории [Mowat, Strobeck, 2000; Boulanger 
et al., 2006]. Вблизи жилых населенных пунк-
тов такие ловушки не устанавливали. Ловушки 
функционировали два месяца, после чего были 
деактивированы и полностью демонтированы. 
График работы и результаты проверок пред-
ставлены в таблице 1.

Помимо этого шерсть собирали в любых 
других доступных местах. Поскольку медведи 

исследуемой территории не испытывают 
трудностей в преодолении линии государст-
венной границы и успешно перелезают через 
оградительные сооружения, сбор шерсти про-
изводился на колючей проволоке линии ИТС 
российско-норвежской государственной гра-
ницы представителями Пограничной службы 
ФСБ РФ (7 образцов). Кроме этого, еще два 
образца шерсти было собрано нами на линии 
ИТС и лежке медведя. В дополнение ко всему 
проводили сбор экскрементов (10 образцов). 
Известно, что на них остаются клетки кишеч-
ного эпителия, в которых также содержит-
ся ДНК [Schwartz, Monfort, 2008; Кузнецова 
и др., 2016]. Для этого осуществляли соскоб 
поверхностного слоя экскремента, который 
помещали в пробирку с фиксирующим рас-
твором. Для каждой пробы указывали дату 
сбора, GPS-координаты, описание состава 
экскремента и его приблизительную свежесть. 

Рис. 1. Карта исследуемой территории с нанесенным гридом и выде-
ленными квадратами, где были установлены ловушки для сбора шерсти
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В дальнейшем все пробы хранили в морозиль-
ной камере до проведения анализа.

Молекулярно-генетические исследования 
выполнены специалистами лаборатории NIBIO 
«Svanhovd» (Норвегия). Сравнение генотипов 
проводилось по восьми микросателлитным ло-
кусам (Mu05, Mu09, G10L, Mu10, Mu23, Mu50, 
Mu51 и Mu59), что было достаточным для 
идентификации медведей. Методы выделе-
ния и анализа ДНК описаны в итоговом отчете 
[Aarnes et al., 2015], а также в соответствующих 
публикациях [Paetkau, Strobeck, 1994; Taberlet 
et al., 1997; Eiken et al., 2009].

Для дополнения данных генетического 
анализа и возможности проведения коррек-
тировки его результатов напротив некоторых 
пахучих приманок были установлены фотоло-
вушки. В работе мы использовали четыре фо-
толовушки модели Boskon Guard BG-520 SM 
с возможностью записи фото и видео. Режим 
съемки был установлен следующий: на каж-
дое движение камера делала две фотографии, 
затем переключалась в видеорежим и про-
изводила запись видео продолжительностью 
30 с. Поскольку исследования проводили в пе-
риод полярного дня, когда солнце не садилось 
за горизонт, необходимости в использовании 
оборудования инфракрасной съемки не было. 
Все полученные изображения были четкими 
и цветными. Ни одна фотоловушка не была по-
вреждена медведем или другим животным. Два 
устройства показали неисправности в рабо-
те, одно из которых мы были вынуждены снять 
из-за прекращения работы камеры и невоз-
можности устранения неполадок на месте. При 
обработке данных с фотоловушек применяли 

общепринятые показатели: TN (trap nights) – 
количество фотоловушко-суток, отработанных 
одной камерой; TE (trap events) – количество 
регистраций/проходов вида; TS (trap success) – 
индекс обилия [Kelly, Holub, 2008; Рожнов и др., 
2012; Огурцов, Желтухин, 2017].

При сравнении изображений с фотоловушек 
учитывали расстояние от камеры до приманки, 
измеренное предварительно в полевых усло-
виях, а также размерные габариты приманки. 
После обработки фотографии накладывали 
друг на друга в графическом редакторе Adobe 
Photoshop CS6 (Adobe Systems Inc.) и сравни-
вали медведей на них между собой. Семейные 
группы с медвежатами первого и второго года 
хорошо отличались как по размерам медвежат, 
так и по внешним признакам медведиц.

На основе географической информации 
о местах нахождения образцов составляли 
карту их распределения по территории, на 
которую впоследствии накладывали данные 
результатов ДНК-анализа и данные анали-
за изображений с фотоловушек. В результате 
процедур наложения и попарного сравнения из 
общей выборки удаляли все повторные пробы, 
а идентифицированных медведей объединяли 
в группы на основе пространственного анализа 
нахождения образцов с их ДНК. ГИС-обработку 
и построение карт выполняли с помощью про-
граммы ArcMap 10.4 (Esri Inc.).

Результаты работы проекта в 2015 г. на тер-
ритории трех стран для всех 56 ловушек изло-
жены в итоговом отчете [Aarnes et al., 2015]. 
Данные прошлогодних проектов для россий-
ской стороны также опубликованы [Макарова, 
2008, 2011; Поликарпова и др., 2009].

Таблица 1. График работ по сбору образцов шерсти бурого медведя на ловушках в период проекта 2015 г., 
результаты сбора и данные их предварительного анализа

Ловушка Дата 1 Кол-во 
образцов

Кол-во 
образцов с 

ДНК

Кол-во 
особей Дата 2 Кол-во 

образцов

Кол-во 
образцов с 

ДНК

Кол-во 
особей

1-я сессия
M6-1* 30.06 0 0 0 14.07 1 0 0
L6-1 30.06 0 0 0 14.07 5 3 3

K7-1* 30.06 2 0 0 14.07 3 3 1
K8-1 30.06 3 2 2 14.07 1 0 0
K9-1 30.06 3 0 0 14.07 0 0 0

2-я сессия
M6-2* 28.07 2 1 1 10.08 0 0 0
L6-2 28.07 0 0 0 10.08 0 0 0

K7-2* 28.07 0 0 0 10.08 0 0 0
K8-2* 28.07 4 4 1 10.08 1 0 0
K9-2* 28.07 0 0 0 10.08 13 5 3

Примечание. Дата 1 – дата 1-й проверки ловушек; дата 2 – дата 2-й проверки ловушек. Кол-во особей – указано количество 
идентифицированных особей по результатам ДНК-анализа. *Установлена фотоловушка.
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Результаты и обсуждение

Всего на российской территории проекта 
в 2015 г. было собрано 64 образца для гене-
тического анализа: 45 образцов шерсти с ло-
вушек, 9 образцов с прочих мест (восемь с ко-
лючей проволоки линии ИТС и один с лежки) 
и 10 образцов экскрементов. Из них 39 проб 
шерсти с ловушек, а также все дополнительные 
пробы шерсти и экскременты были собраны 
в окрестностях заповедника. Только 6 образцов 
получено с ловушек в окрестностях бывшего 
пос. Янискоски, и их результаты подробно не 
рассматриваются нами, а привлекаются лишь 
для обсуждения успеха идентификации особей 
и трансграничного перемещения животных.

Успешность экстракции и амплификации 
ДНК оказалась различной для трех разных 
способов получения материала. Из 45 образ-
цов шерсти с ловушек удалось выделить ДНК 
и провести ПЦР (полимеразную цепную реак-
цию) в 22 пробах (49 %), из них 17 проб (38 %) – 
для исследуемой территории. Из 10 образцов 
экскрементов ДНК была обнаружена в пяти, но 
полностью генетический профиль удалось вос-
становить только для двух образцов (20 %). Для 
9 проб шерсти, собранных иными способами 
(линия ИТС и лежка), генотипы успешно иден-
тифицированы во всех случаях (100 %) [Aarnes 
et al., 2015].

Хищники были зафиксированы во всех пяти 
квадратах. Наибольшее число проб (13) соб-
рано с ловушки квадрата K9 второй сессии, 
наименьшее (1) – в квадрате M6 первой сес-
сии (далее нумерация ловушки соответствует 
квадрату грида и номеру сессии, в период ко-
торой она была активна, табл. 1). На участках 
L6-2 и K7-2 образцов собрано не было. По всей 
видимости, они вовсе не посещались медве-
дями. Среднее число проб в месяц составило: 
для первой сессии 1,8 ± 0,5, для второй сессии 
2 ± 1,3.

Всего по данным материала, собранного на 
рассматриваемых ловушках на российской тер-
ритории, удалось генотипировать семь разных 
медведей – пять самок и двух самцов (табл. 2). 
Среди них четыре особи (MO41, MO49, MO46 
и MO47) были выявлены впервые за все вре-
мя работы проекта, а три других (FI38/MO18, 
FI123/LL43/MO50 и MO9) уже попадались в пре-
дыдущие годы. На одной ловушке в окрестно-
стях бывшего пос. Янискоски идентифициро-
ваны еще две особи (самка и самец), которых 
фиксировали в прошлые годы (MO8/LL44/FI177 
и FI116/LL49/MO4).

Новая самка MO41 была обнаруже-
на 4 раза на четырех разных ловушках 

(M6-2, L6-1, K8-1, K9-2) и по данным ДНК-ана-
лиза может считаться наиболее мобильной 
особью. Самка MO9 также была распознана 
4 раза, но только на K8-2.

По результатам генетического анализа до-
полнительных проб (с линии ИТС и лежки) уда-
лось установить присутствие еще пяти особей 
(FI90/MO42, MO43, FI105/MO15, FI44/MO44, 
FI139/MO45) – четырех самцов и одной сам-
ки (табл. 2). Самки FI38/MO18 и MO9 были 
обнаружены как на ловушках, так и на линии 
ИТС. Кроме того, самку MO9 идентифициро-
вали с помощью образцов волос, собранных 
на лежке. Данные анализа ДНК, выделенных 
из экскрементов, выявили наличие еще од-
ного медведя – самки FI43/MO3. Самку FI139/
MO45 регистрировали как по экскрементам, 
так и с помощью анализа шерсти с линии ИТС. 
Таким образом, привлечение дополнительно-
го генетического материала, собранного не по 
установленной проектом методике, помогло 
обнаружить шесть новых медведей, увеличив 
общее число особей до 13.

За период полевых исследований отрабо-
тано 125 фотоловушко-суток, зафиксировано 
8 проходов бурого медведя, на которых в сум-
ме было 15 особей. Индекс обилия (TS) соста-
вил в среднем 11. После проведения обзора 
пространственного размещения медведей 
в ГИС и дополнения его данными генетиче-
ского анализа было сделано заключение, что 
фотоловушки зарегистрировали 10 различных 
особей. При этом удалось обнаружить семь но-
вых зверей, не выявленных данными ДНК-ана-
лиза. Итоги работы фотоловушек на четырех 
квадратах представлены в таблице 3.

Поскольку вся пространственная инфор-
мация имела географическую привязку, была 
составлена карта распределения особей со-
гласно результатам обработки всех собранных 
данных (рис. 2). Сопоставив их между собой 
и отобразив размещение и перемещение жи-
вотных по территории, провели анализ, в ре-
зультате которого сделали выводы о составе 
и структуре популяционной группировки.

Общая численность медведей окрестностей 
заповедника «Пасвик» оказалась равной 20 
особям (табл. 4). Площадь, охваченная ловуш-
ками, составила 125 км². Учитывая часть линии 
ИТС, на которой были собраны дополнитель-
ные образцы шерсти (еще три квадрата грида), 
итоговую площадь исследований можно уве-
личить до 200 км². Таким образом, плотность 
населения медведей в период проведения ра-
бот составила 1 особь на 1000 га. Этот высокий 
показатель указывает в том числе и на высо-
кую активность перемещений медведей вдоль 
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границы, и на значимость территории заповед-
ника и его окрестностей для поддержания ста-
бильной группировки.

С помощью генетических методов уда-
лось выявить 13 особей, и 7 особей были 

установлены путем сравнения изображений 
с фотоловушек. При сравнении таких изобра-
жений только два зверя вызвали некоторые 
трудности: одиночные медведи, оставившие 
свои волосы на проволоке и попавшиеся на 

Таблица 2. Результаты генетического анализа образцов шерсти бурого медведя и места их сбора в период 
работы проекта в 2015 г.

Дата
cбора

Квадрат 
грида Пол Идентификационный номер 

(ID) особи
Предыдущее
обнаружение Источник

28.07 M6 M MO41 впервые ловушка
14.07 L6 F FI38/MO18 2005, 2007, 2011 ловушка
14.07 L6 F MO49 впервые ловушка
14.07 L6 M MO41 впервые ловушка
14.07 K7 M FI123/LL43/MO50 2011–2014 ловушка
14.07 K7 M FI123/LL43/MO50 2011–2014 ловушка
14.07 K7 M FI123/LL43/MO50 2011–2014 ловушка
30.06 K8 M MO41 впервые ловушка
30.06 K8 F FI38/MO18 2005, 2007, 2011 ловушка
28.07 K8 F MO9 2007, 2008 ловушка
28.07 K8 F MO9 2007, 2008 ловушка
28.07 K8 F MO9 2007, 2008 ловушка
28.07 K8 F MO9 2007, 2008 ловушка
10.08 K9 F MO46 впервые ловушка
10.08 K9 F MO47 впервые ловушка
10.08 K9 F MO46 впервые ловушка
10.08 K9 M MO41 впервые ловушка
06.06 O4 M FI90/MO42 впервые линия ИТС
07.06 N5 M MO43 впервые линия ИТС
07.06 M5 M FI105/MO15 2010 линия ИТС
09.06 O4 M FI44/MO44 нет данных линия ИТС
10.06 P3 F FI139/MO45 нет данных линия ИТС
10.06 P4 M FI44/MO44 нет данных линия ИТС
31.07 M5 F FI38/MO18 2005, 2007, 2011 линия ИТС
07.07 J10 F MO9 2007, 2008 линия ИТС
27.06 J10 F MO9 2007, 2008 лежка
23.06 K9 F FI43/MO3 2005, 2007–2010 экскременты
06.08 O4 F FI139/MO45 нет данных экскременты

Примечание. Пол особи: F – самка, M – самец.

Таблица 3. Результаты работы фотоловушек на местах ловушек для сбора шерсти бурого медведя в период 
проекта в 2015 г.

Квадрат 
грида Даты регистраций TN TE TS Кол-во 

особей Описание данных Распознанные особи

M6
07.07.2015

57 3 5,3 3
одиночка, пол не 

определен; -

20.07.2015 самка с лончаком MO41
K7 08.07.2015 43 1 2,3 1 самец FI123/LL43/MO5
K8* - 14 0 0 0 - -

K9*

06.08.2015
06.08.2015
06.08.2015
09.08.2015

11 4 36,4 11

самка + 2 лончака;
самка + 3 сеголетка;

крупный самец;
самка + 2 лончака

MO41
MO46, MO47 

(принадлежность к 
группе не установлена) 

Всего 125 8 15

Примечание. Описание и номера медведей приведены для соответствующих дат, когда они были зафиксированы камерой. 
TN, TE и количество особей даны как суммы в каждом квадрате грида. *Фотоловушка имела сбои в работе.
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фотоловушки M6-1 и K9-2, но с неустанов-
ленными генотипами. Разнородность особей 
после попарного сравнения обработанных 
фотографий определили по габаритам тела, 
особенностям линьки, а также по окраске 
шерсти. Затем их сравнили с другими мед-
ведями-одиночками, оставившими свои ДНК 
(в первую очередь с самцом FI123/LL43/MO5), 
в результате чего было выяснено, что это иные 
звери, не выявленные молекулярно-генетиче-
ским анализом.

Таким образом, удалось установить точное 
число медведей, обнаруженных в период ис-
следований. Вероятнее всего, большинство 
животных, проживающих в окрестных террито-
риях, так или иначе были нами зафиксированы. 
Наиболее мобильные одиночные особи попа-
дались, перелезая через линию ИТС, семейные 
группы чаще регистрировались на ловушках 
для сбора шерсти.

Социальная структура популяционной груп-
пировки включала в себя 10 одиночных особей 
и три семейные группы: две группы медведиц 
с двумя лончаками (второгодками) и одну мед-
ведицу с тремя сеголетками. Среди одиночных 
особей нами выявлено наличие одного самца, 

которого можно было бы причислить к катего-
рии доминантных. Данное предположение сде-
лано субъективно – по габаритам особи с мате-
риалов фотоловушки. Это был самый крупный 
медведь, который нам встретился.

Возрастная структура оказалась следую-
щей: 13 взрослых особей, 4 лончака и 3 сего-
летка. Минимальный возраст удалось оценить, 
сравнив полученные ДНК особей с теми, что 
имелись в банке данных лаборатории NIBIO 
Svanhovd, и определив, в какие годы данная 
особь уже была зарегистрирована. Таким об-
разом, из взрослых зверей самым старшим 
медведям было минимум 10 лет. Таковыми ока-
зались две самки: медведица FI38/MO18, кото-
рая водила с собой двух медвежат-второгод-
ков, и FI43/MO3, которую удалось определить 
только по экскрементам. Половая принадлеж-
ность была установлена для 16 особей (9 са-
мок и 7 самцов). Для четырех медведей (одного 
взрослого и трех медвежат), попавших лишь на 
фотоловушки, пол установить не удалось.

В процессе обработки данных прослеже-
на история одной семейной группы, активно 
посещавшей ловушки. Она состояла из сам-
ки FI38/MO18 и двух лончаков (самца MO41 

Рис. 2. Места идентификации медведей на исследуемой территории. В левой части карты 
сгруппированы номера самок, в правой – самцов. Условные обозначения – см. рис. 1
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и самки MO49). Медведица оказалась хорошо 
известна и попадалась ранее только на терри-
тории России в 2005, 2007 и 2011 годах, т. е. ее 
фиксировали на протяжении всех лет работы 
проекта. Эта группа была обнаружена нами на 
четырех ловушках (M6-2, L6-1, K8-1, K9-2). На 
M6-2 фотоловушка запечатлела только самку 
и одного медвежонка, а на K9-2 вся семья по-
палась целиком. Медвежонок MO49 оставил 
свою шерсть только на ловушке L6-1, тогда как 
MO41 – на M6-2, L6-1, K8-1 и K9-2. Подобная 
неравномерность в отлове этих двух медвежат, 
вероятно, вызвана тем, что один из них (самка 
MO49) имел повреждения задней лапы и не мог 
на нее опираться, в результате чего сильно хро-
мал. Это было обнаружено с помощью фото-
ловушки на K9-2, куда он попал, но не оставил 
образцов шерсти, пригодных для анализа ДНК. 
В отличие от своего брата эта самка проявля-
ла слабый интерес к приманке, совершенно не 
терлась о пахучий пень и с трудом преодолева-
ла натянутую проволоку. Видимо, по этой при-
чине она не была отмечена на других ловушках.

Установленный нами самец FI123/LL43/
MO50 оказался крупным взрослым медведем, 
который свободно перемещался через границу 
России с Норвегией и был обнаружен в обеих 
странах в 2011 и 2015 гг. В этот раз на россий-
ской территории его зафиксировали только на 
ловушке K7-1, что, вероятно, свидетельствует 
о его широких перемещениях и непродол-
жительных остановках в отдельных местах, 

в отличие от описанной выше семейной груп-
пы, которая практически все лето обитала 
в окрестностях заповедника.

Самки MO46 и MO47, попавшиеся на 
K9-2, не отмечались ранее. Учитывая, что не 
распознанными по генотипам, но зарегистри-
рованными на фотоловушку здесь остались 
еще две семейные группы (самка с тремя се-
голетками и самка с двумя лончаками), мож-
но предположить, что MO46 и MO47 являются 
медвежатами, поэтому с равным успехом могут 
быть отнесены к обеим семейным группам.

Интерес представляет история самки MO9, 
которая была выявлена по ДНК на ловушке 
K8-2, а также по образцам волос с лежки и линии 
ИТС. Ее регистрировали ранее в 2007 и 2008 гг. 
только на территории России и ей больше 8 лет. 
27 июня мы проводили тропление медведя, пи-
тавшегося травянистой растительностью на 
луговинах в окрестностях о. Варлама. Непода-
леку в лесу были обнаружены свежие медвежьи 
следы размером 11–12 см, а впоследствии – 
лежка медведя и три кучи экскрементов. Об-
разец волос, указавший на принадлежность 
MO9, был собран именно с этой лежки. Чуть 
позже, 7 июля, образец ее же шерсти был най-
ден на линии ИТС возле захода на о. Варлама, 
т. е. в том же районе. Восстановив всю картину, 
можно сделать следующее заключение: медве-
дица MO9 питалась на луговинах в южной час-
ти заповедника во второй половине июня. Она 
в течение нескольких дней поедала растения 

Таблица 4. Состав и структура населения бурых медведей окрестностей заповедника «Пасвик» в 2015 г. по 
данным ДНК-анализа и фотоловушек

№ Социальный статус Пол и минимальный возраст Определенные индивидуумы Источник данных
1 семья самка (10 лет) +

2 лончака
(самец и самка) 

самка FI38/MO18 +
самец MO41
самка MO49

ловушка,
фотоловушка, линия ИТС

2 семья самка + 3 сеголетка самки-сеголетки:
MO46 (?)
MO47 (?) 

ловушка,
фотоловушка

3 семья самка + 2 лончака самки-лончаки:
MO46 (?)
MO47 (?) 

ловушка,
фотоловушка

4 одиночка самец не определен фотоловушка
5 одиночка самка (8 лет) MO9 ловушка, линия ИТС, 

экскременты
6 одиночка самец (4 года) FI123/LL43/MO50 ловушка,

фотоловушка
7 одиночка самец (5 лет) FI105/MO15 линия ИТС
8 одиночка самец MO43 линия ИТС
9 одиночка самец FI90/MO42 линия ИТС

10 одиночка самец FI44/MO44 линия ИТС
11 одиночка самка FI139/MO45 линия ИТС, экскременты
12 одиночка самка (10 лет) FI43/MO3 экскременты
13 одиночка не определен не определен фотоловушка
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и разоряла гнезда полевок, а затем отдыхала 
в лесу неподалеку. В начале июля самка покину-
ла это место и, преодолев линию ИТС, ушла за 
пределы заповедника, где попалась на ловушку 
K8-2 в промежутке между 14 и 28 июля.

