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просТрансТВенные раЗличиЯ В аККумулЯции ЭлеменТоВ  
Талломами лишайниКа Cladonia rangiferina L.
на ТерриТории ЗапоВедниКа «пасВиК»

В. В. елсаков1, а. Б. новаковский1, н. В. поликарпова2

1 Институт биологии Коми научного центра Уральского отделения РАН, Сыктывкар, Россия
2 Государственный природный заповедник «Пасвик», Раякоски Мурманской обл., Россия

выполнен сравнительный анализ содержания тяжелых металлов (Cu, Pb, Cd, Zn, 
Ni, Co, Mn, Fe, Hg) и As в талломах кладонии оленьей Cladonia rangiferina L. в гра-
ницах государственного природного заповедника «Пасвик» и его окрестностях 
(Мурманская область). Показано, что среди факторов, влияющих на аккумуляцию 
элементов, наиболее значимым является удаленность от производственных объ-
ектов цветной металлургии (промышленных площадок ао «Кольская гМК» Пао 
«норникель»). Зависимость хорошо аппроксимирует выявленная экспоненциаль-
ная функция. Рассмотренные элементы разделены на две группы: 1) присутству-
ющие в выбросах комбината и имеющие выраженный пространственный гради-
ент на территории заповедника и в окрестностях (Cr, Fe, Co, Cu, Ni, Cd, Pb, As); 2) 
не имеющие явных закономерностей в распределении и зависящие от «фоновых» 
значений (Zn, Mn и Hg). Концентрации элементов-загрязнителей первой группы 
в талломах лишайника уменьшаются с интенсивностью 2–5 % на каждый километр 
удаления от источника эмиссии. содержание большинства элементов значимо 
(p < 0,05) связано. исключением является Mn, содержание которого ингибирует-
ся ростом концентраций других металлов, прежде всего Pb, Fe, Co. для террито-
рии заповедника и его окрестностей образцы из наиболее удаленных от источни-
ков эмиссии участков с минимальными показателями содержания Ni, Cu, Co и Cd 
превышали «фоновые» величины, полученные для тундровых сообществ смежных 
регионов (Канинская тундра). в сравнении с сосудистыми растениями территори-
ально сопряженных участков лишайники аккумулируют более высокие концентра-
ции основных загрязнителей: Ni, Cu, Co и Fe. для территории заповедника постро-
ены изоплеты распределения потенциальных концентраций элементов в талломах. 
на примере территории заповедника «Пасвик» показано, что компоненты природ-
ных сред в пределах границ отдельных особо охраняемых природных территорий 
в настоящее время не могут считаться геохимическими эталонами экосистем 
по содержанию некоторых поллютантов в связи с близостью расположения к про-
мышленным объектам, а также наличием региональных переносов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: элементы-загрязнители; кустистые напочвенные лишайни-
ки; пространственное моделирование; Мурманская область.

V. V. Elsakov, A. B. Novakovskiy, N. V. Polikarpova. sPAtIAL DIffE-
rENcEs IN tHE AccUMULAtION Of ELEMENts By tHE LIcHEN Cla
donia rangiferina L. IN tHE PAsVIk NAtUrE rEsErVE

A comparative analysis of the content of heavy metals (Cu, Pb, Cd, Zn, Ni, Co, Mn, 
Fe, Hg) and As in thalli of Cladonia rangiferina L. was carried out for the Pasvik Strict 
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Введение

лишайники являются эдификаторами мно-
гих растительных сообществ северных фитоце-
нозов. общеизвестна [Подкорытов, 1967; Заго-
роднева и др., 1988; Хренов, 1993; Grodzinska 
et al., 1993; Бязров, 2002 и др.] высокая чувст-
вительность данной группы организмов к раз-
личным формам антропогенного воздействия 
и сорбирующая способность талломов в отно-
шении ряда химических элементов, в том чис-
ле тяжелых металлов (ТМ). отсутствие у талло-
мов специализированных органов поглощения 
элементов из почвы, их пассивная аккумуляция 
из атмосферных выпадений и продолжитель-
ный период жизни позволяют привлекать ли-
шайники в качестве организмов-индикаторов 
содержания минеральных элементов – поллю-
тантов. Талломы аборигенных видов лишайни-
ков могут быть использованы для выявления 
градиентов распространения элементов от ис-
точников эмиссии воздушным путем на реги-
ональном уровне и в анализе дальних, в т. ч. 
трансграничных, переносов.

Различия, связанные с механизмом на-
копления талломами элементов: улавливание 
твердых частиц, концентрирующихся на по-
верхности и в межклеточных пространствах, 
экстрацеллюлярное связывание с обменными 
центрами на клеточных стенках симбионтов 
(преимущественно Pb, Cd), интрацеллюлярное 
(Zn) поглощение [Михайлова, Шарунова, 2008], 

позволяют установить возможные источни-
ки эмиссии. отмечено, что разные лишайники 
неодинаково накапливают ТМ, распределение 
элементов в талломах может быть неравномер-
ным [Бязров, Пельгунова, 2016].

играя роль основы рациона для северно-
го оленя в зимний период, лишайники служат 
источником поступления загрязнителей в тро-
фические цепи. с 2014 г. службами Россель-
хознадзора по Мурманской области отмечены 
регулярные превышения уровня загрязне-
ния оленьих субпродуктов: Cd в 4–5 раз, Hg 
в 2–3 раза, реже фиксируется рост содержания 
Pb [елсаков, Макаркин, 2016]. сходные трен-
ды отмечены и на сельхозпредприятиях всего 
европейского севера России [о высокой…]. 
наиболее вероятная причина накопления ток-
сичных элементов связана с промышленны-
ми выбросами, следствием которых является 
загрязнение кормовой базы животных. в эко-
системах бореальных и арктических широт 
содержание ТМ в талломах определяется как 
«фоновыми» значениями, уровень которых 
складывается из естественной концентрации 
элементов в биогеоценозе, так и их увеличе-
нием за счет поступления загрязняющих ве-
ществ от промышленных источников. вблизи 
источников атмосферных выпадений состав 
лишайников определен поставкой химичес-
ких элементов из атмосферы [Шевченко и др., 
2006]. в результате особенностей региональ-
ного и межрегионального воздушного перено-

Nature Reserve and its surroundings (the Murmansk Region). The most significant fac-
tor influencing the accumulation of elements is the distance to non-ferrous metal indus-
try facilities (industrial sites of the Kola Mining and Metallurgic Company (Kola MMC) 
of the Norilsk Nickel Holding). The exponential function proved to be well fit for this de-
pendence. The elements fall into two groups: 1) elements present in the plant’s emis-
sions and having a pronounced spatial gradient in the nature reserve and its surroundings 
(Cr, Fe, Co, Cu, Ni, Cd, Pb, As), and 2) elements which have no clear patterns in the dis-
tribution and depend on the “background” values (Zn, Mn and Hg). The concentrations 
of group 1 pollutants in the lichen decreased at a rate of 2–5 % for each kilometer of dis-
tance from the source of emissions. The content of most of the elements significantly 
(p < 0.05) correlated with each other. The exception was Mn, whose content was inhib-
ited by an increase in the concentrations of other metals (primarily Pb, Fe, Co). Even 
samples with the lowest Ni, Cu, Co and Cd content from the sites furthest away from 
the source in the Pasvik Reserve and its surroundings had the elements concentrations 
higher than the environmental ‘background’ for adjacent tundra communities (Kanin tun-
dra, Nenets Autonomous District). Lichens of the Pasvik Reserve accumulate higher con-
centrations of the main pollutants (Ni, Cu, Co and Fe) than vascular plants in the same 
territory. Graphic isopleths of the distribution of potential contaminant concentrations 
in lichen thalli were plotted for the territory of the reserve. The Pasvik Nature Reserve was 
used as the example to demonstrate that, at present, ecosystem components within pro-
tected areas cannot be regarded as geochemical standards for the regional environment 
due the regional atmospheric transfers from nearby industrial facilities.

K e y w o r d s: chemical pollutants; fruticose epigeous lichens; spatial modeling; 
Murmansk Region.
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са загрязнителей отмечено превышение ПдК 
для целого ряда ТМ не только в непосредствен-
ной близости от промышленных предприятий, 
но и в границах особо охраняемых природных 
территорий (ооПТ) [ларионова, 2004]. данное 
обстоятельство существенно затрудняет раз-
работку региональных фоновых и санитарных 
показателей и районирование антропогенной 
нагрузки на компоненты малонарушенных эко-
систем.

Cladonia rangiferina L. – доминирующий в на-
почвенном покрове фитоценозов Крайнего 
севера лишайник, обладающий широкой эв-
ритопностью, формирующий основные запасы 
кормов для оленеводства на зимних пастбищах 
[андреев и др., 1935; дедов, 2006]. на терри-
тории заповедника «Пасвик» дикий северный 
олень (Rangifer tarandus L.) не обитает, оле-
неводство как вид хозяйственной деятельно-
сти законодательно запрещено, однако из со-
предельных районов норвегии на российскую 
сторону долины реки Паз домашние северные 
олени регулярно заходят.

Цель настоящей работы состояла в выяв-
лении закономерностей пространственного 
распределения концентраций ТМ и As в талло-
мах C. rangiferina в градиенте удаления от ис-
точника эмиссии на территории заповедника 
«Пасвик» и в его окрестностях (близ пос. Ра-
якоски и янискоски). После выполнения комп-
лекса полевых работ и химико-аналитических 
исследований лишайников выявлены диапа-
зоны варьирования содержания элементов 
в талломах и установлены корреляции между 
величинами концентраций аккумулированных 
ТМ и As; рассчитаны потенциально возмож-
ные пределы их накопления талломами для 
территории заповедника; разработаны про-
странственные модели распределения показа-
телей содержания ТМ для анализа региональ-
ных и межрегиональных маршрутов переноса  
поллютантов.

материалы и методы

сбор образцов лишайников выполнен в лес-
ных, болотных (грядово-мочажинные комплек-
сы) и горно-тундровых фитоценозах на терри-
тории государственного природного заповед-
ника «Пасвик» и в его окрестностях на крайнем 
северо-западе Мурманской области на гра-
нице с норвегией (создан в 1992 г., площадь 
14,7 тыс. га). согласно геоботаническому 
районированию европейской части России 
(1989) территория заповедника входит в состав 
лотто-Туломского округа полосы северотаеж-
ных лесов Кольско-Карельской подпровинции 

североевропейской таежной провинции евра-
зиатской таежной области.

сбор образцов проводили в пределах участ-
ков: окр. глухой плотины и басс. р. Меник-
кайоки (12–15 августа 2014 г.), окр. г. Калкупя 
(15–18 августа 2014 г.) и окр. пос. Раякоски 
и янискоски (сборы о. а. Макаровой, июнь 
2015 г.) (рис. 1). Талломы лишайника Clado‑
nia rangiferina, иногда с незначительной при-
месью Cladonia arbuscula, часто образующие 
плохоразделимые смешанные подушки, соб-
раны из 19 разных фитоценозов (16 лесных, 
2 горно-тундровых и 1 болотный). отбор проб 
растительного материала, их подготовку для 
количественного химического анализа прово-
дили с участков площадью 20×20 см, в соответ-
ствии с нормативными документами [Методи-
ческие…, 1992; госТ…, 2002]. При выполнении 
пробоподготовки разделяли состав лишай-
никовых синузий, оставляя для анализа одно-
родный образец. для выполнения химико-ана-
литических исследований использовали вер-
хушечные части таллома, нижние, визуально 
отмершие участки отделяли от живых и в даль-
нейшем не использовали. По количеству ответ-
влений подециев от основной оси возраст тал-
ломов в среднем оценен в 10–15 лет.

образцы талломов доводили до воздушно-
сухого состояния и размалывали. Пробопод-
готовку образцов (0,5 г сухого веса) выполняли 
без озоления в системе микроволнового вскры-
тия «Минотавр-2» («люмэкс») при давлении 
8 атм. и температуре более 100 °с (методика 
Пнд Ф 16.1:2.3:3.11-98) с добавлением 10 мл 
нNO3 (конц.) и н2о2 (1 мл). анализ элементов 
(Cu, Pb, Cd, Zn, Ni, Co, Mn, Fe, As) выполняли 
методом атомно-эмиссионной спектрометрии 
с индуктивно-связанной плазмой (аЭс исП, 
Пнд Ф 16.1:2.3:3.11-98 (ФР.1.31.2006.02149), 
ртути – методом атомно-абсорбционной спек-
трометрии на основе эффекта Зеемана (М 
04-46-2007 (ФР.1.31.2007.03904)) в экоана-
литической лаборатории института биологии 
Коми нЦ Уро Ран.

По результатам аналитических исследова-
ний разработана пространственная модель 
переноса и распределения ТМ в напочвенном 
лишайниковом покрове с учетом отдельных 
факторов, среди которых в качестве основных 
выбраны:
– удаленность от источников эмиссии (пром-

площадка «никель» ао «Кольская гМК» Пао 
«норникель»);

– принадлежность модельного участка к раз-
ным фитоценозам. в ходе выполнения по-
левых работ для территории заповедника 
подготовлена карта распределения домини-
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рующих классов растительности [елсаков, 
Поликарпова, 2015];

– положение участков сбора в рельефе (экс-
позиция склонов и углы наклона, высота над 
уровнем моря) по цифровой модели релье-
фа SRTM. Перепад высот участков составля-
ет от 30 до 323 м н. у. м., экспозиции скло-
нов достаточно равномерно охватывают 
все направления.
Ближайшая точка отбора проб расположена 

в 15,3 км, наиболее удаленная – в 80 км от ис-
точника эмиссии. выбор промплощадки «ни-
кель» ао «Кольская гМК» в качестве источника 
эмиссии элементов обусловлен опубликован-
ными ранее исследованиями [Щербенко и др., 
2008; ежов, 2011; Кузьменкова и др., 2015; су-
харева, 2016], показавшими, что растительный 

покров в 15-километровой зоне влияния источ-
ника техногенного загрязнения – предприятия 
цветной металлургии в пгт. никель – испы-
тывает дополнительный приток минеральных 
веществ, в том числе ТМ, в количествах, зна-
чительно превышающих санитарные показате-
ли. отмечено поступление основных элемен-
тов-загрязнителей (Ni, Cu) и сопутствующих 
(Cd, Pb), обладающих высокой токсичностью 
[Щербенко и др., 2008]. не следует исключать 
роль глобального трансграничного переноса 
воздушных масс, дополнительно привнося-
щих минеральные элементы, в т. ч. ТМ. непо-
средственно примыкающие к промплощадке 
ао «Кольская гМК» участки характеризуются 
выпадением напочвенных лишайников из фи-
тоценозов. Так, на спутниковых изображени-

Рис. 1. Местоположение участков отбора образцов в границах заповедника «Пасвик» 
(участки: окр. глухой плотины и басc. р. Мениккайоки (1–7), окр. г. Калкупя (8–11), окр. пос. 
Раякоски (12–16) и янискоски (17–19)). отмечена удаленность от комбината ао «Кольская 
гМК» Пао «норникель» в пгт. никель. Показана годовая роза ветров (%) для участков 
никель (синий) и пос. янискоски (зеленый)
Fig. 1. Location of the sampling sites within the Pasvik Reserve (sites: near the Glukhaya Plotina 
and the Menikkajoki River basin (1–7), near the Kalkupya Mountain (8–11), near the Rajakoski 
(12–16) and Janiskoski (17–19) villages). The distance from the Kola MMC plant in Nikel is 
marked. The annual rose of winds (%) is shown for the sites of Nikel (blue) and Janiskoski (green)
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ях высокого разрешения Landsat наблюдает-
ся формирование участков протяженностью 
до 7,5 км от источника эмиссии с устойчивым 
снижением проективного покрытия напоч-
венных лишайников [елсаков, Поликарпова,  
2015].

Математическую модель распределения со-
держания ТМ в талломах лишайников строили 
на основе нелинейного регрессионного анали-
за. выбор формы регрессионного уравнения 
определяли на основе стандартных статисти-
ческих критериев согласия модели (F – кри-
терий Фишера, R2 – доля объясненной дис-
персии). Расчет коэффициентов корреляции, 
оценка статистических параметров и постро-
ение модели проводились в пакете IBM SPSS 
Statistic 19.

результаты и обсуждение

среди выделяемых в научной печати основ-
ных компонентов атмосферных выбросов ком-
бината ао «Кольская гМК» отмечены SO2, Ni, 
сu. несмотря на модернизацию производства 
и снижение выбросов SO2 в 2,5 раза (с 1990 
по 2011 г.), здесь по-прежнему сохраняются 
высокие объемы эмиссии ТМ (примерно 150–
200 т/год для Cu и 300–350 т/год для Ni) [суха-
рева, 2016]. По данным метеостанций «никель» 
и «янискоски», в долине реки Паз, включая тер-
риторию заповедника «Пасвик», в течение года 
преобладают ветры южного и юго-западного 
направлений (рис. 1).

Зольность лишайников ниже, чем растений, 
и в большинстве случаев не превышает 1 % [Та-
баленкова и др., 2016]. Значения содержания 
элементов в талломах лишайников на участках 
сбора образцов на территории заповедника 
и к юго-западу от него представлены в табли-
це 1. По усредненному содержанию исследо-
ванные элементы представлены в виде ряда 
(по убыванию концентрации): Fe → Ni → Mn → 
Cu → Zn → Co → Cr → Pb → As → Cd → Hg. для тер-
ритории заповедника и его окрестностей об-
разцы из наиболее удаленных от источников 
эмиссии участков с минимальными показате-
лями содержания Ni, Cu, Co и Cd превышали 
«фоновые» концентрации элементов, получен-
ные для тундровых сообществ смежных регио-
нов (Канинская тундра, ненецкий автономный 
округ) [наземное…, 2014].

диапазоны варьирования концентраций 
элементов у лишайников из разных участков 
(величина, характеризуемая коэффициен-
том вариации показателя Cv, %), различны, 
что использовано для выделения несколь-
ких групп загрязнителей: 1) элементы (Hg, Zn 

и Cr), содержание которых варьирует в мень-
шей степени (Cv ниже 30 %), их содержание 
определяется преимущественно природны-
ми факторами, равномерно действующими 
на всей территории заповедника, и прибли-
жено к «фоновым» показателям; 2) элементы 
(сd, Pb и Mn) со средними значениями коэф-
фициента вариации (Cv от 30 до 60 %), на диа-
пазон варьирования показателя влияют сборы 
из отдельных участков с высоким содержанием 
элементов; 3) элементы (Fe, Co, Ni, Cu и As), 
существенно варьирующие по концентраци-
ям (Cv выше 60 %), их содержание существен-
но возрастает при приближении к источникам  
эмиссии.

анализ установленных корреляций между 
концентрациями элементов (табл. 2) показал, 
что наиболее высокие значимые связи (r > 0,9; 
p < 0,001) прослеживаются в отношении эле-
ментов Ni, Cu, Co и As. выявленная зависи-
мость обусловлена тесной связью с расстоя-
нием от источника загрязнения. Установлена 
отрицательная связь между содержанием Mn 
и других ТМ (прежде всего Pb, Fe и Co). инги-
бирование аккумуляции Mn под влиянием рос-
та концентраций катионов других ТМ отмече-
но и в отношении сосудистых растений [ежов, 
2011].

выполнение статистического анализа свя-
зей выделенных групп факторов и концентра-
ций элементов показало, что причиной, влия-
ющей на аккумуляцию ТМ в талломах лишай-
ников, является расстояние до ао «Кольская 
гМК» (рис. 2). остальные факторы оказались 
незначимыми (табл. 3) и не могут быть вклю-
чены в результирующую модель. Приурочен-
ность лишайников к различным фитоценозам 
территории (лесным, горно-тундровым, бо-
лотным) не оказывала влияния на накопление 
элементов, что подтверждает основной источ-
ник их поступления из атмосферных выпадений 
(рис. 2).

наилучшая аппроксимация достигается при 
использовании экспоненциальной функции 
вида:

 y = ea + bx, (1),

где a, b – коэффициенты модели, ea – началь-
ная концентрация элемента в точке с мини-
мальным удалением от источника загрязнения, 
b – скорость убывания концентрации с рассто-
янием, x – расстояние до источника загрязне-
ния, y – результирующая концентрация.

Полученные модели подтверждены данными 
других исследований по содержанию элемен-
тов в различных растениях и лишайниках [ежов, 
2011], выполненных в градиентах удаленности 
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Таблица 2. Корреляции между содержанием тяжелых металлов и As в талломах Cladonia rangiferina 
заповедника «Пасвик»
Table 2. Correlations between the heavy metal contents and As in the Cladonia rangiferina thalli in the Pasvik Reserve

Pb Cd Zn Ni Co Mn Fe As Hg Cr

Cu 0,83*** 0,84*** 0,59** 0,99*** 0,98*** –0,41 0,78*** 0,94*** 0,31 0,90**

Pb 0,64** 0,13 0,85*** 0,87***  – 0,57* 0,78*** 0,76*** 0,00 0,58

Cd 0,47* 0,85*** 0,83*** –0,41 0,65** 0,84*** 0,05 0,70

Zn 0,56* 0,51* 0,23 0,41 0,59** 0,66** 0,79*

Ni 0,99***  – 0,46* 0,84*** 0,95*** 0,30 0,96***

Co  – 0,49* 0,82*** 0,93*** 0,31 0,99***

Mn  – 0,50* –0,45 0,11 0,05

Fe 0,74*** 0,18 0,99***

As 0,30 0,89**

Hg 0,95**

Примечание. *p < 0,05, **p < 0,01, ***p < 0,001.
Note. *p < 0,05, **p < 0,01, ***p < 0,001.

Таблица 3. описание моделей содержания загрязнителей в талломах Cladonia rangiferina в зависимости 
от рельефа и расстояния до источника загрязнения
Table 3. Description of the model of pollutants content in the Cladonia rangiferina thalli depending on the relief 
and the distance to the pollution source

Fe Ni Cu Mn Zn Co Cr Pb As Cd Hg

свободный член (коэф. 
a в (1))
constant

6,86* 5,53* 5,29* 3,11* 2,64* 2,27* 1,39 1,14* 1,00*  – 1,34* 2,95*

высота н. у. м.
altitude 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00

угол наклона
slope –0,04 –0,01 0,00 0,06 0,01 –0,01 0,08 –0,01 –0,03 –0,01 0,06

экспозиция
exposition 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00

расстояние
(коэф. b в (1))
distance

 – 0,02*  – 0,04*  – 0,05* 0,02 0,00  – 0,04* –0,03  – 0,02*  – 0,04*  – 0,01* 0,00

R2 0,65 0,94 0,95 0,29 0,41 0,95 0,88 0,72 0,92 0,59 0,36

F 6,51 59,64 74,24 1,41 2,10 70,23 3,69 8,97 41,31 4,96 1,41

p 0,004 0,000 0,000 0,280 0,143 0,000 0,224 0,001 0,000 0,011 0,301

Примечание. *Коэффициент регрессии является значимым на уровне p < 0,01. R2 – общая доля дисперсии, объясненная 
моделью; F – значение критерия Фишера; p – уровень значимости модели в целом.
Note. *The regression coefficient is significant at p < 0,01. R2 – the total proportion of variance explained by the model; F – F-test; 
p – significance level of the model.

от комбината (рис. 2). для исследованных ука-
занным автором образцов лишайника отмечено 
снижение содержания Ni c 88,3 мг/кг (удален-
ность 12 км от участков эмиссии) до 21,7 мг/кг 
(85 км), Cu c 95,9 до 11,1 мг/кг соответственно. 
незначительное снижение величин концент-
раций при приближении к источнику эмиссии, 
в сравнении с нашими результатами, вероятно, 
связано с отличающимся видовым составом 
лишайниковых синузий. сосудистые растения 
(черника Vaccinium myrtillus и береза пушистая 
Betula pubescens) демонстрировали значения 
Co, Cu, Ni и Fe существенно ниже, чем в талло-
мах лишайников.

По выявленной пространственной приуро-
ченности концентраций все рассмотренные 
элементы разделены на две группы:
– имеющие пространственную зависимость 

распределения на градиенте удаленности 
от комбината;

– проявляющие отсутствие статистически 
значимых закономерностей в пространст-
венном распределении показателя.
Максимальное содержание элементов пер-

вой группы (Cr, Fe, Co, Cu, Ni, Cd, Pb, As) до-
стигается в северной части заповедника «Пас-
вик», к югу их содержание заметно снижается. 
в среднем концентрации поллютантов в тал-
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ломах лишайника уменьшаются с интенсивно-
стью 2–5 % значений показателя на каждый ки-
лометр (рис. 3).

Элементы второй группы (Zn, Mn, Hg) не по-
казали значимого изменения концентрации 
при продвижении с севера на юг, не зависят 
от удаленности от источника загрязнения (не-
значимые регрессионные коэффициенты, 
низкие значения детерминации модели R2). 
содержание ТМ находится в концентрациях, 
близких к природным фоновым значениям, 
а их присутствие в аэротехногенных выбросах 
на промплощадке ао «Кольская гМК» в никеле 
минимально.

на основании полученных зависимостей 
для территории заповедника «Пасвик» пос-
троено растровое изображение с размером 
ячейки 30×30 м, для каждой ячейки рассчитано 
значение возможного содержания элементов 
(потенциальная аккумуляция элементов, ПаЭ) 
с последующим построением изоплет теоре-
тического содержания ТМ в талломах лишайни-
ков (рис. 3).

Заключение

выявлены особенности пространственно-
го распределения элементов-загрязнителей 

Рис. 2. Зависимость концентрации некоторых элементов-загрязнителей в талломах Cladonia rangiferina 
от расстояния до промплощадки в никеле ао «Кольская гМК» Пао «норникель». Представлены значения 
концентраций, центральная линия – аппроксимирующая экспонента, верхняя и нижняя линии – интервал 
прогнозирования (p = 0,95). для сравнения представлены значения концентраций, полученные сотрудника-
ми заповедника для листьев березы пушистой (∎) и черники (▲). отмечены значения для талломов напочвен-
ных кустистых лишайников (◊) [по: ежов, 2011]. Классы различных фитоценозов: лесные (●), горно-тундро-
вые (▲), болотные (∎)
Fig. 2. Dependence of the some pollutants concentration in the Cladonia rangiferina thalli on the distance from 
the Kola MMC plant in Nikel. The concentration values are presented, the central line is the approximating exponent, 
the upper and lower lines are the prediction interval (p = 0.95). For comparison, the concentration values for birch 
leaves (∎) and blueberry (▲) are presented. The values for thalli of ground bushy lichens (◊) are given after [Ezhov, 
2011]. Classes of different vegetation types are marked: forest (●), mountain-tundra (▲), mire (∎)
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в талломах напочвенного лишайника Cladonia 
rangiferina на крайнем северо-западе Мурман-
ской области в заповеднике «Пасвик» и при-
легающих южных участках (окр. пос. Раякоски 
и янискоски). По изменениям концентрации 
элементов в пространстве и установленным 
коэффициентам вариации между ними ТМ мо-
гут быть объединены в группы: 1) зависящие 
от удаленности от источника промышленных 
выбросов (Cr, Fe, Co, Cu, Ni, Cd, Pb, As) и 2) 
не зависящие от таковой (Zn, Mn, Hg). для тер-
ритории заповедника «Пасвик» важным пре-
диктором содержания ТМ в талломах напоч-
венных лишайников является их поступление 
от ао «Кольская гМК». содержание ряда эле-
ментов превышает фоновые значения на всем 
протяжении территории заповедника: в срав-
нении с европейским северо-востоком Рос-
сии они превышают показатели для Ni (9 раз), 
сu (5 раз), сo (2–3 раза) [елсаков, Макаркин, 
2016]. Построенная модель позволяет выпол-

нить анализ потенциального содержания эле-
ментов в талломах лишайника Cladonia rangi‑
ferina в любом фитоценозе и на прилегающих 
к заповеднику территориях.

на примере заповедника «Пасвик» пока-
зано, что компоненты природных сред особо 
охраняемых природных территорий в настоя-
щее время не могут считаться геохимически-
ми эталонами экосистем по содержанию пол-
лютантов в связи с близостью расположения 
к промышленным объектам и наличием даль-
них (глобальных) и региональных переносов. 
начатые исследования актуально продолжить 
в направлении кросс-анализа содержания пол-
лютантов в различных компонентах экосистем: 
почвах, грибах, лишайниках и растениях разных 
жизненных форм.

Авторы благодарят сотрудников Государ‑
ственного природного заповедника «Пасвик» 
за помощь, оказанную при проведении поле‑

Рис. 3. изоплеты аккумуляции элементов-загрязнителей в талломах Cladonia rangiferina в заповеднике 
«Пасвик» (мг/кг)

Fig. 3. Isopleths of accumulation of pollutant elements in the Cladonia rangiferina thalli in the Pasvik Reserve (mg/kg)



12

вых работ, выполнение отбора образцов; со‑
трудников экоаналитической лаборатории Ин‑
ститута биологии Коми НЦ УрО РАН за выпол‑
нение анализа химического состава талломов.

Работа выполнена в рамках Комплексной 
программы фундаментальных научных иссле‑
дований УрО РАН 2018–2020 гг. Подпрограмма 
Арктика. Проект № 18‑9‑4‑5.
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оБЪемы, сТруКТура и динамиКа раЗлоЖениЯ 
дреВесного оТпада В КоренныХ ельниКаХ 
ТаеЖной Зоны еВропейсКой часТи россии

В. г. стороженко
Институт лесоведения РАН, с. Успенское, Московская область, Россия

обсуждены проблемы изучения балансовых показателей накопления и разложения 
биомассы в лесных сообществах. наиболее сбалансированными по биомассе ком-
понентов фитоценоза признаются леса климаксовых фаз динамики. определены 
содержания понятий «текущий древесный отпад» и «валеж». Приводятся сред-
ние значения состояния деревьев и древостоев для еловых лесов таежной зоны, 
запасы, объемы и фитомасса древостоев и древесного отпада коренных еловых 
девственных лесов. Констатируется, что в девственных лесах, не затронутых ан-
тропогенным воздействием, объемы текущего древесного отпада и валежа зна-
чительно различаются даже в близких по динамике развития биогеоценозах. Эти 
различия являются следствием влияния не эндогенных, а, скорее всего, экзоген-
ных факторов. Показатели соотношений объемов валежа и древостоев, а также 
объемов фитомассы древесного отпада и фитомассы древостоев различаются не-
значительно и составляют в среднем 34 ± 9 %. Можно предположить, что именно 
такие значения древесного отпада, и в том числе валежа, по отношению к запасу 
древостоя могут служить ориентировочной величиной этих консортов в общем ба-
лансе биомассы биогеоценозов девственных лесов. Приводится пример структур 
валежа, распределенного по стадиям разложения на четырех пробных площадях, 
относящихся к лесам разных подзон тайги. Рассчитаны величины депонированных 
древостоем фитоценоза и выделяемых при разложении древесного отпада с, со2, 
н2о и Q (энергии) в изучаемых биогеоценозах.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: баланс биомассы; древесный отпад; разложение фитомас-
сы; продукты ксилолиза.

V. G. storozhenko. VOLUME, strUctUrE AND DEcOMPOsItION 
DyNAMIcs Of WOODy DEBrIs IN PrIMAry sPrUcE fOrEsts Of tHE 
tAIGA ZONE Of EUrOPEAN rUssIA

The author elaborates on the subject of the biomass accumulation and decomposition 
balance in forest communities. Forests at the climax phases are considered to be the most 
balanced in terms of the biomass of their components. The notions of “current woody de-
bris” and “fallen deadwood” are defined, and the average indices of tree and stand condi-
tion in boreal spruce forests, as well as data on the stock, volumes and phytomass of the 
tree stands and woody debris in pristine spruce forests are specified. The article states 
that in pristine forests not affected by human impact the volumes of current woody debris 
and fallen deadwood vary significantly even among biogeocoenoses with similar deve-
lopment dynamics. These differences are caused not by endogenous but most likely by 
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Введение

одной из основных парадигм современно-
го устойчивого функционирования биосферы 
является сохранение коренных лесных сооб-
ществ, максимально отвечающих структурным 
и функциональным задачам эволюционного 
развития лесов. с нарастанием антропогенного 
воздействия на лесные экосистемы исследова-
ния в этом направлении все более актуализиру-
ются. на наш взгляд, наиболее перспективными 
в этой области можно признать исследования, 
направленные на изучение параметров корен-
ных лесов, определение количественных пока-
зателей структур фитоценозов, и в частности 
древесной их части, как накопителей биомассы, 
показателей деструктивного процесса, включа-
ющего факторы ослабления, отмирания деревь-
ев фитоценоза и разложения отмершей массы 
стволовой части (валежа). При этом коренные 
разновозрастные леса должны рассматривать-
ся как базовые, эталонные для определения 
перечисленных показателей. Это непременное 
условие определяется классическим, приня-
тым в лесоведении и лесоводстве положением, 
по которому такие леса в наибольшей степени 
обладают качеством устойчивости [Морозов, 
1970; Казимиров, 1971; сукачев, 1972; дырен-
ков, 1984 и др.]. высшим проявлением этого 
качества обладают леса климаксовых фаз дина-
мики [Clements, 1936; Selleck, 1960]. Мы разде-
ляем и развиваем эти положения [стороженко 
и др., 1992; стороженко, 2002, 2007 и др.]. в на-
шем понимании устойчивое лесное сообщест-
во – это сообщество, в котором потоки вещест-
ва и энергии сбалансированы в консортивных 
цепях, объединяющих все его ценотические 
структуры, как автотрофов, так и гетеротрофов. 
именно баланс консортов и консортивных це-
пей определяет устойчивое состояние лесной 
системы. Понятно, что в природных условиях 
идеального баланса лесное сообщество не до-
стигает или достигает его на очень незначи-
тельный период времени в силу постоянного 

воздействия различных дестабилизирующих, 
по большей части эндогенных, абиотических 
факторов. однако в определенные периоды 
сукцессий разные ценотические структуры или 
консорты, составляющие эти ценозы, могут 
отвечать параметрам, близким к параметрам 
климаксовых, сбалансированных систем. имея 
определенный набор коренных лесных сооб-
ществ на разных этапах сукцессионного разви-
тия, но близких в конечных стадиях по структур-
ным параметрам к климаксовым лесам, можно 
рассчитывать с определенной долей достовер-
ности балансовые величины основных консор-
тов устойчивых лесных сообществ. К основным 
консортам лесного биогеоценоза мы относим 
древесный полог, накапливающий большие 
объемы общей его биомассы, и деструктивную 
его составляющую, включающую текущий дре-
весный отпад и валеж. Здесь нелишне упомя-
нуть, что и другие консорты могут иметь значи-
тельную долю в общем объеме биомассы лес-
ного биогеоценоза. При этом надо исходить из 
того, что в непрерывном процессе накопления 
и деструкции биомассы в выработанных лесах 
показатели биомассы древесного полога и де-
структивного комплекса лесного биогеоценоза 
должны составлять всегда определенную часть, 
соизмеримую друг с другом в каждых конкрет-
ных условиях произрастания биогеоценозов. 
если объемные показатели древостоев тради-
ционно довольно хорошо изучены и определя-
емы по таблицам, то показатели процессов де-
струкции – величины, характеризующие ослаб-
ление древостоев, древесный отпад, динамику 
его разложения, изучены далеко не полно.