Итоговая карта демонстрирует места обна-
ружения образцов всех зарегистрированных 
медведей путем их комбинации (рис. 2). Наи-
более мобильной оказалась семейная группа 
из медведицы и двух второгодков (самка FI38/
MO18 + самец MO41 и самка MO49): рассто-
яние между двумя крайними точками их обна-
ружения составило 23 км. У других медведей 
такое расстояние оказалось значительно мень-
ше. Возможно, это связано с тем, что медвежьи 
семьи реже пересекали линию ИТС и больше 
перемещались внутри территории, где были 
расставлены ловушки. По нашему мнению, 
одиночные медведи, напротив, чаще пересека-
ют заграждения и заходят на территорию запо-
ведника. Тем не менее самка FI38/MO18 была 
отмечена на линии ИТС, но ее медвежат там 
не зарегистрировали.

Среди всех особей, обнаруженных вдоль 
заповедника, только одна была зафиксиро-
вана на территории нескольких стран – самец 
FI123/LL43/MO50. В окрестностях же бывше-
го пос. Янискоски два медведя активно пере-
мещались между государствами: самец MO8/
LL44/FI177 пересекал границу между Россией 
и Финляндией, а самка FI116/LL49/MO4 была 
отмечена во всех трех странах.

Выводы

Сбор шерсти на ловушках с последующим 
генетическим анализом относится к точным 
методам учета медведя, с помощью которых 
возможно установить индивидуальность особи 
и ее пол. Эти данные позволяют определить аб-
солютное количество животных на конкретной 
территории. Однако необходимо принимать 
во внимание некоторые особенности данного 
способа подсчета численности.

Далеко не все медведи выходят на приман-
ки. В 2015 г. из 13 особей, идентифицирован-
ных по ДНК, только семь попались на ловушки, 
а пять были «пойманы» Пограничной службой 
ФСБ РФ во время преодоления линии ИТС, 
еще одна особь определена с помощью анали-
за экскрементов. Это связано главным обра-
зом с недостаточностью покрытия российской 
территории ловушками для сбора шерсти. Ус-
пех экстракции ДНК с волос, собранных на них, 
оказался сравнительно невелик, что в том чис-
ле связано с неблагоприятным воздействием 
погодных условий (в первую очередь высокой 

влажности и инсоляции). Таким образом, це-
лесообразно использовать все доступные спо-
собы получения образцов: сбор экскремен-
тов, шерсти с лежек, маркировочных объектов 
и, в нашем случае, сотрудничество с Погранич-
ной службой. Как выяснилось, способ сбора во-
лос непосредственно на линии ИТС – один из 
самых продуктивных и надежных. Его недостат-
ком является только избирательность переме-
щений зверей через заграждения.

В 2015 г. на российской стороне трехсто-
роннего парка «Пасвик-Инари» вдоль границы 
заповедника «Пасвик» достоверно зафикси-
ровано 20 различных особей бурого медведя. 
Данные последнего года наиболее полно от-
ражают ситуацию на исследуемой территории, 
учитывая относительно большой объем выбор-
ки проб и комбинированный способ подсчета 
численности. Кроме того, вдоль границы запо-
ведника в 2015 г. около 15 медведей наблюдали 
очевидцы (личные сообщения). По сравнению 
с прошлыми годами количество таких встреч 
возросло, но говорить о достоверном увеличе-
нии численности пока преждевременно.

Сочетание методов оценки численности 
медведя с помощью молекулярно-генетичес-
кого анализа и фотоловушек хорошо зареко-
мендовало себя и заслуженно считается опти-
мальным для подобного рода исследований. 
Главным условием его применения является 
установка фотоловушек на всех местах, где 
поставлены ловушки для сбора шерсти, и на 
весь период их работы. При такой организа-
ции результаты отлова и распознавания осо-
бей будут максимально достоверно отражать 
реальную численность. В нашем исследовании 
применялось только 4 камеры, и их работа не 
всегда оказывалась исправной, поэтому соб-
рать необходимый материал для сравнитель-
ного анализа и дополнения генетических дан-
ных оказалось возможным не в полной мере. 
Тем не менее даже такие сведения, получен-
ные с помощью фотоловушек, существенно по-
вышают качество информации о популяцион-
ной группировке и позволяют получать данные 
о фенотипе соответствующих особей.

Визуализация данных при помощи ГИС поз-
воляет полнее отобразить размещение особей 
в пространстве, а при отсутствии данных о ге-
нотипе определить возможных одинаковых или 
различных медведей. Сочетание трех рассмот-
ренных подходов (анализа ДНК всего собран-
ного материала, анализа данных фотоловушек 
и использование ГИС) компенсирует недостат-
ки каждого из них и качественно повышает ито-
говый результат – определение точной числен-
ности особей.
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РЕАКЦИЯ ЭКТОМИКОРИЗ PINUS SYLVESTRIS 

НА АЭРОТЕХНОГЕННОЕ ЗАГРЯЗНЕНИЕ ПОЧВЫ 

СВИНЦОМ В ГОРОДСКИХ УСЛОВИЯХ

Л. А. Савельев, А. В. Кикеева

Институт леса Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Рассмотрено разнообразие и морфолого-анатомическое строение эктомикориз 
P. sylvestris в условиях аэротехногенного загрязнения почв соединениями свин-
ца. При валовом содержании металла, в 3–4 раза превышающем ПДК, не проис-
ходит подавления процесса микоризообразования. Установлено влияние металла 
на параметры морфологического и анатомического строения микоризы. Показано 
увеличение плотности и изменение длины в градиенте концентрации, увеличение 
доли мицелиального чехла на 5 %, увеличение плотности клубневидной и простой 
формы при содержании свинца, равном 3 и 4 ПДК. В условиях накопления поллю-
танта по профилю почвы 0–20 см уменьшается количество грибных чехлов подти-
па B. Происходит подавление формирования чехлов плектенхиматического типа 
(на 18 %) и небольшое увеличение количества псевдопаренхиматического (на 6 %).

К л ю ч е в ы е  с л о в а: эктомикориза; микоризообразование; Pinus sylvestris; сви-
нец; микоризный спектр и плотность; мицелиальные чехлы.

L. A. Savel’ev, A. V. Kikeeva. THE REACTION OF ECTOMYCORRHIZA 

PINUS SYLVESTRIS ON AERIAL TECHNOGENIC POLLUTION OF SOIL LEAD 

IN AN URBAN ENVIRONMENT

The diversity and morphological and anatomical structure of P. sylvestris ectomycorrhi-
zae under air-borne industrial pollution of soils with lead compounds was studied. Gross 
lead content being 3–4-fold higher than the MPC, no suppression of the micorrhization 
process was observed. The concentration of the metal was found to have eff ect on the 
density of certain forms of ectomycorrhizae and their anatomical parameters. Where 
gross lead content in the upper soil layer was equal to 3 MPC, there was an increase in 
the density of the tuberous form, while at 4x MPC the simple form gained in density. The 
density of the other forms of micorrhizae varied depending on the depth of formation, 
while the heave metal concentration only added to this eff ect. As the metal storage rose 
to 4x MPC, the proportion of root tips increased by 5 %. As the pollutant accumulated in 
top 20 cm of the soil profi le, the number of root tips of type B declined. The formation of 
plectenchymal root tips was inhibited (by 18 %) and the amount of pseudoparenchymal 
root tips slightly increased (6 %).

K e y w o r d s: ectomycorrhiza; mycorrhization; Pinus sylvestris; lead; mycorrhizal spec-
trum and density; root tips.
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Введение

Городские территории, как правило, интен-
сивно загрязнены содержащимися в почвах тя-
желыми металлами [Baxter et al., 1999; Cairney, 
Mehard, 1999], которые сохраняют токсические 
свойства в течение длительного времени [Яго-
дин и др., 1989]. По данным исследователей 
[Федорец и др., 2015], приоритетным загряз-
нителем почв города Петрозаводска является 
свинец, его валовое содержание в них – до 34 
ПДК. Кроме того, выявлены высокие показа-
тели валового содержания меди (до 2,5 ПДК), 
никеля (до 2 ПДК) [Новиков, 2014], цинка 
(2,5 ПДК) и марганца (2,8 ПДК) [Федорец и др., 
2015]. В целом тенденция их накопления харак-
терна для верхних слоев урбанозема, что гово-
рит об аэротехногенном поступлении веществ 
в почву.

Основным источником воздушного загряз-
нения почв свинцом в Петрозаводске являет-
ся автотранспорт. Во второй половине 20 века 
в качестве основной антидетонационной при-
садки использовали тетраэтилсвинец, вплоть 
до его официального запрета в 2003 году [ФЗ 
от 22 марта 2003 г. N 34-ФЗ]. Свинцовые со-
единения удаляются из двигателя с выхлопны-
ми газами. Благодаря слабой интенсивности 
ветра и нисходящему движению воздушных 
масс, которые, как показывают исследова-
ния [Федорец, Медведева, 2005], характерны 
для Петрозаводска, происходит накопление 
вредных примесей в приземном слое воздуха. 
Затем они оседают на почве и придорожной 
растительности с последующей биоаккумуля-
цией. Как следствие, аэротехногенное загряз-
нение децентрализовано и рассредоточено по 
территории всего города, относительно равно-
мерно проявляясь в непосредственной близос-
ти от крупных автомагистралей.

Основное количество тяжелого металла осе-
дает на почву в пределах 10–15 м от автодорог 
и концентрируется в слое глубиной до 15 см 
[Федорец и др., 2005]. Около крупных автома-
гистралей свинцом загрязняется полоса земли 
шириной 50–100 см [Савицкене и др., 1993]. 
Установлено, что содержание свинца в почвах 
вблизи автодорог в десятки, а иногда и в сот-
ни раз превышает фоновые значения [Лепнева, 
1987; Сает, 1987].

Имеющиеся литературные данные свиде-
тельствуют о неоднозначности реакций экто-
микоризных структур в зависимости от пути по-
ступления и типа поллютанта. Описаны различ-
ные адаптивные механизмы на газообразное 
и эмиссионное загрязнение [Шкараба и др., 
1991; Веселкин, 2005].

Поскольку для древесных пород бореаль-
ной зоны характерной является облигатная 
микотрофность, то исследование реакции ми-
коризных окончаний на техногенное воздейст-
вие представляет не только теоретический, но 
и практический интерес. Степень микотроф-
ности древесных пород обычно коррелирует 
с их устойчивостью к атмосферному загрязне-
нию, именно микоризы могут использоваться 
для комплексного мониторинга состояния эко-
систем – выступать индикаторами их нарушен-
ности [Веселкин, 2006].

В настоящей работе описаны особенности 
микоризного спектра, морфолого-анатоми-
ческих параметров сосущих окончаний Pinus 
sylvestris в почвах города Петрозаводска в за-
висимости от глубины их формирования и кон-
центрации свинца.

Материалы и методы

Объектом исследования являлись корни 
P. sylvestris. Работы проведены на территории 
города Петрозаводска с различной степенью 
техногенного воздействия на почвы тяжелых 
металлов, в частности свинца. Выделены три 
участка и заложены временные пробные пло-
щади по 500 кв. м каждая.

Сбор материала проводили в соответствии 
с рекомендациями [Селиванов, 1981] в конце 
вегетационного сезона с сентября по октябрь 
2012–2014 гг.

Все образцы корней P. sylvestris отобра-
ны в подкроновом пространстве специальной 
рамкой объемом 1 дм3. Точки отбора размеще-
ны случайно. Поскольку основная масса корней 
сосредоточена на глубине до 20 см [Семенова, 
1980], отбор производился на глубинах 0–10 
и 10–20 см последовательно с пятикратной 
повторностью, не снимая подстилки. Парал-
лельно отбирали почву на химический анализ, 
подготовка, обработка и проведение которого 
выполнены сотрудниками центра коллективно-
го пользования «Аналитическая лаборатория» 
ИЛ КарНЦ РАН. Определение концентрации 

Таблица 1. Концентрация свинца (мг/кг) в почвах 
исследуемых участков

Участок Глубина от-
бора, см Pb, мг/кг

Контроль
0–10 22,1

10–20 10,5

Окраина
0–10 94,4

10–20 9,3

Центр
0–10 127

10–20 14,1
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свинца выполнено методом атомно-абсорбци-
онной спектрофотометрии (табл. 1).

Оценку уровня загрязнения почв свинцом 
проводили, используя принятые предельно до-
пустимые [ГН 2.1.7.2041–06] и ориентировочно 
допустимые [ГН 2.1.7.2511–09] концентрации, 
фоновые региональные показатели металла 
для Карелии [Федорец и др., 2015] и местный 
фон – концентрацию свинца в почвах города 
Петрозаводска [Федорец и др., 2015]. Соглас-
но этим данным, ПДК валового содержания 
свинца в почве составляет 32 мг/кг, региональ-
ный фон – 15,5 мг/кг, местный фон – 35,3 мг/кг.

Первый участок (рис. 1) – центральная часть 
города с развитой транспортной инфраструк-
турой, на территории мемориального парка 
«Черный тюльпан». Почва сильно нарушенная 
урбоподзолистая. Подстилка из перегноя трав 
и хвои, местами не сформирована или уничто-
жена. Древостой P. sylvestris 2 класса бонитета. 
Согласно данным химического анализа, пока-
затель валового содержания свинца в верхнем 
слое почвы (0–10 см) здесь – 4 ПДК, превыше-
ние фонового значения по республике в верх-
нем слое – 8, превышение местного фона – 3,5.

Второй – западная окраина города, в 3,5–
4 км от центра, вблизи автозаправочной стан-
ции в непосредственной близости от автома-
гистрали. Почва агроподзолистая. Древостой 
3 класса бонитета с примесью ели и бере-
зы. Подстилку составляют отмершие хвоин-
ки и опад лиственных деревьев. Содержание 
свинца – 3 ПДК, превышение фонового значе-
ния по Карелии в верхнем слое – 6, местного 
фона – 2,7.

Третий, контрольный участок – территория 
произрастания P. sylvestris Ботанического сада 
Петрозаводского государственного универ-
ситета. Почва среднеподзолистая. Подстилка 
состоит из хвойного опада, остатков мха. Дре-
востой 2 класса бонитета. По нашим данным, 
превышение ПДК, регионального и местного 
фона не наблюдается.

Камеральная обработка собранного мате-
риала использована для изучения блока мор-
фолого-анатомических характеристик стро-
ения микоризных окончаний, анализ которых 
дает представление о наличии или отсутствии 
сдвигов в процессе микоризообразования.

Тонкие корни последнего порядка отби-
рались из почвенных монолитов, при необхо-
димости аккуратно промывались проточной 
водой и фиксировались в смеси этилового 
спирта, глицерина и дистиллированной воды, 
взятых в пропорциях 1:1:1. Изучались при по-
мощи стереоскопического микроскопа МБС-10 
при увеличении 8×2.

Плотность определяли количеством эктоми-
кориз, подсчитанным на 10 см корня растения 
[Лобанов, 1971]. Интенсивность процесса ми-
коризации оценивали отношением числа кор-
невых окончаний, инфицированных микоризо-
образователем, к общему числу имеющихся.

Использована классификация морфоформ 
P. sylvestris [Семенова, 1980] для определения 
признаков морфологического строения, в число 
которых входят микоризный спектр (процент-
ное содержание каждой формы или ее отсут-
ствие) каждого исследуемого участка и плот-
ность разветвленных микоризных структур.

Рис. 1. Схема расположения участков отбора проб:
1 – центр; 2 – окраина; 3 – контроль
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Поперечные срезы фиксированного мате-
риала толщиной 10–15 мкм готовили вручную 
и изучали без окрашивания при помощи мик-
роскопа Leica DFC 290 с увеличением 10×10, 
10×20, 10×40. Всего просмотрено порядка 
1000 срезов. Определяли наличие или отсут-
ствие грибного чехла, его толщину, подтип (по 
[Селиванов, 1981]), радиус микоризного окон-
чания, наличие и глубину распространения 
сети Гартига. На основе полученных данных 
рассчитывали долю чехла в объеме микоризно-
го окончания [Веселкин, 2003].

Статистическая обработка результатов про-
ведена с использованием серий парного срав-
нения, однофакторных и двухфакторных дис-
персионных анализов с последующим парным 
сравнением критерием Тьюки. Для оценки вза-
имозависимости форм микоризного спектра 
сделан корреляционный анализ с использова-
нием коэффициента Пирсона (r).

Результаты и обсуждение

На исследуемых трех участках города Петро-
заводска все тонкие корни последнего порядка 
P. sylvestris преобразованы в эктомикоризы.

Микоризный спектр P. sylvestris представлен 
восемью формами. Характерно, что в среднем 
50 % во всех просмотренных образцах кор-
ней составляет вильчатая форма микоризы 
(рис. 2). В градиенте концентрации загрязните-
ля эта типичная для рода Pinus форма не пре-
терпевает сильных изменений.

На плотность различных форм эктомико-
риз оказывает существенное влияние глубина 

их формирования и концентрация тяжелого 
металла в почве (до 4 ПДК в верхнем слое без 
превышения в нижнем слое урбоподзолистой 
почвы) (табл. 2). Причем действие каждого 
фактора проявляется как самостоятельно, так 
и в сочетании с другим.

Содержание металла (значение крите-
рия Фишера F = 4,6; при уровне значимости 
p < 0,05; число степеней свободы df = 3,54) 
в почве влияет на формирование простой 
и клубневидной (F = 4,6) форм. В почвах цен-
тра города плотность простой формы выше (10 
в верхнем слое и 7 в нижнем), чем в почвах кон-
троля (6 и 6 соответственно). Плотность клуб-
невидной формы возрастает в почвах окраины 
(4 и 1 по сравнению с контролем – 2 и 0).

Изменение плотности четковидной (F = 9,2) 
и коралловидной (F = 39,2) форм находится 
в зависимости от глубины, на их формирова-
ние содержание свинца не оказывает влияния. 
Плотность четковидной формы в нижнем слое 
на контроле (2) вдвое ниже, чем в верхнем (4). 
Плотность коралловидной снижается с глу-
биной на всех участках (с 4 до 2 на контроле, 
с 6 до 2 на окраине, с 4 до 3 в центре).

Влияние каждого фактора в отдельности, 
а также их сочетанного действия существенно 
для изогнутой формы. В большей степени прояв-
ляется влияние глубины формирования (F = 33,3). 
С глубиной плотность уменьшается в почве конт-
роля (с 6 до 1) и окраины города (с 1 до 0). С уве-
личением содержания тяжелого металла в почве 
(F = 25) изменяется так же – на окраине (2 в верх-
нем слое, 0 в нижнем) и в центре до полного от-
сутствия (6 и 1). Совместное влияние факторов 

Рис. 2. Микоризный спектр P. sylvestris на различных участках при разной глубине 
отбора
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(F = 13,5) ослабляет силу действия каждого. Уве-
личение содержания металла до 4 ПДК приводит 
к исчезновению этой формы, что делает невоз-
можным влияние второго фактора.

Плотность вильчатой (F = 7,9) и извилистой 
(F = 13,6) форм зависит от глубины их форми-
рования. Вероятно, оказывают влияние физи-
ко-механические факторы, изменение которых 
прослеживается по профилю почвы. Влия-
ние концентрации свинца проявляется только 
при совместном действии факторов (F = 3,7; 
F = 12,4). С глубиной плотность вильчатой фор-
мы уменьшается в почве окраины (с 27 до 18) 
и центра города (с 26 до 21). Плотность изви-
листой уменьшается в почве контроля (с 4 до 0) 
и центра (с 3 до 2).

Для комбинированной формы эктомикори-
зы влияние факторов не установлено.

Установлено, что между варьированием плот-
ности различных форм эктомикориз внутри кон-
кретного слоя почвы каждого участка существу-
ют взаимозависимости. В верхнем слое почвы 
контрольного участка с увеличением плотности 
простой формы возрастает плотность и корал-
ловидной (r = 0,6; p < 0,05). Внутри нижнего слоя 
(10–20 см) с увеличением плотности вильчатой 
формы эктомикоризы уменьшаются плотности 
простой (r = –0,6), изогнутой (r = –0,8) и ком-
бинированной (r = –0,9) форм. Плотность изог-
нутой формы зависит от четковидной (r = 0,7) 
и комбинированной (r = 0,8) форм.

В верхнем слое почвы окраины города 
плотность простой формы имеет обратную 

зависимость с изогнутой (r = –0,6), а вильчатая 
форма – прямую зависимость с комбинирован-
ной (r = 0,6) формами. В нижнем слое с увели-
чением плотности простой снижается плот-
ность вильчатой формы (r = –0,6).

В почве центральной части города в верх-
нем слое увеличение плотности четковидной 
формы зависит от повышения плотности прос-
той (r = 0,6) и снижения вильчатой (r = –0,6) 
форм. Плотность извилистой формы обратно 
пропорциональна комбинированной (r = –0,6). 
В нижнем пробном слое увеличение плотности 
четковидной формы зависит от снижения фор-
мирования клубневидной (r = –0,7).

Зависимость формирования микоризных 
структур от глубины распространения и гради-
ента концентрации свинца в почве проявляется 
изменением их параметров (табл. 3).