во избежание довольно часто возникающих 
недопониманий в трактовках ряда терминов 
есть необходимость внести некоторую ясность 
в смысловое содержание понятий, определяю-
щих процессы накопления и разложения дре-
весного консорта в цепи круговорота вещества 
и энергии в лесном биогеоценозе в нашей ин-
терпретации, согласованной с устоявшимися в 
лесоведении общепринятыми понятиями.

exogenous factors. There is minor variation in the ratios of fallen deadwood volume to the 
tree stand volume, and woody debris phytomass volume to tree stand phytomass volume, 
which are 33.5 ± 8.9 % on average. Presumably, those particular values for woody debris 
as related to the growing stock could serve as a tentative estimator of the contribution 
of these consorts to the overall biomass balance of pristine forest biogeocenoses. The 
author gives an example of grouping fallen deadwood into decomposition stages carried 
out in four sample plots representing forests of different taiga subzones. The amounts of 
C, CO2, H2O and Q (energy) deposited by the tree stand and released in the process of 
debris decomposition in the biogeocenoses under study were estimated.

K e y w o r d s: biomass balance; woody debris; phytomass decomposition; products of 
xylolysis.
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накопительная часть цепи круговорота ве-
щества и энергии лесного сообщества, в ко-
торой синтезируется продуцирующая живая 
масса лесного биогеоценоза, определяется 
как его «биомасса», к которой, в частности, от-
носится древостой. Расходная часть того же 
круговорота, к которой относится отмершая, 
утратившая фотосинтезирующую активность 
масса древесного отпада, определяется как 
«мортмасса». в то же время надо понимать, что 
древесная мортмасса, то есть текущий древес-
ный отпад (находящиеся в древостое усыхаю-
щие и усохшие деревья) и валеж, на начальных 
этапах своего появления в биогеоценозе со-
храняют в полном объеме целлюлозу и лигнин 
клеток древесины, в которых депонированы 
входящие в их состав компоненты (со2, н2о и 
Q), совершенно так же, как в живой биомассе 
деревьев. По мере деструкции древесины объ-
ем таких клеток стремительно уменьшается до 
полного их разложения в массе стволов дре-
весного отпада. но если представить, что весь 
объем мортмассы, зафиксированный в данный 
начальный период наблюдений, тот, в котором 
процессы разложения и выделения компонен-
тов еще не начались, и тот, в котором процес-
сы разложения закончились в итоге разложе-
ния, составляют сумму всей массы продуктов 
ксилолиза, то расчет их величин должен про-
изводиться по тем же конверсионным коэф-
фициентам, что и при разложении фитомассы. 
Эта величина будет являться базовой, началь-
ной при расчетах стока продуктов ксилолиза в 
процессе разложения древесного отпада. в то 
же время она может быть разъединена по гра-
дациям стадий разложения в соответствии с 
временными периодами процесса разложения. 
Таким образом, когда мы определяем древес-
ный отпад как мортмассу, то рассматриваем 
его в составе лесного биогеоценоза как цено-
тическую структуру, но когда определяем его 
как биомассу, то имеем в виду его компонен-
тный состав как объекта, содержащего те же 
элементы древесины, что и живое дерево до и 
в процессе деструкции до полного их разложе-
ния. с некоторым приближением и мортмассу 
древесного отпада, имеющую неразложившие-
ся клетки древесины, можно рассматривать как 
биомассу.

Можно привести и другое объяснение пра-
вомерности этого допущения. известная клас-
сическая схема строения лесного биогеоцено-
за в. н. сукачева включает в себя два блока – 
экотоп и биоценоз. Биоценоз, в свою очередь, 
составляют фитоценоз, микробоценоз и зоо-
ценоз. Мортценоз в этой схеме не выделен в 
отдельную ценотическую структуру, следова-

тельно, он, по представлениям в. н. сукачева, 
входит в состав фитоценоза, а значит, в его 
биомассу. в свое время мы предлагали (и до 
сих пор предлагаем) выделить мортценоз в от-
дельную структуру биогеоценоза, так как он об-
ладает всеми чертами ценоза, уже не является 
продуцентом, но не относится и к почве, то есть 
к экотопу. в отдельную ценотическую структу-
ру выделяется нами и микоценоз [стороженко, 
2002, 2004, 2007].

деструктивная часть цепи круговорота ве-
щества и энергии лесного биогеоценоза вклю-
чает в себя процессы ослабления деревьев, 
отмирания их определенной части, перевода в 
сухостой и валеж, накапливания определенных 
объемов сухостоя и валежа, процессы разло-
жения древесного отпада и переход его в кате-
горию верхних слоев почвы.

Задачей наших исследований явилось, 
во-первых, определение запасов биомассы 
лесных биогеоценозов, включающей стволы 
живого древостоя, мортмассы текущего дре-
весного отпада и валежа биогеоценозов, наи-
более близких к состоянию климакса, как одной 
из основных составляющих общей биомассы 
лесного биогеоценоза. во-вторых, на приме-
ре конкретных биогеоценозов определение 
величины компонентов древесной мортмассы 
(с, со2, н2о) при разложении древесного отпа-
да в разные периоды его разложения. в-треть-
их, изучение возможности рассматривать по-
лученные величины как типичные для функцио-
нирования устойчивых лесных сообществ.

материалы и методы

Базовыми в данном исследовании приняты 
коренные, девственные лесные сообщества 
еловых лесов разных динамических характе-
ристик, расположенные в различных подзонах 
тайги [Курнаев, 1973]. из 300 пробных площа-
дей, заложенных в лесах таежной зоны, отоб-
рано по четыре пробные площади в каждой 
подзоне, близкие по динамическим характе-
ристикам к наиболее сбалансированным сооб-
ществам, но все же различающиеся по струк-
туре фитоценозов и запасам древесного отпа-
да. Рассматриваемые в статье биогеоценозы 
климаксовых фаз динамики следует трактовать 
как наиболее приближенные к этому состоянию 
климакса в наибольшей степени. для анализа 
на северной границе зоны смешанных лесов 
и подзоны южной тайги взяты ельники Цент-
рально-лесного биосферного заповедника, в 
подзоне южной тайги – девственные ельники 
заповедника «Кологривский лес», в подзоне 
средней тайги – ельники резервата «вепсский 
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лес» и национального парка «водлозерский», в 
подзоне северной тайги – ельники Кандалакш-
ского лесхоза Мурманской обл., а также архан-
гельской обл. и национального парка «Югыд-
ва» Республики Коми.

на постоянных пробных площадях проведе-
но сплошное бурение стволов деревьев у шей-
ки корня с определением их возраста, карти-
рование расположения деревьев и древесного 
отпада, как текущего в составе древостоя, так 
и валежа с разделением последнего по ста-
диям разложения [стороженко, 1990, 2007], 
проведена оценка состояния деревьев по при-
нятой в лесозащите шкале [Правила…, 2013]. 
описаны структурные характеристики фитоце-
нозов – возрастная, горизонтальная, возобно-
вительная. на основании полученных сведений 
определены динамические характеристики 
биогеоценозов: демутация – фаза нарастания 
запаса с преобладанием запаса в молодых по-
колениях; климакс – фаза стабилизации запаса 
при сравнительно схожих объемах деревьев в 
возрастных поколениях; фаза дигрессии – пре-
обладание объемов деревьев в первых воз-
растных поколениях [дыренков, 1984]. объемы 
стволовой части древостоев, древесного отпа-
да и валежа определялись по сумме объемов 
деревьев, составляющих эти структуры, с ис-
пользованием объемных таблиц по разрядам 
высот, подобранных по диаметрам и высотам 
деревьев для соответствующих регионов и по-
род [Третьяков и др., 1952]. Перевод объемов 
деревьев ели в фитомассу осуществлялся по 
таблицам конверсионных коэффициентов [За-
молодчиков и др., 2003] с учетом примене-
ния градации конверсионного коэффициента 
«общая», включающая все фракции деревьев 
(стволы, ветви, кора, хвоя), и третьей широтной 
полосы (южная тайга). При переводе запасов в 
фитомассу авторами использовался коэффи-
циент k, при расчетах которого в состав фито-
массы включается и фитомасса нижних ярусов 
фитоценоза. Масса продуктов ксилолиза при 
разложении древесного отпада высчитывалась 
по формуле ксилолиза, предложенной в. а. со-
ловьевым [1992]: с4,15н6,2оо2,75 + 4,32о2 → 
4,15со2 + 3,60н2о + 19,89 кдж/г, или в несколь-
ко упрощенном виде: 4с6н9о4 + 25о2 → 24со2 + 
18н2о + 11,53 кд/г∙103. При этом баланс по 
массе при разложении абсолютно сухой мас-
сы древесины будет равен 100 (древесины) 
+ 138,4(о2) = 182,6(со2) + 55,8(н2о) + Q.

результаты и обсуждение

в литературе сведений о санитарном состо-
янии девственных лесов, в том числе еловых, 

практически нет. сведения о величинах дре-
весного отпада, разделенного на текущий дре-
весный отпад и валеж по стадиям его разложе-
ния, крайне малочисленны и фрагментарны. в 
этой связи обязательным было приведение в 
известность этих параметров девственных ко-
ренных лесов.

Понятием «текущий древесный отпад» (Тдо) 
в лесозащите и лесной фитопатологии опреде-
ляется та часть древесного полога биогеоцено-
за, которая в результате отмирания определен-
ного количества деревьев выходит из состава 
автотрофного комплекса биогеоценоза, то есть 
его продуцентов. основным качественным при-
знаком перехода деревьев из категории проду-
центов в категорию древесного отпада служит 
прекращение в них фотосинтезирующих и ме-
таболистических процессов. в этом качестве 
древесный отпад в трофических цепях лесного 
сообщества переходит в сферу деятельности 
консументов и далее редуцентов, то есть ста-
новится субстратной основой гетеротрофного 
комплекса лесного биогеоценоза. К Тдо мы 
относим деревья категорий усыхающих, све-
жего и старого сухостоя, входящие в состав 
древостоя. основанием для отнесения дере-
вьев категории усыхающих к текущему древес-
ному отпаду служит тот факт, что деревья этой 
категории не могут перейти в более высокие 
категории и обречены, как правило, в течение 
1–2 лет перейти в категорию свежего сухостоя. 
Характеристики отнесения деревьев к опреде-
ленной категории состояния представлены в 
«Правилах санитарной безопасности в лесах» 
[2013]. в таблице 1 приведены средние значе-
ния категорий состояния деревьев в коренных 
древостоях таежной зоны в % от общего коли-
чества деревьев на пробных площадях.

Как видно из данных таблицы, динамика ос-
лабления деревьев в коренных лесных сооб-
ществах имеет близкие тенденции с некоторым 
возрастанием количества деревьев Тдо с про-
движением к северу. детальные данные изуча-
емых нами показателей представлены на при-
мере ряда пробных площадей (табл. 2).

если рассматривать полученные величины 
в контексте наших задач, то приходится кон-
статировать, что в девственных лесах, не за-
тронутых антропогенным воздействием, объ-
емы Тдо и валежа значительно различаются 
в биогеоценозах, даже близких по динамике 
развития. Эти различия являются следствием 
влияния других, скорее всего экзогенных, фак-
торов. и это вполне объясняется тем, что каж-
дый биогеоценоз имеет свою собственную сук-
цессионную динамику, отличную от общей для 
более крупных по площади массивов, опреде-
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ляющую интенсивность процессов накопления 
и деструкции фитомассы, состав и активность 
гетеротрофных консортов.

Тем не менее величины отношений объемов 
валежа к объему древостоев и мортмассы дре-
весного отпада к объему фитомассы древосто-
ев различаются незначительно и составляют в 
среднем 33,5 ± 8,9 % (табл. 2). Можно предпо-
ложить, что именно такие значения древесного 
отпада, и в том числе валежа, по отношению к 
запасу древостоя могут служить ориентиро-
вочной величиной этих консортов в общем ба-
лансе биомассы биогеоценозов девственных 
еловых лесов. в отдельных случаях, в зависи-
мости от динамического положения лесного 
сообщества, эта величина может быть значи-
тельно больше (п. п. 7 табл. 2) и, вероятно, зна-
чительно меньше.

определившись с запасами фитомассы изу-
чаемых консортов, можно перейти к анализу 
величин компонентов фитомассы, характерных 
для девственных лесов. Результаты расчетов 
средних значений массы с, со2, н2о и Q (энер-
гия), депонированных в древесине древостоев 
и выделяющихся при разложении древесно-
го отпада для ельников изучаемых регионов, 
представлены в таблице 3.

особенность этих расчетов в том, что они 
проведены с выделением основных консортов 
лесного сообщества – древостой, входящий в 
него текущий древесный отпад и валеж без раз-
деления его на стадии разложения. При этом в 
расчеты включаются и те величины стока про-

дуктов ксилолиза древесины, которые выдели-
лись при разложении древесного отпада. если 
рассматривать теоретический вариант расчета 
баланса биомассы, при котором процесс ее на-
копления полностью согласуется с процессом 
разложения, что возможно только при дости-
жении лесным сообществом стадии климакса, 
то биомасса древостоя, в том числе масса теку-
щего древесного отпада, должна быть постоян-
на во времени. Мортмасса валежа в градациях 
стадий разложения также должна быть посто-
янна, а сам процесс разложения должен быть 
постоянным по скорости и объемам выделяю-
щихся компонентов. в натурных условиях это-
го не происходит и на любой площади лесного 
массива даже одних и тех же условий произ-
растания присутствуют биогеоценозы с разной 
структурой фитоценозов, разными объемами 
Тдо и валежа разных стадий разложения. ско-
рость разложения каждого ствола валежа зави-
сит от его диаметра, лесорастительной зоны, 
типа леса, породы, положения относительно 
земли, видов грибов ксилотрофного комплекса, 
разлагающих древесный отпад. нами на основе 
фиксированного времени образования стволов 
валежа разработана первая шкала датировок 
периода разложения валежа ели [сторожен-
ко, 1990]. Разные авторы приводят различные 
данные о потере массы древесины при разло-
жении ее грибами [стороженко, 1990, 2004; 
Krankina, Harmon, 1995; Шорохова, гирфанов, 
2004 и др.]. По нашим данным, для ельников 
южной тайги валежные стволы диаметром 

Таблица 1. средние значения категорий состояния деревьев в коренных ельниках таежной зоны, % от общего 
количества деревьев
Table 1. Average indices of categories of tree condition in primary spruce forests of the taiga zone, % of the total 
number of trees

Категории состояния деревьев
Categories of tree condition

граница*
Зсмл и ЮТ

Border of the ZMF and ST

Южная тайга
Southern taiga

средняя тайга
Middle taiga

северная тайга
Northern taiga

1 – здоровые
1 – healthy 59,4 ± 1,6 57,8 ± 2,1 51,8 ± 1,8 51,2 ± 1,8

2 – ослабленные
2 – weakened 25,3 ± 1,8 29,6 ± 2,0 27,0 ± 1,7 25,8 ± 1,6

3 – сильно ослабленные
3 – severely weakened 6,8 ± 0,6 5,8 ± 0,5 11,0 ± 1,0 10,0 ± 1,2

4 – усыхающие
4 – shrinking 1,9 ± 0,3 2,0 ± 0,3 4,0 ± 0,5 2,0 ± 0,3

5 – свежий сухостой
5 – new dead wood 0,4 ± 0,1 0,4 ± 0,1 1,1 ± 0,4 1,0 ± 0,1

6 – старый сухостой
6 – old dead wood 6,2 ± 1,0 4,4 ± 0,9 5,1 ± 0,4 10,0 ± 1,2

Всего текущего отпада
total of current woody debris 8,5 ± 0,4 6,8 ± 0,4 10,2 ± 0,4 13,0 ± 0,5

Примечание. *северная граница Зсмл (зона смешанных лесов) и подзоны ЮТ (южная тайга). Жирным шрифтом отмечены 
категории деревьев текущего древесного отпада.
Note. *Northern border of the zone of mixed forest (ZMF) and the subzone of the southern taiga (ST). Tree categories of current 
woody debris are given in bold type.
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Таблица 2. Запасы, объемы и фитомасса древостоев и древесного отпада коренных еловых девственных 
лесов (объемы / фитомасса, м3∙га-1 / т∙га-1)
Table 2. Stock, volumes and phytomass of the tree stands and woody debris in pristine spruce forests (volumes / 
phytomass, m3∙ha-1 / t∙ha-1)
№ п. п.
No.

лесоводственная 
характеристика

Silvics description

древостой
запас

фитомасса
Tree stand

stock
phytomass

Тдо,
объем

мортмасса
CWD,

volume
mortmass

валеж,
объем

мортмасса
Fallen 

deadwood,
volume

mortmass

Тдо+ валеж,
объем

мортмасса
CWD+fallen 
deadwood,

volume
mortmass

% 5 от 3
валеж

% 5 of 3
fallen 

deadwood

% 6 от 3
Тдо+ 
валеж

% 6 of 3
CWD+
fallen 

deadwood
1 2 3 4 5 6 7 8

северная граница зоны смешанных лесов и подзоны южной тайги
(Центрально-лесной биосферный заповедник)

Northern border of the zone of mixed forest and the subzone of the southern taiga
(Central Forest Biosphere Nature Reserve) 

1 10е+Б; кис-чер; 0,7; I; ор; 
дм. с. в. – 86

448,0
326,1

3,4
2,5

138,0
100,4

141,4
102,9

30,8 31,5

2 8е1ос1Б; кис-нем;
0,7; I; ар; Кл. с. в. –126

328,4
239,1

12,2
8,9

153,9
112,0

166,1
120,9

46,8 50,5

3 9е1Б+ос; кис-чер;
0,8; I; ар; дг. с. в. – 155

483,8
352,2

21,1
15,3

136,0
99,0

157,1
114,3

28,1 32,4

4 8е1Б1ос+с; сф-чер-дм; 
0,7; III; ар; Кл. с. в. – 136

243,9
166,1

9,1
6,2

84,8
57,7

93,9
63,9

34,7 38,4

Подзона южной тайги (заповедник «Кологривский лес)
Subzone of the southern taiga (Kologrivsky Forest Nature Reserve) 

5 8е1Б1лп+Пх; кис-щит; 
0,8; I; ар; Кл. с. в. – 126.

461,2
335,7

30,7
22,3

93,6
68,1

124,3
90,5

20,3 26,5

6 8е2Б+Пх; чер-кис-зл; 0,8; 
I; ар; дм. с. в. – 91

289,9
211,0

6,0
4,3

123,2
89,7

129,2
94,0

42,5 44,5

7 10е+лп, Б; кис-щит; 0,8; I; 
ар; Кл-дг. с. в. – 141

365,3
265,9

37,7
27,4

204,1
148,6

241,8
176,0

55,9 66,2

8 10е +Б; чер-сф; 0,8; III; 
ор; дм. с. в. – 111

162,6
110,7

8,5
5,8

70,0
47,7

78,5
53,4

43,1 48,2

Подзона средней тайги (национальный парк «водлозерский», резерват «вепсский лес»,
вытегорский р-н, урочище «атлека»)

Subzone of the middle taiga (Vodlozersky National Park, Vepsky Forest Reserve, Vytegorsky District, Atleka natural landmark) 
9 10е+Б; чер-сф; 0,8; III; ар; 

дг. с. в. – 168
358,2
243,9

9,5
6,4

63,3
43,1

72,8
49,6

17,8 20,3

10 9е1с+Б; чер-мш-сф;
0,7; III; ар; Кл. с. в. – 121

308,9
210,3

22,2
15,1

63,2
43,0

85,2
58,0

20,4 27,6

11 10е; май-кис; 0,8; II; ар; 
Кл. с. в – 132

361,3
246,0

44,2
30,1

73,0
49,7

117,2
79,8

20,2 32,4

12 10е+с, Б; чер; 0,7; Ш; ар; 
дг; с. в –165

327,3
222,9

2,4
1,6

130,2
88,6

132,6
90,3

39,9 40,5

Подзона северной тайги (Мурманская обл., Карелия,
архангельская обл., национальный парк «Югыд-ва»)

Subzone of the northern taiga (Murmansk Region, Karelia, Arkhangelsk Region, Yugyd-Va National Park) 
13 8е1Б1с; чер; 0,6;

V; ар; Кл.-дг. с. в. – 220
153,2
114,9

20,8
15,6

55,2
41,4

76,0
57,0

36,0 49,8

14 10е+с, Б; мш-чер-мор; 
0,6; V; ар; Кл. с. в. – 148

169,6
127,2

3,6
2,7

44,1
33,1

47,7
35,8

26,0 28,1

15 10е+Б, с; бр-чер.; 0,6; 1V; 
ар; Кл. с. в. – 128

138,1
103,6

9,4
7,1

45,5
34,1

54,9
41,2

32,5 39,6

16 8е2Б+Пх, Кд; чер-бр-зм; 
0,6; 1V; ар; Кл. с. в. – 132

189,1
141,8

0,6
0,4

49,0
36,7

49,6
37,2

25,9 26,2

Примечание. Тдо – текущий древесный отпад.
Типологические характеристики. чер – черничный; кис – кисличный; нем – неморальный; зм – зеленомошный; сф – сфаг-
новый; бр – брусничный; мш – мшистый; май – майниковый; щит – щитовниковый; зл – злаковый; дм – долгомошный; мор – 
морошковый.
структурные характеристики лесов. возрастные: Р – разновозрастный; ор – относительно-разновозрастный; ар – абсо-
лютно-разновозрастный; Цр – циклично-разновозрастный. динамические: дм – демутационный; дг – дигрессивный; Кл – 
климаксовый. с. в. – средний возраст древостоя; 0,5–0,8 – полноты древостоев; I–IV – бонитеты древостоев.
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Note. CWD – current woody debris.
Typological characteristics. чер – myrtillus; кис – sorrel; нем – nemoral; зм – feathermoss; сф – sphagnum; бр – red whortleberry; 
мш – moss; май – bead ruby; щит – buckler fern; зл – gramineous; дм – polytric; мор – cloudberry.
Structural characteristics of forests. Age: Р – uneven-aged; ор – relatively uneven-aged; ар – absolutely uneven-aged; Цр – cycli-
cal uneven-aged. Dynamic: дм – demutational; дг – degressive; Кл – climax. с. в. – average age of tree stands; 0,5–0,8 – density 
of tree stands; I–IV – growth class of tree stands.

Таблица 3. средние значения величин компонентов, депонированных в древостоях ельников и выделяющихся 
при разложении древесного отпада
Table 3. Average indices of the components deposited by the tree stands of spruce forests and released in the process 
of debris decomposition

Компоненты ксилолиза
Xylolysis components

граница
Зсмл и ЮТ

Border of the ZMF and ST

Южная
тайга

Southern taiga

средняя
тайга

Middle taiga

северная
тайга

Northern taiga
древостой + весь древесный отпад

Tree stand + all woody debris
с, т∙га-1

с, t∙ha-1 176,4 157,0 142,0 78,6

со2, т∙га-1

со2, t∙ha-1 675,9 593,8 498,8 279,8

н2о, т∙га-1

н2о, t∙ha-1 198,2 120,5 160,0 88,3

Q, кдж∙га-1

Q, kJ∙ha-1 70,7∙106 84,5∙106 112,5∙106 99,9∙106

древесный отпад (текущий древесный отпад + валеж)
Woody debris (current woody debris + fallen deadwood) 

с, т∙га-1

с, t∙ha-1 47,0 50,8 34,5 21,3

со2, т∙га-1

со2, t∙ha-1 185,0 188,9 126,7 78,0

н2о, т∙га-1

н2о, t∙ha-1 55,7 57,7 38,7 23,9

Q, кдж∙га-1

Q, kJ∙ha-1 34,7 47,2 37,5 20,0

Таблица 4. объемы и мортмасса валежа на разных стадиях разложения в еловых биогеоценозах
Table 4. Volumes and mortmass of fallen deadwood at different decomposition stages in the spruce biogeocenoses

№ Пр. 
пл.
No.

объем валежа, 
м3∙га-1 – мортмасса,

т∙га-1

Volume of fallen 
deadwood,

m3∙ha-1 – mortmass,
t∙ha-1

в том числе по стадиям разложения
Including by decomposition stages

среднее
значение

стадии
Average 

of the stage

1
(до 3–5 лет)

(up to 3–5 
years) 

2
(до 15–20)

(up to 15–20) 

3
(до 25–30)

(up to 25–30) 

4
(до 35–40)

(up to 35–40) 

5
(до 45–50)

(up to 45–50) 

1 138,0–100,4 0,9–0,6 44,6–32,4 46,5–33,8 28,5–20,7 17,5–12,7 3,2
5 93,6–68,1 2,1–1,4 36,5–26,6 15,6–11,3 17,4–12,6 22,0–16,0 3,2
9 63,3–43,1 6,9–4,7 17,9–12,2 12,4–8,4 8,2–5,6 17,7–12,0 3,2

13 55,2–41,4 1,2–0,9 18,4–13,8 20,5–15,4 7,4–5,5 7,7–5,8 3,0

30 ± 4 см разлагаются до 4-й стадии разложе-
ния за 35–40 лет, что соответствует 60–80 % 
потери веса и в общем согласуется с данными 
е. в. Шороховой и М. и. гирфанова [2004]. По-
видимому, все же наиболее близкими к натур-
ным условиям являются данные о. н. Кранки-
ной и М. е. Хармона [Krankina, Harmon, 1995], 
которые определяют константу экспоненци-
ального разложения ели в 3,4 % в год. При этом 
надо учитывать, что погодичные объемы разло-

жения и, следовательно, выделения продуктов 
ксилолиза будут значительно разниться, так как 
интенсивность разложения валежа во времени 
имеет вид, скорее всего, близкой к нормально-
му распределению. на площади лесного био-
геоценоза присутствуют, как правило, стволы 
разного времени образования и различного 
суммарного объема в градациях стадий разло-
жения. в таблице 4 приведены объемы и морт-
масса валежа, разделенного по стадиям разло-
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выделение продуктов ксилолиза в градациях стадий разложения вале-
жа ели
Release of xylolysis products in the scale of decomposition stages of spruce 
fallen deadwood

жения в биогеоценозах пробных площадей, что 
позволяет определить первоначальные объемы 
древесного отпада (валежа) еще до начала его 
разложения. в свою очередь эти данные позво-
ляют при желании определить количественные 
значения выделившихся при разложении дре-
весины стволов валежа продуктов ксилолиза 
с, н2о, со2 и энергии (Q) за определенный пе-
риод времени.

несмотря на то что в разных биогеоценозах 
объемы валежных стволов, относящихся к раз-
личным стадиям разложения, значительно раз-
нятся, средние значения стадий разложения 
по подзонам тайги почти не отличаются друг от 
друга. Эта величина еще раз показывает, что в 
девственных лесах, развивающихся только по 
внутренним экзогенным законам сукцессион-
ного формирования, несмотря на определен-
ные различия в структурных характеристиках, 
процессы накопления и разложения биомассы 
имеют относительно постоянные характерис-
тики. Понятно, что в натурных условиях годовой 
сток с, со2, н2о и Q не может равняться рас-
считанному среднему значению и будет скла-
дываться из суммы стоков этих компонентов 
мортмассы валежа или фрагментов древесно-
го отпада разных лет образования. в каждый 
год жизни лесного биогеоценоза эта величина 
будет разной.

обращаясь к статье д. г. Замолодчикова с 
соавторами [2003], заостряем внимание на за-
ключительной фразе, в которой они отмечают, 
что «сложной представляется оценка эмисси-
онных потоков углерода от разложения мерт-
вой древесины», к которой они относят древес-
ный отпад. Пример оценки эмиссии со2 и н2о 
при декомпозиции валежа разных стадий раз-
ложения за 60-летний период проведен нами 
ранее [стороженко, 2002, с. 139] для биогео-
ценозов других пробных площадей (северная 
тайга) и представляет собой кривую с несколь-
кими пиками значений величин компонентов в 
осях координат.

При расчетах эмиссии продуктов ксилолиза 
в процессе разложения древесины валежа мы 
использовали временную шкалу стадий разло-
жения [стороженко, 1990, 2007], данные по по-
тере веса древесины ели [Шорохова, Шорохов, 
1999 и др.].

Разложение древесины ели дереворазруша-
ющими грибами во временном тренде имеет 
вид нормального распределения в осях коор-
динат. валежные стволы диаметром до 30 см 
разлагаются с потерей веса до 80 % в сред-
нем за 35–40 лет [стороженко, 1990; Шорохо-
ва, Шорохов, 1999], что соответствует периоду 
выделения основного объема продуктов кси-
лолиза клеток древесины и 4-й стадии разло-
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жения по временной шкале стадий разложения 
[стороженко, 1990]. Полное, 100-процентное 
разложение может занимать, по-видимому, 
до 50–60 лет. в кратком описании временные 
датировки процесса разложения имеют сле-
дующие параметры: 1 стадия – до 1–3 лет (на-
чальная); 2 – 4–20 лет (максимальная); 3 – 21–
30 лет (затухающая); 4 – 31–40 лет (конечная); 
5 – 41–50 лет (мацерация) [стороженко, 1990, 
2007 и др.].

в настоящей работе для примера по приве-
денным выше уравнениям рассчитана масса 
значений с, со2, н2о из данных объемов ва-
лежа пробной площади № 5 заповедника «Ко-
логривский лес»: объем валежа – 93,6 м3∙га-1, 
мортмасса валежа – 68,1 т∙га-1. на рисунке 
приводится итог такого расчета для древостоя 
пробной площади № 5 (табл. 2).

неравномерность образования древесного 
отпада по времени его поступления в структу-
ру валежа обусловливает и неравномерность 
выделения продуктов ксилолиза в каждый вре-
менной отрезок. весь объем и мортмасса вале-
жа по стадиям разложения (от 1 до 5) в древо-
стоях пробных площадей приведен в таблице 4.

Разложение древесного отпада осущест-
вляют дереворазрушающие грибы двух комп-
лексов: ксилотрофного, в который входят сап-
ротрофы, и грибы биотрофного комплекса, 
относящиеся к факультативным сапротрофам 
и факультативным паразитам, перешедшие 
вместе с пораженными грибами деревьями из 
состава древостоя в древесный отпад и вошед-
шие в комплекс ксилотрофов.

содержание графика (рис.) требует некото-
рого пояснения. на графике в каждой стадии 
разложения от 1 до 5 представлена вся масса 
компонентов разложения, входящих в состав 
валежа: стволы, кора, корни, ветви и хвоя.

При этом в процессе разложения всего объ-
ема валежа должно выделиться 785,2 кдж∙106 
на 1 га. Это энергия, связанная в процессе фо-
тосинтеза и выделяющаяся при ксилолизе дре-
весины или ее горении.

состав видов дереворазрушающих грибов, 
разлагающих древесный отпад, описан многи-
ми исследователями и наглядно представлен 
основными видами в «атласе-определителе 
дереворазрушающих грибов лесов Русской 
равнины» [стороженко и др., 2016].

Заключение

в устойчивых коренных лесных сообществах 
процессы деструкции древостоев в конечных 
фазах развития сбалансированы с процессами 
накопления ими биомассы.

структура древесного отпада включает в 
себя текущий древесный отпад (деревья кате-
горий усыхающих, свежего и старого сухостоя), 
входящий в состав древостоя, и валеж, вклю-
чающий лежащие на земле и зависшие стволы 
деревьев.

динамика ослабления деревьев в коренных 
эволюционно развивающихся лесных сооб-
ществах имеет близкие тенденции с некоторым 
возрастанием количества деревьев текущего 
древесного отпада с продвижением от южной 
тайги к северной.

в девственных лесах объемы текущего дре-
весного отпада и валежа значительно различа-
ются в биогеоценозах, даже близких по дина-
мике развития. Эти различия являются следст-
вием влияния других, скорее всего экзогенных, 
факторов.

величины отношений объемов валежа к 
объему древостоев и фитомассы древесного 
отпада к объему фитомассы древостоев разли-
чаются незначительно и составляют в среднем 
33,5 ± 8,9 %. Можно предположить, что именно 
такие значения древесного отпада (Тдо и ва-
лежа) по отношению к запасу древостоя могут 
служить ориентировочной величиной этих кон-
сортов в общем балансе биомассы биогеоце-
нозов устойчивых еловых лесов.

несмотря на то что в разных биогеоцено-
зах объемы валежных стволов, относящихся к 
различным стадиям разложения, значительно 
отличаются, средние значения стадий разло-
жения по подзонам тайги почти одинаковы. Эта 
величина еще раз показывает, что в девствен-
ных лесах, подвергающихся только внутренним 
эндогенным факторам сукцессионного разви-
тия, процессы накопления и разложения био-
массы имеют относительно постоянные харак-
теристики.

Приведены величины выделяющихся про-
дуктов ксилолиза в процессе разложения дре-
весины валежа ели по данным его учета на кон-
кретной пробной площади в Центрально-лес-
ном биосферном заповеднике.

литература

Дыренков С. А. структура и динамика таeжных 
ельников. л.: наука, 1984. 176 с.

Замолодчиков Д. Г., Уткин А. И., Честных О. В. 
Коэффициенты конверсии запасов насаждений в 
фитомассу основных лесообразующих пород Рос-
сии // лесная таксация и лесоустройство. 2003. 
вып. 1 (32). с. 119–127.

Казимиров Н. И. ельники Карелии. л.: наука, 
1971. 139 с.

Курнаев С. Ф. лесорастительное районирование 
сссР. М.: наука, 1973. 203 с.



24

Морозов Г. Ф. избранные труды. М.: лесн. 
пром-ть, 1970. Т. 1. 559 с.

Правила санитарной безопасности в лесах. М.: 
Минприроды России, 2013. 23 с.

Соловьeв В. А. Микогенный ксилолиз, его эко-
логическое и технологическое значение // научные 
основы устойчивости лесов к дереворазрушающим 
грибам. М.: наука, 1992. с. 140–172.

Стороженко В. Г. Показатели древесного от-
пада в коренных ельниках таeжной зоны Русской 
равнины // грибные сообщества лесных экосис-
тем. М.; Петрозаводск: КарнЦ Ран, 2004. с. 221– 
239.

Стороженко В. Г. гнилевые фауты коренных ле-
сов Русской равнины. М.: Тип. вниилМ, 2002. 156 с.

Стороженко В. Г. датировка разложения валежа 
ели // Экология. 1990. № 6. с. 66–69.

Стороженко В. Г. Устойчивые лесные сообщест-
ва. Теория и эксперимент. М.: гриф и К, 2007. 190 с.

Стороженко В. Г., Бондарцева М. А., Соловь‑
eв В. А., Крутов В. И. научные основы устойчивости 
лесов к дереворазрушающим грибам. М.: наука, 
1992. 221 с.

Стороженко В. Г., Крутов В. И., Руоколай‑
нен А. В., Коткова В. М., Бондарцева М. А. атлас-

определитель дереворазрушающих грибов лесов 
Русской равнины. М.: аквариус, 2016. 198 с.

Сукачeв В. Н. избранные труды. л.: наука, 1972. 
Т. 1. 343 с.

Третьяков Н. В., Горский П. В., Самойлович Г. Г. 
справочник таксатора. М.; л.: гослесбумиздат, 
1952. 853 с.

Шорохова Е. В., Гирфанов М. И. Ксилолиз круп-
ных древесных остатков в коренных среднетаeжных 
ельниках // грибные сообщества лесных экосистем. 
М.; Петрозаводск: КарнЦ Ран, 2004. Т. 2. с. 255–272.

Шорохова Е. В., Шорохов А. А. Характеристика 
классов разложения древесного детрита ели, берe-
зы и осины в ельниках подзоны средней тайги // Тру-
ды сПбниилХ. 1999. вып. 1. с. 17–23.

Clements F. E. Nature and structure of the climax 
// Ecol. 1936. Vol. 21, no. 1. 462 p.