Действие двух факторов (F = 88 и F = 7,1) 
с выраженным влиянием глубины формирова-
ния значимо для плотности эктомикориз. С глу-
биной плотность снижается на 29 % (с 49 до 35) 
на контроле, на 32 % (с 57 до 39) на окраине и на 
20 % (с 54 до 43) в центре города. Поскольку 
значимых различий между значениями плотнос-
ти эктомикориз на окраине и в центре города не 
установлено, то можно утверждать, что с увели-
чением валового содержания свинца до 4 ПДК 
в верхнем слое происходит увеличение плот-
ности на 10 %, в нижнем на 23 %. Это необходи-
мо для компенсации площади всасывания пита-
тельных веществ в связи с частичной блокиров-
кой транспортных белков тяжелыми металлами.

Таблица 2. Плотность различных форм эктомикориз P. sylvestris в почвах разных участков города (по 
результатам серии двухфакторных дисперсионных анализов)

Форма эктомикоризы Глубина отбора, см
Участки отбора

контроль окраина центр

Простая
0–10 6,0 ± 0,6 8,0 ± 1,1 10,0 ± 1,3**

10–20 6,0 ± 0,4 7,0 ± 1,1 7,0 ± 0,8**

Вильчатая
0–10 19,0 ±,6 27,0 ± 2 26,0 ± 2,3

10–20 20,0 ±1,4 18,0 ±1,7 21,0 ± 2,6

Четковидная
0–10 4, ± 0,4 3,0 ± 0,7 3,0 ± 0,7

10–20 2, ± 0,6 2,0 ± 0,6 2,0 ± 0,7

Извилистая
0–10 4,0 ± 0,4 2,0 ± 0,7 3,0 ± 0,8

10–20   0 3,0 ± 0,3 2,0 ± 0,6

Изогнутая
0–10 6,0 ± 0,4 2,0 ± 0,9*      0**

10–20 1,0 ± 0,6    0*      0**

Клубневидная
0–10 1,0 ± 0,5 4,0 ± 1,2* 2,0 ± 0,5

10–20   0 1,0 ± 0,4* 2,0 ± 0,6

Коралловидная
0–10 4,0 ± 0,3 6,0 ± 0,5 4,0 ± 0,5

10–20 2,0 ± 0,6 2,0 ± 0,6 3,0 ± 0,3

Комплексная
0–10 5,0 ± 0,4 6,0 ± 0,7 6,0 ± 0,5

10–20 5,0± 0,4 6,0 ± 0,4 6,0 ± 0,6

Примечание. Достоверное (Fглубина (0,05; 1; 54), Fсвинец (0,05; 2; 54), Fглубина × свинец (0,05; 2; 54)) различие значений: *контроля и 
окраины, **контроля и центра. Окрашенные ячейки – различие значений между слоями почвы 0–10 и 10–20 см.
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Действие двух факторов (F = 18 и F = 9,3) 
с преобладанием влияния концентрации свин-
ца значимо для изменения длины микориз-
ных структур. С глубиной она увеличивается 
(с 8,8 до 9,6 мм) в почвах окраины города. При 
достижении 3 ПДК длина микоризы увеличи-
вается на 0,5 мм в верхнем слое и на 0,8 мм 
в нижнем слое (с 8,3 до 8,8 и с 8,8 до 9,6 мм) 
по сравнению с контролем. При достиже-
нии 4 ПДК – уменьшается на 1,8 мм в верхнем 
слое и на 1 мм в нижнем слое почвы (с 8,3 до 
6,5 и с 8,8 до 7,8 мм). Уменьшение размера 
свидетельствует, вероятно, о повреждающем 
действии высоких концентраций (больше 
3 ПДК) свинца на микоризное окончание.

Влияние каждого фактора (F = 28,3 и F = 10,2) 
с решающим значением глубины формиро-
вания, а также их суммарного эффекта (F = 4) 
существенно для плотности разветвленных – 
сложных – форм эктомикориз. Так, плотность 
уменьшается на окраине на 34 %, в центре на 
17 % (с 44 до 29, с 41 до 34). В градиенте кон-
центрации ПДК – 4 ПДК плотность увеличивает-
ся до 32 % в верхнем слое и на 26 % в нижнем 
слое. Вероятно, разветвление является при-
способительной реакцией на действие загряз-
няющего вещества. Тенденция изменения фор-
мы микориз – увеличение доли разветвленных 
форм – в градиенте загрязнения почвы тяже-
лыми металлами согласуется с литературными 
данными [Ярмишко, 1984; Веселкин, 1996]. Вза-
имодействие факторов проявляется в ослабле-
нии непосредственного влияния другого фак-
тора на признак. Так, увеличение содержания 
металла по профилю приводит к увеличению 

образования разветвленных форм эктомикори-
зы в верхнем и нижнем слоях почвы.

Параметры анатомического строения эк-
томикориз варьируют в зависимости от со-
держания свинца в почве. Фактор глубины 
формирования не проявляется ни само-
стоятельно, ни при совместном действии 
с металлом-загрязнителем.

Общий радиус микоризного окончания 
(F = 28,6) и толщина мицелиального чехла 
(F = 24,3) микоризных структур в почвах кон-
троля и окраины города значимо не отлича-
ются. В диапазоне концентраций металла от 
3 до 4 ПДК общий радиус микоризного окон-
чания увеличивается на 7 % в верхнем слое 
и 5 % в нижнем слое почвы (с 202 до 216 и с 207 
до 217 мкм). Толщина мицелиального чехла 
увеличивается на 34 и 26 % (с 38 до 51 и с 42 
до 53 мкм) соответственно.

Радиус корня (F = 8,1) и доля мицелиального 
чехла (F = 18,7) в микоризном окончании изме-
няются в градиенте концентрации от контроля 
к центру. Радиус корня увеличивается в гради-
енте ПДК – 4 ПДК на 3 % в верхнем слое и на 4 % 
в нижнем (от 160 до 165 и от 158 до 164 мкм).

Доля грибного чехла в градиенте ПДК – 
3 ПДК уменьшается на 3 % в верхнем слое и на 
1 % в нижнем слое (с 37 до 34 и с 37 до 36 % 
соответственно). При возрастании содержания 
металла до 4 ПДК – увеличивается на 5 и 6 % 
(по сравнению с контролем – с 37 до 42 и с 37 
до 43 %).

Увеличение доли грибного симбионта ока-
зывается связанным с увеличением концен-
трации металла. Эти выводы согласуются 

Таблица 3. Параметры микоризных структур в почвах разных участков города с различной глубиной отбора 
материала (по результатам серии двухфакторных дисперсионных анализов)

Параметры эктомикориз Глубина 
отбора, см

Участки отбора
контроль окраина центр

Плотность
0–10 49,0 ± 2,0 57 ± 3,0 * 54,0 ± 2,0 **

10–20 35,0 ± 1,0 39 ± 1,0 * 43,0 ± 2,0 **

Длина, мм
0–10 8,3 ± 0,3 8,8 ± 0,4 * 6,5 ± 0,2 **

10–20 8,8 ± 0,4 9,6 ± 0,5 * 7,8 ± 0,3 **

Плотность сложных микориз
0–10 31,0 ± 1,9 44,0 ± 2,7 * 41,0 ± 2,0 **

10–20 27,0 ± 0,9 29,0 ± 1,7 * 34,0 ± 2,0 **

Общий радиус микориз-
ного окончания, мкм

0–10 202,0 ± 2,0 202,0 ± 3,0 *** 216,0 ± 2,0 **
10–20 199,0 ± 2,0 207,0 ± 3,0 *** 217,0 ± 1,0 **

Радиус корня в микориз-
ном окончании, мкм

0–10 160,0 ± 1,0 165,0 ± 3,0 * 165,0 ± 1,0 **
10–20 158,0 ± 1,0 165,0 ± 2,0 * 164,0 ± 1,0 **

Толщина чехла в микориз-
ном окончании, мкм

0–10 42,0 ± 2,0 38,0 ± 1,0 *** 51,0 ± 2,0 **
10–20 42,0 ± 3,0 42,0 ± 2,0 *** 53,0 ± 2,0 **

Доля чехла в микоризном окончании, %
0–10 37,0   34,0 *    42,0 **

10–20 37,0   36,0 *    43,0 **

Примечание. Достоверное (Fглубина (0,05; 1; 54), Fсвинец (0,05; 2; 54), Fглубина × свинец (0,05; 2; 54)) различие значений:*контроля и окра-
ины, **контроля и центра, ***окраины и центра. Окрашенные ячейки – различие значений между слоями почвы 0–10 и 10–20 см.
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с исследованиями ряда авторов, в работах ко-
торых показана функция накопления тяжело-
го металла посредством связывания грибным 
симбионтом тяжелых металлов в виде комп-
лексов, а также его подверженность влиянию 
концентрации свинца, который может заме-
щать в структуре белков ионы других металлов 
(Ca 2+, Mg 2+ и др.) [Leyval et al., 1997].

Разнообразие мицелиальных чехлов 
P. sylvestris представлено 7 подтипами 
(A, B, C, F, G, J, SR) (рис. 3).

Богатство чехлов находится в непосредст-
венной зависимости от разнообразия присутс-
твующих в почве видов микоризных грибов, ко-
торые формируют специфичные для них гриб-
ные чехлы [Селиванов, 1981; Мартикайнен, 
1985]. А структурное разнообразие чехлов це-
лесообразно рассматривать в качестве функ-
ционального параметра техногенной транс-
формации среды [Веселкин, 2006].

В верхних слоях почвы опытных участков – 
с высокими концентрациями при аэротехноген-
ном поступлении – не выявлено влияния свин-
ца на формирование подтипов мицелиальных 
чехлов. Валовое содержание металла, равное 
3–4 ПДК, в верхнем 10-см слое почвы не ока-
зывает существенного влияния – стимулирую-
щего или угнетающего – на формирование того 
или иного подтипа грибного чехла.

Среднее содержание металла по про-
филю почвы 0–20 см (51,9 на окраине 
и 70,6 мг/кг в центре города, что соответствует 

1,6 и 2,2 ПДК соответственно) достоверно вли-
яет на формирование чехла подтипа B (F = 9,8; 
p < 0,05; df = 2,4). С его увеличением в 20-см 
слое почвы количество чехлов этого подтипа 
уменьшается (со 157 до 98) (табл. 4). Кроме 
того, в центре уменьшается число плектенхи-
матических чехлов (с 216 на контроле до 156). 
Наблюдается возрастание числа чехлов псев-
допаренхиматического типа (с 98 до 117) за 
счет увеличения количества чехла F (с 59 до 
117). Снижение числа бесструктурных чехлов 
(с 20 до 59) оказывается не связанным с уве-
личением концентрации металла. Эти выводы 
частично не согласуются с данными работ по 
изменению параметров эктомикориз в услови-
ях загрязнения почвы промышленными выбро-
сами [Веселкин, 2006]. Вероятно, увеличение 
доли сложных чехлов в градиенте загрязнения 
можно рассматривать как специфическую ре-
акцию грибного симбионта на воздействие за-
грязняющего вещества. Содержание свинца 
в почве менее или равное 4 ПДК не является 
достаточным для выраженного токсического 
воздействия на растительный и грибной компо-
ненты симбиоза, которое могло бы проявиться 
подавлением формирования чехлов всех типов 
и, как следствие, выраженным увеличением 
числа бесструктурных чехлов, а также потерей 
тургора клеток корня P. sylvestris.

Известно, что изменение физико-химичес-
ких показателей почв приводит к изменению 
состава эктомикоризных грибов [Чумак, 1981]. 

Рис. 3. Разнообразие мицелиальных чехлов P. sylvestris в почвах различных участков 
города
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Набор подтипов чехлов на глубине 0–20 см 
значимо различается на разных участках от-
бора (табл. 4). Так, количество чехлов подтипа 
A в почве окраины города повышается, коли-
чество F резко увеличивается в центре, C – поч-
ти не изменяется на всех участках, G – отсут-
ствует везде, кроме окраины, J – отсутствует 
в центре. Количество бесструктурных чехлов 
увеличивается от контроля к центру, но оказы-
вается не связанным с увеличением содержа-
ния в почвах тяжелого металла. Разнообразие, 
возможно, связано с различием состава эк-
томикоризных грибов в почвах этих участков, 
наличием (отсутствием) насаждений других 
видов древесных растений, а также с разной 
степенью антропогенного преобразования 
среды.

Поскольку не проводилось определение 
видов грибов-микоризообразователей, то го-
ворить об изменении их состава в связи с из-
менением концентрации металла до 4 ПДК не 
представляется возможным. В нашем случае 
можно говорить лишь о том, что содержание 
свинца в почве до 2 ПДК в верхнем 20-см слое 
оказывает угнетающее воздействие на форми-
рование чехла подтипа B, вызывает уменьше-
ние на 18 % количества чехлов плектенхимати-
ческого типа и на 6 % увеличивает количество 
чехлов псевдопаренхиматического типа.

Поверхности чехлов в верхнем почвенном 
слое в большинстве случаев гладкие. В ниж-
нем слое почвы на участках окраины города 
и центра количество чехлов с гладкой поверх-
ностью уменьшается по сравнению с контро-
лем. А длина и количество выходящих из чехла 
в почву гиф резко возрастает. Вероятно, это 
может быть механизмом адаптации для пог-
лощения питательных веществ из ризосферы 
P. sylvestris посредством развития большей 
площади мицелия гриба.

Проникновение сети Гартига в межклетники 
ризодермы P. sylvestris неоднородно, разли-
чается по количеству оплетенных слоев клеток 
корня растения. На контрольном участке встре-
чается оплетение одного-двух слоев клеток. 
Увеличение количества слоев сети происходит 
на участках окраины и центра города. Крайне 
редко встречается также оплетение всех слоев 
клеток ризодермы и проникновение гиф в осе-
вой цилиндр корня.

Выводы

У Pinus sylvestris, произрастающей в город-
ских условиях, не происходит подавления про-
цессов микоризообразования при валовом 
содержании в почве свинца, в 3–4 раза пре-
вышающем допустимые значения. Преобразо-
вание в микоризные структуры претерпевают 
100 % корней. Интенсивность микоризации 
не снижается.

Изменение валового содержания свинца 
в почве влияет на плотность различных форм 
микоризных структур. При накоплении в верх-
нем слое почвы 3 ПДК происходит увеличение 
плотности клубневидной формы, 4 ПДК – прос-
той формы. Плотность остальных изменяет-
ся в зависимости от глубины формирования, 
и действие концентрации тяжелого металла 
проявляется только при совместном влия-
нии факторов.

Изменение общей плотности и плотности 
сложных эктомикориз зависит в большей сте-
пени от глубины формирования в почве. С глу-
биной параметры уменьшаются на 20–30 %. 
В градиенте концентрации ПДК – 4 ПДК проис-
ходит увеличение общей плотности на 10–20 %, 
плотности сложных – на 20–30 %.

Содержание металла, равное 4 ПДК, ока-
зывает повреждающее действие на микоризу, 

Таблица 4. Разнообразие мицелиальных чехлов (шт.) P. sylvestris разных участков в верхнем 20-см слое 
почвы (по результатам серии попарных сравнений)

Тип Подтип 
чехла

Участки отбора
контроль окраина центр

Плектенхиматические A 20 ± 2 37 ± 2* 20 ± 2***
B 157 ± 2** 110 ± 1* 98 ± 2***
C 39 ± 2 37 ± 2 39 ± 2

Всего 216 183 156
Псевдопаренхиматические F 59 ± 2 55 ± 2** 117 ± 1***

G 0 18 ± 1*       0***
J 39 ± 2** 37 ± 2*** 0

Всего 98 110 117
Бесструктурные SR 20 ± 2** 37 ± 2* 59 ± 2**

Примечание. Достоверное (t(0,05; 4) > 90) различие значений: *контроля и окраины, **контроля и центра, ***окраины и 
центра.
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проявляющееся уменьшением ее длины на 
22 %.

Параметры анатомического строения экто-
микоризы изменяются в зависимости от кон-
центрации металла в почве. При содержании 
свинца менее 3 ПДК радиус корня увеличива-
ется на 3 %. При увеличении концентрации до 
4 ПДК происходит увеличение толщины гриб-
ного чехла в среднем на 30 % и его доли на 5 %.

Высокие концентрации в слое почвы 
0–10 см не оказывают существенного влия-
ния на формирование определенных подтипов 
грибных чехлов. Увеличение среднего содер-
жания свинца по профилю 0–20 см до 2 ПДК 
угнетает образование чехла подтипа B, обще-
го числа чехлов плектенхиматического типа 
(на 18 %), а также незначительно стимулирует 
формирование чехлов псевдопаренхимати-
ческого типа (на 6 %). Увеличение доли псев-
допаренхиматических чехлов свидетельствует 
о специфической устойчивости определен-
ной группы грибов-микоризообразователей 
к его воздействию.

Литература

Веселкин Д. В. Микоризные грибы как индикато-
ры техногенных нарушений экосистем // Про блемы 
общей и прикладной экологии: материалы молодеж. 
конф. Екатеринбург, 1996. С. 29–40.

Веселкин Д. В. Изменчивость анатомических па-
раметров эктомикоризных окончаний разного стро-
ения // Микология и фитопатология. 2003. Т. 37, 
вып. 1. С. 22–29.

Веселкин Д. В. Реакция эктомикориз на техно-
генное загрязнение различных типов // Сибирский 
экологический журнал. 2005. № 4. С. 753–761.

Веселкин Д. В. Влияние загрязнения различных 
типов на разнообразие эктомикориз Pinus sylvestris 
// Микология и фитопатология. 2006. Т. 40, вып. 2. 
С. 122–132.

ГН 2.1.7.2041–06. Предельно допустимые кон-
центрации (ПДК) химических веществ в почве. Утв. 
Главным санитарным врачом РФ 19.01.2006. Изд. 
офиц. М.: ИИЦ Минздрава России, 2006. C. 15.

ГН 2.1.7.2511–09. Ориентировочно допустимые 
концентрации (ОДК) химических веществ в почве. 
Утв. Главным санитарным врачом РФ 18.05.2009. 
Изд. офиц. М.: ИИЦ Минздрава России, 2009. 
C. 3.

Гигиеническая оценка качества почвы населен-
ных мест. Методические указания. (Утв. Минздравом 
РФ 07.02.1999). М.: Информ.-изд. центр Минздрава 
России, 1999. 38 с.

Лепнева О. М., Обухов А. И. Состояние свинца 
в системе почва – растение в зонах влияния автома-
гистралей // Свинец в окружающей среде. М.: Наука, 
1987. С. 149–165.

Лобанов Н. В. Микотрофность древесных расте-
ний. М.: Лесн. пром-ть, 1971. 216 с.

Мартикайнен Н. Ф. О стабильности морфоло-
го-анатомических признаков микориз // Микосим-
биотрофизм и другие консортивные отношения 
в лесах Севера. Петрозаводск: КФ АН СССР, 1985. 
С. 82–92.

Новиков С. Г. Радиальное распределение вало-
вого содержания и подвижных форм тяжелых ме-
таллов в почвах г. Петрозаводска на землях общего 
пользования // Современные проблемы науки и об-
разования. 2014. № 1. C. 330.

Савицкене Н., Вайчюнене Я. А., Пясецкене А. А., 
Риспелис С. П., Абрахманов Х., Савицкас А. Б. Со-
держание тяжелых металлов в лекарственных рас-
тениях из разных придорожных зон в Литве // Раст. 
ресурсы. 1993. Т. 29, вып. 4. С. 23–30.

Сает Ю. Е. Нитропогенные геохимические ано-
малии свинца // Свинец в окружающей среде. М.: 
Наука, 1987. С. 130–149.

Селиванов И. А. Микосимбиотрофизм как форма 
консортивных связей в растительном покрове Со-
ветского Союза. М.: Наука, 1981. 232 с.

Семенова Л. А. Морфология микориз сосны 
обыкновенной в спелых лесах // Микоризные грибы 
и микоризы лесообразующих пород Севера. Петро-
заводск: КФ АН СССР, 1980. С. 103–133.

Федеральный закон от 22 марта 2003 г. N 34-ФЗ 
«О запрете производства и оборота этилированного 
автомобильного бензина в Российской Федерации».

Федорец Н. Г., Бахмет О. Н., Медведева М. В., 
Ахметова Г. В., Новиков С. Г., Ткаченко Ю. Н., Соло-
довников А. Н. Тяжелые металлы в почвах Карелии. 
Петрозаводск: КарНЦ РАН, 2015. 222 с.

Федорец Н. Г., Медведева М. В. Эколого-мик-
робиологическая оценка состояния почв г. Петроза-
водска. Петрозаводск: КарНЦ РАН, 2005. 96 с.

Федорец Н. Г., Морозова Р. М., Бахмет О. Н., 
Ткаченко Ю. Н. Почвы и почвенный покров Заонежья 
// Экологические проблемы освоения месторожде-
ния Средняя Падма. Петрозаводск: Карельский на-
учный центр РАН, 2005. С. 20–34.

Чумак Н. Ф. Микоризы, образуемые грибами 
рода Suillus, у сосны обыкновенной // Микология 
и фитопатология. 1981. Т. 15, № 3. С. 202–207.

Шкараба Е. М., Переведенцева Л. Г., Мехоно-
шин Л. Е. Консортивные связи лесных растений 
с грибами в условиях промышленного загрязнения 
// Экология. 1991. № 6. С. 12–17.