Krankina O. N., Harmon M. E. Dynamics of the dead 
wood carbon pool in northen-western Russian boreal 
forest // Water, Air, and Soil Pollution. 1995. Vol. 82. 
P. 227–238.

Selleck G. H. The climax concept // Botan. Rev. 
1960. Vol. 26, no. 4. P. 535–546.

Поступила в редакцию 25.04.2017

references

Dyrenkov S. A. Struktura i dinamika taezhnykh 
el’nikov [Structure and dynamics of taiga spruce for-
ests]. Leningrad: Nauka, 1984. 176 p.

Kazimirov N. I. El’niki Karelii [Spruce forests of Kare-
lia]. Leningrad: Nauka, 1971. 139 p.

Kurnaev S. F. Lesorastitel’noe raionirovanie SSSR 
[Forest zoning of the USSR]. Moscow: Nauka, 1973. 
203 p.

Morozov G. F. Izbrannye trudy [Selected works]. 
Moscow: Les. prom-t’, 1970. Vol. 1. 559 p.

Pravila sanitarnoi bezopasnosti v lesakh [Sanitary 
rules and regulations for forests]. Moscow: Minprirody 
Rossii, 2013. 23 p.

Shorokhova E. V., Girfanov M. I. Ksiloliz krupnykh 
drevesnykh ostatkov v korennykh srednetaezhnykh 
el’nikakh [Xylosis of big wood remains in pristine spruce 
forests of the middle taiga]. Gribnye soobshchestva 
lesnykh ekosistem [Fungi Communities Forest Eco-
syst.]. Moscow; Petrozavodsk: KarRC RAS, 2004. Vol. 2. 
P. 255–272.

Shorokhova E. V., Shorokhov A. A. Kharakteristika 
klassov razlozheniya drevesnogo detrita eli, berezy i osiny 
v el’nikakh podzony srednei taigi [The description of detri-
tus decay classes for spruce, birch, and aspen in spruce 
forests of the middle taiga]. Trudy SPbNIILKh [Proceed. 
St. Petersburg Forestry Res. Inst.]. 1999. Iss. 1. P. 17–23.

Solov’ev V. A. Mikogennyi ksiloliz, ego ekologiche-
skoe i tekhnologicheskoe znachenie [Mycogenic xylosis: 
its ecological and technological importance]. Nauchnye 
osnovy ustoichivosti lesov k derevorazrushayushchim 
gribam [Scientific Grounds Forest Resist. Wood-de-
stroying Fungi]. Moscow: Nauka, 1992. P. 140–172.

Storozhenko V. G. Pokazateli drevesnogo otpada v 
korennykh el’nikakh taezhnoi zony Russkoi Ravniny [The 

indices of growing forest loss in pristine spruce forests of 
the Russian Plain’s taiga]. Gribnye soobshchestva les‑
nykh ekosistem [Fungi Communities Forest Ecosyst.]. 
Moscow; Petrozavodsk: KarRC RAS, 2004. P. 221–239.

Storozhenko V. G. Gnilevye fauty korennykh lesov 
Russkoi ravniny [Faulty wood in pristine forests of the 
Russian Plain]. Moscow: VNIILM, 2002. 156 p.

Storozhenko V. G. Datirovka razlozheniya valezha eli 
[Dating of spruce brushwood decay]. Ekologiya [Ecolo-
gy]. 1990. No. 6. P. 66–69.

Storozhenko V. G. Ustoichivye lesnye soobshchest-
va. Teoriya i eksperiment [Stable forest communities: 
theory and experiments]. Moscow: Grif i K, 2007. 190 p.

Storozhenko V. G., Bondartseva M. A., Solov’‑
ev V. A., Krutov V. I. Nauchnye osnovy ustoichivo-
sti lesov k derevorazrushayushchim gribam [Scientific 
grounds of forest resistance to wood-destroying fungi]. 
Moscow: Nauka, 1992. 221 p.

Storozhenko V. G., Krutov V. I., Ruokolainen A. V., 
Kotkova V. M., Bondartseva M. A. Atlas-opredelitel’ 
derevorazrushayushchikh gribov lesov Russkoi ravniny 
[Identification guide of wood-destroying fungi of the 
Russian Plain’s forests]. Moscow: Akvarius, 2016. 198 p.

Sukachev V. N. Izbrannye trudy [Selected works]. 
Leningrad: Nauka, 1972. Vol. 1. 343 p.

Tret’yakov N. V., Gorskii P. V., Samoilovich G. G. 
Spravochnik taksatora [A reference book for taxators]. 
Moscow; Leningrad: Goslesbumizdat, 1952. 853 p.

Zamolodchikov D. G., Utkin A. I., Chestnykh O. V. 
Koeffitsienty konversii zapasov nasazhdenii v fitomassu 
osnovnykh lesoobrazuyushchikh porod Rossii [Conver-
sion coefficients of growing stock to phytomass of main 
tree species of Russia]. Lesnaya taksatsiya i lesoustroistvo 
[Forest Taxation Manage.]. 2003. Iss. 1(32). P. 119–127.



Clements F. E. Nature and structure of the climax. 
Ecol. 1936. Vol. 21, no. 1. 462 p.

Krankina O. N., Harmon M. E. Dynamics of the dead 
wood carbon pool in northen-western Russian boreal fo-
rest. Water, Air, and Soil Pollution. 1995. Vol. 82. P. 227–
238.

Selleck G. H. The climax concept. Botan. Rev. 1960. 
Vol. 26, no. 4. P. 535–546.

Received April 25, 2017

сВедениЯ оБ аВТоре:

стороженко Владимир григорьевич
ведущий научный сотрудник лаб. лесоводства 
и биологической продуктивности, д. б. н.
институт лесоведения Ран
ул. советская, 21, с. Успенское, одинцовский 
р-н, Московская обл., Россия, 141030
эл. почта: lesoved@mail.ru
тел.: 89852004935

cONtrIBUtOr:

storozhenko, Vladimir
Institute of Forest Science, Russian Academy of Sciences
21 Sovetskaya St., 141030 Uspenskoye, Odintsovsky District, 
Moscow Region
e-mail: lesoved@mail.ru
tel.: +79852004935



26

Труды Карельского научного центра Ран 
№ 5. 2018. с. 26–38
DOI: 10.17076/eco644

УДК 630*385.1+630*221.04+630*231.332:630*182(470.22)

динамиКа сТруКТуры и продуКТиВносТи 
соснЯКа ТраВЯно-сфагноВого В реЗульТаТе 
осушениЯ и КомплеКсного уХода

В. а. матюшкин, с. а. мошников
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Приводятся данные длительных (на протяжении 30 лет) наблюдений за изменени-
ями экологических условий и видового состава всех ярусов (древостоя, подрос-
та, подлеска, кустарничково-травяного, мохового) осушаемого сосняка травяно-
сфагнового после проведения комплексного ухода (вырубка березы + внесение 
минеральных удобрений). в результате улучшения светового и питательного ре-
жима из кустарничково-травяного яруса практически полностью исчезли предста-
вители олиготрофных и большинство видов мезотрофных и эвтрофных болот, поя-
вились мезотрофные лесные виды, ранее здесь не встречавшиеся. Развитие мощ-
ного травяного покрова оказало большое влияние на распределение питательных 
веществ. опад травянистых растений, быстро и полностью разлагаясь, способ-
ствовал активизации микробиологических процессов, а вторичное использование 
внесенных элементов питания в процессе биологического круговорота обеспечило 
повышение продуктивности насаждения в течение длительного периода времени. 
в моховом ярусе исчезли растения – эдификаторы олиготрофных болот, увели-
чилась представленность лесных, поселились новые виды (Polytrichum commune, 
Rhytideadelphus triquetrus). стабилизация видового состава напочвенного покрова 
произошла через 8–10 лет после закладки опыта. Улучшение водно-воздушного 
режима и условий питания способствовало появлению большого количества всхо-
дов ели и их хорошему росту. При этом развитие мощного напочвенного покрова, 
подлеска и подроста березы оказало отрицательное влияние на появление всхо-
дов сосны, их дальнейшие рост и развитие. в настоящее время эта порода полно-
стью отсутствует в подросте, сокращается количество стволов и участие в соста-
ве основного яруса древостоя. Пропорционально возрастает в составе доля ели 
и березы. особенно заметно в последние годы усиление в древостое позиций ели. 
в целом проведение комплексного ухода привело к трансформации травяно-кус-
тарничкового, мохового ярусов, заметным изменениям в составе и условиях раз-
вития подроста древесных пород и способствовало формированию высокопродук-
тивного хозяйственно-ценного насаждения.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: торфяная почва; сосняк; осушение; рубка; удобрения; видо-
вой состав; древостой; подрост; подлесок; напочвенный покров.

V. A. Matyushkin, s. A. Moshnikov. cHANGEs IN tHE strUctUrE AND 
PrODUctIVIty Of A HErB-sPHAGNUM PINE stAND UPON DrAINAGE 
AND A cOMBINAtION Of trEAtMENts

Data from long-term (30 yrs) monitoring of changes in the ecological conditions and spe-
cies composition of all vegetation layers (tree stand, young growth, undergrowth, dwarf 
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Введение

исследования в нашей стране и за рубежом 
показали, что осушение вызывает значитель-
ные изменения температурного и водного ре-
жимов в поверхностном слое торфяных почв. 
данные по этим вопросам довольно обширны 
и касаются различных почвенно-климатических 
регионов, в том числе и Карелии [Медведева, 
1971, 1989; Пятецкий, 1976; чесноков, 1977; 
Медведева, Матюшкин, 1982 и др.].

имеются многочисленные данные о том, 
что в лесных сообществах, произрастающих 
на торфяных почвах, после осушения про-
исходят значительные изменения обменных 
процессов и продуктивности, состава и стро-
ения древостоя и напочвенного покрова [Буш, 
1968; Буш, аболинь, 1968; Медведева, Матюш-
кин, 1984, 1986; вомперский, 1986; нешатаев, 
1986; Медведева, 1989; грабовик, 1991 и др.]. 
сукцессии, происходящие при осушении болот 
и заболоченных лесов, называются сукцесси-
ями осушения, или постмелиоративными, их 
основные закономерности охарактеризованы 
К. К. Бушем и а. а. аболинь [1968]. они вы-
делили три стадии сукцессии осушения: на-
чальная стадия медленного изменения сооб-
ществ, стадия коренной перестройки и стадия 
относительной стабильности. в сосняках тра-
вяно-сфагновых, один из которых и является 
объектом нашего изучения, начальная стадия 

сукцессии, по данным в. Ю. нешатаева [1986], 
длится 20–30 лет. За этот период в древесном 
ярусе происходит увеличение сомкнутости 
крон, средней высоты и относительной полно-
ты, а в напочвенном покрове – обилия мезо-
фильных видов: черники обыкновенной (Vac‑
cinium myrtillus), брусники обыкновенной (Vac‑
cinium vitis‑idaea), в моховом ярусе – плеврозия 
(Pleurozium schreberi), одновременно происхо-
дит внедрение ряда мезофитов, отсутствую-
щих в неосушенных сообществах. обилие гиг-
рофитов при этом сокращается, понижается их 
жизненность, происходит частичное отмирание 
сфагновых мхов. отдельные сведения о сук-
цессиях напочвенного покрова после проведе-
ния гидролесомелиорации имеются в работах 
Т. К. Юрковской [1963], Т. К. Капустинскайте 
[1978], л. с. Балашова с соавторами [1982], 
в. а. Матюшкина и о. л. Кузнецова [1989], 
с. и. грабовик [1991, 2005], а также [Федорчук 
и др., 2005; ананьев, грабовик, 2009; Кузнецов, 
грабовик, 2010].

известно, что осушение является лишь пер-
вым этапом рационального хозяйственного ис-
пользования заболоченных лесов. в Карелии 
около 60 % осушаемой покрытой лесом пло-
щади занято насаждениями с преобладанием 
в составе сосны, однако большая их часть нуж-
дается в улучшении лесоводственного состоя-
ния. Причиной тому – высокий возраст глав-
ной породы и значительное участие в составе 

shrub-herb layer, moss layer) of a drained herb-sphagnum pine stand after a combina-
tion of treatments (removal of birch + mineral fertilization) are reported. Owing to im-
proved light and nutrient supply, representatives of oligotrophic bogs and a majority 
of plants associated with mesotrophic and eutrophic mires almost disappeared from 
the dwarf shrub-herb layer, while the previously absent mesotrophic forest-dwelling 
species arrived. The progressively thick herb layer has substantially influenced the dis-
tribution of nutrients. The rapidly and fully decomposing herbaceous dieback promoted 
the activity of microbiological processes, and biological recycling of nutrients from fertil-
izers provided for a long-lasting increase in the stand productivity. The moss layer lost 
the edifier species of oligotrophic bogs at the same time with increased representation 
of the forest flora and arrival of new species (Polytrichum commune, Rhytideadelphus 
triquetrus). Overall, the species composition of the ground cover settled down 8–10 years 
after the experiment had begun. Improved moisture and air conditions and nutrition have 
led to plentiful and rapid growth of spruce saplings. At the same time, the development 
of a dense ground cover, undergrowth and young birch growth has negatively affected 
the emergence of pine saplings, their further growth and development. There is no young 
growth of this species in the site now, and the number of pine trees and its contribu-
tion to the main stand are declining. The shares of spruce and birch in the stand are 
growing proportionately. An especially pronounced increase lately has been in the role 
of spruce in the stand. Generally speaking, the combination of treatments has trans-
formed the herb-dwarf shrub and moss layers, and notably altered the growth conditions 
for and composition of young woody growth, facilitating the formation of a highly produc-
tive and commercially valuable stand.

K e y w o r d s: peat soil; pine stand; drainage; cutting; fertilizers; species composition; 
forest stand; young growth; understory; ground cover.
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древостоев лиственных пород. в результате 
получение на этих участках лесоводственного 
эффекта, соответствующего потенциальному 
плодородию почв, без проведения дополни-
тельных мероприятий зачастую оказывается 
под вопросом.

несмотря на имеющиеся публикации, про-
цессы формирования насаждений, изменения 
видового состава растительности, экологиче-
ских условий под влиянием лесохозяйственных 
мероприятий изучены недостаточно. Многие 
исследования проведены в отличных по геогра-
фическим и климатическим условиям регионах. 
Большая часть материалов получена на объек-
тах с меньшей давностью осушения, путем ра-
зовых учетов, хотя очевидно, что ход происхо-
дящих в биогеоценозе преобразований с уве-
личением давности проведения мероприятий 
существенно изменяется. в конечном итоге все 
это затрудняет практическое использование 
результатов исследований в Карелии. а эф-
фективное ведение хозяйства в насаждениях 
на осушаемых торфяных почвах невозможно 
без сбора, накопления и тщательного анализа 
данных об изменениях экологических условий, 
динамике видового состава, особенностях раз-
вития растительности (как отдельных видов, 
так и типов растительных сообществ) в течение 
длительного времени.

Цель настоящего исследования – изучить 
влияние комплексного ухода (вырубка березы 
и внесение минеральных удобрений) на изме-
нение экологических факторов и видового со-
става растительности осушаемого сосняка тра-
вяно-сфагнового.

материалы и методы

исследования проводились на лесоболот-
ном научном стационаре КарнЦ Ран «Киндасо-
во», который находится в 60 км от г. Петроза-
водска (61°48´ с. ш., 33°35´ в. д.).

опыт заложен в 1984 году с целью изучения 
влияния комплекса лесохозяйственных меро-
приятий на изменение видового состава ра-
стительности и продуктивность сосново-лист-
венных насаждений на осушаемых торфяных 
почвах. для проведения исследований был вы-
бран сосняк травяно-сфагновый, произрастаю-
щий на торфяной низинной обедненной почве, 
подстилаемой глиной, осушенный в 1972 году. 
Расстояние между каналами 72 метра, мощ-
ность торфа 1,2 метра. осенью 1984 года при 
проведении рубок была выбрана вся береза 
и частично сосна в возрасте 150–200 лет, что 
составило 50 % по числу стволов и 42 % по за-
пасу. Удобрения внесены 4 июня 1985 года 

в дозе N75P125K75 по действующему веществу. 
в качестве азотного удобрения использован 
карбамид, фосфорного – двойной суперфос-
фат, калийного – хлористый калий. в насто-
ящей работе рассматриваются два варианта 
опыта: а) контроль – не пройденный рубкой 
и не удобренный древостой; б) комплексный 
уход – изреженный древостой с внесением ми-
неральных удобрений. варианты опыта распо-
ложены на одной межканальной полосе в пре-
делах выдела и исходно имели близкую такса-
ционную характеристику (табл. 1).

названия сосудистых растений даны 
по а. в. Кравченко [2007], мхов – по: [Ignatov 
et al., 2006].

Работы по выявлению динамики основных 
таксационных показателей выполнялись по об-
щепринятой методике с учетом специфики рос-
та и условий местопроизрастания осушаемых 
древостоев [Рубцов, Книзе, 1974; Рубцов и др., 
1975]. исследования по выявлению роли и вли-
яния деревьев разного возраста и подроста 
на процессы формирования насаждений про-
водились путем сплошных перечетов древо-
стоев с выделением поколений, по вариантам 
опыта. Учет подроста и подлеска выполнялся 
на лентах шириной 4 метра на 10 % пробной 
площади, по породам с разбивкой на категории 
высот.

наблюдения за динамикой напочвенного 
покрова велись на постоянных площадках 1 м2, 
заложенных параллельными рядами по 5 штук 
на удалении 10 и 20 метров от осушителей и по-
середине межканальной полосы. определение 
фитомассы напочвенного покрова произво-
дилось методом укосов на площадках 0,25 м2, 
заложенных методом случайной выборки, со-
гласно методике [Поздняков и др., 1969]. Ко-
личество площадок составляло 25–30 штук 
на пробной площади.

измерения уровня почвенно-грунтовых вод 
(УПгв) выполнялись по створам скважин, за-
ложенных на расстоянии 5, 10, 20 и 36 метров 
от осушителей. наблюдения за температурой 
почвы в слое 5–20 см проводились по савинов-
ским, а на поверхности почвы – по максималь-
ным, минимальным и срочным термометрам, 
установленным посередине межканальной по-
лосы. наблюдения велись на протяжении 6 лет, 
два раза в неделю в течение вегетационного 
периода (с мая по октябрь).

результаты и обсуждение

интенсивное изреживание насаждения 
в ходе рубки оказало заметное влияние на уро-
вень почвенно-грунтовых вод и температурный 
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режим торфяной почвы. Различия в УПгв меж-
ду вариантами были особенно заметны пер-
вые три года, в центре межканальной полосы 
они составляли 3–8 см, а в 10 метрах от осу-
шителя эти различия были еще существеннее  
(табл. 2).

Повышение уровня Пгв в варианте рубки 
объясняется уменьшением физического испа-
рения и транспирации, связанным с выборкой 
березы. известно, что интенсивность транспи-
рации в течение всего вегетационного периода 

у березы пушистой выше, чем у сосны обык-
новенной, а увеличение доли березы в насаж-
дении на 1 % приводит к увеличению уровня 
эвапотранспирации на 1 мм [Залитис, 1983]. 
в последующие два года разница по вариантам 
нивелируется, так как развитие обильного под-
леска и мощного напочвенного покрова зна-
чительно увеличивает расход воды на транс-
пирацию. через пять лет после проведения 
мероприятий уровень почвенно-грунтовых вод 
опустился ниже на 3–5 см по сравнению с кон-

Таблица 1. изменение таксационной характеристики осушаемого сосняка травяно-сфагнового
Table 1. Changes in quality characteristics of the drained herb-sphagnum pine stand

вариант
Options

год
Year

Cостав
насаждения по

породам*
Species 

composition*

воз-
раст, 
лет

Age, 
years

средние
Average

густота
Stocking 

rate

Полнота
Density Запас,

м3/га
Stock,
м3/га

Текущий 
класс 

бонитета
Current 
quality 
class

н, м
н, m

д1,3,
см

D1,3,
cm

шт./га
pcs/ha

абс.
м2/га
Abs.

m2/ha

отн.
Rel.

осушение
Drainage

1985 61с38Б1е 95 12,2 12,8 1518 17,4 0,7 100,9 V,0
1990 55с44Б1е 100 12,7 14,3 1826 24,5 1,1 125,3 IV,0
2000 50с49Б1е 110 13,8 16,2 1518 27,7 1,2 172,8 III,2
2005 51с48Б1е 115 14,9 17,2 1522 31,1 1,3 194,2 III,0
2013 54с44Б2е 125 15,6 17,9 1643 34,4 1,3 214,9 II,8

Комлексный 
уход

Combination 
of treatments

1985 **63с37Б**
10с

100
95

12,0
12,8

13,6
15,3

1639
830

18,1
10,4

0,8
0,4

103,4
58,6 V,0

1990 98с1Б1е 100 14,1 18,3 902 16,0 0,5 83,6 III,0
2000 96с3е1. Б 110 14,4 19,3 1083 23,0 0,8 136,4 II,5
2005 92с6е2Б 115 15,7 21,3 1228 25,6 0,9 165,3 I,8
2013 89с13е8Б 125 17,5 21,3 1706 35,6 1,1 224,4 I,5

Примечание. * % от общего запаса; ** в числителе – до рубки; в знаменателе – после рубки. Породы: с – сосна обыкновен-
ная (Pinus sylvestris), E – ель европейская (Picea abies), Б – береза пушистая (Betula pubescens).
Note. * % from the whole stock volume; ** the data before the felling is given in the numerator; after felling – in the denominator. 
Species: с – the Scots pine (Pinus sylvestris), E – the common spruce (Picea abies), Б – the white birch (Betula pubescens).

Таблица 2. среднемесячный уровень почвенно-грунтовых вод в осушаемом сосняке травяно-сфагновом 
по вариантам опыта, см
Table 2. Average monthly level of the ground water in the drained herb-sphagnum pine stand in different treatments, 
cm

вариант
Option

год
Year

Месяцы
Months

Cреднелетний 
уровень

Average summer level25.05 V VI VII VIII IX

осушение
Drainage

1985 14,0 11,2 35,7 59,2 72,9 67,2 51,9
1986 12,0 11,9 38,2 52,7 64,7 56,6 41,9
1987 14,0 9,7 19,0 26,5 49,2 46,2 33,3
1988 13,0 10,0 22,1 46,9 46,2 18,9 29,5
1989 27,0 19,4 44,1 64,8 72,2 62,2 48,3
1990 15,0 12,0 17,5 38,8 29,5 26,5 27,3

Комплексный
уход

сombination 
of treatments

1985 18,0 16,0 27,7 37,5 56,7 53,6 36,4
1986 19,0 16,8 33,8 54,7 55,4 28,3 38,7
1987 17,0 16,7 15,9 36,0 25,2 16,1 27,1
1988 19,0 12,3 31,7 47,9 23,0 20,8 30,8
1989 47,0 38,7 57,9 75,2 83,8 72,7 60,0
1990 16,0 21,2 29,2 50,3 39,2 39,0 38,7
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тролем. Таким образом, активное формирова-
ние в первые после рубки и внесения удобре-
ний годы живого напочвенного покрова, а за-
тем подлеска и подроста древесных пород уже 
в течение первых пяти лет вызвало ярко выра-
женный эффект «биологического осушения», 
перекрывающего по эффективности древостой 
на контрольном участке.

анализ среднемесячных данных по тем-
пературе верхнего 20-сантиметрового слоя 
торфа показал, что в течение двух лет после 
комплексного ухода почва прогревалась силь-
нее на 0,5–0,9°, чем на контрольном участке 
(табл. 3).

наибольшая разница в прогревании поч-
вы наблюдалась в мае-июне. верхний слой 
(0–10 см) лучше прогревался в июле-августе. 
При этом амплитуда колебаний температу-
ры почвы на одной и той же глубине в течение 
летних месяцев и по годам сравнительно не-
большая. Более резко изменялась темпера-
тура воздуха у поверхности почвы, где даже 
в течение июля-августа перепады в срочной 
температуре могли достигать 10–15°. наи-
большие абсолютные значения максимальной 
и минимальной температур наблюдались в из-
реженном насаждении. в течение первых двух 

лет в варианте комплексного ухода заморозков 
с температурой 0° и ниже на поверхности поч-
вы за май–сентябрь отмечено в полтора раза 
больше, а минимальные значения – на 2,5–4,0° 
ниже, чем в контроле. в последующие два года 
различия в температурном режиме между ва-
риантами выравниваются.

Более ранними исследованиями [Медве-
дева, Матюшкин, 1982] было установлено, что 
при проведении интенсивного изреживания 
без внесения минеральных удобрений в сосно-
во-березовых насаждениях на торфяных почвах 
различия в водном и температурном режимах 
прослеживаются в течение восьми лет. Таким 
образом, активное развитие травянистой ра-
стительности в результате применения удоб-
рений способствует более быстрому сглажи-
ванию температурного режима, создавая тем 
самым благоприятные условия для роста дре-
весных растений.

Живой напочвенный покров является одной 
из важных составляющих фитоценоза. Кустар-
ничково-травяному и моховому ярусам лес-
ных биогеоценозов присуще быстрое и чуткое 
реагирование на различного рода изменения 
экологических факторов, в том числе антро-
погенных, таких как осушение, рубки и внесе-

Таблица 3. среднемесячная температура почвы в осушаемом сосняке травяно-сфагновом по вариантам 
опыта
Table 3. Average monthly soil temperatures in the drained herb-sphagnum pine stand in different treatments

Месяцы
Months

глубина, см
Depth, cm

5 10 15 20
вариант
Options

осуше-
ние

Drainage

Комп лексный 
уход

сombination 
of treatments

осуше-
ние

Drainage

Комп лексный
уход

сombination 
of treatments

осуше-
ние

Drainage

Комплексный
уход

сombination 
of treatments

осуше-
ние

Drainage

Комп лексный
уход

сombination 
of treatments

1985 год
V 6,4 6,5 4,8 4,9 4,5 4,9 3,8 4,0
VI 10,9 10,0 9,5 10,0 8,9 8,3 8,0 7,8
VII 12,3 12,5 11,2 12,4 10,9 11,0 10,3 10,6
VIII 13,9 14,2 13,3 13,9 12,9 13,9 12,3 12,8
IX 8,7 8,3 9,6 9,3 9,7 9,6 9,5 10,4

среднее
Average 11,0 11,9 10,3 11,7 10,1 11,0 9,4 10,9

1989 год
V 6,8 6,2 6,6 6,3 6,9 5,9 6,2 5,9
VI 12,0 12,0 11,7 11,7 11,3 11,0 10,7 10,7
VII 13,6 13,6 13,4 13,5 13,2 13,2 13,0 13,0
VIII 12,6 12,4 12,4 12,7 12,5 12,5 12,0 12,5
IX 9,4 9,0 9,2 9,4 9,1 9,4 9,3 9,5

среднее
Average 10,4 10,1 10,1 10,1 9,8 9,8 9,7 9,7
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ние минеральных удобрений. видовой состав 
напочвенного покрова очень динамичен, и его 
состояние зависит от вида мероприятия и дав-
ности проведения. в дальнейшем это оказыва-
ет большое влияние на появление и развитие 
подлеска, подроста и в конечном итоге на по-
родный состав, сомкнутость верхнего полога 
и продуктивность древостоя.

К моменту закладки опыта под влиянием 
осушения (давностью 12 лет) в напочвенном 
покрове произошли существенные измене-
ния [Матюшкин, Кузнецов, 1989]. из состава 
кустарничково-травяного яруса почти исчезли 
представители олиготрофных болот, большин-
ство гигрофильных и гидрофильных видов ме-
зотрофных и эвтрофных болот, а сохранивши-
еся имели признаки ослабления. изменение 
водно-воздушного и питательного режимов 
создало условия для поселения здесь мезо-
трофных видов кустарничков и трав, не встре-
чавшихся до осушения, таких как брусника 
обыкновенная, черника обыкновенная, веро-
ника дубравная Veronica chamaedrys, майник 
двулистный Majanthemum bifolium, золотар-
ник обыкновенный Solidago virgaurea. Значи-
тельно увеличилось обилие княженики Rubus 
arcticus. наибольшие изменения произошли 
в моховом покрове – сократилось присутствие 
мхов олиготрофных болот (Sphagnum angus‑
tifolium, S. magellanicum), увеличилась пред-
ставленность лесных мхов, появились новые 
виды (Polytrichum commune, Rhytideadelphus 
triquetrus) (табл. 4).

Как показали последующие учеты, осушение 
привело к ускорению темпов роста деревьев, 
увеличению доли участия в составе березы, 
росту общей полноты и сомкнутости крон, что 
постепенно ухудшило освещенность нижних 
ярусов растительности контрольного участка. 
Это, в сочетании с возросшей массой листвен-
ного опада, привело к снижению проективного 
покрытия кустарничково-травяного и мохового 
ярусов. в кустарничковом ярусе лидирующее 
положение заняли брусника, черника, плаун 
годичный Lycopodium annotinum, в травяном – 
княженика обыкновенная, ожика волосистая 
Luzula pilosa, в приканальной зоне – плаун го-
дичный. в моховом ярусе по микропонижениям 
доминирующее положение заняли Sphagnum 
angustifolium и S. capillifolium, на остальной 
площади – Pleurozium schreberi, Polytrichum 
commune, отмечено появление Rhytiadelphus 
triquetrus. стабилизация видового состава на-
почвенного покрова наблюдалась через 25 лет 
после осушения. в настоящее время распре-
деление напочвенного покрова на участке но-
сит мозаичный характер, значительную часть 

поверхности почвы занимает мертвый покров 
(лиственный опад разной степени разложе-
ния). Тип леса, согласно «основным положе-
ниям по гидролесомелиорации» [1995], можно 
охарактеризовать как чернично-брусничный 
торфяный осушаемый.

Комплексный уход в большей степени транс-
формирует условия местопроизрастания, что 
в первую очередь проявляется в изменении ви-
дового состава и фитомассы напочвенного по-
крова. Уже на второй год наблюдалось бурное 
разрастание светолюбивых растений, таких как 
кассандра Chamaedaphne calyculata, княжени-
ка, черника, вейник Calamagrostis canescens. 
Появились более тенелюбивые виды, напри-
мер щитовник гребенчатый Dryopteris cristata. 
Значительно возросла фитомасса кустарничко-
во-травяного яруса. сократились проективное 
покрытие и фитомасса сфагнумов, что, по-ви-
димому, обусловлено угнетающим влиянием 
минеральных удобрений, а показатели зеленых 
мхов возросли в два раза (табл. 5).

в дальнейшем, по мере увеличения густо-
ты, высоты и сомкнутости подроста березы, 
подлеска из крушины и ивы и вызванного этим 
ухудшения освещенности, проективное покры-
тие светолюбивых видов, таких как иван-чай 
узколистный, княженика, вейник, резко умень-
шилось. Увеличился процент площади, занима-
емой менее светолюбивыми щитовником гре-
бенчатым, брусникой, черникой, седмичником 
Trientalis europaea, ожикой волосистой. Поя-
вились новые виды: майник двулистный, золо-
тарник, малина Rubus idaeus, кислица обыкно-
венная Oxalis acetosela, голокучник обыкновен-
ный Gymnocarpium dryopteris, герань лесная 
Geranium sylvaticum, линнея северная Linnaea 
borealis. Развитие мощной травянистой расти-
тельности способствовало активизации мик-
робиологических процессов в почве благодаря 
быстрому и практически полному разложению 
опада. в результате вторичного использования 
внесенных элементов в процессе биологичес-
кого круговорота обеспечивается повышенное 
содержание питательных веществ в почве в те-
чение длительного времени.

в моховом ярусе исчезают сфагновые мхи, 
обильно разрастаются Pleurozium schreberi, 
Mnium cuspidatum, Dicranum polysetum, Hy‑
locomium splendens, Rhytiadelphus triquetrus. 
стабилизация видового состава напочвенного 
покрова наблюдалась через 8 лет после про-
ведения ухода. сформировавшийся тип леса – 
сосняк разнотравно-кисличный торфяный осу-
шаемый.

Значительные изменения происходят в под-
леске. Под пологом насаждения в год заклад-



Таблица 4. изменение видового состава растительности в осушаемом сосняке травяно-сфагновом 
по вариантам опыта (средние данные проективного покрытия, %)
Table 4. Changes in the plant species composition in the drained herb-sphagnum pine stand in different treatments 
(average percent cover, %)

виды
Species

варианты опыта
Options

Контроль
Control

Комплексный уход
сombination of treatments

годы наблюдений
Years of monitoring

1985 1990 2005 2014 1985 1990 2005 2014
1 2 3 4 5 5 7 8 9

деревья и кустарники, шт./га
trees and bushes, pcs/ha

древостой
forest stand

Pinus sylvestris – Cосна обыкновенная 943 795 597 505 858*
830 880 786 584

Picea abies – ель европейская 3 6 37 263 - 6 209 521

Betula pubescens – Береза пушистая 572 1025 884 875 781
- 16 88 601

подрост
New growth
Pinus sylvestris – сосна обыкновенная 2500 1870 410 180 2250 1340 150 250
Picea abies – ель европейская 385 850 1000 835 410 450 540 450
Betula pubescens Ehrh. – Береза пушистая 6450 4400 1540 935 4105 26680 22950 590
подлесок
Undergrowth
Sorbus aucuparia – Рябина обыкновенная 40 55 80 90 20 50 50 70
Frangula alnus – Крушина ломкая 1250 1140 860 280 1460 6210 2460 670
Salix aurita – ива ушастая 40 35 20 5 55 180 120 20
S. cinerea – ива пепельная 240 130 60 5 205 260 230 50
Juniperus communis – Можжевельник обыкновенный 30 40 50 10 20 70 50 10

Кустарничково-травяный ярус
Low shrubs and herbs layer

Виды олиготрофных болот
species of oligotrophic bogs
Chamaedaphne calyculata – Хамедафна обыкновенная 10 5 + 15 5

Oxycoccus palustris – Клюква болотная 10 10 15 5 10 + +

Eriophorum vaginatum – Пушица влагалищная 5 +

Vaccinium uliginosum – голубика 5 10 + + +

Ledum palustre – Багульник болотный + +

Andromeda polifolia – Подбел многолистный + + +

гигрофильные и гидрофильные виды мезотрофных и эвтрофных болот
Hygrophilous and hydrophilous species of mesotrophic and eutrophic bogs
Calamagrostis canescens – вейник седеющий 5 15 + + 30 10 5 5
Carex lasiocarpa – осока волосистоплодная + + + + + + + +
Comarum palustre – сабельник болотный 5 + + 5

Equisetum palustre – Хвощ болотный + +

Naumburgia thyrsiflora – Кизляк кистецветный + + + + +

Epilobium palustre – Кипрей болотный + +

мезофильные и мезогидрофильные виды мезотрофных и эвтрофных болот
Mesophilous and mesohydrophilous species of mesotrophic and eutrophic bogs
Salix myrtilloides – ива черниковидная 5 +

Carex dioica – осока двудомная + + + + + + + +
Dryopteris cristata – Щитовник гребенчатый + + + + + 20 15



1 2 3 4 5 5 7 8 9
Rubus arcticum – Княженика 20 10 5 5 30 25 5 5
Hylebia nemorum – Мокричник дубравный +

Melampyrum sylvaticum – Марьянник лесной + 5 + + + + +

Scutellaria galericulata – Шлемник обыкновенный + 5 5 + 5 +

Agrostis canina – Полевица собачья +

Lysimachia vulgaris – вербейник обыкновенный 5 + + + +

мезотрофные лесные виды
Mesotrophic forest species
Chamaerion angustifolium – иван-чай узколистный + + +

Maianthemun bifolium – Майник двулистный + + 5 5

Moneses uniflora – одноцветка обыкновенная + +

Pyrola rotundifolia – грушанка круглолистная + + + 5 5

Solidago virgaurea – Золотарник обыкновенный + + + 5 5

Trietalis europaea – седмичник европейский 5 5 5 + + 5 5 5
Lycopodium annotinum – Плаун годичный + + 5 10 + + 5 5
Oxalis acetosella – Кислица обыкновенная + 5 5

Vaccinium vitis‑idaea – Брусника обыкновенная 5 + 15 15 + 5 10 5
V. myrtillus – черника обыкновенная + 5 5 10 + 5 10 10
Rudus idaeus – Малина обыкновенная + 5 5

Luzula pilosa – ожика волосистая + 5 + 5 10 5

Geranium sylvaticum – герань лесная 5 + +

Linnaea borealis – линнея северная + 5 10

Gymnocarpium dryopteris – голокучник трехраздельный + 5

Количество видов и проективное покрытие 
кустарничково-травяного яруса
Number of species and projective covering of the low 
shrubs and herbs layer

23**
80

18
70

17
55

18
50

20
80

25
70

26
100

22
95

моховой ярус
Moss layer

мхи олиготрофных болот
Mosses of oligotrophic bogs
Sphagnum angustifolium 15 10 10 10 15 + + +
S. capillifolium 20 10 10 5 15 5 5 5
S. magellanicum 5 5 5 +

Aulacomnium palustre 5 5 5 5 + + + +
лесные мхи
forest mosses
Dicranum polysetum 10 15 10 5 10 15 15 20
Hylocomium splendens + 5 + 10 10 10 10

Polytrichum commune 15 5 10 10 10 10 10 10
Rhytiadelphus triquetrus + + + + + 5

Pleurozium schreberi 10 15 10 20 10 30 20 20
Mnium cuspidatum 5 + 5 5 5 5 10 10
Количество видов и проективное покрытие мохового 
яруса
Number of species and projective covering of the moss 
layer

8
85

9
65

10
70

9
60

10
75

9
75

9
70

9
80

Примечание. * в числителе – до рубки; в знаменателе – после рубки; ** в числителе – количество видов, в знаменателе – 
после рубки.
Note. * The data before felling is given in the numerator; after felling – in the denominator; ** number of species is given in the nu-
merator, after felling – in the denominator.