Шубин В. И. О плодоношении эктомикоризных 
грибов // Хвойные бореальной зоны. 2009. Т. 26, 
№ 1. С. 261–264.

Ягодин Б. А., Виноградова С. Б., Говорина В. В. 
Кадмий в системе почва – удобрения – растения – 
животные организмы и человек // Агрохимия. 1989. 
№ 5. С. 118–130.

Ярмишко В. Т. Оценка состояния подземных ор-
ганов растений в условиях промышленного загряз-
нения // Влияние промышленных предприятий на ок-
ружающую среду. Пущино: Наука, 1984. С. 230–231.

Baxter J. W., Pickett S. T. A., Carreiro M. M., Digh-
ton J. Ectomycorrhizal diversity and community struc-
ture in oak forest stands exposed to contrasting anthro-
pogenic impacts // Can. J. Bot. 1999. Vol. 77, no. 77. 
P. 771–782.



82

Cairney J. W. G., Meharg A. A. Infl uences of anthro-
pogenic pollution on mycorrhizal fungal communities 
// Environ. Pollut. 1999. Vol. 106. P. 169–182.

Leyval C., Turnau K., Haselwandter K. Eff ect of 
heavy metal pollution on mycorrhizal colonization and 

function: physiological, ecological and applied aspects 
// Mycorrhiza. 1997. Vol. 7. P. 139–153.

Поступила в редакцию 04.07.2016

References

Chumak N. F. Mikorizy, obrazuemye gribami roda 
Suillus, u sosny obyknovennoi [Mycorrhizae produced 
by fungi of the Suillus genus in the Scots pine]. Miko-
logiya i fi topatologiya [Mycology and Phytopathology]. 
1981. Vol. 15, no. 3. P. 202–207.

Federal’nyi zakon ot 22 marta 2003 g. 
N 34-FZ “O zaprete proizvodstva i oborota etilirovan-
nogo avtomobil’nogo benzina v Rossiiskoi Federatsii” 
[Federal Law No. N 34-FZ dated March 22, 2003 “On 
Banning Production and Use of Leaded Gasoline in the 
Russian Federation”].

Fedorets N. G., Medvedeva M. V. Ekologo-mikro-
biologicheskaya otsenka sostoyaniya pochv g. Petro-
zavodska [Ecological and microbiological assessment 
of the soils in the city of Petrozavodsk]. Petrozavodsk: 
KarRC of RAS, 2005. 96 p.

Fedorets N. G., Morozova R. M., Bakhmet O. N., 
Tkachenko Yu. N. Pochvy i pochvennyi pokrov 
Zaonezh’ya [Soils and soil cover in Zaonezhye]. Eko-
logicheskie problemy osvoeniya mestorozhdeniya Sred-
nyaya Padma [Ecol. Problems of the Develop. of the 
Srednyaya (Middle) Padma Deposit]. Petrozavodsk: 
KarRC of RAS, 2005a. P. 20–34.

Fedorets N. G., Bakhmet O. N., Medvedeva M. V., 
Akhmetova G. V., Novikov S. G., Tkachenko Yu. N., 
Solodovnikov A. N. Tyazhelye metally v pochvakh Karelii 
[Heavy metals in soils of Karelia]. Petrozavodsk: KarRC 
of RAS, 2015. 222 p.

Gigienicheskaya otsenka kachestva pochvy naselen-
nykh mest. Metodicheskie ukazaniya. (Utv. Minzdravom 
RF 07.02.1999) [Hygienic assessment of soils qual-
ity in settlements. Guidelines. (App. by the RF Ministry 
of Health, Feb. 07, 1999)]. Moscow: Inform.-izd. tsentr 
Minzdrava Rossii, 1999. 38 p.

GN 2.1.7.2041–06. Predel’no dopustimye kontsen-
tratsii (PDK) khimicheskikh veshchestv v pochve. Utv. 
Glavnym sanitarnym vrachom RF 19.01.2006. Izd. ofi ts. 
[Maximum permissible concentrations (MPC) of chemi-
cal substances in soils. Approved by the Chief Sanitary 
Inspector of the RF. 19.01.2006. Offi  cial ed.]. Moscow: 
IITs Minzdrava Rossii, 2006. P. 15.

GN 2.1.7.2511–09. Orientirovochno dopustimye 
kontsentratsii (ODK) khimicheskikh veshchestv v po-
chve. Utv. Glavnym sanitarnym vrachom RF 18.05.2009. 
Izd. ofi ts. [Approximate permissible concentrations 
(APC) of chemical substances in soils. Approved by the 
Chief Sanitary Inspector of the RF. 18.05.2009. Offi  cial 
ed.]. Moscow: IITs Minzdrava Rossii, 2009. P. 3.

Lepneva O. M., Obukhov A. I. Sostoyanie svintsa 
v sisteme pochva – rastenie v zonakh vliyaniya av-
tomagistralei [Lead in a soil-plant system exposed 
to highways infl uence]. Svinets v okruzhayushchei 
srede [Lead in Environment]. Moscow: Nauka, 1987. 
P. 149–165.

Lobanov N. V. Mikotrofnost’ drevesnykh rastenii 
[Mycotrophy of woody plants]. Moscow: Lesn. prom-t’, 
1971. 216 p.

Martikainen N. F. O stabil’nosti morfologo-ana-
tomicheskikh priznakov mikoriz [On the stability of mor-
phological and anatomical features of mycorrhizae]. 
Mikosimbiotrofi zm i drugie konsortivnye otnosheniya 
v lesakh Severa [Mycosymbiotrophism and Other Con-
sortium Relationships in Northern Forests]. Petroza-
vodsk: KF AN SSSR, 1985. P. 82–92.

Novikov S. G. Radial’noe raspredelenie valovogo 
soderzhaniya i podvizhnykh form tyazhelykh metallov 
v pochvakh g. Petrozavodska na zemlyakh obshchego 
pol’zovaniya [Radial content distribution of gross and 
active forms of heavy metals in soils of common use 
lands in Petrozavodsk]. Sovremennye problemy nauki 
i obrazovaniya [Modern Problems of Sci. and Ed.]. 2014. 
No. 1. P. 330.

Savitskene N., Vaichyunene Ya. A., Pyasetske-
ne A. A., Rispelis S. P., Abrakhmanov Kh., Savits-
kas A. B. Soderzhanie tyazhelykh metallov v lekarstven-
nykh rasteniyakh iz raznykh pridorozhnykh zon v Litve 
[Heavy metals in medicinal plants from diff erent road 
areas in Lithuania]. Rast. resursy [Plant Res.]. 1993. 
Vol. 29, iss. 4. P. 23–30.

Saet Yu. E. Nitropogennye geokhimicheskie ano-
malii svintsa [Nitro-induced geochemical anomalies of 
lead]. Svinets v okruzhayushchei srede [Lead in Environ-
ment]. Moscow: Nauka, 1987. P. 130–149.

Selivanov I. A. Mikosimbiotrofi zm kak forma kon-
sortivnykh svyazei v rastitel’nom pokrove Sovetskogo 
Soyuza [Mycosymbiotrophism as a form of consortium 
relationships in plant cover of the Soviet Union]. Mos-
cow: Nauka, 1981. 232 p.

Semenova L. A. Morfologiya mikoriz sosny obykno-
vennoi v spelykh lesakh [Mycorrhizae morphology of the 
Scots pine in mature forests]. Mikoriznye griby i mikorizy 
lesoobrazuyushchikh porod Severa [Mycorrhizal Fun-
gi and Mycorrhizae of Forest-forming Species in the 
North]. Petrozavodsk: KF AN SSSR, 1980. P. 103–133.

Shkaraba E. M., Perevedentseva L. G., Mekhono-
shin L. E. Konsortivnye svyazi lesnykh rastenii s grib-
ami v usloviyakh promyshlennogo zagryazneniya [Con-
sortium relationships of forest plants and fungi under 
industrial pollution]. Ekologiya [Ecology]. 1991. No. 6. 
P. 12–17.

Shubin V. I. O plodonoshenii ektomikoriznykh gri-
bov [On fruiting of ectomycorrhizal fungi]. Khvoinye 
boreal’noi zony [Conifers of a Boreal Zone]. 2009. 
Vol. 26, no. 1. P. 261–264.

Veselkin D. V. Mikoriznye griby kak indikatory tekh-
nogennykh narushenii ekosistem [Mycorrhizal fungi as 
indicators of anthropogenic disturbances of ecosys-
tems]. Problemy obshchei i prikladnoi ekologii: materialy 



molodezh. konf. [Problems of General and Applied Eco-
logy: Proceed. of the Conf. of Young Scientists]. Ekate-
rinburg, 1996. P. 29–40.

Veselkin D. V. Izmenchivost’ anatomicheskikh para-
metrov ektomikoriznykh okonchanii raznogo stroeniya 
[Variability of anatomical parameters in ectomycorrhi-
zal tips of diff erent structure]. Mikologiya i fi topatologiya 
[Mycology and Phytopathology]. 2003. Vol. 37, iss. 1. 
P. 22–29.

Veselkin D. V. Reaktsiya ektomikoriz na tekhnogen-
noe zagryaznenie razlichnykh tipov [Reactions of ecto-
mycorrhizae to technogenic pollution of diff erent types]. 
Sibirskii ekologicheskii zhurnal [Siberian Journal of Eco-
logy]. 2005. No. 4. P. 753–761.

Veselkin D. V. Vliyanie zagryazneniya razlichnykh 
tipov na raznoobrazie ektomikoriz Pinus sylvestris [Im-
pact of diff erent pollution on the ectomycorrhizae diver-
sity in the Pinus sylvestris]. Mikologiya i fi topatologiya 
[Mycology and Phytopathology]. 2006. Vol. 40, iss. 2. 
P. 122–132.

Yagodin B. A., Vinogradova S. B., Govorina V. V. 
Kadmii v sisteme pochva – udobreniya – rasteni-
ya – zhivotnye organizmy i chelovek [Cadmium in 

a soil-fertilizers-plants-animals system and humans]. 
Agrokhimiya [Agrochemistry]. 1989. No. 5. P. 118–130.

Yarmishko V. T. Otsenka sostoyaniya podzemnykh 
organov rastenii v usloviyakh promyshlennogo zagry-
azneniya [Assessment of subterranean organs of plants 
exposed to industrial pollution]. Vliyanie promyshlen-
nykh predpriyatii na okruzhayushchuyu sredu [Impact 
of Industrial Enterprises on Natural Environment]. Push-
chino: Nauka, 1984. P. 230–231.

Baxter J. W., Pickett S. T. A., Carreiro M. M., Digh-
ton J. Ectomycorrhizal diversity and community struc-
ture in oak forest stands exposed to contrasting anthro-
pogenic impacts. Can. J. Bot. 1999. Vol. 77, no. 77. 
P. 771–782.

Cairney J. W. G., Meharg A. A. Infl uences of anthro-
pogenic pollution on mycorrhizal fungal communities. 
Environ. Pollut. 1999. Vol. 106. P. 169–182.

Leyval C., Turnau K., Haselwandter K. Eff ect of 
heavy metal pollution on mycorrhizal colonization and 
function: physiological, ecological and applied aspects. 
Mycorrhiza. 1997. Vol. 7. P. 139–153.

Received July 04, 2016

CВЕДЕНИЯ ОБ АВТОРАХ:

Савельев Леонид Алексеевич

младший научный сотрудник лаб. динамики 
и продуктивности таежных лесов
Институт леса Карельского научного центра РАН
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск,
Республика Карелия, Россия, 185910
эл. почта: Lideon.R@mail.ru

Кикеева Анастасия Вячеславовна

биолог лаб. динамики и продуктивности таежных лесов
Институт леса Карельского научного центра РАН
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск,
Республика Карелия, Россия, 185910
эл. почта: avkikeeva@mail.ru

CONTRIBUTORS:

Savel'ev, Leonid

Forest Research Institute, Karelian Research Centre,
Russian Academy of Sciences
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk,
Karelia, Russia
e-mail: Lideon.R@mail.ru

Kikeeva, Anastasiya

Forest Research Institute, Karelian Research Centre,
Russian Academy of Sciences
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk,
Karelia, Russia
e-mail: avkikeeva@mail.ru



84

Труды Карельского научного центра РАН
№ 9. 2017. С. 84–97
DOI: 10.17076/eco634

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

УДК 577.1:574.64:597.08

ОЦЕНКА СОСТОЯНИЯ ОРГАНИЗМА И ТОКСИЧНОСТИ 

ВЕЩЕСТВ ПО БИОХИМИЧЕСКИМ ПОКАЗАТЕЛЯМ

А. Л. Рабинович1, Р. У. Высоцкая1, A. P. Lyubartsev2, 

N. Quirke3, V. A. Lobaskin4

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск
2 Стокгольмский университет, Швеция
3 Имперский колледж науки, технологии и медицины, Лондон, Великобритания
4 Университетский колледж Дублина, Ирландия

Предложены критерии для количественного описания состояния и изменения со-
стояния организма в разных условиях с использованием некоторой совокупности 
измеряемых биохимических показателей (признаков, свойств). Признаки различ-
ной природы и размерности, приведенные к безразмерной форме относительно 
своих контрольных значений, объединяются в составной индикатор, показываю-
щий относительное изменение, усредненное по всем признакам. Использование 
данного составного индикатора целесообразно при сравнении результатов разных 
экспериментов. Если для каждого признака известен диапазон нормальной измен-
чивости (референтный интервал), то предложено вычислять также второй состав-
ной индикатор: усредненное по всем признакам приведенное относительное зна-
чение их отклонений от середин своих референтных интервалов, отнесенных к по-
луширине интервалов (в процентах). Расчет проводится таким образом, что диапа-
зон 0–100 % этих отклонений для каждого признака соответствует референтному 
интервалу (где 0 отвечает середине интервала, 100 % – его нижнему или верхнему 
пределу), тогда как величины, превышающие 100 %, – переходу в область патоло-
гии. Усредненное по всем признакам значение приведенных относительных откло-
нений от середин референтных интервалов дает количественную оценку состояния 
организма (по данному набору признаков) по отношению к диапазону нормальной 
изменчивости. Использование предложенного подхода продемонстрировано на 
примере обработки данных одного из токсикологических экспериментов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: экологическая биохимия; токсиканты; референтные интер-
валы; методы описания состояния организма.

A. L. Rabinovich, R. U. Vysotskaya, A. P. Lyubartsev, N. Quirke, 

V. A. Lobaskin. ASSESSING THE STATE OF AN ORGANISM AND TOXICITY 

OF SUBSTANCES USING BIOCHEMICAL INDICATORS

Criteria for quantitatively describing the state and state variation of a living organism in 
various conditions are proposed using a set of its measurable characteristics (indicators, 
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Введение

Проблема описания состояния разных ор-
ганизмов, а также оценки степени воздействия 
на них различных веществ и, если возможно, 
оценки степени токсичности последних весьма 
актуальна. Реакции разных животных и чело-
века на воздействие даже одинаковых токси-
кантов могут различаться очень существенно; 
сложность проблемы возрастает с увеличени-
ем количества и разнообразия токсикантов, 
особенно в последние годы [Моисеенко, 2009; 
A textbook…, 2010; Гелашвили и др., 2016].

Очевидно, что данные, служащие основанием 
для оценки токсичности веществ, едва ли мож-
но свести к единственному количественному 
идентификатору (параметру) или небольшому 
набору идентификаторов. За последнее деся-
тилетие вопросам токсичности разных веществ 
было посвящено множество исследований. Не-
которые эффекты токсичности на уровне отдель-
ных клеток и тканей связаны с окислительным 
стрессом и возможными патофизиологическими 
проявлениями в виде повреждений белков, ДНК 
и мембран; такая парадигма токсичности счита-
ется наиболее разработанной [Nel et al., 2006]. 
Кроме того, в литературе обсуждаются такие 
эффекты взаимодействий с токсикантами, как 
нарушение структуры и функций митохондрий, 
фагоцитов, воспаление, денатурация белков, эн-
дотелиальная дисфункция, влияние на сверты-
ваемость крови, генерирование неоантигенов, 
нарушение иммунной устойчивости, измене-
ние регулирования клеточного цикла [Nel et al., 
2006]. Возрастающий объем использующихся 
токсикантов увеличивает риск их воздействия 
на человека, животных и растения, может при-
вести к негативным и долговременным послед-
ствиям для различных экосистем. Это далеко не 
всегда изучено должным образом. Понимание 

молекулярных механизмов токсичности боль-
шинства веществ пока не достигнуто, хотя наря-
ду с экспериментальными исследованиями для 
анализа химических и биологических объектов 
и явлений и определения потенциально токси-
ческого влияния различных соединений на ор-
ганизм разработан и используется ряд теорети-
ческих подходов. Например, анализ распределе-
ний и тестовых данных [Péry et al., 2003; Yuan, Yin, 
2009], топологические индексы [Khadikar et al., 
2002], количественные связи между структурой 
и активностью (Quantitative Structure-Activity Re-
lations (QSAR)) [Tantra et al., 2015], гистограммы 
[Fiorino et al., 2011], измерения молекулярного 
квантового подобия [Gironés, Carbó-Dorca, 2006] 
и другие методы [Nigsch et al., 2009; Valerio, 
2009]. Так или иначе, оценка влияния токсикан-
тов различной природы на состояние организма 
и оценка степени их токсичности является важ-
ной и нетривиальной проблемой.

Цель настоящей работы – предложить коли-
чественные критерии для описания:

а) изменения состояния организма (в том 
числе после возможного токсикологического 
воздействия) по сравнению с контролем, по 
результатам измерений различных его показа-
телей, объединенных в составной индикатор;

б) состояния организма по отношению 
к диапазонам нормальной изменчивости (ре-
ферентным интервалам) изученного набора 
его показателей (оценки состояния «здоровья» 
организма по этому набору).

Методы

Оценка текущего состояния организма

Любой организм содержит сотни тысяч раз-
ных биополимеров (белков, углеводов, липи-
дов и т. д.) и низкомолекулярных метаболитов 

properties). The measurable indicators (of diff erent origin and dimensionality) of an organ-
ism converted into a dimensionless form relative to their control values are combined into 
a single integral indicator showing relative deviation averaged over all the indicators. This 
integral indicator is useful to compare the results of diff erent experiments. If the range of 
normal variability (reference range) is known for each indicator involved, the  second integral 
indicator is proposed to be calculated as the normalized relative deviation from the middle 
of all reference ranges (in percentage) averaged over all the indicators. The calculation is 
performed in such a way that the range 0–100 % of this deviation of an indicator corre-
sponds to the normal variability (where 0 corresponds to the middle of the reference range, 
100 % – to its lower or upper limit), while the values over > 100 % represent a pathological 
response. The normalized relative deviation from the middle of all reference ranges (in per-
centage) averaged over all the indicators is an assessment of the state of a living organism 
(based on the given set of indicators) relative to the range of normal variability. The applica-
tion of the suggested approach is illustrated by an example of a toxicological experiment.

K e y w o r d s: ecological biochemistry; toxicants; reference ranges; methods of organ-
ism state description.
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и веществ, которые могут участвовать в ответе 
на воздействие внешних факторов. Количество 
токсикантов также является огромным (и каж-
дый из них может взаимодействовать с различ-
ными мишенями в организме), поэтому для по-
иска мест поражения и выяснения последствий 
на метаболическом уровне требуется исполь-
зовать большой спектр методов и параметров. 
Комплексное тестирование состояния любого 
организма требует применения морфологиче-
ских, гистологических, физиологических, гене-
тических, иммунологических, биохимических 
тестов. Чем более широким является набор 
анализируемых параметров (показателей), чем 
более полно они характеризуют основные пути 
метаболизма, тем более объективную оценку 
состояния организма он способен обеспечить 
[Разработка…, 2001; Сидоров и др., 2002; Не-
мова, Высоцкая, 2004].

Под п о к а з а т е л е м  понимается характе-
ристика некоторого молекулярного компонента 
организма, например, содержание (концентра-
ция) компонента или активность какого-нибудь 
фермента. Однако следует также учитывать, 
в каком органе или ткани изучается этот пока-
затель, какому организму принадлежит ткань, 
какого возраста и пола этот организм и т. д., 
поскольку содержание одного и того же мета-
болита, активность одного и того же фермента 
с учетом этих факторов может иметь разные 
механизмы регуляции. Поэтому показатель 
с учетом тканевой специфичности – это са-
мостоятельная единица, его называют п р и -
з н а к о м  [Сидоров и др., 2002, 2003]. Таким 
образом, речь идет о необходимом охвате при-
знаков. Признаки обычно изучаются в сравне-
нии с их значениями в контрольном состоянии 
организма. Признаки для любого состояния 
имеют разнообразную природу, поэтому раз-
личия могут быть в происхождении и особен-
ностях получения образцов, в методах изме-
рения, в единицах измерения. В итоге сравни-
вать между собой абсолютные значения разных 
признаков обычно затруднительно. Но если пе-
ревести все признаки в относительные едини-
цы, т. е. соотнести их с какими-то аналогичны-
ми величинами (что использовано, например, 
в работах [Сидоров и др., 2002, 2003]), то ста-
новится возможным сравнивать между собой 
изменения разных признаков. На основе отно-
сительных единиц можно разрабатывать спо-
собы оценки изменения всего набора призна-
ков в целом, сравнения изменений этого набо-
ра признаков в разных экспериментах, а также 
сравнения с разными литературными данными.

Безразмерные относительные пока-

затели (признаки). Пусть Ci – значение i-го 

признака (например, концентрации вещества 
или активности фермента в данной ткани) в дан-
ном опыте, и Ci_ctrl – значение соответствующего 
признака i в контроле. Тогда в качестве безраз-
мерного относительного отклонения i-го при-
знака от значения в контроле (в процентах) мож-
но избрать [Сидоров и др., 2002, 2003] величину

 . (1)

Состояние контроля обычно избирается 
в интервале нормальной изменчивости (рефе-
рентном интервале), Ci может оказаться как 
больше, так и меньше, чем Ci_ctrl, т. е. соотно-
шение (1) может быть положительным или от-
рицательным, а в контрольной точке оно равно 
нулю. Проблема при вычислении отклонения 
(1) возникает, лишь если значение Ci_ctrl в конт-
роле невозможно измерить или оно настолько 
мало, что имеющимися приборами (или мето-
дикой) не детектируется; в итоге полагается, 
что Ci_ctrl = 0. Такие признаки при расчете отно-
сительных отклонений (1) следует, к сожале-
нию, исключать из рассмотрения.

Удельное относительное отклонение со-

вокупности признаков от контроля. Переход 
к безразмерным относительным отклонениям 
признаков позволяет далее предложить прос-
той вариант интегральной оценки полученных 
данных. Назовем «экспериментом» комплекс 
измерений, необходимых для получения всей 
совокупности различных признаков. Пусть 
в данном эксперименте исследовано N призна-
ков. Предлагается вычислять удельное относи-
тельное отклонение Ω этой совокупности при-
знаков как среднее арифметическое модулей 
относительных отклонений от своих контроль-
ных значений в процентах, каждое из которых 
вычислено согласно соотношению (1), т. е.

 . (2)

Модули в слагаемых выражения (2), стро-
го говоря, играют роль только для признаков 
с отрицательными отклонениями от контроля, 
а проставлены они у всех слагаемых лишь для 
единообразия. В состоянии контроля вели-
чина Ω = 0. Никаких специальных коэффици-
ентов для разных признаков выражение (2) не 
содержит: слагаемые для разных признаков 
учитываются равнозначно. Подразумевается, 
что все признаки являются независимыми (не-
скоррелированными). Строгой независимости 
обычно нет, поскольку биохимические процес-
сы во всех органах и тканях организма, разуме-
ется, всегда некоторым образом связаны друг 
с другом. Однако признаки будем называть 
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скоррелированными лишь в том случае, когда 
они взаимосвязаны жестко, взаимозависимы 
так, что данных об изменении одного признака 
достаточно, чтобы воспроизвести данные по 
изменению другого. Эта скоррелированность 
может являться, например, следствием того, 
что оба признака напрямую зависят от одно-
го и того же третьего признака, который явно 
в анализе не фигурирует. Если такая скорре-
лированность будет выявлена, то во избежание 
искажения результатов расчета один из жестко 
взаимозависимых признаков должен быть из 
соотношения (2) исключен. Как уже упомина-
лось, для получения объективной оценки со-
стояния организма используемые признаки 
должны как можно более полно характеризо-
вать основные пути метаболизма. Можно ожи-
дать, что в этом случае связь между разными 
признаками будет являться весьма опосредо-
ванной, сложной, непрямой.

В соотношении (2) также подразумевается, 
что все признаки являются одинаково важны-
ми и что отклонения любого признака от своего 
контроля в сторону увеличения и уменьшения 
играют тоже одинаково важную роль. В общем 
случае для разных признаков что-то может ока-
заться неверным, и тогда для внесения попра-
вок в формулу (2) и получения более реалис-
тичной оценки требуются специальные иссле-
дования. Если в итоге подобных исследований 
удалось, например, количественно установить 
разницу в степени важности (значимости) каж-
дого из используемых признаков при воздейст-
вии данного токсиканта (т. е. установить коэф-
фициент fi, являющийся «весом» i-го признака), 
то каждое слагаемое в выражении (2) следует 
умножить на соответствующий коэффициент 
fi, а вместо N в (2) использовать сумму всех ко-
эффициентов fi. Поиск путей оценки весов при-
знаков (коэффициентов fi) выходит за рамки 
настоящей работы, тем более что универсаль-
ные способы вряд ли существуют: в огромном 
многообразии признаков может быть огромное 
многообразие разных взаимосвязей, и опре-
деление весов признаков в каждом конкрет-
ном случае – это специальная задача. Вместе 
с тем представляется уместным привести при-
мер эффективности такого приема в случае 
успешности оценок весов: для комплексной 
оценки опасности и токсичности сточных вод 
как многокомпонентных систем в работе [Ге-
лашвили и др., 2010] были предложены алго-
ритмы применения обобщенной функции жела-
тельности и введены весовые коэффициенты. 
В качестве этих коэффициентов были исполь-
зованы обратные значения классов опасности 
токсикантов, что позволило повысить степени 

дискриминации сравниваемых проб сточных 
вод как по их химическому составу, так и по ток-
сическим свойствам [Гелашвили и др., 2010].

Далее, если в итоге специальных исследо-
ваний удалось установить, что отклонения ка-
кого-то признака от контроля в сторону увели-
чения и уменьшения неравноценны по степени 
важности для организма, то в выражении (2) 
у слагаемого, относящегося к этому признаку, 
нужно ввести разные множители-«веса» для 
положительного и отрицательного отклонения, 
чтобы уравнять оба вклада.

Таким образом, величина Ω (выражение 
(2)) дает количественную оценку степени сме-
щения состояния организма (усредненного по 
избранному набору признаков) в данном экспе-
рименте от контроля. Ее можно использовать 
для ряда сравнительных оценок: если проведе-
но несколько разных экспериментов с данным 
организмом и исследован один и тот же набор 
признаков (с одним и тем же контрольным со-
стоянием), то сравнение значений Ω для них 
позволит провести сортировку экспериментов 
по степени изменения в них состояния орга-
низма по сравнению с контролем.

Отметим, однако, что шкала изменений 
величины Ω оказывается в известном смыс-
ле произвольной, что ограничивает возмож-
ности рассмотрения других вопросов. Наи-
более значимое ограничение состоит в том, 
что численное значение величины Ω в любом 
эксперименте не позволяет установить, при-
надлежит или нет данное состояние орга-
низма интервалу нормальной изменчивос-
ти. Вопрос этот является весьма важным, 
а в отдельных случаях – принципиальным. Ис-
комую оценку можно сделать на основании 
величины, которая предложена в следующем 
разделе.

Оценка состояния организма по отношению 
к диапазону нормальной изменчивости

Рассмотрим вопрос о расчете характерис-
тики, которая позволит оценить состояние ор-
ганизма, достигнутое в данном эксперименте, 
по совокупности изученных признаков (вне за-
висимости от их начальных состояний в конт-
рольных точках), относительно диапазона нор-
мальной изменчивости. Это позволит обсуж-
дать состояние в терминах н о р м ы  и/или 
п а т о л о г и и , т. е. оценить «степень здоровья» 
организма по указанному набору признаков. 
Эта характеристика должна отражать риск воз-
никновения у организма патологического со-
стояния и/или риск его наличия. Для решения 
этого вопроса разумно использовать принцип 
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референтных интервалов [CLSI…, 2000; Henny 
et al., 2000; Jones, Barker, 2008].

Приведенное относительное отклонение 

совокупности признаков от середины ре-

ферентных интервалов. Пусть известны ин-
тервалы нормальной изменчивости (референ-
тные интервалы) всех признаков организма, 
изученных в данном эксперименте; количество 
признаков равно N. Интервалы эти могут быть 
установлены в лабораторных экспериментах 
или заимствованы из литературных источни-
ков. Для любого признака референтный ин-
тервал измеряется в абсолютных единицах 
(и единицы измерения разных признаков могут 
различаться). Пусть для i-го признака нижний 
предел референтного интервала в абсолютных 
единицах есть Ci_lower, а верхний предел – Ci_up-

per. Остальные обозначения сохраняются: зна-
чение i-го признака в эксперименте есть Ci, 
а в контрольной точке Ci_ctrl.

В данном разделе также используем соиз-
мерение величин всех признаков, т. е. переход 
к некоторым относительным их величинам, но 
это не будет связано с выражением (1). А имен-
но рассчитаем положение какого-то одного 
признака Ci по отношению к пределу (границе) 
его референтного интервала. Очевидно, что 
роль в оценке состояния играет лишь рассто-
яние от величины Ci до того предела, который 
оказался к этой величине Ci ближе, независи-
мо от того, нижний он или верхний. Универ-
сальным началом отсчета этого расстояния по 
направлению к обоим пределам может быть 
только середина референтного интервала, это 
точка (½) · (Ci_lower + Ci_upper).

Половина ширины референтного интервала, 
очевидно, равна величине (½) · (Ci_upper – Ci_lower). 
Вычислим следующее отношение:

 . (3)

Отношение (3) показывает, какую долю 
(в процентах) от полуширины референтного 
интервала составляет расстояние от середи-
ны этого референтного интервала до точки Ci. 
Знак модуля поставлен в (3) для того, чтобы 
разность в числителе дроби была всегда поло-
жительной величиной, поскольку знак этой раз-
ности не является существенным. Это выраже-
ние и дает количественную оценку состояния 
признака Ci (или состояния организма по этому 
признаку Ci) на шкале «норма – патология». При 
этом области нормальной изменчивости отве-
чает диапазон от 0 до 100 %: 0 соответствует 
середине референтного интервала, а 100 % – 
любому из его пределов.

Вычислим теперь величину Ωnorm, которая 
описывает состояние организма на шкале 
«норма – патология» как среднее арифмети-
ческое величин (3) по всей совокупности N изу-
ченных признаков:

. (4)

Величину Ωnorm назовем нормализованное 

(приведенное) удельное относительное от-
клонение признаков от середины референтных 
интервалов. Каждое слагаемое в выражении (4) 
представляет собой отношение (в процентах) 
величины отклонения данного признака i в экс-
перименте в какую-либо сторону от середины 
своего референтного интервала к полуширине 
этого референтного интервала. В относитель-
ных единицах на шкале «норма – патология» 
все признаки оказались теперь строго соизме-
римыми, поскольку выражение (3) для каждого 
признака достигает значения 100 % при пере-
сечении нижнего или верхнего предела его ре-
ферентного интервала; отсчет ведется от сере-
дины интервала. В итоге приведенное удель-
ное относительное отклонение Ωnorm описывает 
состояние «здоровья» организма, усредненное 
по набору из N признаков. Итак, критерием 
оценки «здоровья» является положение Ωnorm 
относительно границы 100 %; эта граница на 
данной шкале для организма в целом отвечает 
и нижнему, и верхнему пределу диапазона нор-
мальной изменчивости. Если 0 ≤ Ωnorm ≤ 100 %, 
то чем больше величина Ωnorm, тем больше риск 
в о з н и к н о в е н и я  токсических эффектов 
в здоровом организме. Если Ωnorm оказалось 
больше 100 %, то появляется риск н а л и ч и я 
токсического эффекта и состояния «болезни» 
(«нездоровья») организма, и этот риск увели-
чивается с увеличением Ωnorm. При этом нужно 
иметь в виду, что вблизи общей границы диапа-
зона нормальной изменчивости (пороговой ве-
личины 100 %) возможно взаимное перекрыва-
ние нормальных и патологических состояний. 
Это утверждение строго согласуется со смыс-
лом референтных интервалов [CLSI…, 2000; 
Henny et al., 2000; Jones, Barker, 2008]. Очевид-
но, что если величина Ωnorm в каком-то экспери-
менте будет превышать эти 100 % значительно, 
то можно будет утверждать, что риск (веро-
ятность) существования патологического со-
стояния (т. е. наличия токсического эффекта) 
действительно высок. Отметим, что признаки 
должны отвечать тем критериям, которые были 
упомянуты выше при обсуждении выражения 
(2); некоторые связанные с этим вопросы об-
суждаются также в пп. 1–5 ниже.
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В ряде случаев исследователю может ока-
заться необходимым также оценить, каким по 
шкале «норма – патология» являлось то со-
стояние организма, которое было избрано им 
в качестве «контрольного» (и все признаки от-
вечали своим контрольным точкам). Для это-
го в выражение (4) для Ωnorm следует вместо Ci 
подставить значения Ci_ctrl:

 . (5)

При необходимости можно вычислить и раз-
ность Ωnorm – (Ωnorm)ctrl между состоянием орга-
низма Ωnorm в эксперименте (согласно соотно-
шению (4)) и его состоянием (Ωnorm)ctrl в контро-
ле (согласно (5)) по шкале «норма – патология». 
Важно, однако, иметь в виду, что величина это-
го смещения по шкале «норма – патология», 
т. е. Ωnorm – (Ωnorm)ctrl, менее информативна, чем 
собственно абсолютная величина Ωnorm на этой 
шкале. В этом проявляется существенное отли-
чие величины Ωnorm из (4) от использованной ра-
нее величины Ω из (2); его здесь уместно под-
черкнуть. Конкретное значение величины Ω из 
(2) показывает только разницу: с м е щ е н и е 
данного состояния организма от контрольного, 
и численные значения на этой шкале смещений 
существенно зависят от выбора контроля. На-
против, значение величины Ωnorm из (4) свиде-
тельствует о с о с т о я н и и  организма (при лю-
бом контроле) на шкале «норма – патология», 
которая унифицирована для всех признаков; 
на этой шкале уже имеют определенный смысл 
абсолютные значения.

Для исключения неоднозначности в истол-
ковании и применении изложенной выше рас-
четной схемы необходимо отметить некоторые 
важные положения:

1. В выражении (4) подразумевается, что 
признаки являются одинаково важными и неза-
висимыми друг от друга (нескоррелированны-
ми). Термин «скоррелированность» использу-
ется нами для случаев, когда признаки жестко 
взаимозависимы, что отмечалось выше при 
обсуждении выражения (2). В действительно-
сти это может оказаться неверным. Если в ре-
зультате специального исследования установ-
лена неодинаковость и установлена степень 
важности каждого из используемых признаков 
при воздействии данного токсиканта, то выра-
жение (4) нужно модифицировать аналогично 
тому, как это предлагалось сделать с выраже-
нием (2). Каждое слагаемое в сумме (4) нуж-
но умножить на соответствующий вес данного 

признака (коэффициент fi), а в знаменателе 
вместо N использовать сумму всех этих коэф-
фициентов. Помимо этого, возможна ситуация, 
когда по степени важности для состояния орга-
низма отклонение какого-то признака i в сторо-
ну одного предела его референтного интерва-
ла отличается от отклонений в сторону другого 
его предела. Для каждого из таких признаков 
следует вводить множители (коэффициенты) 
для отклонений в каждую сторону, которые бу-
дут учитывать это обстоятельство и позволят 
осуществить «выравнивание» степени важнос-
ти отклонений (это тоже аналогично способу 
модификации выражения (2)).

2. При расчете Ωnorm по выражению (4) нет 
необходимости исключать из рассмотрения 
признаки, значение которых в контрольной 
точке Ci_ctrl = 0. Это было необходимо лишь при 
вычислении величины Ω согласно выражению 
(2), поскольку Ci_ctrl являлись знаменателя-
ми дробей.

3. Пределы референтных интервалов при-
знаков оцениваются статистически согласно 
параметрическим или непараметрическим 
методам [Henny et al., 2000]. При проведении 
экспериментов конструктивным решением 
является самостоятельное определение ре-
ферентных интервалов признаков тех объек-
тов, которые при этом используются. Причина 
в том, что в разных лабораториях при опреде-
лении своих собственных референтных интер-
валов используются различающиеся типы обо-
рудования и разные методы оценки, различные 
источники и т. д., поэтому нередко возникает 
разница в этих референтных интервалах и еди-
ницах их измерения [Compendium…, 2011]. 
Отмечены случаи, когда референтные интер-
валы для одних и тех же объектов, полученные 
в двух разных лабораториях, даже не пере-
крывались [Friedberg et al., 2007]; такая ситу-
ация, к сожалению, может осложнить анализ 
и сравнение собственных результатов с данны-
ми литературы.

4. Предполагается, что все признаки, из-
бранные для оценки состояния организма, яв-
ляются чувствительными к действию данного 
токсиканта. Именно при этом условии величи-
на отношения для каждого признака согласно 
(3) будет зависеть от воздействия токсиканта 
и превысит границу 100 % при выходе за преде-
лы своего референтного интервала. При этом 
превысит границу 100 % и величина Ωnorm, ко-
торая отражает средний вклад в состояние ор-
ганизма, приходящийся на один признак. Если 
же среди избранных окажутся признаки, не-
чувствительные к воздействию данного токси-
канта, то их вклады создадут «шум», а значение 
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величины Ωnorm окажется смещенным, не отра-
зит реального состояния организма. При этом 
вклад признака может быть и почти нулевым, 
если Ci оказалось близко к середине референ-
тного интервала. Чем больше доля используе-
мых нечувствительных признаков, тем больше 
такое смещение. Отметим, что чувствитель-
ность признака может измениться и в ходе экс-
перимента, и даже быть потеряна из-за нару-
шения защитных биохимических механизмов.

5. Предыдущий пункт тесно связан также 
с вопросом о надежности определения ре-
ферентных интервалов. Некоторые признаки, 
чувствительные в отношении данного токси-
канта, могут не быть высокочувствительными, 
а являться лишь средне- или слабочувствитель-
ными. Однако если их референтные интерва-
лы определены надежно (с соблюдением всех 
предписанных требований: корректного отбора 
референтной совокупности особей и др. [CLSI, 
2000; Henny et al., 2000; Jones, Barker, 2008]), 
то вклады даже слабочувствительных к данно-
му токсиканту признаков, вносимые в величину 
Ωnorm (и являющиеся результатом соизмерения 
их сравнительно небольших отклонений с по-
лушириной этих интервалов), перекроют воз-
можные погрешности определения интервалов 
и в итоге окажутся значимыми. Величина вкла-
да каждого признака будет зависеть от степени 
его чувствительности.

Токсикологический эксперимент

Описанная выше математическая схема 
может быть использована для обработки ре-
зультатов разных экспериментов. В качест-
ве иллюстрации ниже будет приведен один из 
возможных примеров: обработка части био-
химических данных, которые были получены 
в работах [Разработка…, 2001; Сидоров и др., 
2002; Рипатти и др., 2003] при изучении воз-
действия одного из загрязняющих веществ на 
речную камбалу. Эксперименты являлись час-
тью комплексных исследований, проведенных 
в СевНИИРХ ПетрГУ совместно с лабораторией 
экологической биохимии ИБ КарНЦ РАН и дру-
гими организациями. Работы осуществлялись 
в соответствии с утвержденными методиками 
[Методические рекомендации…, 1998]. Экс-
перименты с рыбами были проведены в аква-
риальной СевНИИРХ ПетрГУ, биохимический 
анализ – в лаборатории экологической биохи-
мии ИБ КарНЦ РАН; результаты представлены 
в заключительном отчете [Разработка…, 2001].

Обсуждаемый ниже пример относится 
к токсиканту MUDPUSH XL D-149 (патенто-
ванная смесь), код D-149. Препарат D-149 

используется в качестве бурового раствора на 
нефтяных промыслах и представляет собой ла-
минарный буфер: смесь бентонита (глина), ди-
натриевой соли 1-гидроксиэтилендифосфоно-
вой кислоты и полисахарида на основе глюко-
зы и маннозы. В статьях [Сидоров и др., 2002; 
Рипатти и др., 2003] дано подробное описание 
методики проведения эксперимента; ее крат-
кое изложение приведено ниже.

Речную камбалу (Platichthys fl esus L.) отлав-
ливали в Белом море и использовали в аква-
риальных экспериментах с концентрациями 
1, 10 и 100 мг/л препарата D-149 (экспозиция 
составляла 30 суток). Рыб (возраст 5–6 лет, 
2-я стадия зрелости гонад, средняя длина 
141 ± 17 мм, масса тела 41 ± 7 г) помещали 
в аквариумы объемом 35 л, по 8 экземпля-
ров в каждый, и содержали при температуре 
10–15 °C. Была налажена аэрация аквариумов 
и контролировалось содержание кислорода 
в воде. Фоновой средой служила вода Белого 
моря, минерализация находилась в пределах 
20–25 ‰. Растворы и чистую воду в контроле 
меняли 2 раза в неделю. По окончании экспе-
риментов рыб обездвиживали и в охлажден-
ном виде доставляли в лабораторию эколо-
гической биохимии ИБ КарНЦ РАН. Фиксация 
материала, выделение и анализ веществ осу-
ществлялись в соответствии с работами [Си-
доров и др., 1981; Биохимические методы…, 
1993]. В печени, жабрах, мышцах и гонадах 
самок речной камбалы определены: общий 
белок, активность катепсина D (КФ 3.4.23.5), 
каталазы (КФ 1.11.1.16), ДНКазы (КФ 3.1.3.6), 
коллагеназы (КФ 3.4.24.3), содержание мало-
нового диальдегида, свободного и связанно-
го (коллагенового) оксипролина, насыщенных 
жирных кислот (ЖК), мононенасыщенных ЖК, 
ω3- и ω6-полиненасыщенных ЖК, а также от-
ношение ω3/ω6 ЖК и отношение арахидоновой 
20:4ω6cis ЖК к линолевой 18:2ω6cis ЖК.