Окончание табл. 4
Table 4 (continued)
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ки опыта насчитывалось 1,6–1,7 тыс./га расте-
ний средней высотой 0,5 метра (см. табл. 4). 
основными видами являлись крушина ломкая 
Frangula alnus, рябина обыкновенная Sorbus 
aucuparia, ива ушастая Salix aurita, ива серая 
Salix cinerea, можжевельник обыкновенный Ju‑
niperus communis. По мере увеличения сомкну-
тости верхнего полога на контрольном участке 
наблюдалось постепенное изреживание под-
леска, в результате чего к настоящему времени 
общая густота уменьшилась более чем в 4 раза. 
исключение составляет лишь рябина обыкно-
венная, численность которой даже несколько 
возросла. в варианте комплексного ухода рез-
кое улучшение светового и питательного режи-
мов способствовало бурному развитию под-
леска, его густота в течение первых пяти лет 
возросла почти в четыре раза. в дальнейшем, 
по мере формирования яруса из березового 
подроста и вызванного этим ухудшения осве-
щенности, количество растений подлеска сни-
жалось. в настоящее время его численность 
не превышает 0,8 тыс. шт./га.

на момент закладки опыта под пологом дре-
востоя насчитывалось 7,0–9,0 тыс./га расте-
ний подроста основных лесообразующих по-
род. Количество подроста сосны составляло 
2,3–2,5 тыс. шт./га, в том числе 1,4 тыс. шт./га – 

появившегося после осушения, средняя высота 
1 метр (см. табл. 4). Подрост ели (390–410 шт./га 
высотой 0,3 метра) был полностью представлен 
поколением, возникшим после осушения. наи-
большим по количеству был подрост березы – 
4,1–6,4 тыс. шт./га.

Проведение мероприятий существенно по-
влияло на численность, рост и состояние под-
роста. в контрольном насаждении, по мере 
увеличения полноты древостоя, сомкнутости 
крон и ухудшения условий освещенности и пи-
тания, в отпад перешел сосновый подрост всех 
поколений. в варианте комплексного ухода 
часть подроста, появившегося после осуше-
ния, перешла в состав верхнего полога. При 
этом практически все сосны старшего поколе-
ния (возникшего до осушения) погибли из-за 
резкого изменения светового режима. отсут-
ствие всходов и подроста после проведения 
комплексного ухода обусловлено быстрым раз-
витием мощного живого напочвенного покро-
ва, препятствующего укоренению и росту све-
толюбивой сосны.

За годы наблюдений в варианте без про-
ведения ухода под пологом появилось 
600–700 шт./га ели, часть подроста, появивше-
гося в первые годы после осушения, перешла 
в основную часть древостоя. в варианте комп-

Таблица 5. изменение фитомассы напочвенного покрова по вариантам опыта, ц/га (а. с. в.)
Table 5. Changes in the ground cover biomass in different treatments, quintal/hectare (absolute dry matter)

Фракции
Fractions

Биомасса напочвенного покрова, ц/га (а. с. в.)
Ground cover biomass, quintal/hectare (absolute dry matter) 

Контроль
Control

Комплексный уход
сombination of treatments

годы наблюдений
Years of monitoring

1985 1990 2000 2014 1985 1990 2000 2014
надземная часть биомассы напочвенного покрова

Aerial part of the ground cover biomass
Кустарнички
Low shrubs 1,2 1,4 1,9 2,4 4,4 4,7 3,5 3,3

Травы
Herbs 1,1 0,9 0,7 0,5 3,8 8,8 5,3 4,8

Мхи
Mosses 4,4 3,0 7,0 6,6 2,6 3,9 12,2 9,5

итого
Total 6,7 5,3 9,6 10,5 10,8 17,4 21,0 17,6

Подземная часть биомассы напочвенного покрова, ц/га (а. с. в.)
Underground part of the ground cover biomass, quintal/hectare (absolute dry matter) 

Кустарнички
Low shrubs 6,4 7,3 10,1 12,9 23,5 24,6 18,8 17,7

Травы
Herbs 4,9 4,1 3,0 2,1 16,9 39,7 25,9 21,7

итого
Total 11,3 11,4 13,1 15,0 40,4 64,3 44,7 39,4

всего
Sum total 18,0 16,7 22,7 25,5 51,2 81,7 65,7 57,0
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лексного ухода перечетных размеров достиг 
практически весь подрост ели, имевшийся до 
закладки опыта и даже частично появившийся 
после, что связано с улучшением условий ос-
вещенности и питания после рубки и внесения 
удобрений.

Количество березового подроста в конт-
рольном варианте сокращалось на протяже-
нии всего периода исследования, небольшая 
часть его перешла в верхний полог, а основная 
масса – в отпад, не выдержав внутри- и межви-
довой конкуренции. в варианте комплексного 
ухода количество березового подроста в пер-
вые пять лет возросло более чем в 6 раз. Бла-
гоприятные для роста условия способствовали 
быстрому переходу большей его части в состав 
основной части древостоя. однако в послед-
ние пять лет среди молодого поколения березы 
из нижней части основного полога наблюдает-
ся массовое усыхание, что также объясняется 
усилением конкуренции.

изменение светового, водно-воздушного 
и питательного режимов в результате осушения 
и комплексного ухода оказало заметное влия-
ние на формирование доминирующего компо-
нента фитоценоза – древостоя. если в первые 
годы наблюдений в контрольном варианте за 
счет перехода крупного подроста березы коли-
чество стволов и ее участие в составе увеличи-
вались, то сейчас старшее поколение этой по-
роды активно переходит в отпад (см. табл. 4). 
в варианте комплексного ухода уже в течение 
первых 10 лет часть крупного подроста сосны 
перешла в основной полог. однако в дальней-
шем густота ее уменьшилась, в основном за 
счет деревьев молодого поколения. изрежива-
ние обусловлено взрывным характером возоб-
новления и высокой энергией роста березы, 
которая обгоняет сосну и в дальнейшем оказы-
вает на нее угнетающее воздействие.

Улучшение условий роста в результате осу-
шения и ухода создало условия для активного 
роста ели. отмечена устойчивая тенденция 
к увеличению численности этой породы и доли 
ее участия в составе древостоя. К настояще-
му времени приросты по запасу сосны и ели 
сравнялись. в варианте комплексного ухода 
сформировался сосново-еловый древостой 
с небольшим участием березы в составе. За-
пас стволовой древесины, несмотря на вы-
рубку 42 % в 1984 году, превышает показатель 
контрольного участка. очевидно, что оставша-
яся береза в дальнейшем не сможет оказать 
серьезного негативного воздействия на сосну 
в силу значительного отставания в росте. воз-
можно, что в ближайшие 10–15 лет произойдет 
смена состава верхнего полога древостоя, до-

минирование перейдет от сосны к молодому 
поколению ели, обладающему высокой энерги-
ей роста.

Заключение

интенсивное изреживание древостоя в ходе 
рубки вызвало в первые годы резкий подъ-
ем уровня почвенно-грунтовых вод. спустя 
2–3 года, по мере развития мощного напоч-
венного покрова, различия между вариантами 
сгладились, а через пять лет уровень почвен-
но-грунтовых вод опустился на 3–5 см в срав-
нении с контролем. Таким образом, активное 
формирование живого напочвенного покрова, 
а затем подлеска и подроста древесных пород 
уже в течение первых пяти лет способно вы-
звать проявление «биологического осушения», 
превосходящего по эффективности древостой 
контрольного участка.

Рубка привела к увеличению амплитуды ко-
лебаний температуры приземного слоя возду-
ха. Количество заморозков в первые два года 
после эксперимента увеличилось в 1,5 раза, 
а минимальные значения были на 2–4 °с ниже, 
чем на контрольном участке. через 4 года раз-
личия между вариантами снивелировались. Та-
ким образом, активное развитие травянистой 
растительности в результате применения удоб-
рений способствует более быстрому сглажи-
ванию температурного режима на вырубке, со-
здавая тем самым благоприятные условия для 
роста древесных растений.

Улучшение светового и питательного ре-
жимов, вызванное проведением комплексно-
го ухода, нашло отражение в трансформации 
видового состава растительности всех ярусов 
биоценоза, в первую очередь напочвенного 
покрова. из кустарничково-травяного яруса 
исчезли представители олиготрофных болот, 
большинство гигрофильных, гидрофильных, 
мезофильных и мезогидрофильных видов ме-
зотрофных и эвтрофных болот. изменение 
условий питания способствовало поселе-
нию мезотрофных лесных видов, ранее здесь 
не встречавшихся. в моховом ярусе почти пол-
ностью исчезли мхи олиготрофных болот, уве-
личилась представленность лесных мхов, по-
явились новые виды. стабилизация видового 
состава кустарничково-травяного и мохового 
ярусов наблюдалась через 8–10 лет после за-
кладки опыта.

Развитие мощного напочвенного покро-
ва, увеличение густоты подлеска и подроста 
оказали отрицательное влияние на появление 
всходов сосны, их рост и развитие. в настоя-
щее время эта порода в подросте отсутствует. 
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в то же время улучшение условий питания спо-
собствовало появлению большого количества 
всходов ели и их хорошему росту. часть рас-
тений этой породы вошли в состав основного 
яруса древостоя. в древостое, за счет изрежи-
вания в низших ступенях толщины, уменьшает-
ся количество стволов сосны и увеличивается – 
ели и березы. Последняя, значительно отставая 
по высоте, в дальнейшем не сможет оказать 
отрицательное влияние на сосну. сформирова-
лось высокопродуктивное хозяйственно-цен-
ное насаждение, запас стволовой древесины 
которого превышает показатель контрольного 
участка.

Развитие мощного травяного покрова ока-
зало существенное влияние на распределение 
питательных веществ. опад травянистых рас-
тений, быстро и полностью разлагаясь, спо-
собствовал активизации микробиологических 
процессов, обеспечивая повышение продук-
тивности насаждения в течение длительного 
периода времени, что связано с вторичным ис-
пользованием внесенных элементов питания 
в процессе биологического круговорота.

Работа выполнена в рамках государствен‑
ного задания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ 
РАН).
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иЗученносТь маКроЗооБенТоса оЗер 
юга оБь-ирТышсКого меЖдуречьЯ

д. м. Безматерных, о. н. Вдовина
Институт водных и экологических проблем СО РАН, Барнаул, Россия

в статье приведен обзор исследований макрозообентоса озер юга обь-иртышского 
междуречья (юг Западной сибири). выделены основные периоды изучения бентоса 
в зависимости от объема и целей проведенных работ: 1) дореволюционный, 2) со-
ветский довоенный, 3) послевоенный, 4) постсоветский. исследования макрозоо-
бентоса в этом регионе в основном были направлены на определение таксономи-
ческого разнообразия, количественных показателей и условий формирования дон-
ных сообществ под влиянием природных и антропогенных факторов. Практически 
за вековую историю изучения постепенно расширялись задачи исследования зоо-
бентоса: от оценки кормовой базы до особенностей функционирования донных 
сообществ. изученность макрозообентоса озер рассмотрена в разрезе различных 
природных зон и озерных областей юга обь-иртышского междуречья: степной зоны 
(алтайско-Кулундинская озерная область), лесостепной зоны (чано-Барабинская 
и Карасукская области, область озер ленточных боров алтайского края). несмотря 
на довольно длительный период и большой объем исследований, данные о соста-
ве, структуре и функционировании зообентоса озер юга обь-иртышского между-
речья довольно разнородны, а местами и фрагментарны. наиболее полно изучены 
некоторые крупные водные объекты и озера, расположенные в долинах рек ложбин 
древнего стока, которые имеют важное рыбохозяйственное значение, а сведения 
о зообентосе средних и малых озер зачастую отрывочны. на современном этапе 
изучения большое внимание уделяется факторам формирования зообентоса и его 
зональному распределению. в связи с климатическими особенностями и измене-
ниями уровня воды в озерах юга обь-иртышского междуречья остаются актуаль-
ными задачи по исследованиям закономерностей формирования сообществ дон-
ных беспозвоночных.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: макрозообентос; озера; изученность; юг обь-иртышского 
междуречья.

D. M. Bezmaternykh, O. N. Vdovina. cUrrENt kNOWLEDGE Of 
MAcrOZOOBENtHOs IN LAkEs Of tHE sOUtHErN OB-IrtysH 
INtErfLUVE

The paper presents a review of macrozoobenthos studies for lakes of the southern Ob-
Irtysh interfluve (Western Siberia). Major periods of benthos studies differing in the con-
tent and goals were identified as 1) pre-revolutionary, 2) Soviet (pre-war), 3) post-war, 
and 4) post-Soviet periods. Studies of benthic invertebrates in this region were mainly fo-
cused on the detection of the taxonomic diversity, quantitative parameters and conditions 
of benthic communities formation under the influence of natural and anthropogenic fac-
tors. The objectives of the zoobenthos research have been gradually expanding over its 
almost century-long history (from fodder reserves evaluation to investigation of the pe-
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Введение

Территория юга обь-иртышского междуре-
чья объединяет Барабинскую, Кулундинскую 
низменности и Приобское плато Западно-си-
бирской равнины. на юге обь-иртышского 
бассейна насчитывается около 39 тыс. озер 
с суммарной площадью более 31 тыс. км2. озе-
ра разнотипные по происхождению, морфо-
метрии, глубинам, источникам питания, уров-
ню и характеру минерализации. Много мел-
ководных водоемов со средними глубинами 
1,5–3,0 м, с минерализацией воды от пресной 
до горько-соленой [Поползин, 1967]. история 
изучения зообентоса озер юга обь-иртышско-
го междуречья насчитывает более века, однако 
степень изученности гидробиологических ха-
рактеристик озер и озерных систем значитель-
но отличается. чаще всего подобные сведения 
для малых озер вообще отсутствуют, по мно-
гим другим имеются лишь отрывочные реког-
носцировочные данные, относящиеся к первой 
половине XX в. [Березовский, 1927; Зверева, 
1930]. лучше изучены крупные солоноватовод-
ные водоемы и системы озер, имеющие ры-
бопромысловое значение [Пирожников, 1929; 
Пульсирующее…, 1982; опыт…, 1982; Эколо-
гия…, 1986; озеро…, 1994, 2014; водоемы…, 
1999; обзор…, 2015], однако отдельные обоб-
щающие работы по зообентосу этих озер пока 
отсутствуют.

Этапы гидробиологических исследований 
озер юга обь-иртышского междуречья

в соответствии с предложенной а. н. гун-
дризером с соавт. [ихтиология…, 1982] пе-
риодизацией в истории гидробиологических 
исследований водоемов юга обь-иртышского 
междуречья можно выделить три этапа: доре-
волюционный и два советских, разделяемых 

периодом великой отечественной войны. в до-
полнение к этой периодизации также можно вы-
делить четвертый – постсоветский (современ-
ный) этап гидробиологических исследований.

На первом, дореволюционном этапе иссле-
дования носили рекогносцировочный характер 
и касались прежде всего выявления видового 
состава обитателей местных водоемов. Кроме 
того, в этот период проведено несколько био-
логических экспедиций с целью развития ры-
боловства на Барабинских озерах и в бассей-
не р. иртыш [скориков, 1913; иоганзен, 1948, 
1949, 1953, 1962, 1979, 1981; ихтиология…, 
1982].

После революции начался второй этап ис‑
следований – советский довоенный, продол-
жавшийся до начала великой отечественной 
войны. он касался разработки путей рацио-
нальной организации рыбного хозяйства. Круп-
нейшим достижением этого периода явилось 
создание в Западной сибири разветвленной 
сети научных учреждений с гидробиологичес-
кими лабораториями и базами, которые про-
вели многочисленные и разнообразные иссле-
дования. в частности, сибирской ихтиологи-
ческой лабораторией осуществлено несколько 
крупных комплексных экспедиций на Бара-
бинских озерах, в бассейнах рек оби и ирты-
ша. итоги экспедиций подведены в работах 
а. и. Березовского [1927]. Книга П. л. Пирож-
никова об оз. сартлан [1929] явилась первым 
подробным гидробиологическим очерком, 
в котором рассмотрены биоценозы и класси-
фикации озер. Значительные работы по гид-
робиологическому и рыбохозяйственному изу-
чению рек, озер и прудов выполнены на базе 
рыбохозяйственных станций соответствую-
щих регионов. особо стоит отметить работу 
г. д. дулькейта с соавт. [1935] о Барабинских 
озерах, в которой на основе круглогодичных 
наблюдений приводятся данные по биомас-

culiarities of benthic communities functioning). The coverage of lake macrozoobenthos 
by studies was considered for different natural zones and lake districts in the southern 
Ob-Irtysh interfluve: the steppe zone (Altai-Kulunda lake district) and the forest-steppe 
zone (Chany-Baraba and Karasuk districts; lakes in pine forests of the Altai Krai). Despite 
the long-term and numerous investigations, the data on zoobenthos composition, struc-
ture and functioning in lakes of the southern Ob-Irtysh interfluve are rather inhomogenous 
and often fragmentary. Some large water bodies and lakes that are located in river valleys 
in ancient dells and are important for fisheries are the best studied, while data on zoob-
enthos in medium-size and small lakes are often scant. Currently, much attention is given 
to the factors of zoobenthos formation and its zonal distribution. The research on regu-
larities of benthic communities formation remains topical because of climatic peculiarities 
and changes in the water level of lakes in the southern Ob-Irtysh interfluve.

K e y w o r d s: macrozoobenthos; lakes; state of knowledge; southern Ob-Irtysh inter-
fluve.
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се водной растительности, планктона, бенто-
са и определяется их кормовая ценность для 
рыб. в этот период исследованием гидробион-
тов широко занимались ученые Томского уни-
верситета. в 1930-х годах университетом было 
организовано экспедиционное гидробиологи-
ческое изучение водоемов алтая, Барабы и об-
ского севера. К концу периода были накоплены 
общие сведения о гидрологии и биологии ос-
новных бассейнов рек и наиболее важных озер, 
а также начато углубленное изучение экологии, 
биомассы и сезонной динамики донных бес-
позвоночных [ихтиология…, 1982].

В третий, послевоенный период иссле-
дованием зообентоса озер юга обь-иртыш-
ского междуречья занималась целая плеяда 
известных гидробиологов – Э. П. Битюков, 
л. а. Благовидова, Б. г. иоганзен, а. н. Петке-
вич, в. в. Конивец, г. н. Мисейко, л. л. сипко, 
н. и. Мельникова и др. ими внесен сущест-
венный вклад в изучение планктона и бентоса 
разнообразных водоемов юга обь-иртышского 
междуречья. исследована их количественная 
характеристика, сезонная динамика, а также 
проведена кормовая оценка водоемов [иоган-
зен, 1948, 1949, 1953, 1962, 1979; Петкевич, 
1955, 1963, 1971; Битюков, 1963; Мельникова, 
1972; Благовидова, 1973; Мисейко, 1977, 1978, 
1981–1983а, б, 1986; Конивец, 1982; сипко, 
1982]. Таким образом, по всей территории За-
падной сибири биологические исследования 
водоемов осуществляло свыше 40 учреждений 
и организаций. в результате этой работы в пос-
левоенный период изучены крупные озера юга 
обь-иртышского междуречья [ихтиология…, 
1982]. Проведены разной глубины исследова-
ния всех основных речных бассейнов и озерных 
систем. наиболее полно изучены некоторые 
крупные водные объекты (озера сартлан, Убин-
ское и чаны), а сведения о зообентосе средних 
и малых озер зачастую отрывочны (табл.). Этот 
этап отличался планомерностью и систематич-
ностью исследований.

в тот же период проведена систематичес-
кая инвентаризация основных групп водных 
организмов. Ценные сведения о системати-
ческом составе и распространении ряда групп 
водных организмов в Западной сибири содер-
жатся в работах: по пиявкам и малощетинко-
вым червям [лукин, 1955; Залозный, 1973а, б, 
1976, 1984], ручейникам, поденкам и веснян-
кам [лепнева, 1950], стрекозам [Белышев, 
1973, 1974; Заика, 1974, 1982, 1989], моллюс-
кам [иоганзен, 1949; Жадин, 1952; Кривошеи-
на, 1968; вопросы…, 1969; старобогатов, 1970; 
Фролова, 1973], двукрылым [Фролова, 1973; 
Рузанова, Файзова, 1981; Рузанова, 1984] и др.

В четвертый, постсоветский период на тер-
ритории юга обь-иртышского междуречья про-
должались исследования крупных водоемов 
[селезнева, 1997; оценка…, 1997]. К изучению 
донных сообществ подключились ученые со-
зданного в г. Барнауле института водных и эко-
логических проблем сибирского отделения Ран 
[Безматерных, 2005, 2007, 2008, 2016; Безма-
терных и др., 2008, 2009; Жукова, Безматерных, 
2010, 2013; Безматерных, Жукова, 2012, 2013; 
Безматерных, вдовина, 2016, 2017]. в связи 
с внедрением грантовой системы поддерж-
ки научных исследований они стали не столь 
масштабными и долговременными, как на пре-
дыдущем этапе. Проведены инвентаризация 
и изучение биологического разнообразия от-
дельных групп донных беспозвоночных [Петро-
жицкая, 1992; андреев, винарский, 2001; сер-
бина, 2002, 2005; андреева, абакумова, 2003; 
Попова, Харитонов, 2004, 2008, 2009; Петров, 
2004; Юрлова, водяницкая, 2005; винарский 
и др., 2006; Залозный, воробьев, 2006; дол-
гин, 2009; Попова, смирнова, 2010; винарский, 
сербина, 2012; лазуткина и др., 2012; винар-
ский, 2014; Кузменкин, 2015 и др.]. Большое 
внимание на этом этапе стали уделять исследо-
ваниям макрозообентоса озер, расположенных 
в ложбинах древнего стока рек Барнаулки, Бур-
лы, Касмалы, Кулунды и Карасука [Река…, 2000; 
Безматерных, 2007; Кириллов и др., 2008, 2009; 
Биоразнообразие…, 2010; Жукова, Безматер-
ных, 2010, 2013]. в этот период помимо иссле-
дований видового состава, количественных ха-
рактеристик и сезонной динамики зообентоса 
большое внимание уделялось закономернос-
тям функционирования, зональному распреде-
лению и факторам формирования донных сооб-
ществ [Безматерных, Жукова, 2012, 2013].

в пределах территории юга обь-иртыш-
ского междуречья ясно прослеживается при-
родная зональность, которая обусловливает 
зональное распределение поверхностных вод, 
почв и растительности. в связи с этим целесо-
образно рассматривать историю изучения мак-
робеспозвоночных озер в пределах различных 
природных зон и подзон. согласно зональной 
лимнологической классификации на террито-
рии юга обь-иртышского бассейна а. г. По-
ползин [1965] выделил две озерные зоны – 
степную и лесостепную.

изученность макрозообентоса озер 
различных природных зон и озерных 
областей юга обь-иртышского междуречья

озера степной зоны. в зоне степи а. г. По-
ползин [1965] в обь-иртышском междуречье 
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выделил алтайско-Кулундинскую озерную об-
ласть.

Бессточные озера Кулундинской системы 
изолированы от речных систем, во всех озерах 
зоны отмечен зимний дефицит кислорода. на-
чалом целенаправленных исследований бен-
тоса озер бассейна р. Кулунды послужили гид-
робиологические работы л. а. Благовидовой 
[1973]. Бентос озер этой зоны беден: отсутст-
вуют моллюски и во многих озерах гаммариды, 
беден состав личинок насекомых, в частности 
хирономид (не более 10 таксонов). в статье ав-
тор рассматривает влияние факторов среды 
на развитие донных беспозвоночных, приво-
дятся данные по обилию макробеспозвоночных 
в зависимости от уровня и обводнения озер. 
в целом для озер приведены достаточно высо-
кие показатели численности и биомассы бенто-
са. в более поздних работах отмечены сходные 
тенденции развития зообентоса: небольшое 
видовое разнообразие донных макробеспоз-
воночных, в том числе хирономид (18 видов), 
отсутствие моллюсков и низкая встречаемость 
гаммарид. отмечалось повышение биомассы 
в прибрежье (3,3–14,36 г/м2) и невысокая био-
масса донных беспозвоночных в открытой части 
(0,28–0,9 г/м2). Показано, что наибольшее влия-
ние на макрозообентос оказывают гидрохими-
ческие факторы, определяющие общую мине-
рализацию воды, и такие физические факторы, 
как грунт и прозрачность воды [Безматерных 
и др., 2009; Безматерных, Жукова, 2013].

озера Бурлинской системы всегда являлись 
одними из наиболее значимых в рыбохозяйст-
венной отрасли. исследования ихтиофауны 
озер часто сопровождались изучением донных 
беспозвоночных. наиболее крупные озера этой 
группы: оз. Большое и Малое Топольное, Кри-
вое, Песчаное, Большое Травное. о. с. Зве-
рева [1930] отмечает, что в северо-восточных 
озерах Бурлинской системы обычными были 
моллюски, в частности брюхоногие. По данным 
1967 г., моллюски в озерах практически от-
сутствовали, единично отмечены лишь Pisidium 
и Anadonta в озерах Песчаном и Хомутином. 
основу бентоса здесь составляют личинки 
рода Chironomus (60–97 % летней биомас-
сы бентоса). Как отмечает л. а. Благовидова 
[1973], видовой состав хирономид в различных 
озерах насчитывал от 13 до 21 вида, для лито-
рали озер обычны ручейники, пиявки и гамма-
риды. доминирование крупных личинок хиро-
номид и благоприятные условия их обитания 
обеспечивали высокие показатели биомассы 
бентоса – 15–29 г/м2. Бóльшие показатели зоо-
бентоса были зарегистрированы в оз. Песча-
ном, что связано с наличием плотины на озерах 

Песчаном и Хорошем. вследствие чего уровень 
воды в этих и в лежащих выше озерах поддер-
живался на стабильном уровне, обеспечивая 
аккумуляцию органического вещества, повы-
шающего их трофность [водоемы…, 1999]. 
в 2010–2011 годах в озерах Бурлинской систе-
мы выявлено более высокое таксономическое 
разнообразие донных беспозвоночных – 76 
таксонов, как и в предыдущих исследованиях, 
доминировали личинки р. Chironomus. отмече-
ны высокие показатели плотности и биомассы 
донных беспозвоночных, уровень трофности 
в различных озерах менялся от олиготрофно-
го до β-эвтрофного. Максимальные биомассы 
характерны для озер Прыганское (37 г/м2) и Хо-
мутиное (61 г/м2) [Жукова, Безматерных, 2013].

озера лесостепной зоны. а. г. Поползин 
[1965] выделяет в южной лесостепи подзону 
озер аллохтонных с минеральным накоплени-
ем преимущественно карбонатно-сульфат-
ного типа для соленых озер и подзону озер 
со средней продукцией биомассы для пресных 
водоемов. К первой подзоне относятся чано-
Барабинская область. Ко второй – озера Ка-
расукского бассейна и озера ленточных боров 
алтайского края.

в Чано‑Барабинской области находятся три 
крупных озера: Убинское, сартлан и чаны. озеро 
Убинское расположено в северо-восточной час-
ти Барабинской степи. Распределение и разви-
тие зообентоса оз. Убинского находится в боль-
шой зависимости от гидрологического режима 
водоема, кроме того, большое влияние оказы-
вают зимние заморы. Так, в 1967 г. в результате 
этих процессов в озере наблюдалось обеднение 
видового состава двустворчатых моллюсков, 
уменьшение численности и биомассы олигохет 
и гаммарид, исчезновение некоторые видов 
хирономид [Благовидова, 1973]. обеднение 
видового состава продолжалось и в последую-
щие годы, и если в 1967 г. непосредственно 
в озере отмечалось более 50 таксонов донных 
организмов, то в 1980–1986 гг. этот показатель 
колебался от 17 до 40. в конце XX века зообен-
тос носил хирономидный характер с небольшим 
числом видов-доминантов, из прочих групп зоо-
бентоса существенное значение имели лишь 
олигохеты. Биомасса зообентоса также испыты-
вала большие колебания. Минимальная биомас-
са бентоса (1–2 г/м2) отмечена в 1980 г., когда 
в водоеме наблюдалась максимальная числен-
ность рыб. После зимних заморов 1983–1984 гг. 
бентосные организмы частично или полностью 
вышли из-под пресса рыб и резко увеличили 
численность и биомассу (до 30 г/м2), в после-
дующие годы возросла роль хищных личинок 
хирономид, и биомасса постепенно снижается 
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(13–18 г/м2). Затем происходит восстановление 
запасов местных рыб-бентофагов и зарыбление 
озера сазаном, вследствие чего снижается био-
масса зообентоса и в дальнейшие годы она ко-
леблется от 1 до 6 г/м2 [озеро…, 1994].

Первые упоминания о составе и струк-
туре зообентоса оз. сартлан приводятся 
в книге П. л. Пирожникова [1929], он отме-
чает высокое видовое разнообразие (около 
130 таксонов) и обилие (биомасса достига-
ла 16,5 г/м2) донных беспозвоночных. в до-
минирующий комплекс входили Limnodrilus 
hoffmeisteri Claparede (сем. Tubificidae) и ли-
чинки из трибы Chironomini. Многолетние ис-
следования зообентоса оз. сартлан показали, 
что в маловодные годы уменьшается видовой 
состав организмов дна и их количественные 
показатели, так как понижение уровня воды 
ведет к увеличению ее минерализации, сокра-
щению площади нагула рыб, увеличению плот-
ности потребителей на единицу площади. Так, 
повышение минерализации и снижение уров-
ня воды в 1968 году привело к исчезновению 
моллюсков, уменьшению плотности бокопла-
вов и олигохет, снижению средних показате-
лей биомассы бентоса [озеро…, 2014]. в озере 
обнаружено 19 таксонов личинок хирономид, 
состав других личинок насекомых еще беднее 
[Благовидова, 1973]. За период исследований 
c 1979 до 2010 г. в составе зообентоса выяв-
лен 41 таксон, из которых наибольшим разно-
образием отличались личинки хирономид (26 
видов), прочие группы бентоса представлены 
1–3 видами. в самый маловодный период за 
последние 50 лет (1982–1984 гг.) в оз. сартлан 
исчезли бокоплавы, пиявки, нематоды, водные 
клещи, хаоборусы, сократилось количество 
видов хирономид, не обнаружен крупный вид 
Chironomus гр. plumosus (сем. Chironomidae). 
снижение уровня воды, начавшееся в 2005 году 
и продолжавшееся по 2011 год, сохранило тен-
денцию к дальнейшему сокращению видового 
разнообразия. например, в 2010 году в озере 
обнаружено всего 11 видов личинок хироно-
мид. Кроме личинок хирономид отмечены ли-
чинки цератопогонид, олигохеты, нематоды, 
личинки жуков, ручейников, поденок, водные 
клопы, бокоплавы, но видовое разнообразие их 
значительно сократилось по сравнению с пре-
жними исследованиями [озеро…, 2014].

оз. чаны – наиболее изученное озеро За-
падной сибири. Планомерные исследования 
гидробиологических характеристик чановской 
озерной системы начались в конце ХIX века 
учеными Томского университета и с неболь-
шими перерывами продолжаются до настоя-
щего времени сотрудниками института озеро-

ведения Ран, сибрыбниипроекта, исиЭЖ со 
Ран и ивЭП со Ран. наиболее полно донные 
сообщества озера охарактеризованы в трех 
коллективных монографиях: «Пульсирующее 
озеро чаны» [1982], «Экология озера чаны» 
[1986] и «обзор экологического состояния озе-
ра чаны (Западная сибирь)» [2015]. в разные 
годы зообентос оз. чаны изучали а. и. Бере-
зовский [1927], а. н. Петкевич [1963], Э. П. Би-
тюков [1963], в. в. Конивец [1982], г. н. Ми-
сейко [1977, 1978, 1981–1983а, б, 1986, 2003, 
2004, 2006], М. в. селезнева [1997], л. с. ви-
зер с соавт. [визер, наумкина, 2004, 2012], 
д. М. Безматерных [2005, 2016].