Результаты и обсуждение

Итоговые данные об абсолютных и отно-
сительных значениях 30 биохимических при-
знаков представлены в таблице 1 [Разработ-
ка…, 2001]. По этим данным нами проведены 
дальнейшие вычисления. Имеющиеся в таб-
лице 1 относительные отклонения всех при-
знаков от контрольных значений (соотношение 
(1)) позволили вычислить величину Ω, опреде-
ляемую соотношением (2), для каждой из трех 
концентраций токсиканта D-149. Расчетные 
значения величины Ω характеризуют измене-
ния состояния речной камбалы в каждом из 
этих трех экспериментов, они представлены 



91

в нижней строке таблицы 1. Оказалось, что 
с ростом концентрации токсиканта D-149 ве-
личина удельного относительного отклонения 
Ω организма в целом от состояния, избранно-
го в качестве контрольного, возрастает: ве-
личина Ω при 1, 10 и 100 мг/л равна ~30, ~50 
и ~70 % соответственно.

Иначе говоря, расчет величины Ω позволил 
сравнить между собой эти три смещения со-

стояния речной камбалы количественно. Рас-
чет Ω проведен точно: предполагали, что все 
признаки отвечают требованиям, перечислен-
ным при обсуждении соотношения (2) в разделе 
«Методы». Отметим, что с ростом концентрации 
токсиканта D-149 вклады разных биохимических 
признаков организма меняются по величине не 
обязательно в сторону увеличения; это отвечает 
общим соображениям [Немова, Высоцкая, 2004].

Таблица 1. Влияние препарата D-149 на биохимические признаки речной камбалы*
№ п/п Биохимический признак, ед. изм. Контроль Концентрация препарата, мг/л

1,0 10 100
Величина признака в опыте**

абс. откл., % абс. откл., % абс. откл., 
%

1 Белок общий, мг/мл Печень 11,8 - - 14 +19 8,4 –29
2 Жабры 5,6 4,4 –21 4,4 –21 5,0 –11
3 Мышцы 4,8 - - 4,2 –12 4,6 –5
4 Гонады 9,0 7,0 –22 8,2 –9 9,2 +2
5 Оксипролин связанный,

мкг/г сухой массы
Мышцы 461 430 –7 420 –9 378,4 –18

6 Катепсин D,
ΔD280/г ткани·30 мин

Печень 4,3 4,1 –5 3,2 –26 3,6 –16
7 Жабры 1,2 1,6 +33 1,2 0 1,3 +8
8 Мышцы 0,5 0,9 +80 0,8 +60 1,4 +180
9 Гонады 1,4 2,0 +43 1,3 –7 1,7 +21

10 ДНКаза,
ΔD260/г ткани/мин

Печень 0,932 - - 0,706 –24 0,603 –35
11 Жабры 0,613 0,293 –52 0,356 –42 0,436 –29
12 Мышцы 0,133 0,150 +13 0,200 +50 0,200 +50
13 Гонады 0,486 - - 0,393 –19 0,416 –14
14 Коллагеназа,

мкМоль/г ткани
Печень 0,250 0,245 –2 0,37 +48 0,40 +60

15 Жабры 0,23 0,57 +148 0,42 +83 0,28 +22
16 Мышцы 0,13 0,17 +31 0,26 +100 0,40 +208
17 Гонады 0,16 0,22 +38 0,37 +131 0,77 +381
18 Каталаза,

мг Н2О2/г ткани/мин
Печень 0,43 0,40 –7 0,40 –7 0,43 0

19 Жабры 0,46 0,40 –13 0,43 –7 0,37 –20
20 Мышцы 0,40 0,40 0 0,37 –7 0,37 –7
21 Гонады 0,40 0,40 0 0,43 +8 0,40 0
22 Малоновый диальдегид,

нМоль/г ткани
Печень 33,2 30,6 –8 27,2 –18 23,8 –28

23 Мышцы 4,4 17,0 +286 8,5 +93 25,5 +480
24 Оксипролин свободный,

мкг/г сухой массы
Мышцы 10,2 8,7 –15 26,2 +157 25,7 +152

25 Насыщенные жирные к-ты, 
% к сумме ж. к-т

Печень 34,5 32,8 –5 30,2 –12 26,1 –24

26 Мононенасыщ. жирные к-ты, 
% к сумме ж. к-т

Печень 23,7 23,2 –2 25,4 +7 28,5 +20

27 ω6 жирные кислоты,
% к сумме ж. кислот

Печень 19,0 16,3 –14 9,7 –49 9,8 –48

28 ω3 жирные кислоты,
% к сумме ж. кислот

Печень 22,8 25,4 +11 34,8 +53 35,7 +57

29 ω3 / ω6 Печень 1,2 1,5 +25 3,6 +200 3,6 +200
30 20:4ω6 / 18:2ω6 Печень 6,3 6,0 –5 20,0 +217 5,5 –13

Приведенное удельное относительное отклонение признаков 
от контрольных значений Ω, % (соотношение (2))***

29,5 49,8 71,3

Примечание. *Данные согласно [Разработка…, 2001]; прочерк в ячейке – отсутствие данных. **Сокращения: абс. – абсо-
лютное значение признака при данной концентрации препарата; откл. – относительное отклонение признака от контроля 
согласно соотношению (1), округлено до целых значений. ***Результаты расчета Ω настоящей работы.
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Однако произвести по имеющимся в табли-
це 1 данным столь же точный расчет величин 
Ωnorm согласно соотношению (4), чтобы соот-
нести каждое из состояний речной камбалы ко-
личественно с соответствующими областями 
нормы или патологии, невозможно. Для этого 
необходимо иметь информацию об абсолют-
ных величинах границ нормальной вариабель-
ности каждого признака, которой, к сожалению, 
нет. Однако, используя ряд других имеющихся 
данных, можно косвенно оценить эти границы 
и в итоге провести иллюстративный расчет со-
отношения (4). Так, имеются данные об относи-
тельных пределах нормальной вариабельности 
большого количества биохимических показате-
лей рыб [Сидоров, 1983; Сидоров и др., 1989, 
2002, 2003; Немова, 1996; Высоцкая, 1999; 
Немова, Высоцкая, 2004], полученные в итоге 
многолетних наблюдений. Хотя нам требуются 
абсолютные величины для признаков, а в цити-
рованных работах речь идет об относительных 
величинах для показателей (как отмечалось 
выше, признак – это показатель с учетом ткане-
вой специфичности), все же удается провести 
оценочный пересчет одних величин в другие. 
Это осуществлено нами следующим образом. 
В работах [Сидоров и др., 2002, 2003; Немова, 
Высоцкая, 2004] все показатели разделены на 
три группы: а) «сильно варьирующие» в зави-
симости от различных факторов (например, 
катепсин D, ДНКаза, коллагеназа, каталаза); б) 
«слабо варьирующие» (например, общий белок, 
связанный оксипролин); в) «промежуточные» 
(например, малоновый диальдегид, свободный 
оксипролин, жирные кислоты и их отношения); 
в качестве примеров в скобках здесь перечис-
лены именно те показатели, которые в виде 
признаков содержатся в таблице 1. В цитиро-
ванных работах приведены численные значения 
нижнего и верхнего пределов вариабельности 
указанных групп показателей в относительной 
форме согласно выражению (1). Эти численные 
значения, в процентах, следует рассматривать 
как оценочные, поскольку в трех цитированных 
работах они несколько различаются между со-
бой. Важно, однако, что пределы (в процентах) 
для показателей внутри каждой из трех групп 
можно в среднем считать одинаковыми. Далее, 
при переходе от показателей к признакам ре-
комендуется [Сидоров и др., 2002] проводить 
уточнение указанных пределов (хотя точных ре-
цептов проведения таких уточнений в литерату-
ре не имеется).

Допущение, которое принято нами, согла-
суется с этими данными и состоит в том, что 
пределы (в процентах) внутри каждой из трех 
групп признаков (табл. 1) тоже можно считать 

в среднем одинаковыми. Тогда, если будут 
известны абсолютные значения пределов для 
части признаков в данной группе, недостаю-
щие пределы можно определить усреднени-
ем. Для перехода от относительных величин 
пределов к абсолютным нам потребовалось 
принять второе допущение – о степени чувст-
вительности рассматриваемых признаков. Как 
было показано [Сидоров и др., 2002; Немова, 
Высоцкая, 2004], подавляющее большинство 
анализируемых биохимических признаков 
в таблице 1 чувствительны к токсиканту D-149 
(как и к ряду других) и охватывают основные 
метаболические пути организма. Наше до-
пущение состоит в том, что чувствительными 
являются все признаки, и настолько, что их 
отклики становятся максимально допустимы-
ми при концентрации токсиканта, равной его 
предельно допустимой концентрации (ПДК). 
При этом важно отметить, что концентрация 
1 мг/л токсиканта D-149, использованная в экс-
перименте (табл. 1), совпала с величиной его 
ПДК / ОБУВ (ориентировочного безопасного 
уровня воздействия) = 1 мг/л [Охрана…, 2000, 
с. 1–13] или близка к ней [Нормативы…, 2011, 
с. 102] (ПДК = 2 мг/л). Иными словами, вели-
чина отклика каждого признака при 1 мг/л – 
это один из пределов (нижний или верхний) 
его референтного интервала. Цель принятого 
допущения – не упустить среди всех призна-
ков (табл. 1) такие, которые являются наибо-
лее чувствительными к данному токсиканту 
(что заранее оценить трудно) и сработают при 
других концентрациях. Принятое допущение, 
вообще говоря, скорее ухудшает, чем улучша-
ет демонстрационные качества избранного 
примера, поскольку если отклик каких-то при-
знаков при ПДК не является максимально до-
пустимым, то мы своим выбором искусственно 
занизили величины их изменения при более 
высоких концентрациях, т. е. занизили итого-
вые величины Ωnorm. Двух указанных допущений 
оказалось достаточно для итоговой оценки ис-
комых численных значений границ нормальной 
вариабельности признаков (пределов рефе-
рентных интервалов); они приведены в табли-
це 2. Эти данные использованы для последую-
щего расчета величин, отвечающих серединам 
референтных интервалов, полуширине каж-
дого интервала, и в итоге – величин Ωnorm со-
гласно (4) в двух других экспериментах – при 
10 и 100 мг/л токсиканта. Результаты расчетов 
приведены в таблице 2. Подчеркнем, что по-
скольку при оценке пределов референтных ин-
тервалов были приняты допущения (описанные 
выше), то полученные для Ωnorm результаты сле-
дует рассматривать лишь в качестве тестовых. 



93

Тем не менее они позволили проиллюстриро-
вать математическую схему на численных при-
мерах: Ωnorm ~ 175 % при 10 мг/л токсиканта 
и Ωnorm ~ 230 % при 100 мг/л, т. е. Ωnorm превы-
сили значение 100 % весьма значительно. При 

этом состоянию контроля, как показал расчет 
(табл. 2), отвечает величина Ωnorm ~56 %, т. е. 
это состояние оказалось в области нормы.

Итак, при изменении концентрации ток-
сиканта в данных экспериментах не просто 

Таблица 2. Влияние препарата D-149 на состояние речной камбалы*
№ 
п/п

Биохимический признак, ед. изм. Пределы 
референтного 

интервала 
признака

Сере-
дина 

рефер. 
инт.

Полу-
шир. 
реф. 
инт.

Вклад 
призн. 

в контр. 
сост. в 
соотн. 
(5), %

Конц. препарата, мг/л
1 10 100

Вклад признака в откл. 
от середины рефер. инт. 

(соотношение (3)), %

1 Белок общий, мг/мл Печень 9,9–15,3 12,6 2,7 29,6 - 51,8 155,6
2 Жабры 4,4–7,3 5,85 1,45 17,2 100,0 100,0 58,6
3 Мышцы 4,0–6,2 5,1 1,1 27,3 - 81,8 45,4
4 Гонады 7,0–11,7 9,35 2,35 14,9 100,0 48,9 6,4
5 Оксипролин связанный,

мкг/г сухой массы
Мышцы 430–599 514,5 84,5 63,3 100,0 111,8 161,1

6 Катепсин D,
ΔD280/г ткани·30 мин

Печень 4,1–6,7 5,4 1,3 84,6 100,0 169,2 138,5
7 Жабры 0,96–1,6 1,28 0,32 25,0 100,0 25,0 6,2
8 Мышцы 0,4–0,9 0,65 0,25 60,0 100,0 60,0 300,0
9 Гонады 1,1–2,0 1,55 0,45 33,3 100,0 55,6 33,3

10 ДНКаза,
ΔD260/г ткани/мин

Печень 0,746–1,440 1,093 0,347 46,4 - 111,5 141,2
11 Жабры 0,293–0,950 0,6215 0,3285 2,6 100,0 80,8 56,5
12 Мышцы 0,106–0,150 0,128 0,022 22,7 100,0 327,3 327,3
13 Гонады 0,389–0,753 0,571 0,182 46,7 - 97,8 85.2
14 Коллагеназа,

мкМоль/г ткани
Печень 0,245–0,388 0,3165 0,0715 93,0 100,0 74,8 116,8

15 Жабры 0,18–0,57 0,375 0,195 74,4 100,0 23,1 48,7
16 Мышцы 0,10–0,17 0,135 0,035 14,3 100,0 357,1 757,1
17 Гонады 0,13–0,22 0,175 0,045 33,3 100,0 433,3 1322,2
18 Каталаза,

мг Н2О2/г ткани/мин
Печень 0,40–0,67 0,535 0,135 77,8 100,0 100,0 77,8

19 Жабры 0,40–0,71 0,555 0,155 61,3 100,0 80,6 119,4
20 Мышцы 0,40–0,62 0,51 0,11 100,0 100,0 127,3 127,3
21 Гонады 0,40–0,62 0,51 0,11 100,0 100,0 72,7 100,0
22 Малоновый диальдегид,

нМоль/г ткани
Печень 30,6–68,7 49,65 19,05 86,4 100,0 117,8 135,7

23 Мышцы 4,05–17,0 10,525 6,475 94,6 100,0 31,3 231,3
24 Оксипролин свободный,

мкг/г сухой массы
Мышцы 8,7–21,1 14,9 6,2 75,8 100,0 182,3 174,2

25 Насыщенные жирные 
к-ты, % к сумме ж. к-т

Печень 32,8–71,4 52,1 19,2 91,7 100,0 113,5 134,7

26 Мононенасыщ. жирные 
к-ты, % к сумме ж. к-т

Печень 23,2–49,1 36,15 12,95 96,1 100,0 83,0 59,1

27 ω6 жирные кислоты,
% к сумме ж. кислот

Печень 16,3–39,3 27,8 11,5 76,5 100,0 157,4 156,5

28 ω3 жирные кислоты,
% к сумме ж. кислот

Печень 21,0–25,4 23,2 2,2 18,2 100,0 527,3 568,2

29 ω3 / ω6 Печень 1,1–1,5 1,3 0,2 50,0 100,0 1150,0 1150,0
30 20:4ω6 / 18:2ω6 Печень 6,0–13,0 9,5 3,5 91,4 100,0 300,0 114,3

Приведенное удельное относительное отклонение признаков в контрольных 
точках от середины референтных интервалов (соотношение (5)) (Ωnorm)

ctrl
, %

56,9

Приведенное удельное относительное отклонение признаков в экспериментах 
от середины референтных интервалов (соотношение (4)) Ωnorm, %

86,7 175,1 230,3

Примечание. *Оценки пределов референтных интервалов признаков и других величин; оценки приведенных удельных 
относительных отклонений признаков согласно соотношению (4). Сокращения: середина рефер. инт. – величина (½) · 
(Ci_lower + Ci_upper); полушир. реф. инт. – величина (½) · (Ci_upper – Ci_lower); вклад призн. в контр. сост. в соотн. (5) – вклад данного 
признака в контрольном состоянии в отклонение от середины референтного интервала (слагаемое в соотношении (5)). 
Прочерк в ячейке означает отсутствие данных.
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увеличивается смещение состояния речной 
камбалы от контроля (о чем свидетельствова-
ли и величины Ω), а показано, что состояния 
эти при 10 и 100 мг/л токсиканта определенно 
находятся уже за рамками нормы. Подобные 
состояния организмов часто характеризуются 
нарушением защитных и адаптивных биохими-
ческих механизмов на разных уровнях [Немова, 
Высоцкая, 2004].

Заключение

Обработка результатов экспериментов, 
описанных выше, позволила продемонстриро-
вать, что предложенный подход к анализу дан-
ных является конструктивным. Даже использо-
вание только объединения признаков различ-
ного происхождения, размерности, методов 
измерения в единую составную характерис-
тику Ω (согласно соотношению (2)) позволило 
сравнить между собой степени воздействия на 
состояние речной камбалы в целом одного из 
токсикантов в разных концентрациях. Вычисле-
ние же единой характеристики Ωnorm (согласно 
соотношению (4)), т. е. соизмерение величин 
всех признаков с их референтными интервала-
ми, позволило, несмотря на ряд вынужденных 
допущений, численно оценить состояние реч-
ной камбалы по шкале «норма – патология» при 
разных концентрациях токсиканта. При более 
строгом определении пределов референтных 
интервалов признаков следует ожидать более 
точных оценок состояния изучаемых объектов.

Достоинство предложенного подхода, как 
представляется, состоит в том, что удает-
ся объединить данные из разных источников 
о воздействии внешних факторов на состояние 
организма и проводить их сравнение. Вычис-
ление величины Ωnorm согласно (4) позволяет 
не только оценить состояние организма данно-
го вида, но, с другой стороны, дать некоторую 
количественную «характеристику токсичности» 
данного токсиканта по отношению к этому ор-
ганизму. Использование единого количествен-
ного критерия Ωnorm позволяет ставить вопрос 
о разработке различных баз данных, например, 
а) по влиянию некоторого токсиканта на состоя-
ние разных организмов, б) по влиянию разных 
токсикантов на состояние одного организма. 
Переменными величинами в этих базах данных 
могут являться наборы признаков и условия 
применения (воздействия) токсикантов.

Работа выполнена при поддержке средств 
федерального бюджета РФ, гос. задание 
по теме № 0221-2014-0033 (для А. Л. Раби-
новича и Р. У. Высоцкой), и гранта 310465 

(MembraneNanoPart) 7-й рамочной программы 
(FP7) Европейского сообщества для научного, 
технологического развития и проявления ак-
тивности (для А. Л. Рабиновича, A. P. Lyubar-
tsev, N. Quirke, V. A. Lobaskin).

Литература

Биохимические методы в экологических и ток-
сикологических исследованиях. Петрозаводск: Ка-
рельский научный центр РАН, 1993. 234 с.

Высоцкая Р. У. Лизосомальные ферменты у рыб 
и влияние на них природных, антропогенных и пато-
генных факторов: автореф. дис. … докт. биол. наук. 
Петрозаводск: Карельский научный центр РАН, 1999. 
42 с.

Гелашвили Д. Б., Лисовенко А. В., Безруков М. Е. 
Применение интегральных показателей на основе 
функции желательности для комплексной оценки 
качества сточных вод // Поволжский экологический 
журнал. 2010. № 4. С. 343–350.

Гелашвили Д. Б., Безель В. С., Романова Е. Б., 
Безруков М. Е., Силкин А. А., Нижегородцев А. А. 
Принципы и методы экологической токсикологии 
/ Под ред. проф. Д. Б. Гелашвили. Нижний Новго-
род: ННГУ, 2016. 702 с.

Методические рекомендации по установле-
нию эколого-рыбохозяйственных нормативов (ПДК 
и ОБУВ) загрязняющих веществ для воды водных 
объектов, имеющих рыбохозяйственное значение. 
М.: ВНИРО, 1998. 145 с.

Моисеенко Т. И. Водная экотоксикология. Тео-
ретические и прикладные аспекты. М.: Наука, 2009. 
400 с.

Немова Н. Н. Внутриклеточные протеолитиче-
ские ферменты у рыб. Петрозаводск: Карельский на-
учный центр РАН, 1996. 106 с.

Немова Н. Н., Высоцкая Р. У. Биохимическая ин-
дикация состояния рыб. М.: Наука, 2004. 215 с.

Нормативы качества воды водных объектов ры-
бохозяйственного значения, в том числе нормативы 
предельно допустимых концентраций вредных ве-
ществ в водах водных объектов рыбохозяйственного 
значения. М.: Изд-во ВНИРО, 2011. 257 с.

Охрана окружающей среды. Раздел 1.5. Характе-
ристика буровых и иных растворов. Изд-во Сахалин 
Энерджи Инвестмент Компани Лтд. 2000 [Элект-
ронный ресурс]. URL: http://www.sakhalinenergy.ru/
media/93d74ffc-a623-4cc8-843e-78f89a643656.pdf 
(дата обращения: 10.04.2017).

Разработка теоретических основ эколого-биохи-
мического тестирования и мониторинга. Отчет о на-
учно-исследовательской работе (заключительный) 
лаборатории экологической биохимии Института 
биологии КарНЦ РАН за 1996–2000 гг. № гос. регис-
трации 01.9.60003521. Петрозаводск, 2001. 269 с.

Рипатти П. О., Феклов Ю. А., Руоколайнен Т. Р., 
Маркова Л. В., Нефедова З. А., Тойвонен Л. В., Зе-
кина Л. М. Липиды печени и мышц камбалы Platich-
thys fl esus L. при воздействии компонентов буровых 
растворов в аквариальных опытах // Современ-
ные проблемы физиологии и экологии морских 



95

животных. Сб. научных трудов. Апатиты: НЦ РАН, 
2003. C. 157–168.

Сидоров В. С. Экологическая биохимия рыб. Ли-
пиды. М.: Наука, 1983. 240 с.

Сидоров В. С., Лизенко Е. И., Болгова О. М. Ти-
повые методики исследования продуктивности ви-
дов рыб в пределах их ареалов. Вильнюс, 1981. Ч. 4. 
С. 58–68.

Сидоров В. С., Высоцкая Р. У., Смирнов Л. П., 
Гурьянова С. Д. Сравнительная биохимия гельмин-
тов рыб. Аминокислоты, белки, липиды. Л.: Наука, 
1989. 152 с.

Сидоров В. С., Немова Н. Н., Высоцкая Р. У., 
Феклов Ю. А. Использование интегрального биохи-
мического индекса при определении предельно до-
пустимых концентраций промышленных токсикантов 
// Прикл. биохимия и микробиол. 2002. Т. 38, № 3. 
С. 345–350.

Сидоров В. С., Немова Н. Н., Высоцкая Р. У., 
Такшеев С. А. Вариабельность интегрального био-
химического индекса у рыб под влиянием техноген-
ных вод горно-обогатительного комбината // Эколо-
гия. 2003. № 4. С. 274–280.

A textbook of modern toxicology / Ed. by E. Hodg-
son. 4th eds. Hoboken, New Jersey: J. Wiley & Sons, Inc. 
2010. 674 p.

Clinical and Laboratory Standards Institute. How to 
defi ne and determine reference intervals in the clinical 
laboratory: approved guideline – second ed. CLSI docu-
ment C28-A2. Wayne, PA, USA: CLSI; 2000.

Compendium of reference intervals. Bulletin No. 44. 
Chris Higgins and Radiometer Medical ApS, 2700 Brøn-
shøj, Denmark, 2011.

Fiorino C., Maggiulli E., Broggi S., Liberini S., Catta-
neo G. M., Dell’Oca, Faggiano E., Di Muzio N., Calandri-
no R., Rizzo G. Introducing the Jacobian-volume-histo-
gram of deforming organs: application to parotid shrink-
age evaluation // Phys. Medicine Biol. 2011. Vol. 56. 
P. 3301–3312. doi: 10.1088/0031–9155/56/11/008

Friedberg R. C., Souers R., Wagar E. A., Stanko-
vic A. K., Valenstein P. N. The origin of reference in-
tervals – A college of American pathologists Q-probes 
study of “normal ranges” used in 163 clinical laborato-
ries // Archives of Pathology & Laboratory Medicine. 
2007. Vol. 131, no. 3. P. 348–357.

Gironés X., Carbó-Dorca R. Modelling toxicity us-
ing molecular quantum similarity measures // QSAR & 
Combinational Sci. 2006. Vol. 25, no. 7. P. 579–589. doi: 
10.1002/qsar. 200530128

Henny J., Petitclerc C., Fuentes-Arderiu X., Peter-
sen P. H., Queraltó J. M., Schiele F., Siest G. Need 
for revisiting the concept of reference values // Clin. 
Chem. Lab. Med. 2000. Vol. 38, no. 7. P. 589–595. doi: 
10.1515/CCLM.2000.085

Jones G., Barker A. Reference Intervals // Clin. Bio-
chem. Rev. 2008. Vol. 29. Suppl 1. P. 93–97.

Khadikar P. V., Karmarkar S., Singh S., Shriv-
astava A. Use of the PI index in predicting toxicity 
of nitrobenzene derivatives // Bioorg. Med. Chem. 
2002. Vol. 10, no. 10. P. 3163–3170. doi: 10.1016/
S0968-0896(02)00211-0

Nel A., Xia T., Mädler L., Li N. Toxic Potential of 
Materials at the Nanolevel // Science 2006. Vol. 311, 
no. 5761. P. 622–627. doi: 10.1126/science.1114397

Nigsch F., Macaluso N. J., Mitchell J. B., Zmuidi-
navicius D. Computational toxicology: an overview of 
the sources of data and of modelling methods // Expert. 
Opin Drug Metab. Toxicol. 2009. Vol. 5, no. 1. P. 1–14. 
doi: 10.1517/17425250802660467

Péry A. R. R., Ducrot V., Mons R., Garric J. Model-
ling toxicity and mode of action of chemicals to analyse 
growth and emergence tests with the midge Chironomus 
riparius // Aquatic Toxicol. 2003. Vol. 65. P. 281–292. 
doi: 10.1016/S0166-445X(03)00151-6

Tantra R., Oksel C., Puzyn T., Wang J., Robin-
son K. N., Wang X. Z., Ma C. Y., Wilkins T. Nano 
(Q) SAR: Challenges, pitfalls and perspectives 
// Nanotoxicol. 2015. Vol. 9, no. 5. P. 636–642. doi: 
10.3109/17435390.2014.952698

Yuan Y., Yin G. Bayesian dose fi nding by jointly mod-
elling toxicity and effi  cacy as time-to-event outcomes 
// J. Royal Stat. Soc. C. 2009. Vol. 58, no. 5. P. 719–736. 
doi: 10.1111/j.1467-9876.2009.00674.x

Valerio L. G. In silico toxicology for the phar-
maceutical sciences // Toxicol. & Appl. Pharma-
col. 2009. Vol. 241, no. 3. P. 356–370. doi: 10.1016/
j.taap.2009.08.022

Поступила в редакцию 25.04.2017

References

Biokhimicheskie metody v ekologicheskikh i toksiko-
logicheskikh issledovaniyakh [Biochemical methods 
for ecological and toxicological studies]. Petrozavodsk: 
KarRC of RAS, 1993. 234 p.

Gelashvili D. B., Lisovenko A. V., Bezrukov M. E. 
Primenenie integralnykh pokazatelei na osnove funktsii 
zhelatelnosti dlya kompleksnoi otsenki kachestva stoch-
nykh vod [The application of integral indices based on 
desirability function for complex estimation of sewage 
quality]. Povolzhskii ekologicheskii zhurnal [Povolzhskiy 
Journal of Ecology]. 2010. No. 4. P. 343–350.

Gelashvili D. B., Bezel V. S., Romanova E. B., Bez-
rukov M. E., Silkin A. A., Nizhegorodtsev A. A. Printsipy 
i metody ekologicheskoi toksikologii [Principles and 

methods of ecological toxicology]. Ed. prof. D. B. Gela-
shvili. Nizhny Novgorod: Nizhny Novgorod State Univer-
sity Press, 2016. 702 p.

Metodicheskie recomendatsii po ustanovleni-
yu ecologo-rybokhozyaistvennykh normativov (PDK 
i OBUV) zagryaznyayushchikh veshchestv dlya vody 
vodnykh ob’ektov, imeyushchikh rybokhozyaistvennoe 
znachenie [Procedural recommendations for setting 
ecological standards (maximum permissible concentra-
tions and safe reference levels of impact] of pollutants 
in water of the water bodies having commercial fi shing 
importance]. Moscow: VNIRO Publ., 1998. 145 p.

Moiseenko T. I. Vodnaya ekotoksikologiya. Teo-
reticheskiye i prikladnye aspekty [Water ecotoxicology. 



96

Theoretical and applied aspects]. Moscow: Nauka Publ., 
2009. 608 p.

Nemova N. N. Vnutrikletochnye proteoliticheskie 
fermenty u ryb [Intracellular proteolytic enzymes of fi sh]. 
Petrozavodsk: KarRC of RAS, 1996. 106 p.

Nemova N. N., Vysotskaya R. U. Biokhimicheskaya 
indikatsiya sostoyaniya ryb [Biochemical indication of 
fi sh state]. Moscow: Nauka Publ., 2004. 215 p.

Normativy kachestva vody vodnykh ob’ektov ry-
bokhozyaistvennogo znacheniya, v tom chisle norma-
tivy predel’no dopustimykh kontsentratsii vrednykh ve-
shchestv v vodakh vodnykh ob’ektov rybokhozyaistven-
nogo znacheniya [Water quality standards of the water 
bodies having commercial fi shing importance including 
maximum permissible concentrations of pollutants in 
water of the water bodies having commercial fi shing im-
portance]. Moscow: VNIRO Publ., 2011. 257 p.

Okhrana okruzhayushchei sredy. Razdel 1.5. Kha-
rakteristika burovykh i inykh rastvorov [Environmen-
tal protection. Section 1.5. Characteristics of drill-
ing and other solutions]. Sakhalin Energy Invest-
ment Co. Ltd. 2000 [Electronic resources]. URL: 
http://www.sakhalinenergy.ru/media/93d74ffc-a623-
4cc8-843e-78f89a643656. pdf (accessed: 10.04.2017).

Razrabotka teoreticheskikh osnov ekologo-biokhimi-
cheskogo testirovaniya i monitoringa [Development of 
theoretical basics of ecological and biochemical testing 
and monitoring]. Final research report of the ecological 
biochemistry laboratory, Institute of Biology of the Kare-
lian Research Centre, RAS, 1996–2000. State registra-
tion No. 01.9.60003521. Petrozavodsk, 2001. 269 p.

Ripatti P. O., Feklov Yu. A., Ruokolainen T. R., 
Markova L. V., Nefedova Z. A., Toivonen L. V., Ze-
kina L. M. Lipidy pecheni i myshts kambaly Platichthys 
fl esus L. pri vozdeistvii komponentov burovykh rastvorov 
v akvarial’nykh opytakh [Lipids of the plaice Platichthys 
fl esus L. liver and muscles under the impact of drill-
ing solutions components in aquarial experiments]. 
Sovremennye problemy fi ziologii i ecologii morskikh 
zhivotnykh [Current Problems of Physiology and Eco-
logy of Sea Animals]. Collected articles. Apatity: Kola 
Science Centre, Russian Academy of Sciences, 2003. 
P. 157–168.

Sidorov V. S. Ekologicheskaya biokhimiya ryb. Lipidy 
[Ecological biochemistry of fi sh. Lipids]. Moscow: Nau-
ka, 1983. 240 p.

Sidorov V. S., Lizenko Ye. I., Bolgova O. M. Tipovye 
metodiki issledovaniya produktivnosti vidov ryb v pre-
delakh ikh arealov [Standard methods for studying fi sh 
species productivity within their natural habitats]. Vilnius, 
1981. Part 4. P. 58–68.

Sidorov V. S., Vysotskaya R. U., Smirnov L. P., Gu-
ryanova S. D. Sravnitel’naya biokhimiya gel’mintov ryb. 
Aminokisloty, belki, lipidy [Comparative biochemistry of 
fi sh helminths. Amino acids, proteins, lipids]. Leningrad: 
Nauka, 1989. 152 p.

Sidorov V. S., Nemova N. N., Vysotskaya R. U., Fek-
lov Yu. A. Ispol’zovanie integral’nogo biokhimicheskogo 
indeksa pri opredelenii predel’no dopustimykh kontsen-
tratsii promyshlennykh toksikantov [Determination of 
maximum permissible concentrations of industrial toxi-
cants using the integral biochemical index]. Applied Bio-
chem. Microbiol. 2002. Vol. 38. P. 298–302.

Sidorov V. S., Nemova N. N., Vysotskaya R. U., Tak-
sheev S. A. Variabel’nost’ integral’nogo biokhimiche-
skogo indeksa u ryb pod vliyaniem tekhnogennykh vod 
gorno-obogatitel’nogo kombinata [Variability of the in-
tegral biochemical index in fi sh exposed to technogenic 
water of mining and ore-processing works]. Russian 
Journal of Ecology. 2003. Vol. 34. P. 242–247.

Vysotskaya R. U. Lizosomal’nye fermenty u ryb 
i vliyanie na nikh prirodnykh, antropogennykh i patogen-
nykh faktorov [Lysosomal enzymes of fi sh and natural, 
anthropogenic, and pathogenic factors impact on these 
enzymes]: Summary of PhD (Dr. of Biol.) thesis. Petro-
zavodsk: KarRC of RAS, 1999. 42 p.

A textbook of modern toxicology. Ed. by E. Hodg-
son. 4th eds. Hoboken, New Jersey: J. Wiley & Sons, Inc. 
2010. 674 p.

Clinical and Laboratory Standards Institute. How to 
defi ne and determine reference intervals in the clinical 
laboratory: approved guideline – second ed. CLSI docu-
ment C28-A2. Wayne, PA, USA: CLSI; 2000.

Compendium of reference intervals. Bulletin No. 44. 
Chris Higgins and Radiometer Medical ApS, 2700 Brøn-
shøj, Denmark, 2011.

Fiorino C., Maggiulli E., Broggi S., Liberini S., Cat-
taneo G. M., Dell’Oca, Faggiano E., Di Muzio N., Ca-
landrino R., Rizzo G. Introducing the Jacobian-volume-
histogram of deforming organs: application to parotid 
shrinkage evaluation. Phys. Medicine Biol. 2011. Vol. 56. 
P. 3301–3312. doi: 10.1088/0031-9155/56/11/008

Friedberg R. C., Souers R., Wagar E. A., Stanko-
vic A. K., Valenstein P. N. The origin of reference in-
tervals – A college of American pathologists Q-probes 
study of “normal ranges” used in 163 clinical labora-
tories. Archives of Pathology & Laboratory Medicine. 
2007. Vol. 131, no. 3. P. 348–357.

Gironés X., Carbó-Dorca R. Modelling toxicity using 
molecular quantum similarity measures. QSAR & Com-
binational Sci. 2006. Vol. 25, no. 7. P. 579–589. doi: 
10.1002/qsar.200530128

Henny J., Petitclerc C., Fuentes-Arderiu X., Peter-
sen P. H., Queraltó J. M., Schiele F., Siest G. Need 
for revisiting the concept of reference values. Clin. 
Chem. Lab. Med. 2000. Vol. 38, no. 7. P. 589–595. doi: 
10.1515/CCLM.2000.085

Jones G., Barker A. Reference Intervals. Clin. Bio-
chem. Rev. 2008. Vol. 29. Suppl 1. P. 93–97.

Khadikar P. V., Karmarkar S., Singh S., Shrivastava A. 
Use of the PI index in predicting toxicity of nitrobenzene 
derivatives. Bioorg. Med. Chem. 2002. Vol. 10, no. 10. 
P. 3163–3170. doi: 10.1016/S0968-0896(02)00211-0

Nel A., Xia T., Mädler L., Li N. Toxic Potential of 
Materials at the Nanolevel. Science 2006. Vol. 311, 
no. 5761. P. 622–627. doi: 10.1126/science.1114397

Nigsch F., Macaluso N. J., Mitchell J. B., Zmuidi-
navicius D. Computational toxicology: an overview of the 
sources of data and of modelling methods. Expert. Opin 
Drug Metab. Toxicol. 2009. Vol. 5, no. 1. P. 1–14. doi: 
10.1517/17425250802660467

Péry A. R. R., Ducrot V., Mons R., Garric J. Model-
ling toxicity and mode of action of chemicals to analyse 
growth and emergence tests with the midge Chironomus 
riparius. Aquatic Toxicol. 2003. Vol. 65. P. 281–292. doi: 
10.1016/S0166-445X(03)00151-6



СВЕДЕНИЯ ОБ АВТОРАХ:

Рабинович Александр Львович

главный научный сотрудник, д. ф.-м. н.
Институт биологии Карельского научного центра РАН
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910
эл. почта: rabinov@krc.karelia.ru
тел.: (8142) 571879

Высоцкая Римма Ульяновна

главный научный сотрудник, д. б. н., проф.
Институт биологии Карельского научного центра РАН
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910
эл. почта: rimma@bio.krc.karelia.ru
тел.: (8142) 571879

Любарцев Александр Павлович

профессор, к. ф.-м. н.
Стокгольмский университет,
отделение физической химии, факультет материалов 
и химии окружающей среды
Стокгольм, Швеция
эл. почта: alexander.lyubartsev@mmk.su.se
тел.: +468161193

Квёрк Николас

профессор
Имперский колледж науки, технологии и медицины, 
факультет естественных наук, отделение химии
Лондон, Великобритания
эл. почта: n.quirke@imperial.ac.uk
тел.: +44 (0) 2075945844

Лобаскин Владимир Анатольевич

доцент, д. ф.-м. н.
Университетский колледж Дублина, Школа физики
Дублин, Ирландия
тел.: +35317162432
эл. почта: vladimir.lobaskin@ucd.ie

CONTRIBUTORS:

Rabinovich, Alexander

Institute of Biology, Karelian Research Centre, 
Russian Academy of Sciences
11 Pushkinskaya St. 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia
e-mail: rabinov@krc.karelia.ru
tel.: (8142) 571879

Vysotskaya, Rimma

Institute of Biology, Karelian Research Centre, 
Russian Academy of Sciences
11 Pushkinskaya St. 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia
e-mail: rimma@bio.krc.karelia.ru
tel.: (8142) 571879

Lyubartsev, Alexander

Division of Physical Chemistry, Department of Material 
and Environmental Chemistry, Stockholm University
Svänte Arrhenius väg. 16C, S 106 91, Stockholm, Sweden
e-mail: alexander.lyubartsev@mmk.su.se
tel.: +468161193

Quirke, Nicholas

Imperial College of Science, Technology and Medicine, 
Faculty of Natural Sciences, Department of Chemistry
Exhibition Road, South Kensington, London, SW7 2AZ, 
United Kingdom
e-mail: n.quirke@imperial.ac.uk
tel.: +44 (0) 2075945844

Lobaskin, Vladimir

School of Physics, University College Dublin
4 Belfi eld, Dublin, Ireland
e-mail: vladimir.lobaskin@ucd.ie
tel.: +35317162432

Tantra R., Oksel C., Puzyn T., Wang J., Robin-
son K. N., Wang X. Z., Ma C. Y., Wilkins T. Nano 
(Q) SAR: Challenges, pitfalls and perspectives. 
Nanotoxicol. 2015. Vol. 9, no. 5. P. 636–642. doi: 
10.3109/17435390.2014.952698

Yuan Y., Yin G. Bayesian dose fi nding by jointly mod-
elling toxicity and effi  cacy as time-to-event outcomes. 

J. Royal Stat. Soc. C. 2009. Vol. 58, no. 5. P. 719–736. 
doi: 10.1111/j.1467-9876.2009.00674.x

Valerio L. G. In silico toxicology for the pharmaceuti-
cal sciences. Toxicol. & Appl. Pharmacol. 2009. Vol. 241, 
no. 3. P. 356–370. doi: 10.1016/j.taap.2009.08.022

Received April 25, 2017



98

Труды Карельского научного центра РАН
№ 9. 2017. С. 98–104
DOI: 10.17076/eco556

УДК 582.32

О ПОТЕНЦИАЛЕ МЕТОДА ГЕОТРОПИЧЕСКИХ ИЗГИБОВ 

В ИССЛЕДОВАНИИ РОСТА СФАГНОВЫХ МХОВ

В. Л. Миронов

Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Существует около десятка методов определения линейного прироста сфагновых 
мхов. Большинство их связано со значительными трудозатратами, малой произво-
дительностью и сопутствующими артефактными явлениями, влияющими на оцен-
ку прироста. В данной работе описываются возможности недавно разработанного 
метода геотропических изгибов, основанного на четко выраженной отрицательной 
геотропической реакции побегов сфагновых мхов. В работе предлагаются некото-
рые варианты определения линейного прироста и рассматриваются актуальные 
направления исследований, которые можно успешно развивать с использованием 
метода геотропических изгибов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: естественные маркеры; отклонение побегов; снеговая на-
грузка; нивальные и искусственно индуцированные геотропические изгибы; арте-
фактное явление.

V. L. Mironov. ON THE POTENTIAL OF THE METHOD OF GEOTROPIC 

CURVATURES FOR THE STUDY OF GROWTH IN PEAT MOSSES

There is around a dozen of methods for determination of length increment in peat moss-
es. A majority of them are very labour intensive but with low output and some artefactual 
phenomena that aff ect the increment estimates. This paper describes the capabilities 
of the recently designed method of geotropic curvatures, which is based on the explicit 
negative geotropic response of peat moss shoots. Several variants of determining length 
increment are suggested and some promising lanes of research which can be promoted 
using the method of geotropic curvatures are considered.

K e y w o r d s: innate markers; shoot declination; snow load; nival and artifi cially induced 
geotropic curvatures; artefactual phenomenon.

Введение

Метод геотропических изгибов – недавно 
разработанный метод, основанный на исполь-
зовании геотропических изгибов стебля в роли 
маркеров для определения линейного прирос-
та сфагновых мхов (рис.) [Миронов, 2016]. Воз-
можность использования изгибов стебля для ре-
шения подобных задач использовалась и в более 

ранних работах [Корчагин, 1960; Мульдияров, 
Лапшина, 1983; Camill et al., 2001; Vitt, 2007], 
однако специальное исследование их генезиса 
было проведено совсем недавно [Mironov, 2016; 
Mironov et al., 2016]. В ранних работах господ-
ствовало petitio principii о том, что любые изгибы 
стеблей образуются в начале вегетационного 
периода, поэтому годичным приростом мож-
но считать расстояние между последовательно 
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расположенными изгибами [Camill et al., 2001]. 
В настоящее время четко установлено, что по-
добный взгляд зачастую не соответствует дейст-
вительности, поскольку стимулом образования 
изгибов выступает отклонение побегов и не все 
вызывающие его факторы связаны с началом 
вегетации. В связи с недооценкой этого факта 
использование изгибов стебля в ранних работах 
имело тенденцию к занижению линейного при-
роста побегов, что было наиболее типичным для 
видов мочажинных местообитаний.