из литературных данных [Экология…, 1986] 
известно, что с 1973 по 1982 г. в зообентосе во-
доема обнаружено 114 таксонов. наиболее бо-
гатой в видовом отношении была группа хиро-
номид (45 таксонов), на втором месте по числу 
видов стояли прочие насекомые (48 таксонов), 
третье место по разнообразию занимали мол-
люски (13 таксонов). остальные группы гидро-
бионтов были представлены лишь несколькими 
таксонами: ракообразные – два, черви – три, 
прочие – три. в более ранних работах [Битюков, 
1963] личинок хирономид также называют ос-
новным компонентом донной фауны оз. чаны. 
Кроме того, указано, что характерная черта озе-
ра – низкая численность, а в некоторых случаях 
и полное отсутствие моллюсков. отмечена тен-
денция исчезновения части видов зообентоса 
с увеличением минерализации воды, при этом 
оставшиеся эврибионтные виды приспосаб-
ливались к новым условиям среды [Конивец, 
1982]. в 1975 г. была подробно исследована 
сезонная динамика зообентоса озера [Мисей-
ко, 1982]. для оз. чаны характерна мозаичность 
грунтов. наиболее обедненным оказывается 
песок, заиленный песок населен плотнее, са-
мый продуктивный биотоп дна оз. чаны – серый 
ил. наибольшая биомасса бентоса отмечена 
на ярковском и чиняихинском плесах. анало-
гичные данные по развитию зообентоса были 
получены в 2001 и 2004 гг. в оз. чаны наблю-
дается тенденция доминирования по числен-
ности и биомассе в донных сообществах личи-
нок хирономид. наибольшая биомасса бенто-
са зарегистрирована на илах, ярковский плес 
по-прежнему дает наибольшую валовую био-
массу и отличается наибольшей средней био-
массой. в последнее десятилетие в зообентосе 
оз. чаны наблюдается изменение видового со-
става, увеличивается биомасса и разнообразие 
моллюсков [Безматерных, 2005; Безматерных 
и др., 2008]. в наиболее поздних работах зна-
чительное внимание уделено оценке влияния 
основных абиотических экологических факто-
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ров на состав и структуру макробеспозвоноч-
ных озера. Показано, что на уровень развития 
донных беспозвоночных основное влияние ока-
зывают водный режим озера, а также характер 
грунта, глубина и уровень минерализации воды 
[Безматерных, 2016].

Первые и наиболее полные исследования 
по фауне донных беспозвоночных озер Ка‑
расукской области были проведены в 1963–
1976 гг. Подробно изучена фауна восьми озер, 
в составе бентоса и макрофауны зарослей най-
дено 147 видов, относящихся к 7 классам. При-
ведены данные фаунистического состава дон-
ных беспозвоночных эвтрофных озер различных 
географических зон в многолетней динамике, 
даны экологические характеристики всех ви-
дов. отмечена неоднородность изменения фа-
уны бентоса в зависимости от факторов среды, 
в фауне моллюсков отмечена четкая тенденция 
зависимости видового состава от минерали-
зации воды [Мельникова, 1972; опыт…, 1982]. 
в 2003–2009 гг. в озерах Карасукской системы 
выявлено более низкое таксономическое бо-
гатство зообентоса по сравнению с предыду-
щими исследованиями [Жукова, Безматерных, 
2010]. Это, вероятно, объясняется тем, что ис-
следования зообентоса в 1963–1976 гг. носили 
более длительный характер и были направле-
ны на изучение качественного состава донных 
беспозвоночных. исследования 2003–2009 гг. 
главным образом касались установления чис-
ленности и биомассы зообентоса. изученные 
озера Карасукской системы характеризовались 
большим разбросом значений численности 
и биомассы зообентоса. Биомасса колебалась 
в разных озерах от 0,09 до 29,8 г/м2, практичес-
ки во всех озерах доминирующей группой зоо-
бентоса были личинки хирономид.

Бентофауна озерной области ленточных бо‑
ров Алтайского края небогата как в видовом, 
так и в количественном отношении. Как отме-
чает л. а. Благовидова [1973], видовое разно-
образие макробеспозвоночных озер Зеркаль-
ное и Бахматовское (Барнаульская озерная 
система) невелико, отмечены хирономиды (7–
10 таксонов), моллюски отсутствуют, в незначи-
тельном количестве представлены олигохеты, 
гаммариды и пиявки. основу бентоса в обоих 
озерах составляют личинки Chaoborus. сред-
няя биомасса бентоса низкая. Зообентос озер 
Петровское и Большой Уткуль более разнооб-
разен. в оз. Б. Уткуль встречено 28 таксонов 
личинок хирономид, богато представлены дру-
гие личинки насекомых – ручейники, стрекозы, 
поденки. отмечен 21 вид моллюсков, которые 
составляют до 69 % средней биомассы бентоса 
озера. в современных исследованиях просле-

живаются сходные тенденции. Большой вклад 
в биомассу бентоса вносят моллюски и личин-
ки комаров. По уровню развития зообентоса 
озера относятся в основном к мезотрофному 
типу. состав и уровень развития зообентоса 
озер Барнаульской системы в многолетнем ас-
пекте нестабильны и изменяются в зависимос-
ти от водного режима [Безматерных, 2007].

отрывочные данные о составе и структу-
ре зообентоса приводятся для отдельных озер 
Касмалинской системы. в оз. Большом ос-
тровном основу биомассы бентоса в 1931 г. 
на серых илах составляли личинки хирономид 
(89,3 %) и водных насекомых (6,4 %), также 
встречались гаммариды (1,7 %) и олигохеты 
(2,6 %). в 1966 г. на песчаных прибрежных био-
топах гаммариды стали ведущей формой бен-
тоса. Уже в 70-х годах из состава бентоса вы-
пали моллюски, как результат систематических 
зимних заморов и повышения минерализации 
воды. Биомасса бентоса в разные годы колеба-
лась от 3,2 до 18,5 г/м2, доминировали по био-
массе личинки хирономид [Благовидова, 1973; 
водоемы…, 1999]. со временем в озере наблю-
дается обеднение видового состава и сниже-
ние обилия макробеспозвоночных. например, 
в 2008–2009 гг. биомасса колебалась от 0,1 
до 1,85 г/м2, отмечено всего четыре вида дон-
ных беспозвоночных, доминировали комары-
звонцы и комары-мокрецы [Безматерных и др., 
2009]. исследование озера горькое в 1980 г. 
было проведено сотрудниками лаборатории 
гидробиологии и рыбоводства нииББ при ТгУ. 
в составе зообентоса выявлены: хирономиды, 
моллюски, пиявки, личинки стрекоз и мокрецов. 
наиболее обильны хирономиды и моллюски, 
средняя биомасса которых была равна соот-
ветственно 17,6 и 1,3 г/м2. Малакофауна разви-
та преимущественно на опресненном участке 
озера (биомасса достигала 6,7 г/м2). с удале-
нием от устья р. Касмалы на более минерали-
зованных участках происходит резкое снижение 
биомассы моллюсков (0,4–4,5 г/м2) [дашевский 
и др., 1986]. Комплексные лимнологические ис-
следования озер бассейна р. Касмалы проведе-
ны в 2008–2009 гг. сотрудниками лаборатории 
водной экологии ивЭП со Ран. в озерах выяв-
лено 67 таксонов донных беспозвоночных из 4 
классов, во всех озерах доминирующим так-
соном были личинки сем. Chironomidae. озера 
характеризовались невысокими показателями 
численности и биомассы макробеспозвоноч-
ных, максимальные значения отмечены для 
оз. Мельничное (10,1 г/м2). выявлено снижение 
видового разнообразия и обилия организмов 
зообентоса при увеличении минерализации вод 
[Кириллов и др., 2009].
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Таким образом, несмотря на довольно дли-
тельный период и большой объем исследова-
ний, данные о составе, структуре и функциони-
ровании зообентоса озер юга обь-иртышского 
междуречья довольно разнородны, а местами 
и фрагментарны. За почти вековую историю 
изучения постепенно расширялись задачи ис-
следования зообентоса, от оценки кормовой 
базы до особенностей функционирования дон-
ных сообществ. наиболее полно изучены не-
которые крупные водные объекты, озера, рас-
положенные в долинах рек ложбин древнего 
стока, а сведения о зообентосе средних и ма-
лых озер зачастую отрывочны. на современном 
этапе большое внимание уделяется факторам 
формирования зообентоса и зональному рас-
пределению. в связи с климатическими осо-
бенностями и изменениями уровня воды в озе-
рах юга обь-иртышского междуречья остаются 
актуальными задачи по исследованиям законо-
мерностей формирования сообществ донных 
беспозвоночных.

Работа выполнена в рамках государствен‑
ного задания ИВЭП СО РАН (проект № 0383‑
2016‑0003) при частичной поддержке гранта 
РФФИ № 17‑05‑00404.
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раЗВиТие анТропогенныХ очагоВ гельминТоЗоВ 
при Трансформации ВодоемоВ на примере 
КрасноЯрсКого ВодоХранилища

ю. К. чугунова
Научно‑исследовательский институт экологии рыбохозяйственных водоемов,  
Красноярск, Россия

антропогенная трансформация биоты рек в результате создания водохранилищ 
приводит к серьезным и необратимым изменениям гидрологического режима, 
структуры сообществ всех групп гидробионтов, начиная от фитопланктона и за-
канчивая рыбами и их паразитами. в результате эвтрофирования в формируе-
мом водохранилище увеличивается роль зоопланктона в питании рыб и, как след-
ствие, возрастает их зараженность гельминтами. на примере зарегулирования 
р. енисея и создания Красноярского водохранилища рассмотрены условия воз-
никновения и функционирования очага дифиллоботриоза рыб и человека, вызыва-
емого широким лентецом Dibothriocephalus latus (Linnaeus, 1758) Lühe, 1899 (syn. 
Diphyllobothrium latum). в водохранилище плероцеркоиды D. latus обнаружены 
у трех видов хозяев: окуня (Perca fluviatilis L., 1758), ерша (Gymnocephalus cernu‑
us L., 1758) и щуки (Esox lucius L., 1758). Показано, что в устойчивости и динамике 
очага дифиллоботриоза ведущую роль выполняет окунь, доминирующий в струк-
туре рыбного населения образовавшегося водохранилища. вследствие преиму-
щественного питания планктоном и каннибализма в его популяции заражены пле-
роцеркоидами не только младшие (возраст 2+, 3+, 4+), но и старшие возрастные 
группы (5+ и старше). Показана зональность зараженности окуня в водохранили-
ще. наиболее высокие значения встречаемости и средней численности гельминтов 
зарегистрированы у рыб, обитающих в верховьях, где преобладают места с мелко-
водными заливами. в средней и нижней более глубоководных частях водохранили-
ща зараженность окуня оказалась несколько ниже.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: эвтрофирование; рыбы; плероцеркоид; Dibothriocephalus 
latus; гельминтозы.

Ju. k. chugunova. DEVELOPMENt Of HELMINtHIAsIs PEstHOLEs 
Of ANtHrOPOGENIc OrIGIN DUrING trANsfOrMAtION Of WAtEr 
BODIEs, EXAMPLE Of krAsNOyArskOyE stOrAGE rEsErVOIr

Man-made impoundment-induced transformation of river biota leads to profound and ir-
reversible changes in the hydrological regime, the structure of communities of all groups 
of aquatic organisms, from phytoplankton to fish and their parasites. The transformation 
of river communities following impoundment is accompanied by intensive eutrophication. 
Due to this fact, the role of zooplankton in the fish diet grows, and stable foci of helminthi-
ases form. One typical example is the fish and human diphyllobothriasis caused by ces-
todes Dibothriocephalus latus (Linnaeus, 1758) Lühe, 1899 (syn. Diphyllobothrium latum). 
The conditions in which the diphyllobothriasis pesthole has originated and developed are 
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Введение

Экологические последствия создания объ-
ектов гидроэнергетики являются свидетель-
ством влияния деятельности человека на при-
родные сообщества. сформированные и эво-
люционно сложившиеся речные экосистемы 
со своим русловым ложем, гидрологией, тро-
фикой, бентосными и планктонными комплек-
сами в кратчайшие сроки перестают сущест-
вовать после строительства плотины и превра-
щения реки в водохранилище [изюмова, 1977; 
Митенев и др., 2010].

Трансформация зарегулированных рек и их 
превращение в стоячие водоемы сопровожда-
ется изменением видового состава рыбного 
населения, происходит утрата ценных абори-
генных видов, снижается доля реофилов и воз-
растает численность лимнофильных видов рыб 
[ольшанская, 1975; стрельников и др., 1984].

на начальных этапах становления и в после-
дующие периоды существования водохранили-
ща преимущество сохраняется за планктонным 
комплексом. в связи с этим планктонный тип 
питания рыб становится основным путем пре-
образования энергии в сформированном во-
доеме. Этому способствуют возрастающее по-
ступление биогенов с затопленных площадей 
и застойный характер динамики водных масс. 
При формировании ихтиофауны Красноярского 
водохранилища в преимущественном положе-
нии оказались малоценные виды, обладающие 
высокой экологической валентностью – окунь, 
ерш, плотва [чугунова, вышегородцев, 2012].

в данной работе представлен анализ зара-
жения рыб плероцеркоидами широкого лен-
теца Dibothriocephalus latus и структуры очага 
дифиллоботриоза в условиях трансформации 
речного сообщества, связанного с созданием 
Красноярского водохранилища. исследована 
роль окуня, доминирующего в сформирован-
ном составе рыбного населения, в поддержа-
нии и функционировании очага дифиллобот-

риоза. Рассмотрены зональные особенности 
заражения окуня плероцеркоидами широкого 
лентеца в различных частях водохранилища.

материалы и методы

анализ зараженности рыб Красноярского 
водохранилища выполнен по результатам ис-
следований 2008 и 2010 гг., частично опубли-
кованным [чугунова, вышегородцев, 2009]. 
Методом неполного паразитологического 
вскрытия [Быховская-Павловская, 1985] иссле-
довано 176 экз. рыб. объем материала и харак-
теристика хозяев представлены в табл. 1. ви-
довое название широкого лентеца приведено 
в соответствии с работой A. вашенбаха с соав-
торами [Waeschenbach et al., 2017].

в структуре популяции исследованных оку-
ней преобладали особи в возрасте 3+ (36,5 %) 
и 4+ (27,5 %) лет, у ерша – 6+ (28,5 %), в воз-
растных группах 5+ и 8+ по 19,0 %, а выборка 
щуки состояла из неполовозрелых рыб в воз-
расте 1+ (10 %), 2+ (70 %) и 3+ (20 %) лет.

для количественной оценки зараженности 
рыб использовали показатели экстенсивности 
инвазии (е, %) и индекса обилия (М, экз.). аг-
регированность паразитов в популяции хозяев 
оценивалась отношением дисперсии S2 к сред-
ней численности М. Проверка гипотезы о со-
ответствии полученных данных негативному 
биномиальному распределению и об однород-
ности выборок (отсутствие статистически зна-
чимых различий), полученных для разных попу-
ляций и видов хозяев, проводилась с использо-
ванием критерия Колмогорова – смирнова (D) 
в пакете Statgraphics.

результаты и обсуждение

Плероцеркоиды широкого лентеца встре-
чались у окуней в целом по всей акватории 
водохранилища. При этом зараженность рыб 
из различных участков водохранилища име-

considered using the regulation of the Yenisei River and creation of Krasnoyarskoye stor-
age reservoir as the example. D. latus plerocercoids were found in three species from 
the reservoir: perch, ruffe and pike, acting as second intermediate hosts, the primary 
role belonging to the perch, and to a smaller degree to the ruffe. Perch of both younger 
(2 +, 3+, 4+ years) and older age groups (5+ and older) are infected with plerocercoids 
due to the prevalence of plankton in their diet. A zonal pattern was observed in the plero-
cercoid infection in perch. The highest prevalence and mean abundance of helminthes 
were recorded from the fish living in the upper reaches, where habitats with shallow bays 
prevail; the infection rate in perch from in the middle and lower parts of the reservoir was 
somewhat lower.

K e y w o r d s: eutrophication; fish; plerocercoid; Dibothriocephalus latus; helminthiases.
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ла выраженные отличия. У окуней, обитающих 
в верховье, экстенсивность инвазии плероцер-
коидами D. latus была самой высокой – 52,2 %, 
интенсивность заражения варьировала от 1 
до 11 экз. при средней численности 1,6 экз. 
на рыбу (табл. 2). в среднем участке водохра-
нилища параметры заражения были ниже – 
41,2 % (1–5 экз.), а средняя численность соста-
вила 0,8 экз. на рыбу. Минимальная заражен-
ность окуня зарегистрирована в нижней, самой 
глубоководной, части водохранилища: 31,5 % 
(1–3 экз.), средняя интенсивность составила 
0,4 экз. на рыбу.

Распределение численности плероцеркои-
дов D. latus в популяции окуня Красноярского 
водохранилища моделировалось негативным 
биномиальным распределением (нБР). отно-
сительно высокая агрегированность отмечена 
в популяции рыб, обитающих в верхнем участ-
ке, и она постепенно снижалась в среднем 
и нижнем районах водохранилища (см. табл. 2). 

Распределение численности плероцеркоидов 
в популяции окуня в низовье и средней части 
водохранилища достоверно отличалось (значе-
ния критерия Колмогорова – смирнова D = 0,69 
при р < 0,05). Также достоверны были отличия 
распределения плероцеркоидов в рыбах верх-
него участка от окуней нижнего и среднего 
районов – D = 0,63 (верхний и средний участки) 
и D = 0,69 (верхний и нижний) при р < 0,05.

особенности зараженных и незараженных 
окуней оценивались кривыми зависимости 
массы от длины (ав) тела в различных участках 
водохранилища (рис.). длина (ав) и масса тела 
зараженных и незараженных окуней в исследо-
ванных районах не имели достоверных отличий 
(р > 0,05) (табл. 3). в верхних участках водохра-
нилища максимальные значения зараженных 
плероцеркоидами рыб были несколько выше 
в сравнении с незараженными, что, видимо, 
обусловлено наличием в выборке особей стар-
ших возрастных групп (5+ и 6+), тогда как воз-

Таблица 1. Характеристика исследованных рыб Красноярского водохранилища
Table 1. Characteristics of the studied fish of the Krasnoyarsk reservoir

вид рыбы
Fish Species

число вскрытых рыб, 
экз.

Number of examined 
fish, exemp.

возраст рыб, лет
Age of fish, years

длина тела, мм
Body length, mm

Масса тела, г
Body mass, g

окунь
Perch 145 2+ – 6+ 120–292* (177,4 ± 2,3)** 16–308 (66,4 ± 2,8) 

ерш
Ruff 21 5+ – 10+ 100–133 (115,2 ± 1,9) 12–34 (20,0 ± 1,37) 

Щука
Pike 10 1+ – 3+ 342−540 (432,1 ± 22,7) 202−994 (515,7 ± 113,1) 

Примечание. Здесь и в табл. 3: * – пределы варьирования, ** – средняя и ошибка средней.
Note. Here and in Tab. 3: * – variation limits, ** – mean and standard error of the mean.

Таблица 2. Характеристика параметров встречаемости и численности плероцеркоидов Dibothriocephalus 
latus в рыбах Красноярского водохранилища
Table 2. Characteristics of the parameters of prevalence and mean abundance of plerocercoids Dibothriocephalus 
latus in the fish of the Krasnoyarsk reservoir
вид рыбы
Fish Species

Участок водохранилища
Reservoir area е, % M S2 S2/M k df chi2

окунь
Perch

верхний
Upper 52,2 1,6 6,0 3,7 0,6 4,0 6,5

средний
Middle 41,2 0,8 1,3 1,7 0,9 3,0 4,7

нижний
Lower 31,5 0,4 0,7 1,4 1,0 1,0 0,3

ерш
Ruff

средний
Middle 19,5 0,2 0,2 0,8◘  –  –  – 

Щука
Pike

в целом по
водохранилищу
Whole reservoir

100 13,4 42,9 3,2◘  –  –  – 

Примечание. ◘ – проверка на согласование с законами Пуассона, негативно-биномиальным и гамма не проводилась; е – 
встречаемость, М – средняя численность, S2 – дисперсия; S2/М – агрегированность; k – параметр нБР; df – число степеней 
свободы; chi2 – хи2.
Note. ◘ – test for agreement with Poisson’s distribution, negative binomial and Gamma distribution has not been performed; E – 
prevalence, М – mean abundance, S2 – variance, S2/М – aggregation, k – the NBR parameter, df – the number of degrees of free-
dom, chi2 – chi2.
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раст незараженных особей варьировал от 2+ до 
4+. в целом по водоему плероцеркоиды D. la‑
tus были найдены у рыб всех возрастных групп. 
При этом в верхнем и нижнем участках водо-
хранилища все окуни максимальных размеров 
оказались зараженными (см. рис., a, c). По-ви-
димому, в данном случае заражение крупных 
рыб происходит в результате поедания зара-
женной собственной молоди.

наряду с окунем плероцеркоиды широкого 
лентеца в Красноярском водохранилище об-
наружены у ерша, зараженность которого была 
значительно ниже – 19,5 %, при средней ин-
тенсивности инвазии, равной 0,2 экз. на особь 
хозяина. Распределение численности парази-
тов в популяции ерша имело низкую агрегиро-
ванность (S2/М = 0,8) и достоверно отличалось 
от такового в популяциях окуня, со значением 
критерия Колмогорова – смирнова 0,81 при 
р < 0,05. Проверка гипотезы о соответствии 
полученных данных закону Пуассона, негатив-
ному биномиальному и гамма-распределению 
численности паразитов в популяции ерша дала 
отрицательный результат.

Кроме окуневых рыб плероцеркоидами D. la‑
tus в водохранилище заражена щука, причем все 
обследованные особи (от 1+ до 3+) были с пара-
зитами. интенсивность инвазии щук, в сравне-
нии с окунем, значительно выше, варьируя от 7 
до 28 экз., индекс обилия – 13,4 экз. на рыбу. 
Преимущественная локализация гельминтов 
в щуке отмечена в мускулатуре и стенке желудка.

Как было показано ранее [чугунова, выше-
городцев, 2012], трансформация ихтиофауны 
в Красноярском водохранилище идет по пути 
увеличения численности мелких, короткоцик-
ловых рыб. доминирующими видами стали 

плотва, окунь и мелкий лещ. Удельный вес этих 
рыб в общем вылове в водоеме составляет 
95–97 %. создание водохранилища и наблюда-
ющиеся колебания уровня воды (до 21 м) при-
вели к резкому снижению разнообразия и про-
дуктивности бентоса и возрастанию роли зоо-
планктона в питании рыб. Ухудшение пищевой 
обеспеченности обусловило смену пищевой 
специализации, в силу чего ранее однородная 
популяция окуня в водохранилище образовала 
две экологические формы – крупную и мелкую. 
При этом доминирование зоопланктона в пи-
тании (до 90 %) привело в целом к снижению 
размеров рыб, в уловах 2007 г. средняя длина 
окуня составляла 14,7 см.

в силу отмеченных изменений в рыбном 
сообществе Красноярского водохранили-
ща можно говорить о том, что формирование 
и устойчивость очага дифиллоботриоза под-
держивается именно окунем. Установленный 
агрегированный характер распределения чис-
ленности плероцеркоидов в популяции окуня 
моделируется негативно-биномиальным рас-
пределением, свидетельствующим об устой-
чивости этой паразито-хозяинной системы 
[Crofton, 1971а, б]. Полученные данные соот-
ветствуют предположению ряда авторов о воз-
никновении агрегированности в результате не-
равномерности распределения паразитических 
личинок в планктоне (первых промежуточных 
хозяевах) при заражении хозяина [Bohan, 2000; 
Hansen et al., 2004; Karvonen et al., 2004].

ерш в водохранилище значительно уступа-
ет по численности окуню [вышегородцев и др., 
2005]. При этом, как показали наши исследо-
вания, ерш характеризуется низкой заражен-
ностью D. latus. его инвазия носит случайный 

Таблица 3. вариабельность массы тела окуней, незараженных и зараженных плероцеркоидами 
Dibothriocephalus latus, в различных участках Красноярского водохранилища
Table 3. Variability of body mass of uninfected perches and those infected with plerocercoids Dibothriocephalus 
latus in various parts of the Krasnoyarsk reservoir
Участки водо-

хранилища
Reservoir area

верхний
Upper

средний
Middle

нижний
Lower

Показатели
Indexes

незараженные
Uninfected

Зараженные
Infected

незараженные 
Uninfected

Зараженные 
Infected

незараженные 
Uninfected

Зараженные 
Infected

исследовано 
рыб, экз. 
Number of 
examined fish, 
exemp.

11 12 40 28 37 17

Масса, г
Body mass, g

38–178* 
(62,9 ± 12,0)**

38–308 
(94,7 ± 22) 

32–110 
(51,6 ± 3,2) 

30–114 
(64,7 ± 4,9) 

40–114 
(68,3 ± 3,7) 

46–132 
(86,4 ± 7,4) 

длина (ав), 
мм
Body length, 
mm

155–255 
(178,9 ± 8,3) 

150–292 
(199,0 ± 14) 

140–215 
(166 ± 3,1) 

140–220 
(178,8 ± 4,8) 

150–213 
(180,4 ± 3,5) 

138–255 
(195 ± 7,5) 
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характер, так как распределение плероцеркои-
дов в исследованной выборке не описывалось 
ни одним из известных распределений. из 21 
особи только четыре имели по одному парази-
ту. Таким образом, именно окунь, заражаясь 
при поедании инвазированного зоопланктона, 
является основным промежуточным хозяином 

паразита, обеспечивая тем самым существо-
вание инвазионного начала в водоеме. Зара-
жение хищных рыб – щуки, налима и крупно-
го окуня – происходит при поедании главным 
образом зараженной молоди окуня, что спо-
собствует циркуляции диботриоцефалюса. 
Преимущественно крупная рыба (щука, налим 

Зависимость массы тела от длины (ав) зараженных (●) и незараженных 
(□) окуней, обитающих в верхней (а), средней (b) и нижней (c) частях 
Красноярского водохранилища
Relation of the body mass to the length (AB) of infected (●) and uninfected 
(□) perches in the upper (a), middle (b) and lower (c) parts of the Krasnoyarsk 
reservoir

a)

b)

с)
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и крупный окунь) становится причиной зараже-
ния человека широким лентецом.

Заключение

в настоящее время в Красноярском крае 
отмечается высокий уровень заболеваемости 
дифиллоботриозом, ежегодно регистрируется 
свыше 1000 случаев заболеваний людей. са-
мый крупный из очагов связан с Красноярским 
водохранилищем [о состоянии…, 2015].

до создания водохранилища в нижнем те-
чении реки енисей широкий лентец отме-
чался как очень редкий паразит рыб [Бауер, 
1948], а на участке верхнего енисея обнаружен 
не был [артамошин, 1972; Плющева, гераси-
мов, 1995]. на первом этапе существования 
Красноярского водохранилища (1970 г.) плеро-
церкоиды D. latus отсутствовали [артамошин, 
1972], а спустя 10 лет зараженность щуки этим 
видом в отдельных заливах достигала почти 
95 %, окуня – от 3,6 % (в приплотинной части) 
до 17,5 % (в верховьях) [Плющева и др., 1989]. 
в 2004 г. экстенсивность инвазии щуки D. latus 
сохранилась на прежнем уровне (90 %), у окуня 
возросла до 44 % [вышегородцев и др., 2005].

Появление и поддержание диботриоцефа-
леза связано главным образом с человеком 
(дефинитивным хозяином паразита). основ-
ным промежуточным хозяином диботриоцефа-
люса в Красноярском водохранилище является 
окунь, зараженность которого увеличивается 
по направлению к верховьям.

важным условием улучшения эпизоотичес-
кой ситуации является соблюдение санитарных 
норм сбрасываемых в водоем хозяйственно-бы-
товых стоков, контроль продажи свежевылов-
ленной рыбы, лечение больных диботриоцефа-
лезом и обязательная профилактика заболева-
ния, включающая проведение просветительской 
работы среди местного населения.
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с другими Видами рыБ В реКаХ Бассейна БаренцеВа 
и Белого морей (КольсКий полуосТроВ)
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в реках Кольского полуострова исследовали особенности питания молоди атлан-
тического лосося (семги) и ее пищевые отношения с представителями жилой их-
тиофауны – кумжи, хариуса, речного окуня, щуки и половозрелых особей речно-
го гольяна – на участках их совместного обитания с различными биотопическими 
характеристиками. одновременно изучали кормовую базу, оценивали гидроло-
гические условия выбранных участков и определяли общую плотность распре-
деления рыб. выяснили, что в различных биотопах видовой и возрастной состав 
ихтиофауны неодинаков. сеголетки атлантического лосося и кумжи, как и речной 
гольян, предпочитают агрегированно (мозаично) распределяться на мелководье 
со слабым течением, создавая значительные скопления. Молодь семги, кумжи 
и хариуса старших возрастных групп занимает глубокую и быструю часть водотока, 
распределяясь на разных горизонтах – кумжа и семга у дна, а хариус в пелагиа-
ли. наибольшее сходство спектров питания отмечено у молоди семги и кумжи. во 
всех случаях не выявлено выраженных проявлений конкуренции за корм и не уста-
новлено фактов хищничества в отношении молоди семги со стороны кумжи, окуня 
и щуки. Предпочтение реофильных видов к раздельному обитанию в относительно 
изолированных гидрологических нишах приводит к разделению пищевых объек-
тов. Это можно рассматривать как проявление адаптации, направленной на более 
полное использование кормового ресурса при совместном обитании нескольких 
видов в условиях относительно высокой плотности.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: атлантический лосось; реофильные виды рыб; абиотичес-
кие факторы; дрифт беспозвоночных; конкуренция; пространственная ниша; хищ-
ничество.

M. yu. Alekseev, A. M. Nikolaev, A. V. Zubchenko, E. N. rasputina, 
A. G. Legun, N. V. Ilmast, yu. A. shustov. fEEDING Of JUVENILE 
AtLANtIc sALMON SalMo Salar L. AND Its trOPHIc rELAtIONs 
WItH OtHEr fIsH sPEcIEs IN rIVErs Of tHE BArENts AND WHItE 
sEA DrAINAGE BAsINs (kOLA PENINsULA)

The feeding patterns of the young Atlantic salmon (salmon) and its trophic relations with 
members of the resident fish fauna – brown trout, grayling, perch, pike and mature min-
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Введение

Роль пищевых и пространственных взаи-
моотношений как между различными видами 
лососевых, так и между лососевыми и други-
ми видами рыб описана многими авторами 
[никольский и др., 1947; Kalleberg, 1958; Allen, 
1969; Бакштанский, 1976; смирнов и др., 1977; 
Шустов, 1983 и др.]. однако они неоднознач-
но оценивали степень возможной конкуренции 
за пищевой и пространственный ресурс, что 
вполне объяснимо, учитывая сложности в ее 
определении. существенный толчок эти иссле-
дования получили в последние годы прошло-
го и в новом столетии, что стало возможным 
благодаря широкому внедрению в практику 
полевых исследований современной аппара-
туры для подводных наблюдений и электроло-
вильных аппаратов, позволяющих произвес-
ти на индексных участках полный облов всех 
видов рыб, прежде всего молоди лососевых. 
в результате появились новые данные о рас-
пределении рыб в потоке, интенсивности и ка-
чественном составе их питания в разные сезо-
ны, а также о локальных кормовых миграциях 
[Шустов, 1995; Erkinaro, 1997; веселов и др., 
1998, 2016; Johansen et al., 2011 и др.].

видовой состав ихтиофауны в реках Коль-
ского полуострова не отличается большим раз-
нообразием по сравнению, например, с реками 
соседней Карелии [стерлигова и др., 2016]. 
однако, несмотря на его относительную обед-
ненность, на отдельных речных участках может 
сосуществовать молодь нескольких видов, об-
разуя значительную совокупную плотность. Это 
характерно прежде всего для верховьев и не-
больших притоков лососевых рек за счет благо-
приятных для обитания разных видов гидроло-

гических условий и лучшего кормового режима 
[Шустов, 1995; Шустов и др., 2012]. обитание 
двух и более видов на одном участке приводит 
к возникновению межвидовых конкурентных 
отношений, и изучение этих отношений, пре-
жде всего пищевых, несомненно актуально как 
в теоретическом, так и в практическом плане.

в результате многолетних исследований 
на различных лососевых реках Кольского полу-
острова были выявлены акватории, где общая 
плотность рыб наиболее высока, следователь-
но, конкурентные отношения должны прояв-
ляться в наибольшей степени.

Цель работы – изучение особенностей пи-
тания молоди атлантического лосося в реках 
Кольского полуострова на участках совмест-
ного обитания с представителями реофильной 
и лимнофильной ихтиофауны и оценка связи 
интенсивности питания и качества потребля-
емой пищи с абиотическими и биотическими 
факторами.

материалы и методы

объектом исследования служила разновоз-
растная молодь атлантического лосося (Salmo 
salar L.), кумжи (Salmo trutta L.), хариуса (Thym‑
allus thymallus L.), окуня (Perca fluviatilis L.), щуки 
(Esox lucius L.), половозрелые экземпляры реч-
ного гольяна (Phoxinus phoxinus L.) и девятииг-
лой колюшки (Pungitius pungitius L.), населяю-
щая реки бассейна Баренцева моря – Титовка, 
Пак (приток р. Тулома), ваенга – и реки бассей-
на Белого моря – Умба и варзуга (рис. 1).

Рыб отлавливали с помощью электроло-
вильного аппарата в августе 2014–2016 гг., 
в период летней межени. облов проводился 
три и более раз – до тотального изъятия рыбы. 

now were investigated in a variety of their shared habitats in rivers of the Kola Peninsula. 
At the same time, the food resources were studied, the hydrological characteristics of se-
lected areas were assessed, and the overall fish distribution density was determined. 
The species and age compositions of the fish fauna were found to vary among habi-
tats. Underyearlings of Atlantic salmon and brown trout, as well as of the minnow prefer 
to aggregate (in a mosaic pattern) in large numbers in shallow water areas with low cur-
rent. Juvenile salmon, brown trout and grayling of older age classes occupy the deeper 
and fast-flowing part of the watercourse, with a differentiation among horizons – trout 
and salmon closer to the bottom, and grayling in the pelagic layer. The greatest similarity 
of the feeding spectra was observed between young Atlantic salmon and brown trout. 
No cases of competition for food or predation on juvenile salmon by brown trout, perch 
and pike have been observed. The division of food items, owing to rheophilic species pre-
ferring to live separately in relatively isolated hydrological niches, can be considered as 
a manifestation of adaptation aimed at a more complete exploitation of the food resource 
in a situation where several species coexist at fairly high densities.

K e y w o r d s: Atlantic salmon; rheophilic fish species; abiotic factors; invertebrate drift; 
competition; spatial niche; predation.
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Расчет плотности расселения молоди осу-
ществлялся методом удаления [Zippin, 1958]. 
Пойманную рыбу сразу фиксировали 70% эта-
нолом, что позволяло остановить переварива-
ние пищи. одновременно осуществляли отбор 
проб дрифта беспозвоночных стандартной ло-
вушкой с площадью рамки 0,5×0,2 м, с мешком 
из капроновой сетки № 19 длиной 0,9 м, время 
экспозиции – 30 мин. Пробы зообентоса отби-
рали только на участках с мелкофракционным 
грунтом с использованием совковой лопаты 
площадью 0,07 м2. Пробы дрифта и бентоса 
также фиксировали 70% этанолом. При обра-
ботке материала использовали количествен-
но-весовую методику [Методическое…, 1974; 
Барышев, 2006]. содержимое желудков взве-
шивали на торсионных весах для определения 
индекса наполнения желудка (инЖ). организ-
мы сортировали по группам и просчитывали. 
определение беспозвоночных, обнаруженных 
в составе пищевого комка, проводили с ис-
пользованием стандартной методики [опреде-
литель…, 1977].

Кормовые объекты, не подлежащие опре-
делению по причине разрушения, отнесены 
к группе «прочие». в эту же группу попали пред-
ставители малочисленных (менее 1 %) таксо-
нов – олигохеты, нематоды, наземные насе-
комые и ракообразные, а также растительные 
остатки и неорганические частицы. индексы 
сходства пищи (сП-коэффициенты) определя-
ли по а. а. Шорыгину [1952] до отряда. спект-
ры питания каждого вида изображали графи-

чески в долях кормовых объектов от пищевого 
комка в среднем по выборке, дрифт и бентос – 
в долях от общего количества кормовых орга-
низмов в пробе. особи с пустыми желудками 
также учитывались в расчетах.