Образование геотропических изгибов в усло-
виях болотных экосистем севера происходит 
обычно в результате отклонения побегов под 
действием снеговой нагрузки, колебания уров-
ня болотных вод, проливных дождей и импакт-
ного действия человека и животных на сфагно-
вый покров. Как правило, образование геотро-
пических изгибов происходит на значительном 
протяжении сфагновой дернины, при этом по 
мере нарастания побегов расположение таких 
изгибов имеет структуру слоя. Наличие инфор-
мации о причинах или времени формирования 
изгибов стебля позволяет использовать их для 
решения различных задач и делает их наиболее 
перспективными маркерами для широкого кру-
га исследований роста сфагновых мхов.

Решение некоторых прикладных задач 

с помощью метода геотропических изгибов

Определение линейного прироста побегов 
с начала вегетации

Снеговая нагрузка обычно является до-
статочным стимулом для формирования 

нивальных геотропических изгибов, они мо-
гут появляться как в начале зимы, так и вес-
ной [Mironov et al., 2016]. В мочажинах и топях 
с непромороженным сфагновым покровом 
нивальные изгибы образуются спустя неко-
торое время после выпадения достаточного 
количества снега. В этих местообитаниях уже 
в субнивальных условиях может происходить 
некоторый прирост побегов [Миронов, 2017б]. 
При раннем промерзании сфагнового покрова 
нивальные изгибы образуются после оттаива-
ния весной.

Нивальные изгибы могут быть использова-
ны для определения линейного прироста с на-
чала вегетации, что может быть востребовано 
при оценке годичного прироста побегов или 
при проведении непрерывного мониторинга 
их роста. Для решения этих задач требуется 
тщательный выбор модельных участков, имею-
щих ровную неповрежденную моховую дернину 
и относительно стабильный гидрологический 
режим. По нашим наблюдениям, в подобных 
условиях нивальные изгибы обычно форми-
руют выраженный слой в сфагновом покрове, 
при этом дополнительно они могут сочетать-
ся с локальным более плотным расположени-
ем веточек побега и сплюснутостью побега, 
обусловленной действием снеговой нагрузки. 
На участках с развитым травяным покровом 
или нестабильным гидрологическим режимом 
слой нивальных изгибов не всегда отчетливо 
выражен, иногда он не отличается от изгибов 
аквального генезиса. Кроме того, на некото-
рых участках дернины они могут изначально от-
сутствовать либо оторфовываться в процессе 
роста побега. В подобных случаях невозможно 

Принципиальный механизм образования геотропических изгибов in situ 
[по Mironov et al., 2016]

Основные этапы: 1. Интактная сфагновая дернина. 2. Внешнее воздействие, вызы-
вающее отклонение побегов. 3. Отклоненное состояние побегов в сфагновой дерни-
не. 4. Образование геотропических изгибов
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их использование для оценки годичного при-
роста. Основными преимуществами нивальных 
изгибов являются их широкое распростране-
ние и отсутствие какого-либо артефактного 
воздействия на рост побегов, характерного для 
большинства методов [Миронов, 2017а].

Определение линейного прироста побегов 
с заданного момента

При решении некоторых задач использова-
ние нивальных геотропических изгибов оказы-
вается невозможным либо не вполне оправ-
данным. В подобных случаях геотропические 
изгибы могут быть индуцированы на исследу-
емом участке путем искусственного вдавлива-
ния дернины. Эта процедура осуществляется 
как вручную, так и с использованием подручных 
средств, при этом оказываемое механическое 
воздействие не должно приводить к поврежде-
нию побегов. Вдавливание дернины приводит 
к сокращению расстояния между головками по-
бегов и уровнем воды, что может оказывать по-
ложительное влияние на рост побегов и защи-
щать их от высыхания [Yazaki, Yabe, 2012]. Дан-
ную процедуру можно применять для оценки 
прироста в случаях, когда отсутствуют или не 
могут быть идентифицированы нивальные из-
гибы или когда необходимо точно знать время 
образования изгибов. Искусственную индукцию 
геотропических изгибов также целесообраз-
но использовать для повышения точности при 
мониторинге скорости роста быстрорастущих 
видов, поскольку на значительных приростах 
увеличивается ошибка в определении скорости 
роста. Сильное вдавливание побегов отмечает-
ся в следах человека и животных. Значительная 
часть побегов в них повреждается за счет чрез-
мерной нагрузки, однако сопутствующее выра-
женное отклонение побегов стимулирует фор-
мирование отчетливых геотропических изги-
бов стебля. Такие изгибы, при сопровождении 
данными по средней скорости роста побегов, 
потенциально могут применяться в прикладных 
целях, например, для приблизительной оценки 
срока давности следов человека.

Определение линейного прироста побегов 
в искусственных условиях

При выращивании сфагновых мхов в лабо-
ратории для оценки их прироста также может 
быть использован метод геотропических из-
гибов. В настоящее время одним из наиболее 
распространенных методов изучения роста по-
бегов в таких случаях является их обрезание до 
известной длины [Смоляницкий, 1977; Paff en, 

Roelofs, 1991; Berg et al., 2013]. Эта процедура 
достаточно трудоемка и требует значительных 
временных затрат. Кроме того, возможно, что 
она сокращает транслокацию химических эле-
ментов [Aldous, 2002] и площадь поверхностей, 
колонизируемых симбиотическими микроорга-
низмами [Raghoebarsing et al., 2005], что может 
отрицательно влиять на рост побегов. Метод 
геотропических изгибов, в отличие от данно-
го метода, требует только помещения побегов 
в емкость для выращивания под некоторым 
наклоном, что вызовет образование изгибов 
стебля, от которых в дальнейшем можно изме-
рять прирост. При этом не требуется какой-ли-
бо дополнительной специальной обработки.

Перспективные направления исследований 

при использовании метода геотропических 

изгибов

Анализ временных рядов показателей роста 
побегов

Под временным рядом понимается после-
довательный ряд значений, полученных в раз-
ные моменты времени. При исследовании про-
цессов роста сфагновых мхов классическими 
методами использовались временные ряды, 
единицами времени которых являются годы 
[Grabovik, Nazarova, 2013], месяцы либо интер-
валы меньшей размерности вплоть до неде-
ли [Asada et al., 2003]. Использование метода 
геотропических изгибов позволяет сокращать 
интервалы между наблюдениями и увеличи-
вать объем выборок. Это позволяет наблюдать 
некоторые биологические феномены, которые 
ранее было невозможно обнаружить другими 
методами, например биоритмы роста побегов. 
Среди них недавно были описаны циркатри-
гинтанные ритмы роста дернины Sphagnum 
riparium Ångstr, которые, по всей видимости, 
связаны с лунным циклом [Mironov, Kondratev, 
2017]. Объем материала, на котором они были 
выявлены, составил около 40 000 измерений 
прироста побегов, а интервал в сборе данных 
с 4–7 дней в первый год исследования был до-
веден до 2–3 дней во второй год исследования. 
Возможно, что дальнейшее сокращение интер-
вала позволит обнаружить ритмы меньшего по-
рядка. Временные ряды, помимо ритмических 
процессов, могут содержать тренды, игнориро-
вание которых иногда может приводить к лож-
ным заключениям о причинно-следственных 
связях с факторами среды или об отсутствии 
таковых. Для учета подобных эффектов приме-
няются специальные методы детрендирования 
[Quinn, Keough, 2002]. Анализ временных рядов 
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позволяет исследовать не только непосред-
ственную корреляцию с факторами среды, но 
и выявлять скрытые и смещенные во времени 
зависимости, которые могут присутствовать 
в процессе сезонного развития сфагновых 
мхов. Несмотря на широкое применение ана-
лиза временных рядов в различных отраслях 
науки, на данный момент в области биологии 
сфагновых мхов подобный анализ практически 
не используется, что, по всей видимости, объ-
ясняется недостаточной производительностью 
стандартных методов.

Изучение свойств вариабельности 
сфагновой дернины в процессе ее развития

Сфагновая дернина – естественная форма 
существования сфагновых мхов в природных 
условиях, в составе которой они обладают наи-
большей устойчивостью к неблагоприятным 
факторам окружающей среды. Свойства сфаг-
новой дернины описывались некоторыми авто-
рами [Смоляницкий, 1977; Панов, 2006], одна-
ко при их описании использовался в основном 
эмпирический подход. Применение метода 
геотропических изгибов дает возможность от-
слеживания динамики количественных пока-
зателей вариабельности сфагновой дернины 
в процессе ее роста. Поскольку дернины раз-
ных видов отличаются по плотности побегов 
и гетерогенности в их линейном приросте, 
представляется возможным исследование их 
вариабельности на основе доступных показате-
лей вариабельности (дисперсия, стандартное 
отклонение, коэффициент вариации). Такие 
показатели могут быть вычислены по выбор-
кам линейного прироста побегов. Ранее ре-
шение подобной задачи было затруднительно, 
поскольку при искусственном маркировании 
побегов (например, перевязками) значения ес-
тественной вариабельности было невозможно 
определить из-за сильного нарушения сфагно-
вой дернины. Более того, некоторые методы, 
например метод колышков и метод сетки, не-
пригодны для решения подобной задачи.

Оценка годичного прироста в различных 
местообитаниях

Годичные приросты сфагновых мхов изу-
чаются с давних пор, в связи с чем может сло-
житься впечатление об отсутствии актуаль-
ности подобных исследований. Однако наши 
данные свидетельствуют о необходимости их 
проведения. В условиях мочажинных место-
обитаний значительная часть данных получе-
на методом перевязок, а в условиях кочковых 

(грядовых) местообитаний – методом колыш-
ков (или его модификаций). Оба метода име-
ют специфические систематические ошибки, 
обусловливающие их тенденцию к занижению 
оценки прироста. Метод перевязок нарушает 
целостность сфагновой дернины, в результа-
те чего может нарушаться естественное водо-
снабжение побегов и происходить замедление 
или остановка их роста [Солоневич, 1966]. Ме-
тод колышков подразумевает надежную фик-
сацию маркеров только в достаточно плотной 
дернине, которая одновременно имеет более 
низкую скорость роста. По результатам прямо-
го сравнения обнаружено, что в обводненных 
местообитаниях метод перевязок дает резуль-
таты на 7,5–45,8 % ниже, чем метод геотропи-
ческих изгибов [Mironov et al., 2016]. Сравнение 
опубликованных данных по приросту Sphagnum 
fuscum и S. magellanicum в кочково-грядовых 
местообитаниях с полученными нами данными 
показывает еще более существенные разли-
чия. Определенный методом геотропических 
изгибов прирост S. fuscum варьирует от 13 до 
75 мм (среднее ± СКО: 26,8 ± 11,3 мм), а при-
рост S. magellanicum – от 20 до 135 мм (сред-
нее ± СКО: 42,8 ± 18,6 мм) [Миронов, 2017а], 
в то время как ранее в Карелии их прирост оце-
нивался соответственно в 2–15 и 4,4–19,2 мм 
[Грабовик, 1994]. Таким образом, полученные 
методом геотропических изгибов оценки ли-
нейных приростов существенно превышают 
общепринятые данные. Отчасти это может объ-
ясняться тем, что кроме открытых местообита-
ний нами были исследованы указанные виды 
в местообитаниях лесных болот, где прирост 
оказался заметно выше. Ранее такие место-
обитания практически не исследовались из-за 
ограниченных возможностей применения стан-
дартных методов. Сфагновая дернина имеет 
здесь более стабильное увлажнение в течение 
вегетации и, в отличие от открытых местооби-
таний, менее подвержена высыханию. Таким 
образом, использование метода геотропичес-
ких изгибов дает возможность исследовать 
линейный прирост побегов в широком спект-
ре местообитаний.

Заключение

Геотропические изгибы являются естествен-
ными и легко узнаваемыми маркерами прирос-
та побегов сфагновых мхов. Данные маркеры 
образуются на значительном протяжении дер-
нины вследствие естественных причин, а также 
могут быть вызваны искусственным вдавлива-
нием дернины. В настоящее время они ограни-
ченно используются при исследовании роста 
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сфагновых мхов, однако с их помощью можно 
решать некоторые новые задачи и значитель-
но упрощать процесс сбора данных. Исполь-
зование геотропических изгибов позволяет 
максимально детализировать процесс сбора 
данных, что обеспечивает возможность полу-
чения достаточно подробных временных рядов 
параметров роста за период вегетации. Кроме 
того, интересным представляется сравнение 
оценок линейного прироста, полученных на-
стоящим методом, с более ранними результа-
тами. По предварительным данным, эти оценки 
могут существенно превосходить более ранние 
данные, это связано с отсутствием негативно-
го артефактного воздействия, полным охватом 
периода роста, возможностью оценивать при-
рост в некоторых слабоизученных местообита-
ниях. Конечно, метод геотропических изгибов 
имеет и свою сферу применения, границы ко-
торой еще предстоит выяснить. Так, например, 
он непригоден для изучения роста сфагновых 
мхов, обитающих в водной толще. Опреде-
ленные трудности могут возникать при оценке 
прироста сфагновых мхов с замаскированны-
ми нивальными изгибами в топях и мочажинах 
или отсутствующими нивальными изгибами на 
плотных кочках. Однако в этих условиях могут 
применяться искусственно индуцированные 
геотропические изгибы.

Работа выполнена в рамках государ-
ственного задания ИБ КарНЦ РАН (проект 
№ 0221-2014-0035).
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Петр Иванович Данилов – доктор биологи-
ческих наук, профессор, главный научный со-
трудник лаборатории зоологии Института био-
логии Карельского научного центра РАН. Член 
Совета Всероссийского териологического об-
щества, Совета международной ассоциации по 
изучению медведей, Совета Северных стран по 
изучению крупных хищников. Ему присвоены 
почетные звания заслуженного деятеля науки 
Республики Карелия, заслуженного деятеля 
науки Российской Федерации, заслуженного 
работника охотничьего хозяйства Российской 
Федерации. П. И. Данилов награжден почетны-
ми грамотами и орденом Дружбы.

Петр Иванович родился 6 сентября 1937 г. 
в старинном русском городе Павловский Посад 
Московской области. После окончания школы 
поступил в Ленинградскую лесотехническую 

академию, которую окончил в 1961 г., затем 
была заочная аспирантура на кафедре зооло-
гии наземных позвоночных в Ленинградском 
университете. Весь дальнейший творческий 
путь Петра Ивановича в науке оказался связан 
с Институтом биологии Карельского научного 
центра РАН. В 1971 году П. И. Данилов возгла-
вил лабораторию зоологии, объединил вокруг 
себя столь же увлеченных единомышленников, 
организовал многоплановые работы по эколо-
го-фаунистическому, популяционно-экологи-
ческому и биоценотическому направлениям 
изучения наземных позвоночных Северо-Запа-
да России и в целом Восточной Фенноскандии.

Все последующие годы и десятилетия Петр 
Иванович оставался приверженцем экспеди-
ций и полевых исследований, тесной коопера-
ции с российскими и зарубежными коллегами. 
Он исколесил всю Карелию, изучая актуальные 
научные и практические вопросы териологии 
и охотничьего хозяйства: интродукции новых 
видов, состояния популяций лесного северно-
го оленя, лося, крупных хищников, обоснования 
и организации особо охраняемых природных 
территорий. За многие годы совместных по-
левых исследований коллеги неизменно убеж-
дались в его надежности, ответственности, 
умении многое делать своими руками, способ-
ности создать доброжелательный климат в кол-
лективе, сплотить и направить его на выполне-
ние поставленных задач.

Активная, целенаправленная работа при-
несла Петру Ивановичу признание и заслу-
женный авторитет. Широкую известность по-
лучили первые монографии «Куньи Северо-
Запада СССР» (1976) и «Крупные хищники 
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Северо-Запада СССР» (1979) в соавторстве 
с И. Л. Тумановым и О. С. Русаковым, коллек-
тивные монографии по волку, медведю и рыси, 
Красные книги Карелии и Восточной Фен-
носкандии, в которых разделы, подготовлен-
ные П. И. Даниловым, вызывали и вызывают 
неизменный интерес у специалистов как оби-
лием фактического материала, так и его анали-
зом. В активе юбиляра более двухсот статей по 
биологии и экологии охотничьих зверей, меж-
дународные и российские проекты, в которых 
он выступал активным участником и организа-
тором, и, наконец, защита докторской диссер-
тации в 1994 г. по крупным хищным млекопита-
ющим северо-запада России. Все это делалось 
тщательно, высокопрофессионально и с неиз-
менным азартом, который с годами не только 
не прошел, а стал проявляться еще ярче.

Петр Иванович стал инициатором и главным 
организатором проведения регулярных между-
народных симпозиумов «Динамика популяций 
охотничьих животных Северной Европы» (1994, 
1998, 2002, 2006, 2010, 2014 гг.), которые со-
бирают десятки исследователей и практиков 
охотничьего хозяйства России, ближнего за-
рубежья, Скандинавских стран. Это тем более 
примечательно, что все активнее в них участ-
вует научная молодежь, становлению которой 
Петр Иванович уделяет внимание на протяже-
нии всех лет своей научной и педагогической 
деятельности. С 1991 по 2015 г. в качестве про-
фессора Петрозаводского государственного 
университета П. И. Данилов читал лекционные 
курсы для студентов эколого-биологического 
факультета, постоянно руководит подготов-
кой дипломных и выпускных работ студентов 
ПетрГУ, неоднократно приглашался для чтения 
лекций в университеты Финляндии, Норвегии, 
Швеции, США. Он ведет подготовку аспиран-
тов, под его руководством защищено две до-
кторских и девять кандидатских диссертаций.

П. И. Данилов организовал и возглавил 
первые совместные российско-финляндские 
и российско-норвежские проекты по изучению 
диких животных и продолжает руководить сов-
местными международными исследованиями, 
постоянно поддерживает творческие контакты 
с зоологами многих стран мира, неоднократно 
избирался в Советы международных ассоциа-
ций по изучению ценных и редких видов.

Последние годы подарили юбиляру радость 
новых свершений. Обобщены обширные ори-
гинальные материалы в монографии «Охотни-
чьи звери Карелии: экология, ресурсы, управ-
ление, охрана» (2005, дополненной и переиз-
данной в 2017 г.), получившей высокую оценку 
авторитетных специалистов. В монографии 

«Новые виды млекопитающих на Европейском 
Севере России» (2009) представлен глубокий 
анализ появления этих животных в экосистемах 
Европейского Севера, история интродукции 
и ход акклиматизации. В соавторстве с кол-
легами вышли монографии «Млекопитающие 
Восточной Фенноскандии в условиях антропо-
генной трансформации таежных экосистем» 
(2006), «Речные бобры Европейского Севера 
России» (2007), «Мониторинг и сохранение 
биоразнообразия таежных экосистем Евро-
пейского Севера России» (2010), «Restoring the 
European Beaver. 50 Years of Experience» (2011).

Друзья и коллеги Петра Ивановича Данило-
ва рады видеть юбиляра полным сил, свежих 
идей и с неугасающей жаждой творчества. Кол-
лектив лаборатории зоологии ИБ КарНЦ РАН 
с удовольствием поздравляет Петра Ивановича 
с юбилеем, желает крепкого здоровья, новых 
свершений и творческого долголетия.
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материал так: на рисунки, фотографии и таблицы в тексте (рис. 1, рис. 2, табл. 1, табл. 2 и т. д.), фотографии, 
помещаемые на вклейках (рис. I, рис. II). Обсуждение завершается формулировкой в разделе «Заключение» 
основного вывода, которая должна содержать конкретный ответ на вопрос, поставленный во «Введении». 
С с ы л к и  н а  л и т е р а т у р у  в  т е к с т е  даются фамилиями, например: Карху, 1990 (один автор); Рамен-
ская, Андреева, 1982 (два автора); Крутов и др., 2008 (три автора или более) либо начальным словом описа-
ния источника, приведенного в списке литературы, и заключаются в квадратные скобки. При перечислении 
нескольких источников работы располагаются в хронологическом порядке, например: [Иванов, Топоров, 
1965; Успенский, 1982; Erwin et al., 1989; Атлас…, 1994; Longman, 2001].

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

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

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

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

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

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

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

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

ТРАНСЛИТЕРИРОВАННЫЙ СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ (References). Приводится отдельным списком, пов-
торяя все позиции основного списка литературы. Описания русскоязычных работ указываются в латинской 
транслитерации, рядом в квадратных скобках помещается их перевод на английский язык. Выходные данные 
приводятся на английском языке (допускается транслитерация названия издательства). При наличии пере-
водной версии источника можно указать его библиографическое описание вместо транслитерированного.
Библиографические описания прочих работ приводятся на языке оригинала. Для составления списка реко-
мендуется использование бесплатной программы транслитерации на сайте http://translit.ru/, вариант BSI.

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

работ, у которых он есть.
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ВЛИЯНИЕ РАЗЛИЧНЫХ РЕЖИМОВ ПРЕДПОСЕВНОГО ЗАКАЛИВАНИЯ СЕМЯН 

НА ХОЛОДОУСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ ОГУРЦА

Е. Г. Шерудило1, М. И. Сысоева1, Г. Н. Алексейчук2, Е. Ф. Марковская1

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН

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

Аннотация на русском языке

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; кратковременное снижение температуры; устойчивость.
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E. G. Sherudilo, M. I. Sysoeva, G. N. Alekseichuk, E. F. Markovskaya. EFFECTS 

OF DIFFERENT REGIMES OF SEED HARDENING ON COLD RESISTANCE IN CUCUMBER PLANTS

Аннотация на английском языке

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; temperature drop; resistance.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ

Таблица 2. Частота встречаемости видов нематод в исследованных биотопах
Биотоп

(площадка)
Кол-во видов Встречаемость видов нематод

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

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

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

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ПОДПИСИ К РИСУНКУ

Рис. 1. Северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)
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