для описания различных биотопов исполь-
зовались следующие показатели: скорость 
течения, глубина и фракционный состав грун-
та. Последний оценивали визуально с помо-
щью стандартной линейки [веселов, Калюжин, 
2001]: П – песок (менее 2,5 мм); гМ – галька 
мелкая (2,6 мм – 1,5 см); гс – галька средняя 
(1,5–2,5 см); гК – галька крупная (2,5–5,0 см); 
вМ – валун мелкий (5,0–10 см), вс – валун 
средний (10–25 см) и вК – валун крупный 
(25–50 см).

скорость течения определяли с помощью 
измерителя скорости потока исП-1М с преоб-
разователем сигналов вертушки Псв-1, в ав-
томатическом режиме. глубину измеряли мер-
ным шестом.

результаты и обсуждение

обследование ихтиофауны на участках 
с различными гидрологическими характерис-
тиками показало, что ни на одном из них в уло-
вах не присутствовало более четырех видов 
рыб одновременно (табл. 1). наиболее часто 
встречали комбинации: семга-кумжа, сем-
га-кумжа-гольян, семга-гольян. из таблицы 
видно, что сеголетки семги и кумжи избегают 
участков с сильным течением, предпочитая 

Рис. 1. схема расположения обследованных рек
Fig. 1. Location of the studied rivers
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обитать в прибрежной зоне, которая характе-
ризуется сочетанием низкой скорости потока 
(0,2–0,4 м/с) с небольшими, до 0,3–0,4 м, глу-
бинами. грунт, как правило, состоит преиму-
щественно из камней средних фракций. Биото-
пы с такими же гидрологическими показателя-
ми занимают гольян и девятииглая колюшка.

По мере удаления от берега в уловах пре-
обладали крупные пестрятки семги и кумжи 
(в возрасте от 2+ до 5+), а также двухлетки 
и трехлетки хариуса. с увеличением глубины 
от 0,6 м и более становится заметной неодно-
родность вертикального распределения рыб: 
молодь семги и кумжи рассредоточена на дне 
среди валунов разных размерных фракций, 
а хариус, начиная с возраста 1+, образует скоп-
ления в толще воды в медиали. Кумжа почти 
всегда численно преобладала на участках с глу-
биной свыше 0,5 м, сильным турбулентным по-

током со скоростью течения от 0,7 м/с и более 
и крупными валунами.

четких границ, разделяющих биотопы, на-
селенные рыбами разного вида и возраста, 
не существует, поскольку пестряток семги 
и кумжи старших возрастов можно иногда пой-
мать в почти стоячей воде у берега, а сеголе-
ток и гольянов – в местах с быстрым течением 
и глубиной. но, как правило, рыбы стремятся 
находиться в пределах оптимальных значений 
гидрологических показателей, определяющих 
наилучшие условия для добывания корма и ук-
рытия от хищников.

в реках Титовка и Пак, где плотность мо-
лоди атлантического лосося и кумжи дости-
гает наибольших величин, соответственно 70 
и 120 экз./100 м2, оба вида употребляют в пищу 
почти все группы организмов, составляющих 
дрифт, а также имаго насекомых, амфибиоти-

Таблица 1. гидрологическое описание биотопов и видовой состав ихтиофауны
Table 1. Hydrological description of biotopes and species composition of ichthyofauna

Река, участок
River, site

Показатель
Index

средняя
глубина, м

Average 
depth, m

средняя 
скорость 

течения, м/с
Average flow 
velocity, m/s

Преобладающий 
размер грунта, см

Prevailing size 
of ground, cm

Преобладающая
ихтиофауна

Prevailing 
ichthyofauna

Титовка
Titovka 0,2 0,8 1,5–5,0

молодь семги и кумжи всех 
возрастов

juvenile salmon and trout of all 
ages

Пак
Pak 0,5 1,0 10–50

молодь кумжи и семги 
старших возрастов

juvenile trout and salmon 
of older ages

ваенга, прибрежный участок
Vaenga, coastal area 0,2 0,4 5–25

сеголетки кумжи, молодь 
семги всех возрастов, 

колюшка
trout yearlings, juvenile salmon 

of all ages, sticklebacks
Там же на течении

There on the flow 0,7 1,0 10–50 кумжа старших возрастов
trout of older ages

Умба, семиверстный порог, 
прибрежный участок

Umba, Semiverstny rapid, 
coastal area

0,3 0,2 2,5–10,0

сеголетки семги и кумжи, 
гольян

salmon and trout yearlings, 
minnow

Там же на течении
There on the flow 0,6 1,0 2,5–10,0

молодь семги и кумжи 
старших возрастов, молодь 

хариуса
juvenile salmon and trout 

of older ages, juvenile grayling
Пана, приток варзуги,
прибрежный участок

Pana, the tributary 
of the Varzuga, the coastal area

0,2 0,2 2,5–10,0 сеголетки семги, гольян
salmon yearlings, minnow

Там же на течении
There on the flow 0,6 0,8 2,5–10,0

молодь семги старших 
возрастов, молодь хариуса
juvenile salmon of older ages, 

juvenile grayling
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ческих и наземных. анализ содержимого же-
лудков показал идентичность качественного 
состава пищи молоди семги и кумжи в обеих 
реках, но выявил заметные различия в коли-
чественном соотношении тех или иных пище-
вых компонентов.

например, в р. Титовка молодь семги в при-
мерно равной степени употребляла в пищу 
поденок, ручейников и имаго насекомых 
(рис. 2, а), тогда как у молоди кумжи основу 
питания составили имаго насекомых (около 
60 % всего корма) (рис. 2, б). сП-коэффици-
ент в данном случае высокий – 87 %. Различие 
спектров питания обусловлено пространствен-
ной разобщенностью разных видов: молодь 
семги подбирает кормовые объекты со дна 
и из толщи воды, периодически совершая пи-
щевые броски к поверхности; молодь кумжи 
питается у поверхности воды, захватывая в том 
числе объекты аллохтонного дрифта.

Качественный и количественный состав ор-
ганизмов в пробе дрифта в большей степени 
соответствовал составу питания молоди обоих 
видов (рис. 2, в), чем состав бентоса, где пре-

обладали моллюски и малощетинковые чер-
ви, отсутствовавшие в пищевых комках рыб 
(рис. 2, г).

если гидрологические и геоморфологичес-
кие условия на исследованном участке р. Ти-
товка больше подходят для обитания молоди 
атлантического лосося, чем для молоди кумжи, 
то верховья р. Пак, отличающиеся крупнова-
лунным дном и быстрым турбулентным течени-
ем, являются отличным биотопом для обитания 
кумжи. Значительно реже здесь встречается 
молодь семги старших возрастов, по-види-
мому, мигрирующая с мелководных участков 
со спокойным течением, расположенных ниже 
по течению.

Пищевой комок молоди семги в р. Пак об-
разован в основном ручейниками (около 67 % 
всей пищи), веснянками (20 %) и незначи-
тельным количеством поденок и хирономид 
(рис. 3, а), тогда как в желудках кумжи ручейни-
ки составляли 81 % всей пищи, а 8 % приходи-
лось на поденок (рис. 3, б). Значительную часть 
содержимого желудков кумжи составила груп-
па «прочие», представленная неорганическими 

Рис. 2. спектры питания молоди семги (а) и кумжи (б), дрифт (в) и бентос (г) в р. Титовка
Fig. 2. Feeding spectra of juvenile salmon (a) and trout (б), drift (в) and benthic composition (г) in the Titovka river
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Рис. 3. спектры питания молоди семги (а) и кумжи (б) в р. Пак
Fig. 3. Feeding spectra of juvenile salmon (a) and trout (б) in the Pak river

частицами (песком) и растительными остатка-
ми в виде сносимых потоком семян, листьев 
и травинок.

в дрифте ручейники составляли 11 % всех 
организмов, а преобладающими группами 
были поденки (более 40 %) и веснянки (26 %). 
обнаруженное несоответствие спектров пита-
ния и состава дрифта говорит об избиратель-
ности молоди обоих видов в питании, что воз-
можно в условиях избытка кормового ресурса. 
индекс сходства пищи у молоди семги и кум-
жи в р. Пак, или сП-коэффициент, составил  
80 %.

небольшой участок в верховьях р. ваенга, 
протекающей вблизи г. североморска, насе-
ляют три вида рыб: семга, кумжа и девятииг-
лая колюшка. в улове преобладала молодь 
семги (55 %), доля кумжи и колюшки соста-
вила соответственно 20 и 25 %. общая плот-
ность рыб была невелика – 30 экз./100 м2. судя 
по местам поимок, существует довольно чет-
кая дифференциация распределения видов 
в потоке. основное количество кумжи было от-
ловлено вблизи стрежня, тогда как семга пред-
почитала акваторию со скоростью течения до 
0,5 м/с в неглубоких местах. Поимки девятииг-
лой колюшки происходили только на мелковод-
ных прибрежных участках со спокойной водой.

несмотря на очень небольшую долю ручей-
ников в дрифте – 9 % (рис. 4, г), основу спект-
ров питания молоди семги и кумжи составляли 
именно эти организмы (рис. 4, а, б), что опре-
делило высокий сП-коэффициент (76 %). Кро-
ме ручейников молодь семги потребляла пре-
имущественно двукрылых, а молодь кумжи – 
имаго амфибиотических насекомых.

соотношение компонентов в спектре пита-
ния девятииглой колюшки, состоящем преиму-
щественно из двукрылых и веснянок, в большой 
степени повторяло состав дрифта (рис. 4, в, г). 
в питании колюшки встречалось небольшое 
количество веслоногих ракообразных, относя-
щихся к планктонным организмам, появление 
которых здесь может быть связано с выносом 
их из расположенного выше по течению плесо-
вого участка [Шустов, 1995].

несмотря на соседство сеголеток семги 
длиной ас не более 5 см и довольно крупных 
(ас от 11,5 до 19,5 см) трех- и четырехлеток 
кумжи, в желудках последних молоди семги 
нами обнаружено не было. Тем не менее меж-
ду молодью атлантического лосося и взрослы-
ми особями кумжи при определенных условиях 
нельзя исключать такой аспект взаимоотноше-
ний, как хищничество [Шустов, 1983].

средний индекс наполнения желудков у со-
поставимой по размеру молоди семги и кумжи 
составил 32 и 31 ‱ соответственно. в еди-
ничных случаях желудки были пустыми. У колю-
шек средний инЖ был выше – 206 ‱ (от 16 до 
457 ‱).

на мелководном участке, находящемся 
в нижней части семиверстного порога (сред-
нее течение р. Умба), улов состоял из разновоз-
растных пестряток семги (62 %), кумжи (6 %), 
хариуса (18 %) и речного гольяна (7 %). общая 
плотность рыб насчитывала 68 экз./100 м2. ос-
нову пищи рыб составляли типичные объекты 
питания реофильных видов – личинки Diptera 
(преимущественно Chironomidae), Trichoptera 
и Plecoptera, а также imago амфибиотических 
насекомых (рис. 5).
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сеголетки семги и кумжи, а также гольяны 
сосредоточиваются в основном в пределах уз-
кой, шириной около метра, полосы у берега 
на очень слабом, 0,2 м/с, ламинарном тече-
нии. дно этих биотопов, как правило, состоит 
из слабо заиленного валунно-галечникового 
грунта, местами покрыто редкими водоросля-
ми. несмотря на одни и те же условия обита-
ния, состав корма у представителей разных ви-
дов, населяющих описанный биотоп, несколько 
различается. Молодь семги питается личинка-
ми двукрылых и имаго амфибиотических насе-
комых, которые вместе составили 73 % содер-
жимого желудков (рис. 5, а). в пищевых комках 
молоди кумжи доминировали имаго, ручейни-
ки и моллюски, содержание которых в сумме 
достигало 80 % (рис. 5, б). гольян интенсивно 
потреблял личинок двукрылых и поденок, доля 

которых в пищевом комке составила в сред-
нем 75 % (рис. 5, г). организмы, составляющие 
основу питания молоди семги и гольяна, были 
обнаружены в пробах дрифта, отобранных у бе-
рега (рис. 5, д).

в свою очередь спектр питания хариу-
са (рис. 5, в) был схож по таксономическому 
составу с дрифтом, отобранным на течении 
(рис. 5, е). Это свидетельствует об отсутствии 
определенных пищевых предпочтений у пред-
ставителей вида. известно, что по типу питания 
хариус является неспециализированным эври-
фагом. его широкий пищевой спектр включает 
группы организмов, доступные в данный мо-
мент: водные и попавшие в воду наземные бес-
позвоночные, имаго насекомых, молодь рыб 
[Jones et al., 2003], а также икра нерестующей 
семги. есть данные, что в желудках отдель-

Рис. 4. спектры питания молоди семги (а), молоди кумжи (б), колюшки (в) и дрифт (г) в р. ваенга
Fig. 4. Feeding spectra of juvenile salmon (a), juvenile trout (б), stickleback (в) and drift composition (г) in the Vaenga 
river
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Рис. 5. спектр питания молоди семги (а), кумжи (б), хариуса (в), половозрелого речного гольяна (г), со-
став дрифта в прибрежной акватории (д), на стрежне (е) в р. Умба
Fig. 5. Feeding spectra of juvenile salmon (a), trout (б), grayling (в), adult minnow (г), drift composition 
in the coastal area (д), in the stream (e) in the Umba river
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ных экземпляров хариуса количество икринок 
семги колебалось от 12 до 172 [Михин, 1959]. 
сП-коэффициенты у молоди семги с молодью 
кумжи, хариуса и гольяном составили 55, 25 
и 53 % соответственно.

обращают на себя внимание очень высокие 
индивидуальные различия в потреблении коли-
чества пищи у сопоставимых по длине и массе 
рыб разных видов. наибольшие индексы на-
блюдались у гольянов – 279 ‱ (0–740), а на-
именьшие у сеголеток кумжи – 24 ‱ (0–54). 
наряду с особями, у которых индексы наполне-
ния желудков достигали нескольких сотен про-
децимилле, в выборке единично (менее 1 %) 
были обнаружены рыбы с пустыми желудками. 
вероятно, это в большей степени связано с те-
кущим физиологическим состоянием рыб, осо-
бенностями пищедобывательного поведения 
и условиями для добычи корма, чем с проявле-
нием внутри- или межвидовой конкуренции.

в р. варзуга был обследован участок в при-
токе первого порядка Пана, представляющий 
собой широкий и протяженный перекат. в уло-
ве присутствовала молодь семги (45 %), хари-
уса (21 %) и половозрелые особи речного го-
льяна (34 %). общая плотность рыб составила 
84 экз./100 м2.

Молодь распределялась агрегированно 
(мозаично) по всему участку. в прибрежной ак-
ватории встречались сеголетки семги, хариуса 
и гольяна. По мере удаления от берега и увели-
чения глубины, скорости течения и размера вы-
стилающего дно грунта средние длина и масса 
пестряток также увеличивались за счет преоб-
ладания молоди старших возрастов, хотя не-
большое количество сеголеток присутствовало 
и здесь. на глубинах от 0,5 м уловы состояли 
в основном из двухлеток хариуса, реже – трех-
леток семги. известно, что пестрятки лосося 
демонстрируют гибкость в отношении пред-

Рис. 6. спектры питания молоди семги (а), молоди хариуса (б), половозрелого речного гольяна (в) и состав 
дрифта (г) в р. варзуга
Fig. 6. Feeding spectra of juvenile salmon (a), juvenile grayling (б), adult minnow (в) and drift composition (г) 
in the Varzuga river
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почтительной скорости течения, в зависимости 
от размера рыбы, внутри- и межвидовой кон-
куренции и риска хищничества [Erkinaro, 1997; 
веселов, 1998; Heggenes et al., 1999]. сущест-
вует предположение, что на распределение 
рыбы оказывает большее влияние тип грунта, 
чем глубина и течение, поскольку молодь ис-
пользует по мере увеличения возраста более 
грубые субстраты [Riley et al., 2006].

индексы наполнения желудков у молоди 
семги варьировали в широких пределах от 0 до 
575 ‱, составив в среднем 108 ‱. У хариу-
са и гольяна диапазон значений инЖ составил 
46–104 ‱.

основу дрифта на участке составили дву-
крылые, преимущественно хирономиды (рис. 6, 
г), но в питании рыб эти организмы или не при-
сутствовали, или встречались редко (рис. 6, а, 
б, в). По-видимому, молодь использует более 
ценные в энергетическом отношении виды 
беспозвоночных: молодь семги предпочитала 
ручейников, поденок и веснянок, а хариус – ру-
чейников, насекомых на имагинальной стадии 
и моллюсков. Значительную долю в питании ха-
риуса занимали не подлежащие определению 
органические частицы (23 %), встречено также 
небольшое количество наземных насекомых, 
круглых и малощетинковых червей. доля каж-
дой из перечисленных групп составляла в про-
бах дрифта и бентоса менее 1 %. Коэффициент 
пищевого сходства у молоди семги и хариуса 
был равен 35 %.

Почти три четверти усредненного на выбор-
ку пищевого комка гольяна занимали мелкие 
ручейники без домиков. Значительная доля 
в питании пришлась на растительные частицы, 
которые гольяны, по всей вероятности, захва-
тывают вместе с беспозвоночными с обросших 
перифитоном валунов. величина сП-коэффи-
циента у семги и гольяна составила 27 %.

совместное обитание молоди сем-
ги с сопоставимой по длине молодью щуки 
(6,9–7,5 см) – очень редкое явление в реках 
Кольского полуострова. За весь период ис-
следований нами были пойманы три двухлетка 
щуки в устьевой части притока варзуги – р. Пят-
ка. Поимка произошла у самого берега, среди 
выступающих из воды валунов на глубине до 
0,1 м, при скорости течения 0,1 м/с. Желудок 
одного экземпляра был пуст, в двух других об-
наружены хорошо сохранившиеся сеголетки 
хариуса. отсутствие пестряток лосося в же-
лудках молоди щуки не исключает вероятности 
хищничества с их стороны в отношении моло-
ди семги, но, судя по редкости поимок молоди 
щуки в биотопах, населенных пестрятками, та-
кая вероятность минимальна.

Молодь пресноводного окуня, ерша и нали-
ма в реках обитает чаще в мелководных участ-
ках при впадении в русловые озера или на ис-
токе из них. Эти три вида, хоть и встречаются 
в реках, являются лимнофильными, поэтому 
перекрытие населяемых ими биотопов с био-
топами семги минимально. в содержимом же-
лудков у нескольких экземпляров окуня и ерша 
были преимущественно ручейники и поденки, 
молоди рыб не обнаружено. в 55 % случаев 
желудки оказались пустыми. спектр питания 
редких экземпляров молоди семги, пойманной 
на этих участках, был крайне скуден, а индексы 
наполнения желудков низкие. общая плотность 
рыб не превышала 10 экз./100 м2. вероятно, 
пограничные территории между участками 
одинаково избегаются молодью лимнофиль-
ных и реофильных видов.

налим изредка попадается на каменистых 
неглубоких участках со слабым течением при 
проведении обловов электроловом, особенно 
в р. Умба, обладающей большим количеством 
проточных озер и плесов, населенных этим 
видом. наряду с бентосом в желудках налима 
иногда встречается рыба, в основном голья-
ны, молодь сига и хариуса. Пестряток семги 
в желудках семи экземпляров налима обнару-
жено не было, что тем не менее не дает осно-
вания отрицать возможность их отношений как 
хищник-жертва. Так, например, в мае 2004 г. 
при оценке распространения молоди семги, 
выращенной на Умбском рыбоводном заводе, 
по одному из притоков р. Умба пойман налим 
длиной (ав) 17 см. в его желудке была обна-
ружена пестрятка заводского происхождения 
(ампутирован жировой плавник), выпущенная 
в реку сутки назад.

интенсивность питания рыб во многом свя-
зана с условиями среды, изменяющимися в за-
висимости от сезона и погодных условий конк-
ретного года. Эти условия определяют емкость 
топогидравлических, или пространственных, 
ниш, пригодных для эффективного питания 
дрифтом. динамика численности беспозво-
ночных, составляющих дрифт, также во многом 
зависит от скорости потока, являясь резуль-
татом взаимодействия внутрипопуляционных 
процессов, индивидуальных для каждого вида, 
и изменчивых условий среды. известно, что из-
менение численности мигрирующих беспозво-
ночных в течение суток контролируется двумя 
факторами – активным подъемом организмов 
в толщу воды, как проявлением врожденных 
поведенческих реакций, направленных на рас-
селение, и их случайным смывом с грунта те-
чением, которому они не всегда могут противо-
стоять [Waters, 1972; Шубина, 1986].
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Представление о том, как именно проявля-
ется межвидовая конкуренция за корм, дают 
наблюдения в контролируемой среде. По со-
общению л. страдмейера с соавт. [Stradmeyer 
et al., 2008], в смешанной группе рыб, состоя-
щей из молоди семги и кумжи, при форсиро-
ванном снижении уровня плотность возрастала 
настолько, что статус доминирования начинал 
играть определяющую роль в поддержании по-
требления пищи. наиболее агрессивные осо-
би потребляли наименьшее количество корма 
на фоне снижения среднего уровня потребле-
ния корма в группе. объясняется это тем, что 
доминирующие особи тратят много времени 
на защиту индивидуальной территории от втор-
жения конкурентов, а не на поиск и добычу кор-
ма. в нашем случае на всех обследованных 
участках рек описанных проявлений конкурен-
ции не отмечено: накормленность рыб всегда 
была достаточно высокой, а экземпляры с пус-
тыми желудками встречались единично, даже 
в условиях высокой плотности расселения их 
на участке.

Заключение

в период речного нагула молоди атланти-
ческого лосося, кумжи, хариуса и других видов 
рыб кормовые ресурсы рек Кольского полуост-
рова разнообразны, относительно стабильны, 
доступны рыбе по распространению в потоке 
и размерам беспозвоночных, тем самым обес-
печивая пищу и накормленность рыб.

Территориальные и пищевые конкурентные 
отношения между молодью семги и сопутствую-
щими видами рыб в реках Мурманской области 
могут проявляться только на некоторых участ-
ках рек, где перекрываются пространственные 
ниши, пригодные для обитания одновременно 
двух и более видов. в олиготрофных водотоках 
Кольского полуострова, характеризуемых бед-
ным видовым составом ихтиофауны и слабым 
относительно водотоков средней полосы раз-
витием кормовой базы, даже в период летней 
межени в аномально маловодные годы, в усло-
виях невысокой концентрации корма и сокра-
щения жизненного пространства, не выявлено 
косвенных проявлений конкуренции и хищни-
чества между разными видами, совместно оби-
тающими в одном биотопе.

Количественные и качественные показатели 
питания молоди атлантического лосося следу-
ет рассматривать как один из главных показа-
телей реализации приспособленности к обита-
нию в потоке. использование среды обитания 
размерно структурировано, что является ре-
зультатом разных локомоторных возможнос-

тей рыб разного возраста. сеголетки семги, 
кумжи и хариуса обитают чаще на мелководных 
прибрежных участках, где могут сосущество-
вать с видами лимнофильного комплекса. Мо-
лодь старших возрастов предпочитает обитать 
на глубоководных участках водотоков.

наибольшие значения индексов сходства 
пищи чаще отмечались у совместно обитающей 
молоди видов атлантический лосось и кумжа, 
которые относятся к одному роду Salmo и обла-
дают сходным поведением.

Большинство речных участков Кольского 
полуострова, где обитает молодь семги, спе-
цифичны и не используются или используются 
ограниченно представителями других видов, 
что снижает межвидовую конкуренцию за корм 
и пространство.

литература

Бакштанский Э. Л., Нестеров В. Д. охотничья 
активность щуки и возможность ее влияния на суточ-
ную ритмику ската молоди атлантического лосося 
// Труды вниРо. 1976. Т. CXIII. с. 39–42.

Барышев И. А. Методики изучения дрифта гид-
робионтов в малых реках: обзор // Биология внут-
ренних вод. 2006. № 3. с. 91–96.

Веселов А. Е. Распределение и поведение моло-
ди атлантического лосося в летний период // атлан-
тический лосось. л.: наука, 1998. с. 159–180.

Веселов А. Е., Михельсон С. В., Усик М. В., Бах‑
мет И. Н. Распределение молоди лосося, кумжи 
и сопутствующих видов рыб на участках совместно-
го обитания // Проблемы лососевых на европейском 
севере. Петрозаводск: КарнЦ Ран, 1998. с. 18–31.

Веселов А. Е., Калюжин С. М. Экология, поведе-
ние и распределение молоди атлантического лосо-
ся. Петрозаводск: Карелия, 2001. 160 с.

Веселов А. Е., Ефремов Д. А., Ручьев М. А., Ба‑
рышев И. А. атлантический лосось рек варзуга, ин-
дера и ольховка (Кольский полуостров, бассейн Бе-
лого моря) // Эколого-биохимический статус молоди 
атлантического лосося Salmo salar L. из некоторых 
рек бассейна Белого моря / Ред. н. н. немова. Пет-
розаводск: КарнЦ Ран, 2016. с. 9–59.

Методическое пособие по изучению питания 
и пищевых отношений рыб в естественных условиях 
/ Ред. е. в. Боруцкий. М.: наука, 1974. 254 c.

Михин В. С. Промысел семги в р. варзуга // изв. 
вниоРХ. 1959. Т. 46. с. 151–155.

Никольский Г. В., Громчевская Н. А., Морозо‑
ва Г. И., Пикулева В. А. Рыбы бассейна верхней Пе-
чоры. М.: изд. Моск. об-ва испытателей природы, 
1947. 224 с.

Определитель пресноводных беспозвоноч-
ных европейской части сссР / Ред. л. а. Кутико-
ва, я. и. старобогатов. л.: гидрометеоиздат, 1977. 
510 с.

Смирнов Ю. А., Шустов Ю. А., Кузьмин О. Г., 
Яковенко М. Я. некоторые аспекты экологии моло-
ди семги в связи с проблемой повышения произво-



76

дительности нерестово-выростных угодий // Труды 
ПинРо. 1977. вып. XXXII. с. 109–118.

Стерлигова О. П., Ильмаст Н. В., Савосин Д. С. 
Круглоротые и рыбы пресных вод Карелии. Петроза-
водск: КарнЦ Ран, 2016. 224 с.

Шорыгин А. А. Питание и пищевые взаимоотно-
шения рыб Каспийского моря. М.: Пищепромиздат, 
1952. 267 с.

Шубина В. Н. гидробиология лососевой реки се-
верного Урала. л.: наука, 1986. 158 с.

Шустов Ю. А. Экология молоди атлантического 
лосося. Петрозаводск: Карелия, 1983. 152 с.

Шустов Ю. А. Экологические аспекты поведе-
ния молоди лососевых рыб в речных условиях. сПб.: 
наука, 1995. 161 с.

Шустов Ю. А., Барышев И. А., Белякова Е. И. 
особенности питания молоди атлантического лосо-
ся Salmo salar L. в субарктической реке варзуга и ее 
малых притоках (Кольский полуостров) // Биология 
внутренних вод. 2012. № 3. с. 66–70.

Allen K. R. Limitation of production in salmonid po-
pulations in streams // Studies Fish. Res. Board Cana-
da. 1969. No. 1319–1355. P. 135–148.

Erkinaro J. Interhabitat migration of juvenile Atlantic 
salmon in a Newfoundland river system, Canada // Jour-
nal of Fish Biology. 1997. Vol. 51(2). Р. 373–388.

Johansen M., Erkinaro J., Amundsen P. A. The 
When, What and Where of Freshwater Feeding // Atlantic 
Salmon Ecology. 2011. Р. 67–87.

Jones N. E., Tonn W. M., Scrimgeour G. J., Kato‑
podis C. Ecological Characteristics of Streams in the 
Barrenlands near Lac de Gras, N. W. T., Canada 
// Arctic Institute of North America. 2003. Vol. 56, no. 3. 
P. 249–261.

Heggenes J., Baglinière J. L., Cunjak R. A. Spatial 
niche variability for young Atlantic salmon (Salmo salar) 
and brown trout (S. trutta) in heterogeneous streams 
// Ecology of Freshwater Fish. 1999. Vol. 8(1). P. 1–21.

Kalleberg H. Observations in a stream tank of territori-
ality and competition in juvenile salmon and trout (Salmo 
salar L. and S. trutta L. // Report of the Institute of Fresh-
water Research, Drottningholm, 1958. No. 39. Р. 55–98.

Riley W. D., Ives M. J., Pawson M. G., Maxwel D. L. 
Seasonal variation in habitat use by salmon, Salmo sal‑
ar, trout, Salmo trutta and grayling, Thymallus thymallus, 
in a chalk stream // Fisheries Management and Ecology. 
2006. Vol. 13. Р. 221–236.

Stradmeyer L., Höjesjö J., Griffiths S. W. et al. Com-
petition between brown trout and Atlantic salmon parr 
over pool refuges during rapid dewatering // Journal 
of Fish Biology. 2008. Vol. 72(4). P. 848–860.

Waters T. F. The drift of stream insects // Ann. rev. 
Entomol. 1972. Vol. 17. P. 253–272.

Zippin C. The removal method of population estima-
tion // Journal of Wildlife Management. 1958. Vol. 22, 
no. 1. P. 82–90.

Поступила в редакцию 18.04.2017

references

Bakshtanskii E. L., Nesterov V. D. Okhotnich’ya 
aktivnost’ shchuki i vozmozhnost’ ee vliyaniya na su-
tochnuyu ritmiku skata molodi atlanticheskogo loso-
sya [Hunting activities of pike and their possible effect 
on the diurnal pattern of the downstream run of finger-
lings of Atlantic salmon]. Trudy VNIRO [Proceed. All-
Union Res. Inst. Marine Fisheries and Oceanography 
(VNIRO)]. 1976. Vol. CXIII. P. 39–42.

Baryshev I. A. Metodiki izucheniya drifta gidrobi-
ontov v malykh rekakh: obzor [Methods for studying 
hydrobionts drifting in small rivers: an overview]. Biolo‑
giya vnutrennikh vod [Inland Water Biol.]. 2006. No. 3. 
P. 91–96.

Metodicheskoe posobie po izucheniyu pitaniya i 
pishchevykh otnoshenii ryb v estestvennykh usloviyakh 
[Feeding and food relations of fish in natural conditions: 
a study guide]. Moscow: Nauka, 1974. 254 p.

Mikhin V. S. Promysel semgi v r. Varzuga [Sal-
mon fishery in the Varzuga River]. Izvestiya VNIORKH 
[Bull. All-Union Res. Inst. River and Lake Fisheries 
( VNIORKH)]. 1959. Vol. 46. P. 151–155.

Nikol’skii G. V., Gromchevskaya N. A., Morozo‑
va G. I., Pikuleva V. A. Ryby basseina verkhnei Pecho-
ry [Fish from the Upper Pechora Basin]. Moscow: Izd. 
Mosk. ob-va ispytatelei prirody, 1947. 224 р.

Opredelitel’ presnovodnykh bespozvonochnykh ev-
ropeiskoi chasti SSSR [Identification guide of freshwater 
invertebrates of the European part of the USSR]. Lenin-
grad: Gidrometeoizdat, 1977. 510 p.

Shorygin A. A. Pitanie i pishchevye vzaimootno-
sheniya ryb Kaspiiskogo morya [Feeding and food 

relationships of fish in the Caspian Sea]. Moscow: 
Pishchepromizdat, 1952. 267 p.

Shubina V. N. Gidrobiologiya lososevoi reki Sever-
nogo Urala [Hydrobiology of a salmon river in the North 
Urals]. Leningrad: Nauka, 1986. 158 p.

Shustov Yu. A. Ekologiya molodi atlanticheskogo lo-
sosya [Ecology of Atlantic salmon parr]. Petrozavodsk: 
Kareliya, 1983. 152 p.

Shustov Yu. A. Ekologicheskie aspekty povedeniya 
molodi lososevykh ryb v rechnykh usloviyakh [Ecological 
aspects of juvenile salmon behavior under river condi-
tions]. St. Petersburg: Nauka, 1995. 161 p.

Shustov Yu. A., Baryshev I. A., Belyakova E. I. Oso-
bennosti pitaniya molodi atlanticheskogo lososya Salmo 
salar L. v subarkticheskoi reke Varzuga i ee malykh pri-
tokakh (Kol’skii poluostrov) [Specific features of feeding 
of the juvenile Atlantic salmon Salmo salar L. in the sub-
arctic Varzuga River and its small tributaries (the Kola 
Peninsula)]. Biologiya vnutrennikh vod [Inland Water 
Biol.]. 2012. No. 3. P. 66–70.

Smirnov Yu. A., Shustov Yu. A., Kuz’min O. G., Yako‑
venko M. Ya. Nekotorye aspekty ekologii molodi semgi 
v svyazi s problemoi povysheniya proizvoditel’nosti 
nerestovo-vyrostnykh ugodii [Some aspects of ju-
venile salmon ecology in connection with produc-
tivity gain of spawning and nursery grounds]. Tru‑
dy PINRO [Trans. Polar Res. Inst. Marine Fisheries 
and Oceanography (PINRO)]. 1977. Iss. XXXII. P. 109– 
118.

Sterligova O. P., Il’mast N. V., Savosin D. S. Kruglo-
rotye i ryby presnykh vod Karelii [Cyclostomata and fish 



77

of fresh waters in Karelia]. Petrozavodsk: KarRC RAS, 
2016. 224 p.

Veselov A. E. Raspredelenie i povedenie molodi at-
lanticheskogo lososya v letnii period [Distribution and 
behavior of juvenile Atlantic salmon in summer period]. 
Atlanticheskii losos’ [Atlantic Salmon]. Leningrad: Nau-
ka, 1998. P. 159–180.

Veselov A. E., Mikhel’son S. V., Usik M. V., Bakh‑
met I. N. Raspredelenie molodi lososya, kumzhi i soput-
stvuyushchikh vidov ryb na uchastkakh sovmestnogo 
obitaniya [Distribution of juvenile salmon, brown trout 
and their forms within joint habitat]. Problemy losose‑
vykh na Evropeiskom Severe [Problems of Salmoni-
dae in the European North]. Petrozavodsk: KarRC RAS, 
1998. P. 18–31.

Veselov A. E., Kalyuzhin S. M. Ekologiya, povedenie 
i raspredelenie molodi atlanticheskogo lososya [Ecolo-
gy, behavior and distribution of juvenile Atlantic salmon]. 
Petrozavodsk: Kareliya, 2001. 160 p.

Veselov A. E., Efremov D. A., Ruch’ev M. A., Bary‑
shev I. A. Atlanticheskii losos’ rek Varzuga, Indera i 
Ol’khovka (Kol’skii poluostrov, bassein Belogo morya) 
[Atlantic salmon of the rivers Varzuga, Indera and Olk-
hovka (the Kola Peninsula, the White Sea basin)]. 
Ekologo‑biokhimicheskii status molodi atlantichesko‑
go lososya Salmo salar L. iz nekotorykh rek basseina 
Belogo morya [Ecological and Biochemical Status of Ju-
venile Atlantic Salmon Salmo salar L. from Several Riv-
ers of the White Sea Basin]. Petrozavodsk: KarRC RAS, 
2016. P. 9–59.

Allen K. R. Limitation of production in salmonid po-
pulations in streams. Studies Fish. Res. Board Canada. 
1969. No. 1319–1355. P. 135–148.

Erkinaro J. Interhabitat migration of juvenile Atlantic 
salmon in a Newfoundland river system, Canada. J. Fish 
Biol. 1997. Vol. 51(2). Р. 373–388.

Johansen M., Erkinaro J., Amundsen P. A. The 
When, What and Where of Freshwater Feeding. Atlantic 
Salmon Ecology. 2011. Р. 67–87.

Jones N. E., Tonn W. M., Scrimgeour G. J., Katopo‑
dis C. Ecological Characteristics of Streams in the Bar-
renlands near Lac de Gras, N. W. T., Canada. Arctic Insti‑
tute of North America. 2003. Vol. 56, no. 3. P. 249–261.

Heggenes J., Baglinière J. L., Cunjak R. A. Spatial 
niche variability for young Atlantic salmon (Salmo salar) 
and brown trout (S. trutta) in heterogeneous streams. 
Ecol. Freshwater Fish. 1999. Vol. 8(1). P. 1–21.

Kalleberg H. Observations in a stream tank of ter-
ritoriality and competition in juvenile salmon and trout 
(Salmo salar L. and S. trutta L.). Report of the Institute 
of Freshwater Research, Drottningholm, 1958. No. 39. 
Р. 55–98.

Riley W. D., Ives M. J., Pawson M. G., Maxwel D. L. 
Seasonal variation in habitat use by salmon, Salmo sa‑
lar, trout, Salmo trutta and grayling, Thymallus thymal‑
lus, in a chalk stream. Fish. Manag. Ecol. 2006. Vol. 13. 
Р. 221–236.

Stradmeyer L., Höjesjö J., Griffiths S. W. et al. Com-
petition between brown trout and Atlantic salmon parr 
over pool refuges during rapid dewatering. J. Fish Biol. 
2008. Vol. 72(4). P. 848–860.

Waters T. F. The drift of stream insects. Ann. Rev. 
Entomol. 1972. Vol. 17. P. 253–272.

Zippin C. The removal method of population estima-
tion. J. Wildl. Manag. 1958. Vol. 22, no. 1. P. 82–90.

Received April 18, 2017

сВедениЯ оБ аВТораХ:

алексеев максим юрьевич
зам. заведующего лаб. биоресурсов внутренних водоемов, 
к. б. н.
Полярный научно-исследовательский институт морского 
рыбного хозяйства и океанографии им. н. М. Книповича
ул. академика Книповича, 6, Мурманск, Россия, 183038
эл. почта: alekseev@pinro.ru

николаев артем моисеевич
младший научный сотрудник лаб. биоресурсов внутренних 
водоемов
Полярный научно-исследовательский институт морского 
рыбного хозяйства и океанографии им. н. М. Книповича
ул. академика Книповича, 6, Мурманск, Россия, 183038
эл. почта: nikolaev@pinro.ru

Зубченко александр Васильевич
ведущий научный сотрудник лаб. биоресурсов внутренних 
водоемов, д. б. н.
Полярный научно-исследовательский институт морского 
рыбного хозяйства и океанографии им. н. М. Книповича
ул. академика Книповича, 6, Мурманск, Россия, 183038
эл. почта: zav@pinro.ru

cONtrIBUtOrs:

Alekseev, Maksim
Knipovich Polar Research Institute of Marine Fisheries 
and Oceanography
6 Academician Knipovich St., 183038 Murmansk, Russia
e-mail: mal@pinro.ru

Nikolaev, Artem
Knipovich Polar Research Institute of Marine Fisheries 
and Oceanography
6 Academician Knipovich St., 183038 Murmansk, Russia
e-mail: nikolaev@pinro.ru

Zubchenko, Alexander
Knipovich Polar Research Institute of Marine Fisheries 
and Oceanography
6 Academician Knipovich St., 183038 Murmansk, Russia
e-mail: zav@pinro.ru



rasputina, Elena
Institute of Biology, Karelian Research Centre,
Russian Academy of Sciences
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia
e-mail: rasputina-17@ya.ru

Legun, Anna
Petrozavodsk State University, Faculty of Ecology and Biology
31 Krasnoarmeyskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, 
Russia
e-mail: osdel@rambler.ru

Ilmast, Nikolai
Institute of Biology, Karelian Research Centre,
Russian Academy of Sciences
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia
e-mail: ilmast@karelia.ru

shustov, yury
Petrozavodsk State University, Faculty of Ecology and Biology
31 Krasnoarmeyskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, 
Russia
e-mail: Shustov@petrsu.ru

распутина елена николаевна
научный сотрудник лаб. экологии рыб и водных 
беспозвоночных, к. б. н.
институт биологии КарнЦ Ран,  
Федеральный исследовательский центр  
«Карельский научный центр Ран»
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910
эл. почта: rasputina-17@ya.ru

легун анна григорьевна
аспирантка
Петрозаводский государственный университет,  
эколого-биологический факультет
ул. Красноармейская, 31, Петрозаводск,  
Республика Карелия, Россия, 185910
эл. почта: osdel@rambler.ru

ильмаст николай Викторович
заведующий лаб. экологии рыб и водных беспозвоночных, 
д. б. н.
институт биологии КарнЦ Ран,  
Федеральный исследовательский центр  
«Карельский научный центр Ран»
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910
эл. почта: ilmast@karelia.ru

шустов юрий александрович
профессор, д. б. н.
Петрозаводский государственный университет,  
эколого-биологический факультет
ул. Красноармейская, 31, Петрозаводск,  
Республика Карелия, Россия, 185910
эл. почта: Shustov@petrsu.ru



79

Труды Карельского научного центра Ран 
№ 5. 2018. с. 79–88 
опубликовано в онлайн-версии в  декабре 2017 г.
DOI: 10.17076/eco700

УДК 574.24:597.55

раЗноКачесТВенносТь ТреХиглой КолюшКи 
(gaSTeroSTeUS aCUleaTUS) Белого морЯ В начале 
нересТа по аКТиВносТи КальцийЗаВисимыХ 
проТеинаЗ и популЯционным ХараКТерисТиКам

л. а. лысенко1, н. п. Канцерова1, е. д. Тушина2, 
н. В. полякова3, д. л. лайус3, н. н. немова1

1 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия
2 Петрозаводский государственный университет, Россия
3 Санкт‑Петербургский государственный университет, Россия

Трехиглая колюшка Gasterosteus aculeatus Белого моря подходит для нереста в нача-
ле лета с мест зимовки в прибрежную зону. для описания пространственной гетеро-
генности нерестовых группировок этого вида мы сравнивали размерные характерис-
тики и биохимические показатели в органах нерестящихся рыб из трех местообитаний 
в Кандалакшском заливе, расположенных на расстоянии не более нескольких кило-
метров друг от друга, но заметно отличающихся температурным режимом, кормовой 
базой и подводной растительностью. наши выборки были взяты в пределах недели 
после начала нерестового подхода колюшки. Мы не выявили размерных различий 
между выборками из разных биотопов. активность внутриклеточных кальцийзависи-
мых протеиназ (кальпаинов) статистически достоверно отличалась у рыб из разных 
местообитаний. Полученные результаты могут объясняться как исходными генети-
ческими отличиями рыб, подходящих на разные нерестилища, так и ответом изна-
чально гомогенной группировки колюшки на разные условия среды. в пользу первого 
предположения говорит то, что для формирования различий по уровню протеолиза 
требуется значительное время и того времени, которое прошло с начала нерестовой 
миграции, может быть недостаточно для их проявления. в пользу второго предполо-
жения свидетельствуют наблюдения за распределением колюшки в зимний период. 
Колюшка отсутствует в прибрежной зоне и зимует на значительном отдалении от бе-
регов, что препятствует структурированию популяции. Помимо этого, уровень актив-
ности кальпаинов у рыб оказался тем более сходен, чем выше было сходство условий 
в их местообитаниях. на настоящий момент у нас нет оснований предпочитать то или 
иное объяснение. Этому может способствовать анализ данных по размерным и био-
химическим показателям колюшки на последующих этапах нереста.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Gasterosteus aculeatus; нерест; кальпаины.

L. A. Lysenko, N. P. kantserova, E. D. tushina, N. V. Poliakova, 
D. L. Lajus, N. N. Nemova. tHE WHItE sEA tHrEEsPINE stIckLEBAck, 
gaSTeroSTeUS aCUleaTUS, DIffErENtIAtION At tHE BEGINNIG Of 
sPAWNING By tHE ActIVIty Of cALcIUM-DEPENDENt PrOtEAsEs 
AND POPULAtION cHArActErIstIcs

Threespine stickleback Gasterosteus aculeatus of the White Sea migrate from the win-
tering areas inshore for spawning in early summer. To describe the spatial heterogenei-
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Введение

Колюшка трехиглая (Gasterosteus aculeatus 
Linnaeus, 1758, сем. Gasterosteidae) – популяр-
ная модель эволюционной биологии и эколо-
гии, используемая для изучения адаптаций к 
изменениям в среде обитания, поведения, ге-
нетики внутривидового разнообразия, пара-
зито-хозяинных отношений [Scharsack et al., 
2012; Barber, 2013; Hendry et al., 2013; Gibbons 
et al., 2017]. Благодаря экологической плас-
тичности, в основе которой лежит генетически 
обусловленная широта нормы реакции, колюш-
ка широко распространена как в морских, так 
и в пресных водах северного полушария. Жиз-
ненный цикл G. aculeatus включает резкую сме-
ну условий обитания, например, в ходе нерес-
товых миграций из открытого моря в прибреж-
ные биотопы со свойственным им комплексом 
абиотических (температура, соленость, состав 
грунта, скорость течений и др.) и биотических 
(кормовые объекты, хищники, паразиты) фак-
торов. нерест пресноводных форм колюшки в 
разных местообитаниях может свидетельст-
вовать о наличии генетически обусловленных 
преференций [Jaenike, Holt, 1991; Armsworth, 
Roughgarden, 2005]. Популяции колюшки из 
разных биотопов, особенно изолированных 
или частично изолированных, успешно адап-
тируются к разнообразным условиям – составу 
пищи, воды, температуре и другим факторам 
среды, что проявляется в морфологических 
и физиологических различиях [Conover et al., 

2009; Hendry et al., 2009; Jones et al., 2012; 
Arnegard et al., 2014].

одним из маркерных показателей скорости 
роста рыб и развития у них адаптивных отве-
тов на изменение внешних условий признаны 
кальцийзависимые протеиназы (кальпаины). 
Ранее проведенные исследования кальпаинов 
рыб показали их исключительную важность в 
регуляции ростовых и метаболических процес-
сов на всех стадиях онтогенеза – с момента 
оплодотворения икры до сенильного периода 
[Overturf, Gaylord, 2009; немова и др., 2010, 
2016; Johnston et al., 2011; Lysenko et al., 2017], 
включая развитие компенсаторных и патологи-
ческих перестроек в ответ на изменения абио-
тических факторов среды обитания (солености, 
температуры, загрязнителей и других) [Lysenko 
et al., 2014, 2015]. изменчивость внешних усло-
вий также может существенно менять характер 
взаимодействия рыб и их паразитов, оказывая 
влияние на интенсивность инвазии, видовое 
разнообразие и обилие паразитов [Wolinska, 
King, 2009; Scharsack et al., 2016].

Значимость изучения механизмов адапта-
ции трехиглой колюшки Белого моря к различ-
ным средовым факторам выходит за рамки 
использования этого вида как модельного объ-
екта. в настоящее время колюшка – наиболее 
многочисленный вид рыб в Белом море [Ivanova 
et al., 2016], причем ее численность значитель-
но возросла за последние два десятилетия, что 
может быть связано с климатическими измене-
ниями [лайус и др., 2013]. естественно, такие 

ty of the spawning agglomerations of the stickleback we compared size characteristics 
and biochemical parameters in different organs of spawners from three locations of the 
Kandalaksha Bay. The sampling locations are situated within a few kilometers from one 
another but differ notably in the temperature regime, food resources, and underwater 
vegetation. The samples were collected within a week after the appearance of fish in the 
inshore zone. We found no differences between the samples in their size characteristics. 
The activity of intracellular calcium-dependent proteases (calpains) significantly differed 
among fish from different sampling locations. The results obtained can be explained both 
by the initial genetic differences of fish from different spawning grounds and the response 
of initially homogeneous groups of sticklebacks to different environmental conditions. 
The first explanation is supported by the fact that quite a long period of living under new 
conditions is required to result in differences in calpain activity, and the time since the 
separation of spawners in our sampling locations is hardly sufficient for such a differentia-
tion. The second explanation is supported by studies of the winter distribution of stick-
lebacks in the area, showing that the wintering areas are quite far from the inshore zone 
and mixing in wintering locations probably prevents population structuring. Moreover, the 
patterns of calpain activity are more similar in the fish caught under more similar condi-
tions, which may point to the environmental causes of the observed biochemical diffe-
rences. At the moment, we have no reason to prefer one explanation to the other. For 
that, studies on the size and biochemical distribution of sticklebacks at later stages of 
spawning are needed.

K e y w o r d s: Gasterosteus aculeatus; spawning; calpains.
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существенные изменения численности мас-
сового вида не могут не сказываться на всей 
беломорской экосистеме. Целью работы было 
изучение различий между тремя группировка-
ми колюшки трехиглой по размерно-массовым, 
биохимическим (активность внутриклеточных 
протеиназ), физиологическим (индекс упитан-
ности) показателям и по степени паразитарной 
инвазии в начале нерестового периода.

материалы и методы

сбор и обработка проб. в исследовании 
использовались половозрелые особи колюшки 
трехиглой Gasterosteus aculeatus обоих полов, 
отловленные в начале нерестового периода – 
28–30 мая 2016 г. Пробы собирались в Канда-
лакшском заливе Белого моря (места сбора от-
мечены на рисунке) с помощью малькового не-
вода длиной 7,5 и высотой 1,5 м в прибрежной 
полосе 30 м. Коэффициент уловистости невода 
принимался 0,6 [Ivanova et al., 2016].

сразу после поимки рыбы разделялись по 
половому признаку, замораживались в жид-
ком азоте и хранились там до начала анализа. 
После кратковременной разморозки измеря-
лись общая длина тела и масса рыб, анализи-
ровались паразиты, отбирались пробы орга-
нов (печени, жабр, скелетных мышц), которые 
впоследствии анализировались индивидуаль-
но. индекс упитанности рыб рассчитывался по 
формуле Фултона: И = 100 (М/Д3), где И – ин-
декс упитанности, М – масса (г), Д – общая дли-
на (см) тела рыбы.

районы исследования. для исследования 
выбрано три достаточно типичных, но в то же 
время существенно отличающихся условиями 
среды нерестилища. Температура воды и со-
леность в изученных биотопах на момент сбора 
проб составили: 15 °с, 23‰ для губы сельдя-
ной, 16 °с, 15‰ для лагуны сухой, 12 °с, 21‰ 
для сухой салмы. ниже приведена краткая ха-
рактеристика мест сбора проб.

1. губа сельдяная (66°33ʹ80.66ʺN, 
33°62ʹ25.16ʺE) – залив треугольной формы с 
широким входом, глубиной 8 м. водообмен 
интенсивный (амплитуда прилива до 2,5 м). 
вершина мелководная, с небольшим пресным 
стоком, слабое опреснение за счет атмосфер-
ных осадков. на литорали дно каменистое, 
глубже – илистое. Плотные заросли зостеры 
на сублиторали, на литорали – фукоиды. Здесь 
присутствуют организмы, активно потребля-
емые молодью колюшки, – копеподы Temora 
longicornis и Microsetella norvegica, инфузория 
Helicostomella subulata, а также олигохеты и ор-
токладины [Demchuk et al., 2015]. Такие усло-

вия очень благоприятны для нереста и роста 
молоди колюшки, вместе с тем здесь довольно 
много хищников-ихтиофагов, потребляющих 
как взрослых, так и молодь рыб, – треска Gadus 
morhua, керчак Myoxocephalus scorpius и навага 
Eleginus nawaga [Bakhvalova et al., 2016].

2. лагуна сухая в проливе сухая салма 
(66°31ʹ32.62ʺN, 33°64ʹ59.53ʺE) – полуизолиро-
ванный от моря залив площадью 0,064 км2, с 
глубиной до 4 м и обширными мелководьями, 
соединяющийся с морем мелководной про-
токой. вода в лагуне несколько опреснена за 
счет слабого берегового стока и атмосферных 
осадков. дно илистое. Заросли зостеры на дне 
менее плотные, чем в губе сельдяной, обильны 
зеленые нитчатые водоросли. в отличие от губы 
сельдяной здесь имеется одна доминирующая 
форма планктона – копепода Acartia longiremis 
[н. в. Полякова, неопубликованные данные].

3. Пролив сухая салма (66°31ʹ16.96ʺN, 
33°64ʹ73.70ʺE). интенсивные приливно-отлив-
ные течения (амплитуда прилива до 2,5 м). Про-
гревается слабо из-за быстро нарастающей 
глубины и интенсивного водообмена. в связи 
с тем, что это достаточно открытая акватория, 
расположенная на значительном расстоянии от 
реки Кереть, опреснение за счет атмосферных 
осадков слабое, за счет речного стока – редкое 
и непродолжительное. на литорали дно каме-
нистое, глубже – песчаное. Разреженная зос-
тера в мелководной части, фукоиды на камнях 
на литорали. Это нерестилище, расположенное 
в непосредственной близости от лагуны, явля-
ется более холодноводным и проточным и усту-
пает первым двум по численности производи-
телей и молоди [Т. с. иванова, неопубликован-
ные данные].

Заполнение колюшкой нерестилищ проис-
ходит в начале лета, когда она покидает места 
зимовки. Точное расположение мест зимовки 
нам неизвестно, по-видимому, они находятся 
на значительном расстоянии от берега в от-
крытых частях Кандалакшского залива. Такой 
вывод можно сделать на основании данных об 
отсутствии колюшки в зимний период в при-
брежной зоне района нашего исследования 
[Т. с. иванова, М. в. иванов, д. л. лайус, не-
опубликованные данные].

Биохимические методы. в работе исполь-
зовались химические реагенты, ингибиторы и 
субстраты протеиназ, произведенные Sigma-
Aldrich (сШа); приборы ЦКП но иБ КарнЦ Ран: 
гомогенизатор Tissue Lyser LT (Qiagen, герма-
ния), микроцентрифуга 5417R (Eppendorf, гер-
мания), твердотельный термостат CH-100 (Bio-
San, латвия), спектрофотометр сФ-2000 (оКБ-
спектр, Россия).
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Экстракция кальпаинов из тканей. Тоталь-
ная фракция растворимых и мембраносвя-
занных кальпаинов экстрагировалась из тка-
ней колюшки путем их гомогенизации в 20 мМ 
Трис-HCl-буфере (рн 7,5) с добавлением 
150 мМ Naсl, 5 мМ ЭдТа-Na, 20 мМ дитиотре-
итола (дТТ), 0,1 % неионного детергента трито-
на X-100, смеси ингибиторов протеиназ (1 мМ 
PMSF, 1 мкг/мл лейпептина, 1 мкг/мл пепстати-
на) в соотношении 1:10 (вес/объем) и центри-
фугирования (20 000 g, 20 мин). надосадочная 
жидкость служила источником изучаемых про-
теиназ (ферментсодержащая фракция).

Анализ протеолитической активности 
кальпаинов. в ферментсодержащей фрак-
ции тестировалась активность кальпаинов (ес 
3.4.22.53) – кальцийзависимая казеинолитичес-
кая активность, чувствительная к ингибиторам 
цистеиновых протеиназ [Enns, Belcastro, 2006]. 
Реакционная смесь, общим объемом 500 мкл, 
включала 0,5 мг белкового субстрата (денату-
рированного щелочью казеина), 20 мМ дТТ, 
200 мкл ферментсодержащей фракции и 2,5 мМ 
сасl2 (са2+-зависимая активность) или хелатора 
ионов кальция ЭдТа-Na (са2+-независимая ак-
тивность) в 50 мМ Трис-HCl-буфере (рн 7,5). По-
сле 30-мин инкубации (28 °с) в аликвотах объ-
емом 100 мкл определялось содержание оста-
точного белка по методу Брэдфорда [Bradford, 
1976]. За единицу активности (ед. акт.) кальпа-
инов принималось количество фермента, вызы-
вающее увеличение оптического поглощения 
при 595 нм на 0,1 ое за время реакции в указан-

ных условиях. Удельная активность кальпаинов 
рассчитывалась на 1 мг белка соответствующей  
фракции.

Анализ содержания белка. Концентрация 
растворимого белка определялась по методу 
Брэдфорда [Bradford, 1976] с использованием 
бычьего сывороточного альбумина в качестве 
стандарта.

статистическая обработка результатов. 
Полученные данные обрабатывались обще-
принятыми методами вариационной статис-
тики с использованием пакетов программ MS 
Excel и Statgraphics. Распределение данных 
отличалось от нормального, поэтому для оцен-
ки достоверности различий использовали не-
параметрические критерии: для нескольких 
групп – Краскела – Уоллеса, попарно – U Ман-
на – Уитни. Значение р ≤ 0,05 считалось до-
стоверным. в тексте значения приводятся как 
среднее ± стандартное отклонение.

результаты

численность, размер и масса g. acu
leatus из разных биотопов. Плотность ко-
люшки в исследуемых биотопах в момент сбо-
ра материала составляла (в экз./м2, самцы/
самки): губа сельдяная – 31,9/69,5; лагуна су-
хая – 27,9/16,5; сухая салма – 1,6/2,7.

Размерно-массовые характеристики трех 
выборок колюшки приведены в табл. 1. во всех 
выборках самки имели более высокие массу и 
индекс упитанности, чем самцы, в силу более 

Район исследования на карте Белого моря и места сбора проб трехиглой ко-
люшки
Study area on the map of the White Sea and the sampling sites of the threespine 
stickleback
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крупных гонад. достоверных отличий по массе 
и длине между особями одного пола из разных 
биотопов обнаружено не было (табл. 1).

паразитарная инвазия колюшки из раз-
ных биотопов. в трех выборках колюшки на-
блюдались единичные случаи заражения ме-
тацеркариями Cryptocotyle spp. (у одной особи 
из лагуны, у трех из сухой салмы) и висцераль-
ными нематодами (ок. 15 % выборки из губы 
сельдяной). достоверных отличий по экстен-
сивности заражения колюшки, выловленной на 
разных станциях, не обнаружено.

активность кальпаинов в органах колюш-
ки из разных биотопов. анализ массива дан-
ных об активности кальпаинов в органах колюш-
ки из разных местообитаний показал, что такие 
факторы, как пол и орган, не влияют на этот по-
казатель (табл. 2). вместе с тем в одном случае 
обнаружено значимое влияние биотопа на ак-
тивность кальпаинов (F = 3,79; p = 0,025, MANO-
VA). Так, у рыб из лагуны сухой обнаружен в це-

лом более низкий уровень активности кальпаи-
нов по сравнению с рыбами из губы сельдяная 
с достоверными отклонениями в печени самцов 
и жабрах самок (р ≤ 0,05, U Манна – Уитни). По-
скольку можно полагать, что различия между 
выборками по активности кальпаинов являются 
согласованными для разных систем органов, 
мы оценили интегральную активность кальпаи-
нов для всех изученных органов самцов и самок 
путем ранжирования выборок из разных био-
топов. например, для печени самок выборке 
из губы сельдяная, где активность выше, чем в 
других выборках, был присвоен ранг 1, из лагу-
ны – ранг 2, из пролива – ранг 3. сумма рангов 
для губы сельдяная, лагуны сухая и пролива 
сухая салма составила соответственно 10, 15 
и 11, то есть в целом активность кальпаинов у 
рыб из лагуны сухая оказалась несколько ниже, 
чем в других двух выборках (более высокая сум-
ма рангов соответствует более низкой активно-
сти). Хотя эти различия недостоверны, они по-

Таблица 1. Размерно-массовые показатели колюшки трехиглой G. aculeatus из разных биотопов (описание 
биотопов дано в тексте)
Table 1. Size-weight characteristics of the threespine stickleback G. aculeatus from different biotopes (see the text 
for the biotopes description)
Показатель
Characteristics

Место вылова
Sampling sites

губа сельдяная (n=30), самки/
самцы

Seldyanaya Inlet
(n=30), females/males

лагуна сухая (n=30), 
самки/самцы

Sukhaya Lagoon (n=30), 
females/males

пролив сухая салма (n=30), 
самки/самцы

Sukhaya Salma Strait (n=30), 
females/males

Масса, г
Weight, g

3,97 ± 0,72 /
2,82 ± 0,44

3,75 ± 0,50 /
2,92 ± 0,33а

4,41 ± 0,72 /
2,81 ± 0,45а

общая длина, см
Total length, cm

6,97 ± 0,57 /
6,48 ± 0,41

6,75 ± 0,49 /
6,64 ± 0,33

7,09 ± 0,33 /
6,34 ± 0,40а

индекс упитанности
Nutritional state index

1,17 ± 0,16 /
1,04 ± 0,20

1,22 ± 0,09 /
1,00 ± 0,13а

1,24 ± 0,13 /
1,10 ± 0,09

Примечание. а Различия достоверны по сравнению с самками из аналогичного биотопа, р ≤ 0,01, критерий U Манна – Уитни.
Note. а Differences are significant when comparing with females from a similar biotope, р ≤ 0,01, Mann-Whitney U test.

Таблица 2. активность кальпаинов (ед. акт.) в тканях колюшки трехиглой G. aculeatus из разных биотопов
Table 2. Calpain activity (act. units) in tissues of the threespine stickleback G. aculeatus from different biotopes

Место вылова
Sampling sites

губа сельдяная (n=10), 
самки/самцы

Seldyanaya Inlet (n=10), 
females/males

лагуна сухая (n=10), 
самки/самцы

Sukhaya Lagoon (n=10), 
females/males

пролив сухая салма (n=10), 
самки/самцы

Sukhaya Salma Strait (n=10), 
females/males

печень
liver

37,75 ± 11,70 / 
52,48 ± 11,97

36,60 ± 6,12 / 
19,72 ± 6,97б

33,92 ± 9,27 / 
55,49 ± 21,64

жабры
gills

62,64 ± 18,68 / 
26,98 ± 4,23

13,17 ± 5,20а / 
41,80 ± 15,06

67,97 ± 22,40 / 
49,86 ± 14,02

скелетные мышцы
skeletal muscles

38,76 ± 11,43 / 
51,11 ± 6,68

21,40 ± 6,09 / 
40,14 ± 11,10

37,17 ± 11,39 / 
39,65 ± 10,51

Примечание. а Различия достоверны по сравнению с самками из сельдяной, б различия достоверны по сравнению с самца-
ми из сельдяной; р ≤ 0,05, критерий U Манна – Уитни.
Note. а Differences are significant when comparing with females from Seldyanaya Inlet, б differences are significant when comparing 
with males from Seldyanaya Inlet; р ≤ 0,05, Mann-Whitney U test.
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казывают, что сходство по активности кальпаи-
нов скорее определяется сходством комплекса 
условий внешней среды, чем расстоянием меж-
ду выборками.

сравнение незараженных и зараженных эн-
допаразитами особей колюшки из губы сель-
дяная показало отсутствие влияния фактора 
«паразитарная инвазия» на уровень кальцийза-
висимого протеолиза в изученных органах ко-
люшки.

обсуждение

размерные показатели колюшки из раз-
ных биотопов. основываясь на полученных 
данных, можно говорить об однородности изу-
ченных выборок в отношении размерных по-
казателей. в целом и в наших более ранних 
исследованиях мы не отмечали выраженной 
гетерогенности между использованными в на-
стоящей работе станциями в отношении раз-
мерных характеристик колюшки [Т. с. иванова, 
М. в. иванов, д. л. лайус, неопубликованные 
данные]. Это может говорить об отсутствии ге-
терогенности местной популяции колюшки по 
данному показателю.

паразитарная инвазия колюшки из раз-
ных биотопов. отмеченные в нашем исследо-
вании единичные случаи паразитарной инвазии 
не позволяют выявить возможные различия 
между рыбами из разных биотопов из-за огра-
ниченности материала. Поскольку разделение 
особей по биотопам произошло недавно (сбор 
материала осуществлен в пределах недели по-
сле миграции колюшки на нерестилища с мест 
зимовки), можно предположить, что этот срок 
недостаточен для появления различий по сте-
пени зараженности паразитами. При этом такие 
различия обнаруживаются у колюшки, населя-
ющей рассматриваемые местообитания более 
длительный срок. в частности, ранее нами была 
выявлена различная степень зараженности 
молоди колюшки из разных биотопов эндопа-
разитами Brachyphallus и Bothriocephalus spp.: 
высокая – в губе сельдяная, низкая – в лагуне. 
в то же время зараженность метацеркариями 
Cryptocotyle spp. имела обратную зависимость, 
будучи максимальной у колюшки из лагуны. При 
этом отмечался накопительный эффект: в тече-
ние двух месяцев наблюдений увеличивалось 
как количество, так и разнообразие обнару-
живаемых у колюшки паразитов [Rybkina et al., 
2016]. сходные паттерны отличий в отношении 
зараженности Cryptocotyle spp. наблюдались 
в прошлые годы и у взрослых особей на более 
поздних этапах нереста [е. в. Рыбкина, неопуб-
ликованные данные].

в настоящем исследовании мы также не 
обнаружили отличий в активности кальпаинов 
зараженных и не зараженных висцеральными 
паразитами особей. По-видимому, это свиде-
тельствует о том, что для формирования таких 
отличий прошло недостаточно времени, или о 
небольшом объеме выборки.

активность кальпаинов в органах колюш-
ки из разных биотопов. в целом уровень ак-
тивности кальпаинов в органах колюшки – пече-
ни, жабрах, скелетных мышцах – сравнительно 
невысок и не имеет четких органных различий 
(табл. 2). Это согласуется с представлениями о 
кальпаинах как о «белках домашнего хозяйства»; 
они синтезируются всеми клетками организма 
в латентном (неактивном) состоянии и в избы-
точном количестве [Goll et al., 2003], при этом 
экспрессия их генов регулируется гормональны-
ми и метаболическими сигналами [Cottin et al., 
1994]. активность кальпаинов в разных органах 
зависит прежде всего не от уровня их синтеза и 
количества ферментного белка, а от локальных 
особенностей их регуляции, плотности активи-
рующих сигналов. Так, например, относитель-
ный вклад кальпаинов в белковую деградацию в 
скелетных мышцах млекопитающих и рыб значи-
тельно выше, чем в других органах, что связано 
с высокой плотностью кальциевой сигнализации 
в мышцах [Goll et al., 2008; Seiliez et al., 2014]. К 
тому же у рыб, при сходном с другими органами 
содержании кальпаинов в мышцах, их белок-де-
градирующая способность превышает таковую 
других протеолитических систем – протеасомной 
и лизосомально-аутофагической [Seiliez et al., 
2014; немова и др., 2016]. Уровень кальпаинза-
висимого протеолиза положительно скоррелиро-
ван с темпом обмена клеточных белков и наибо-
лее высок в скелетных мышцах быстрорастущих 
особей – более молодых (особенно первого года 
жизни) [немова и др., 2016; Lysenko et al., 2017] 
или (при сравнении одновозрастных групп) насе-
ляющих более благоприятные для роста биотопы 
[Lysenko et al., 2017; Nemova et al., 2017].

обнаруженные нами различия по активно-
сти кальпаинов (табл. 2) могут объясняться как 
исходными генетическими отличиями рыб, под-
ходящих на разные нерестилища, так и ответом 
изначально гомогенной группировки колюшки на 
разные условия среды. в пользу первого пред-
положения говорит то, что для формирования 
различий по уровню протеолиза требуется зна-
чительное время и тех нескольких дней, которые 
прошли с момента начала нерестовой миграции, 
может быть недостаточно для их проявления. 
в пользу второго предположения свидетельст-
вуют наши наблюдения за распределением ко-
люшки в зимний период. Колюшка отсутствует в 
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прибрежной зоне [Т. с. иванова, М. в. иванов, 
д. л. лайус, неопубликованные данные] и, оче-
видно, зимует в скоплениях на значительном 
удалении от берегов, что препятствует структу-
рированию популяции. Помимо этого, уровень 
активности кальпаинов у рыб оказался тем более 
сходен, чем было выше сходство условий в мес-
тах взятия проб, говоря о возможности прямого 
влияния разных условий на активность кольпа-
теинов за столь короткие промежутки времени. 
на настоящий момент у нас нет оснований пред-
почитать то или иное объяснение. Этому может 
способствовать анализ данных по размерным и 
биохимическим показателям колюшки на после-
дующих этапах нереста.

обращает на себя внимание также отсут-
ствие половых отличий, при том что роль сам-
цов и самок колюшки во время нереста сущест-
венно различается. самцы в нерестовый пери-
од, по-видимому, тратят больше энергии, чем 
самки, поскольку отвечают за охрану гнезда и 
вентиляцию икры.

Заключение

в данной работе мы исследовали механиз-
мы адаптации к локальным условиям с помо-
щью изучения биохимических реакций, про-
являющихся, в частности, в изменении актив-
ности протеиназ кальпаинов, на признанном 
модельном объекте эволюционной и популя-
ционной биологии – трехиглой колюшке – виде 
с высочайшей экологической пластичностью. 
нам удалось показать, что уже на начальных 
этапах нереста у колюшки наблюдается про-
странственная гетерогенность по активности 
кальпаинов, что может свидетельствовать как 
об исходной гетерогенности, так и о результате 
влияния разных условий. Конечно, это иссле-
дование – лишь один из первых шагов в данном 
направлении. Поэтому оно не позволяет делать 
выводы о конкретных факторах, вызывающих 
обнаруженную нами пространственную гете-
рогенность биохимических параметров. Такие 
выводы будут делаться в контексте результатов 
дальнейших исследований протеолиза на дру-
гих этапах жизненного цикла колюшки, в част-
ности, последующих этапах нереста, а также 
результатов исследования других биохимичес-
ких параметров. важнейшим условием интер-
претации результатов будет также накопление 
информации о жизненном цикле и динамике 
численности трехиглой колюшки в Белом море.

Авторы выражают благодарность Т. С. Ива‑
новой и М. В. Иванову за помощь в сборе ма‑
териала.
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ВоспроиЗВодсТВо КумЖи (SalMo TrUTTa L.) 
В ручьЯХ национального парКа «онеЖсКое 
поморье» (арХангельсКаЯ оБласТь)

м. а. ручьев, д. а. ефремов, а. е. Веселов
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Работу проводили на территории ФгБУ национальный парк «онежское Поморье», 
который с 2016 года присоединен к ФгБУ нП «Кенозерский» (архангельская об-
ласть). обследованы четыре ручья протяженностью от 6 до 13,6 км. выполнена 
оценка встречаемости кумжи на разных участках водотоков и условия ее обитания. 
обнаружена молодь и производители жилых и проходных особей кумжи возрастом 
от 0+ до 6+. Представлены данные по возрастному составу кумжи, определена доля 
карликовых самцов и плотность распределения молоди разных возрастных групп 
для всех обследованных ручьев. вылов карликовых самцов и карликовой самки 
подтверждает высокую пластичность кумжи в притоках Белого моря, выражающу-
юся в существовании жилых и проходных особей в пределах одной популяции или 
репродуктивной группировки. для сохранения и увеличения численности кумжи 
в ручьях нП следует определить сроки и условия нерестовой миграции произво-
дителей кумжи, выполнить исследования динамики покатной миграции смолтов, 
учесть их численность, а также усилить охрану водотоков.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: кумжа; распространение; условия обитания; жилая и про-
ходная формы; биологическая характеристика; ручьи нП «онежское Поморье».

M. A. ruch’ev, D. A. Efremov, A. E. Veselov. BrOWN trOUt (SalMo 
TrUTTa L.) rEPrODUctION IN strEAMs Of ONEZHskOyE POMOryE 
NAtIONAL PArk (ArkHANGELsk rEGION)

The surveys were carried out in Onezhskoye Pomorye National Park, which in 2016 was 
joined to Kenozersky National Park (Arkhangelsk Region). Four streams 6 to 13.6 km long 
were surveyed. The occurrence of the Salmo trutta in different areas across the water-
courses and the habitat conditions were assessed. Juvenile and adult brown (resident) 
and sea (anadromous) trout aged 0+ to 6+ were detected. Data on the age composition 
of the trout are reported, the share of precocious males and the distribution density of ju-
veniles of different age classes were determined for all the surveyed streams. The cap-
tures of precocious males and a precocious female confirm the high plasticity of the spe-
cies in rivers emptying to the White Sea, which is manifest in the presence of both resident 
and sea-going individuals within the same population or reproductive group. The actions 
required to conserve and enlarge the trout population in streams of the national park in-
clude clarification of the timing and conditions of the spawning migration, investigation 
of the dynamics of the downstream migration of smolts, surveys of their abundance, as 
well as more intense protection of the watercourses.

K e y w o r d s: brown (sea) trout; distribution; habitat conditions; resident and diadro-
mous forms; biological description; streams in Onezhskoye Pomorye NP.
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Посвящается памяти Олега Продана,  
первого директора НП «Онежское Поморье»

Введение

национальный парк «онежское Поморье» 
(нП) расположен на онежском полуострове, 
где имеется хорошо развитая гидрографичес-
кая сеть, которая, по сведениям сотрудников 
нП, включает около 2000 озер и 95 рек и ручь-
ев (http://onpomor.ru/about/istoriya.php). Почти 
треть водотоков полностью или частично проте-
кают по территории нП, при этом в большинстве 
из них есть условия для воспроизводства попу-
ляций лососевых рыб. один из объектов охра-
ны на данной территории – ценный вид рыбы 
кумжа (Salmo trutta L.). У всех подвидов кумжи 
(черноморская кумжа, предкавказская кумжа, 
каспийская кумжа, эйзенамская форель), кро-
ме номинального, резко сократилась числен-
ность, и по этой причине в 2001 году они вне-
сены в «Красную книгу Российской Федерации» 
[атлас…, 2003]. в условиях антропогенного воз-
действия и интенсивного незаконного или бра-
коньерского рыболовства численность кумжи 

также неуклонно сокращается. Задача недавно 
созданного нП состоит в сохранении и восста-
новлении природных комплексов, их компонен-
тов и поддержании экологического баланса. не-
отъемлемой частью этих комплексов являются 
реки и ручьи, населенные ихтиофауной. По све-
дениям сотрудников нП, ранее работ по иссле-
дованию ихтиофауны ручьев здесь не прово-
дилось, есть упоминания о нахождении кумжи 
на онежском полуострове в реках Тамице, вей-
ге, лямце [новоселов, 1992], а также в ручье Ко-
това – по опросным данным [Махров, 2013].

в связи с этим цель работы – изучить воспро-
изводство кумжи в некоторых ручьях нП «онеж-
ское Поморье», оценить распространение, 
плотность распределения разных возрастных 
групп и условия ее обитания. на основе получен-
ных данных предполагается разработать меры 
по восстановлению численности, сохранению 
и поддержанию запасов этого ценного вида рыб.

материал и методы

исследование проводили в августе 
2015 года на четырех ручьях: Пертручей (1), 

Рис. 1. схема расположения обследованных кумжевых ручьев на территории нП «онежское Поморье» 
(архангельская область) и мест отбора проб (отмечены цифрами)
Fig. 1. Location diagram of the studied trout streams in Onezhskoye Pomorye National Park (Arkhangelsk Region) 
and sampling sites (marked with numbers)
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лопатка (2), Паранинский (3) и Котова (4) (бас-
сейн Белого моря, рис. 1). водотоки сходны 
по гидрологическим характеристикам и нахо-
дятся на разном удалении друг от друга. Так, 
Пертручей расположен в 2,2 км от д. летняя 
Золотица (лЗ), его нижнее течение выходит за 
пределы парка. Ручей лопатка удален на 10 км 
от лЗ. Ручей Паранинский протекает в 0,5 км 
от лЗ. Ручей Котова удален от лЗ на 30 км. Ру-
чьи имеют от одного до пяти притоков первого 
порядка, как правило, протекающих по боло-
тистой местности.

Ручьи Пертручей, лопатка и Котова сходны 
по основным гидрологическим характерис-
тикам, их протяженность 12–14 км, площадь 
водосбора 48–64 км2. однако расход воды 
в устье в период межени значительно варьиру-
ет – от 0,5 до 2,8 м3/с. сильно отличается и аб-
солютное падение – от 20 до 125 м. наимень-
шие протяженность, абсолютное падение 
и площадь водосбора имеет ручей Паранин-
ский. вместе с тем по расходу воды в нем в лет-
ний период он весьма близок к другим кумже-
вым водотокам. Ручьи Пертручей и лопатка 
достаточно полноводны, здесь на перекатных 
участках глубины в летнюю межень составля-
ли 0,1–0,6 м, скорости течения варьировали 
в пределах 0,5–0,8 м/с. в коротких бочагах глу-
бины не превышали 0,3–0,6 м, а скорости тече-
ния – 0,3–0,4 м/с. в ручье Паранинском и Кото-
ва на перекатах глубины были 0,15–0,25 м, мес-
тами до 0,5 м, и скорости течения – 0,3–0,9 м/с, 
в среднем 0,6 м/с. сравнительная гидроло-
гическая характеристика ручьев составлена 
на основе собранных нами полевых данных при 
выполнении маршрутной съемки, а также в ре-
зультате анализа картографического материа-
ла и космоснимков (табл. 1).

Маршрутные съемки ручьев осуществля-
ли от средней части (где встречалась кумжа) 
до устья по стандартным методикам [Кузьмин, 
1985; антонова и др., 2000]. оценку численно-
сти и распределения ихтиофауны проводили 

во всех обследованных ручьях методом элек-
тролова с помощью аппарата ранцевого типа 
Fa-2 (норвегия) (рис. 2). на узких протяженных 
участках ручьев с прозрачной водой, шири-
ной до 3 м и площадью 300–1500 м2, выполня-
ли однократный облов, а на участках шириной 
7–12 м и площадью 50–80 м2 делали трехкрат-
ный облов. Это позволяло выловить до 97–98 % 
рыб [Zippin, 1958; Клыпуто и др., 1987]. По-
лученные плотности распределения молоди 
приводили к средним значениям (количество 
экз. на 100 м2). После лова рыб анестезирова-
ли в растворе MS-222 (или гвоздичного масла), 
измеряли длину и взвешивали. Затем помеща-
ли в проточный садок для реанимации и через 
час выпускали обратно в водоем. измерение 
длины рыб позволяло разделить их на возраст-
ные группы. часть рыб, достоверные статисти-
ческие выборки, были взяты для биохимическо-
го и генетического анализа. У них по собранной 
чешуе определяли возраст, что подтвердило 
правильность разделения кумжи по возраст-
ным группам на основе измерения длины. Ме-
тод подводных наблюдений в большинстве ру-
чьев оказался непригоден по причине низкого 
уровня воды и обилия валунов на многих пе-
рекатных участках, а в бочагах – из-за низкой 
скорости течения, т. к. молодь кумжи пугалась 
всплесков воды и скрывалась под валунами 
и в древесных завалах. оценку фракционно-
го состава грунта проводили фотоспособом 
по стандартной методике: фотографировали 
участок дна или обсохшего прибрежья разме-
ром 1 м2, затем по изображению грунт ранжи-
ровали на фракции [веселов, Калюжин, 2001].

Фракционный состав грунта, даже при бла-
гоприятной глубине и скорости течения воды, 
может быть ограничивающим фактором для 
области нереста или сделать его невозможным 
[веселов, Калюжин 2001]. Фракционный со-
став грунта на многих участках обследованных 
ручьев нП состоит из гальки разных размеров 
(0,71–5,0 см) – 30–55 %, мелкого и среднего 

Таблица 1. гидрологические характеристики ручьев нП «онежское Поморье»
Table 1. Hydrological characteristics of the streams in Onezhskoye Pomorye National Park

№* длина, км
Length, km

Площадь 
водосбора, 

км2

Catchment 
area, km2

абсолютное 
падение, м

Total 
gradient, m

относительное 
падение, м/км

Relative 
gradient, m/km

глубины, м
Depths, m

скорость 
течения, м/с
Flow velocity, 

m/s

Ширина 
русла, м
Channel 
width, m

Расход 
воды, м3/с

Water 
discharge, 

m3/s
1 12,9 49,4 50 3,9 0,1–0,4 0,6–0,8 1,5–2,5 0,7–1,2
2 13,6 48,8 81 6,0 0,1–0,6 0,5–0,7 2,5–3,5 1,5–2,8
3 6 7,7 20 3,3  0,1–0,25 0,3–0,9 1,0–1,3 0,8–1,6
4 13,6 63,6 125 9,2 0,1–0,5 0,3–0,8 2,5–3,5 0,5–2,7

Примечание. нумерация ручьев как на рис. 1.
Note. See Fig. 1 for the numeration of the streams.
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валуна (5,1–25,0 см) – 45–70 %, а также неболь-
шого количества песка (0,5–2,5 мм) – менее 
5 %, что свидетельствует о наличии пригодных 
площадей для естественного нереста. вырост-
ные участки представлены галечно-валунным 
грунтом, редко встречаются глыбы (свыше 
70 см).

отличался ручей Котова, в период обследо-
вания он представлял собой обсохший водоток, 
в котором бочажки сообщались мелководными 
струями между валунов, и это затрудняло лов 
молоди кумжи с помощью электролова. в ручье 
грунт на многих участках состоит из крупных 
валунов и глыб (от 25 см и до 1,0 м). однако со-
держание песка на некоторых из них было бо-
лее 10 %, гальки – менее 15 %, и поэтому они 
почти непригодны для нереста. Русло ручья 
Котова завалено упавшими деревьями и ветка-
ми, берега крутые, с песчаными осыпями. По-
видимому, во время половодья берега сильно 
размываются, что приводит к падению деревь-
ев и засыпанию русла песком.

Ручей Паранинский представляет собой 
небольшой водоток, вытекающий из лесного 
озера. Только 200 м ручья от устья пригодны 
для воспроизводства лососевых рыб – здесь 
гальки более 50 %. выше по течению до озера 
расположен плес. визуальная оценка и проб-

ные покопки показали, что грунт здесь на 70–
80 % представлен сплошным песком и илом, 
имеются небольшие валуны, древесных ос-
татков и высшей водной растительности прак-
тически нет, как нет и нерестово-выростных  
участков.

результаты и обсуждение

всего было поймано 82 особи разновозраст-
ной молоди кумжи в ручьях Пертручей, лопат-
ка и Котова. изъятие рыб с целью дальнейших 
биохимических и популяционно-генетичес-
ких исследований проводили в ручье лопатка 
(рис. 3). данные по относительной численности 
разных возрастных групп кумжи, доле карлико-
вых самцов и плотности распределения кумжи 
для всех обследованных ручьев представлены 
в таблице 2.

Пертручей. возрастная структура кумжи 
близка к правильной пирамиде: наибольшее 
число пестряток 0+ (40,0 %), чуть меньше – 1+ 
(20,0 %) и 2+ (30,0 %). возрастные группы 3+ 
и 4+ отсутствуют. Был пойман один карлико-
вый самец в возрасте 5+ (табл. 2). При этом 
плотность кумжи ниже, чем в ручье лопатка, 
и составила только 2 экз./100 м2. Присутствие 
младших возрастных групп на приустьевых 

Рис. 2. облов электроловом участка ручья лопатка, расположенного на удалении 1,2 км от устья
Fig. 2. Complete sampling of fish with the use of electrofishing equipment at the site of the Lopatka 
stream located over a distance of 1,2 km from its mouth
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участках свидетельствует о нересте произво-
дителей в нижнем течении ручья.

Ручей Лопатка. Установлено, что в нем не-
рестуют проходные и жилые особи кумжи 
(табл. 3). Были отловлены карликовые самцы 
и одна карликовая самка (рис. 4). Это, как и вы-
лов карликовых самок и самцов в р. Мзымта 
(бассейн черного моря [Pavlov et al., 2010]), 
подтверждает существование проходных и жи-
лых особей в пределах одной популяции на зна-
чительной части ареала кумжи. о неоднократ-

ных поимках проходных особей в устье ручья 
лопатка нам сообщили сотрудники нП, а также 
это подтвердили местные рыбаки. Плотность 
молоди в ручье была низкой – 5–6 экз./100 м2. 
По данным а. е. веселова и с. М. Калюжи-
на [2001], для кумжевых рек онежского озера 
плотность составляет 10–22 экз./100 м2. Это же 
подтверждают и другие авторы, однако плот-
ность распределения рыб на порогах и перека-
тах бывает и достаточно высокая – до 1–3 пес-
тряток на 1 м2 [арман, 1976; Кангур, Туровский, 

Рис. 3. Молодь кумжи трех возрастных групп из ручья лопатка
Fig. 3. Juvenile brown trouts of three age groups from the Lopatka stream

Таблица 2. относительная численность, плотность распределения и возрастной состав молоди и карликовых 
самцов кумжи (Salmo trutta L.) в ручьях нП «онежское Поморье»
Table 2. Relative abundance, distribution, and age composition of juveniles and dwarf males of the brown trout 
(Salmo trutta L.) in the streams of Onezhskoye Pomorye National Park

№  
точки*
Point 
No.*

возрастной состав молоди кумжи: пестрятки / карликовые самцы, %
Age composition of juvenile brown trouts: parr / dwarf males, %

доля 
карликовых 

самцов 
кумжи, %

Portion 
of males 
of dwarf 

brown trouts, 
%

средняя 
плотность 

молоди кумжи, 
экз./100 м2

Average 
abundance 
of juvenile 

brown trouts, 
spec/100 m2

0+ 1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 6+

1 40,0/ – 20,0/ – 30,0/ –  –  – 10,0/10,0  – 10,0 2
2  –  –  – 48,6/5,7 34,3/8,6 8,5/5,7 8,6/8,6 28,6 5–6
3  –  –  –  –  –  –  –  –  – 
4 2,8/ – 16,7/ – 41,6/ – 11,1/ – 25,0/ –  – 2,8/2,8 2,8 3

Примечание. *нумерация участков лова как на рис. 1.
Note. *See Fig. 1 for the numeration of the sampling sites.
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1983; Китаев, Шустов, 1987]. в ручье лопат-
ка пестрятки кумжи практически отсутствуют 
на перекатах, концентрируясь в бочажках. Так-
же нами обнаружены щука и плотва, мигрирую-
щие в ручей из вышерасположенного озера.

анализ возрастной структуры молоди кумжи 
показывает, что воспроизводство кумжи в ниж-
нем и среднем течении ручья лопатка (точка 2 
в табл. 2) происходит нестабильно. Полностью 
отсутствуют возрастные группы 0+, 1+ и 2+, 
преобладают пестрятки 3+ и 4+ – 48,6 и 35,3 % 
соответственно. в то же время высока доля 
карликовых самцов – 28,6 %. У карликовых сам-
цов созревание половых продуктов происходит 
уже в возрасте 3+. При этом они обнаружены 
и в других возрастных группах – 4+, 5+ и 6+, 
что свидетельствует о высокой продуктивнос-
ти водотока. Так, для пестряток, ведущих тер-
риториальный образ жизни, стимулом начала 
процесса разделения на мигрантов и рези-
дентов является недостаток ресурсов – пищи 
и свободной, не занятой другими особями 
территории [Павлов и др., 2008]. Присутствие 
карликовых самцов четырех возрастных групп 
указывает на то, что молодь кумжи в большин-

стве не смолтифицируется и не скатывается 
на нагул в море, вероятно, вследствие нелими-
тированной кормовой базы – бентоса и дрифта 
беспозвоночных организмов.

отсутствие пестряток 0+ и 2+ в ручье ло-
патка может быть связано с высоким уровнем 
нелегального лова в приустьевых участках, 
о чем также свидетельствуют остатки много-
численных браконьерских сетей во всех ручьях. 
По-видимому, популяции кумжи сохраняют-
ся в обследованных ручьях за счет ее нереста 
на участках выше по течению, в труднодоступ-
ных местах, где и обитают младшие возраст-
ные группы пестряток. Подрастая до возраста 
3+ и старше, эти пестрятки, как и у атлантичес-
кого лосося, активно перемещаются по реке 
и заселяют нижележащие участки вплоть до 
устья [Erkinaro, 1997; веселов, Калюжин, 2001]. 
еще одной причиной отсутствия младших воз-
растных групп может быть выедание их хищни-
ками. в желудке одной из щук была обнаружена 
кумжа в возрасте 3+. весьма часто кумжа также 
питается своей молодью.

Ручей Паранинский. в этом водотоке кумжу 
обнаружить не удалось. Перекатные участки 

Таблица 3. Биологическая характеристика молоди кумжи (Salmo trutta L.) в р. лопатка (точка 2)
Table 3. Biological characteristics of juvenile brown trout (Salmo trutta L.) in the Lopatka stream (point 2)

Пол, возраст
Sex, age

число рыб, экз.
Number of fish, spec

длина ав, см*
Total length, cm*

Масса, г*
Weight, g*

Пестрятки
Parr

самцы, 3+
Males, 3+ 8 13,63 ± 0,80 (12,6–14,9) 26,24 ± 6,05 (19,20–38,02) 

самки, 3+
Females, 3+ 7 14,97 ± 0,74 (13,7–15,7) 34,26 ± 6,34 (22,73–42,17) 

самцы, 4+
Males, 4+ 1 16,2 (–) 42,23 (–) 

самки, 4+
Females, 4+ 8 15,26 ± 0,76 (14,4–6,8) 36,13 ± 6,58 (28,36–48,92) 

самцы, 5+
Males, 5+ 1 17,8 (–) 52,33 (–) 

Карликовые самцы
Dwarf males

самцы, 3+
Males, 3+ 2 13,20 ± 0,00 (13,2–13,2) 25,87 ± 1,05 (25,12–26,61) 

самцы, 4+
Males, 4+ 3 15,30 ± 1,13 (14,6–6,6) 35,83 ± 5,30 (32,32–41,92) 

самцы, 5+
Males, 5+ 2 16,35 ± 0,64 (15,9–16,8) 52,91 ± 2,48 (51,15–54,66) 

самцы, 6+
Males, 6+ 3 26,43 ± 0,31 (26,1–26,7) 336,37 ± 18,52 (315,60–351,20) 

Карликовая самка
Dwarf female

самка, 4+
Female, 4+ 1 15,8 (–) 41,58 (–) 

Примечание. *среднее значение показателя и его ошибка, в скобках – пределы варьирования.
Note. *Average value and its error, variation limits are given in brackets.
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ручья заселены пестрятками атлантического 
лосося и окуня. одной из причин отсутствия 
кумжи в водотоке может быть пищевая и тер-
риториальная конкуренция с лососем [Frost, 
1950]. в реках, где одновременно обитают 
кумжа и атлантический лосось, кумжа, избегая 
территориальной и пищевой конкуренции, пе-
ремещается в верховья рек или в небольшие 
притоки [Karlstrom, 1977; Hesthagen, 1990; ве-
селов, Калюжин, 2001].

Ручей Котова. Здесь плотность молоди кум-
жи также низкая, всего 3 экз./100 м2. возраст-
ная структура напоминает перевернутую пира-
миду. самая многочисленная группа 2+ – 41 %, 
3+ – 11 %, 1+ – 17 % и сеголеток лишь 2,8 %. 
Многочисленна группа 4+ – 25 %. Был пойман 
всего один карликовый самец в возрасте 6+ 
(табл. 2). Присутствие всех возрастных групп 
в ручье свидетельствует о ежегодном нерес-
те производителей кумжи. вероятно, из-за их 
частичного вылова плотность молоди остается 
на низком уровне. Это подтверждается обнару-
женным в устье ручья множеством брошенных 
жаберных сетей.

возрастная структура молоди кумжи в ручь-
ях нП совпадает с возрастной структурой рыб 
на Кольском полуострове, где молодь кумжи 
проводит иногда до 5 и даже 7 лет, но чаще 
скатывается в возрасте 3–4 года [галкин и др., 
1966; Шустер, 1985].

При обследовании ручьев пресноводную 
жемчужницу (Margaritifera margaritifera L.), 
обитающую совместно с кумжей, обнаружить 
не удалось. вместе с тем сотрудники нП ут-
верждают, что нашли моллюска в ручье Камен-
ном (приток р. лопшеньга), расположенном 
в отдаленном районе парка.

Заключение

Таким образом, установлено наличие вос-
производства кумжи в трех разных ручьях ФгБУ 
национальный парк «Кенозерский» на терри-
тории онежского полуострова. Показано, что 
распределение молоди кумжи и возрастной 
состав рыб неоднородны. Плотность рыб на ис-
следованных участках всех водотоков находит-
ся на низком уровне. Причиной этого является 
нелицензированный лов производителей кум-
жи жаберными сетями. вероятно, популяции 
кумжи, характеризуемые наличием проходных 
и жилых особей, в этих ручьях сохраняются 
за счет нереста на верхних, труднодоступных 
участках, которые необходимо дополнитель-
но обследовать. в исследованных нами ручьях 
обнаружена кумжа в возрасте от 0+ до 6+. Как 
на Кольском, так и на онежском полуостро-
ве Белого моря в период летней межени в об-
сохших ручьях местным населением массово 
на удочку вылавливается молодь кумжи, гото-

Рис. 4. Карликовая самка, отловленная в ручье лопатка (III стадия зрелости)
Fig. 4. Dwarf female trout caught in the Lopatka stream (III stage of maturity)
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вая скатиться в нагульный водоем. в результа-
те численность смолтов, а затем и производи-
телей кумжи резко сокращается.

с целью сохранения и увеличения численно-
сти кумжи в ручьях парка следует уточнить сро-
ки нерестовой миграции производителей кумжи 
и условия, ее определяющие (температура, ос-
вещенность), выполнить исследования динамики 
покатной миграции смолтов – их учет при полном 
перекрытии русла позволит оценить численность 
рыб и реальный размер популяций. необходимо 
обследовать верхние участки ручьев, собрать 
полные данные по нерестово-выростным площа-
дям и их качеству. однако прежде всего следует 
усилить охрану водотоков в период нерестовой 
миграции кумжи и ее нереста.

вылов карликовых самцов и карликовой 
самки в ручье лопатка, а также неоднократные 
поимки в устье мигрирующей из моря на нерест 
кумжи подтверждают возможность образова-
ния в пределах одной популяции проходных 
и жилых особей, что, по-видимому, относится 
к значительной части ареала кумжи, в том чис-
ле и в бассейне Белого моря.

Меры по восстановлению численности, со-
хранению и поддержанию запасов этого цен-
ного вида рыб подробно изложены в научном 
отчете и переданы руководству нП для реали-
зации.

Работа выполнена при финансовой под‑
держке гранта Российского научного фонда 
№ 14–24–00102 по квотам вылова 2015 года 
НП «Онежское Поморье».
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с 13 по 16 сентября 2017 г. в Петрозаводске 
прошла VII научная конференция по лесному 
почвоведению. на этот раз она была посвяще-
на теме «Теоретические и прикладные аспекты 
лесного почвоведения».

Решение о регулярном проведении меро-
приятий данного научного направления было 
принято в сентябре 2005 года на состоявшейся 
в Петрозаводске I Международной конферен-
ции «Экологические функции лесных почв в ес-
тественных и антропогенно нарушенных ланд-
шафтах». Эту инициативу Карельского отделе-
ния общества почвоведов им. в. в. докучаева 
одобрили все участники, и она получила свое 
продолжение – с периодичностью раз в два 
года на базе ведущих почвенно-биологических 
научных институтов Ран состоялись конферен-
ции по лесному почвоведению в сыктывкаре, 
Петрозаводске, апатитах, Пущино.

организаторами конференции 2017 г. вы-
ступили Карельский научный центр Ран, инсти-
тут леса КарнЦ Ран, отделение биологических 
наук Ран, Федеральное агентство научных ор-
ганизаций, общество почвоведов им в. в. до-
кучаева, научный совет Ран по лесу. Финансо-
вая поддержка проведению конференции была 
оказана Российским фондом фундаментальных 
исследований.

в настоящее время почвенно-экологичес-
кое направление очень быстро развивается, 
что связано с возрастающей потребностью об-

щества в прогнозировании последствий дегра-
дации лесов и почвенного покрова, климати-
ческих изменений, катастрофических событий 
природного и антропогенного происхождения. 
основной целью конференции являлось обсуж-
дение результатов исследований отечествен-
ных почвоведов и коллег из зарубежных стран, 
выполненных в этом направлении в последние 
годы.

научная программа мероприятия включа-
ла пленарные, устные и стендовые сообщения 
по следующим секциям:
– генезис и классификация лесных почв;
– динамика и продуктивность лесных почв;
– функциональная роль почв в круговороте ве-

ществ и устойчивости лесных экосистем;
– почвенная биота лесных почв;
– антропогенная трансформация лесных почв;
– мониторинг и охрана лесных почв. Красная 

книга почв;
– лесные почвы и практика лесного хозяйства.

на пленарном заседании выступили: 
о. н. Бахмет с докладом «лесное почвоведе-
ние: достижения и перспективы развития», 
н. в. лукина с докладом «оценка динамики 
лесных почв: методические подходы и резуль-
таты», о. в. Меняйло с сообщением «Засуха 
и подземный транспорт углерода: сравнение 
разных древесных пород», П. в. Красильни-
ков с докладом «Почвенное разнообразие 
и пространственная неоднородность лесных 
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ХрониКа

VII ВсероссийсКаЯ научнаЯ КонференциЯ 
с меЖдународным учасТием  

«ТеореТичесКие и приКладные аспеКТы  
лесного почВоВедениЯ»  

(петрозаводск, 13–16 сентября 2017 г.)
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почв Карелии». доклад «Эдафология и гене-
тическое почвоведение – антагонистичны или 
комплементарны?» представил о. г. чертов, 
в. а. Рожков в своем докладе «еще раз про лес 
и почву» предложил вновь обсудить дискусси-
онные вопросы лесного почвоведения.

в работе конференции приняли участие бо-
лее 140 специалистов (в том числе 37 молодых 
ученых), представлявших 60 научных органи-
заций из России, а также зарубежные специа-
листы. на заседаниях были заслушаны 75 уст-
ных докладов, представлено 6 постерных со-
общений. в докладах участников конференции 
подчеркнута важность изучения лесных почв 
как носителей специфических экологических 
функций, обоснована необходимость дальней-
шей разработки методов оценки взаимосвя-
зей между почвой и растительностью лесных 
биогеоценозов. Большое внимание докладчи-
ки уделили роли почвенных беспозвоночных 
и микроорганизмов в трансформации орга-
нического вещества лесных почв, процессам 
формирования органопрофилей. Значительное 
число докладов было посвящено проблеме ан-
тропогенной трансформации лесных почв и ме-
тодам рекультивации нарушенных территорий. 
докладчики привели данные по свойствам лес-
ных почв, подчеркнули их важность в качестве 
компонента лесной экосистемы. Произошел 
полезный обмен информацией между извест-
ными учеными в области лесного почвоведения 
и молодыми учеными из разных научно-иссле-
довательских институтов и вузов.

для участников конференции были органи-
зованы две научные экскурсии. Первая – в го-
сударственный природный заповедник «Ки-

вач», где на специально заложенных разрезах 
можно было ознакомиться с почвами сосновых 
лесов. отмечена ценность стационарных ра-
бот, проводимых институтом леса КарнЦ Ран. 
вторая экскурсия позволила осмотреть почвы 
вырубок, подвергавшихся воздействию лесо-
заготовительной техники (модельный полевой 
эксперимент). Были представлены почвен-
ные разрезы, заложенные на технологичес-
ких участках антропогенно нарушенных лесов 
среднетаежной подзоны Карелии.

на церемонии закрытия конференции ее 
участники констатировали высокий уровень 
исследований и широкий спектр вопросов, за-
тронутых в докладах, и подтвердили необходи-
мость регулярных научных встреч для обмена 
знаниями и опытом между представителями 
разных научных школ и поколений исследова-
телей. Участники конференции обратили осо-
бое внимание на направления развития лесно-
го почвоведения, в том числе носящие междис-
циплинарный характер:
1. Развитие функциональной классификации 

лесных почв и ее гармонизация с существу-
ющими генетическими классификациями.

2. Формализация данных исследований лес-
ных почв и применение технологий big data 
в лесном почвоведении.

3. Развитие динамического (цифрового, ими-
тационного, компьютерного) моделирова-
ния почв как компонента лесных экосистем 
для решения задач по управлению динами-
кой и сохранением продуктивности лесных 
почв во всем их разнообразии.

4. Развитие экспериментальных исследований 
повышения продуктивности лесных почв.



5. оценка роли растительности и почвенной 
биоты в формировании лесных почв.

6. изучение динамики гумусового состоя-
ния и баланса органического вещест-
ва лесных почв при различных режи-
мах лесоуправления.

7. анализ и оценка лесохозяйственных режи-
мов и экосистемных услуг с использованием 
почвенного критерия устойчивого развития.
в резолюции конференции было реко-

мендовано Минприроды РФ и Федеральному 

агентству лесного хозяйства предусмотреть 
участие специалистов-почвоведов в государ-
ственной инвентаризации лесов России для 
получения достоверной информации о лесных 
почвах, включая оценку поглощения парнико-
вых газов лесами в рамках Парижского согла-
шения, а также обратить внимание Минобрнау-
ки РФ на подготовку специалистов в области 
лесного почвоведения в вузах страны.

О. Н. Бахмет
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реценЗии и БиБлиографиЯ

рыбаков д. с. геоэкология Карелии: 
геохимический подход к проблемам оцен-
ки риска. петрозаводск: Карельский науч-
ный центр ран, 2017. 311 с.

в монографии анализируется степень гео-
химической трансформации природных и при-
родно-техногенных систем в Республике Ка-
релия, последствия их изменения для биоты, 
в том числе человека, разрабатываются теоре-
тические положения и практические рекомен-
дации для обеспечения устойчивого развития 
и снижения экологического риска. в основе ис-
следования лежат два постулата: 1. Экологиче-
ски вредное воздействие на биоту происходит 
через компоненты окружающей среды (среды 
обитания), измененные под влиянием эколо-
гически неблагоприятных факторов. 2. изме-
нения окружающей среды и ее отдельных ком-
понентов могут иметь как природное, так и тех-
ногенное происхождение. Методологической 
основой научной работы является классифи-
кация факторов, влияющих на формирование 
экологических рисков в исследуемом регионе.

Книга предназначена для специалистов 
в области геоэкологии, экологической геохи-
мии, охраны окружающей среды, медицинской 
геологии, трансляционной экологии, лиц, при-
нимающих экологически значимые решения.
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прилоЖение
http://transactions.krc.karelia.ru

праВила длЯ аВТороВ

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

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

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

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

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

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

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

Почтовый адрес редакции: 185000, г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, КарнЦ Ран, редакция Трудов 
КарнЦ Ран. Телефон: (8142) 762018.

праВила оформлениЯ руКописи

статьи публикуются на русском или английском языке. Рукописи должны быть тщательно выверены и от-
редактированы авторами.

объем рукописи (включая таблицы, список литературы, подписи к рисункам, рисунки) не должен превы-
шать: для обзорных статей – 30 страниц, для оригинальных – 25, для сообщений – 15, для хроники и рецен-
зий – 5–6. объем рисунков не должен превышать 1/4 объема статьи. Рукописи большего объема (в исключи-
тельных случаях) принимаются при достаточном обосновании по согласованию с ответственным редактором.

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

Рукописи подаются в электронном виде в формате MS Word на сайте http://journals.krc.karelia.ru либо на 
e-mail: trudy@krc.karelia.ru, или же представляются в редакцию лично (г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, 
каб. 502). К рукописи желательно прилагать два бумажных экземпляра, напечатанных на одной стороне лис-
та формата а4 в одну колонку.
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оБщий порЯдоК располоЖениЯ часТей сТаТьи

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

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

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

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

отдельной строкой приводится перечень КлЮчевЫХ слов (не менее 5). Ключевые слова или словосо-
четания отделяются друг от друга точкой с запятой, в конце фразы ставится точка. слова, фигурирующие 
в заголовке статьи, ключевыми являться не могут.

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

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

ТаБлиЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. Заго-
ловки таблиц, заголовки и содержание столбцов, строк, а также примечания приводятся на русском и анг-
лийском языках. на полях бумажного экземпляра рукописи (слева) карандашом указываются места располо-
жения 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, использованные в таблице, поясняются в Примечании, расположенном под ней. При повторе-
нии 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 библиогра-
фических описаний и научного цитирования расширенная аннотация на английском языке, двуязычные таблицы и подписи 
к рисункам, а также транслитерированный 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 приводятся на русском и английском языках, должны содержать достаточно пол-
ную информацию, для того чтобы приводимые данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта 
информация уже не дана в другой иллюстрации). аббревиации расшифровываются в подрисуночных под-
писях, детали на рисунках следует обозначать цифрами или буквами, значение которых также приводится 
в 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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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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аннотация на английском языке

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; temperature drop; resistance.

оБраЗец оформлениЯ ТаБлицы

Таблица 2. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последействии 10-минутного охлаждения (2 °с) 
проростков или корней пшеницы
Table 2. Ultrastructure of leaf mesophyll cells after the exposure of wheat seedlings or roots to 10 min of chilling at 2 °с 

Показатель 
Index

Контроль
Control

охлаждение 
проростков

Seedling chilling

охлаждение 
корней

Root chilling
Площадь среза хлоропласта, мкм2

Chloroplast cross-sectional area , µm2
10,0 ± 0,7 13,5 ± 1,1 12,7 ± 0,5

Площадь среза митохондрии, мкм2

Mitochondria cross-sectional area, µm2
0,4 ± 0,03 0,5 ± 0,03 0,6 ± 0,04

Площадь среза пероксисомы, мкм2

Peroxisome cross-sectional area, µm2
0,5 ± 0,1 0,5 ± 0,1 0,7 ± 0,1

число хлоропластов на срезе клетки, шт.
Number of chloroplasts in cell cross-section

9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

число митохондрий на срезе клетки, шт.
Number of mytochondria in cell cross-section

8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

число пероксисом на срезе клетки, шт.
Number of peroxisomes in cell cross-section

2 ± 0,3 2 ± 0,3 3 ± 0,4

Примечание. Здесь и в табл. 3: все параметры ультраструктуры измеряли через 24 ч после охлаждения.
Note. Here and in Tab. 3 all ultrastructure parameters were measured 24 h after chilling.

оБраЗец оформлениЯ подписи К рисунКу

Рис. 1. северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)
Fig. 1. Woodboring beetle Hadrobregmus confuses Kraaz.

Рис. 5. Результаты изучения кристаллитов и демпферных зон в образце кварца из дульдурги:
(а) – электронная микрофотография кварца; (б) – картина микродифракции, полученная для участка 1 в области кристал-
литов; (в) – картина микродифракции, отвечающая участку 2 в области демпферных зон

Fig. 5. Results of the study of crystallites and damping zones in a quartz sample from Duldurga:
(а) – electron microphotograph of the quartz sample; (б) – microdiffraction image of site 1 in the crystallite area; (в) – microdiffrac-
tion image corresponding to site 2 in the damping area
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