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роль особо охраняемых Природных ТерриТорий 
в сохранении генофонда КарельсКой березы

л. в. ветчинникова¹, а. ф. Титов²,3

¹ Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия 
² Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия 
3 Отдел комплексных научных исследований КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», 
 Петрозаводск, Россия

статья посвящена проблеме сохранения карельской березы и роли особо охраняе-
мых природных территорий (ооПТ) в ее решении. Приводятся данные о численно-
сти карельской березы и ее распределении по ооПТ различного типа, расположен-
ным на территории Республики Карелия. Показано, что вследствие ограниченности 
ресурсов карельская береза уже на раннем этапе ее систематического изучения (на-
чало 1930-х годов) была признана особо охраняемой породой. дается краткое опи-
сание истории создания сети ооПТ, имеющих в составе насаждений карельскую бе-
резу, и оценка их современного состояния. Показано, что, несмотря на недостаточ-
ный объем реально проводимых работ по контролю и уходу за растениями на ооПТ, 
в целом они обеспечивают сохранение более 90 % ресурсов карельской березы, 
занесенной в Красную книгу РК, все естественные популяции которой сконцент-
рированы в четырех государственных ботанических заказниках («анисимовщина», 
«спасогубский», «Каккоровский» и «Береза карельская у деревни Царевичи»), зани-
мающих в общей сложности не более 0,01 % от площади всех ооПТ. обсуждаются 
основные причины, обусловившие произошедшее резкое сокращение ресурсов 
карельской березы, а также негативные последствия, связанные со снижением ее 
численности. с помощью микросателлитных маркеров показано, что уменьшение 
общей и эффективной численности популяций карельской березы, наблюдаемое 
в результате длительной эксплуатации (включая незаконные рубки), привело к из-
менению ее генетической структуры и усилению инбридинга. Результатом наблю-
даемых процессов явилось сокращение генетического разнообразия и обеднение 
генофонда карельской березы, а также фактически полное отсутствие у нее жизне-
способного подроста. Тем не менее ооПТ, созданные на территории Карелии, сыг-
рали и продолжают играть важную роль в деле сохранения генофонда карельской 
березы, а ее плюсовые (лучшие) деревья по-прежнему остаются главным объектом 
для проведения различных научных исследований и осуществления практических 
работ по воспроизводству и реинтродукции карельской березы.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ооПТ; Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti; 
генофонд; структура популяций.

L. V. Vetchinnikova, A. F. Titov. THE ROLE OF PROTECTED AREAS IN 
THE CONSERVATION OF THE CURLY BIRCH GENE POOL

The article is devoted to the problem of conservation of the curly (Karelian) birch 
and the role of protected areas (PAs) in this effort. Data on curly birch numbers and dis-
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важная роль в сохранении и поддержании 
генетического разнообразия редких и находя-
щихся под угрозой исчезновения видов при-
надлежит особо охраняемым природным тер-
риториям (ооПТ). в России ооПТ, в состав 
насаждений которых входит карельская бере-
за Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) 
Hämet-Ahti, созданы исключительно на терри-
тории Республики Карелия. основными сре-
ди них являются государственный природный 
заповедник (гПЗп) «Кивач», государственный 
природный заказник (гПЗк) «Кижский» и четы-
ре государственных ботанических заказника 
регионального значения (гБЗк) [особо охра-
няемые…, 2017], территории которых включа-
ют в себя типичные местообитания карельской 
березы.

Помимо Карелии в России единичные эк-
земпляры карельской березы можно встретить 
в ленинградской, смоленской, Костромской, 
владимирской, Калужской, Псковской, нов-
городской, Брянской и ярославской областях 
[соколов, 1950; любавская, 1978]. При инт-
родукции она хорошо растет в Мурманской, 
Московской, Кировской, воронежской, Улья-
новской, омской областях, в Башкортостане, 
Республике Марий Эл и в ряде других регионов 
[ветчинникова и др., 2013].

Первые сведения о наличии карельской бе-
резы в лесах Карелии относятся к середине 
XVIII столетия, но без точного указания мест, 
где именно на территории бывшей олонец-
кой губернии она встречается [соколов, 1950]. 
Первая справка с перечнем мест в Карелии, где 

заготовлялась карельская береза или имелись 
несрубленные деревья, была составлена в За-
онежье в 1926 г. но систематическое изучение 
карельской березы и поиск путей увеличения ее 
ресурсов начались в 30-е годы XX века. Причем 
именно в Карелии все эти годы она оставалась 
объектом особого внимания. вследствие ог-
раниченности ее ресурсов уже в 1939 г. совет 
народных комиссаров Карельской ассР издал 
специальное постановление, в котором объ-
явил карельскую березу особо охраняемой по-
родой. Были ограничены объемы рубок, начаты 
поисковые работы по выявлению мест ее про-
израстания в различных районах Карелии. в ре-
зультате обнаружено более 4 тысяч деревьев 
карельской березы и был поставлен вопрос о ее 
разведении. в последние десятилетия в силу 
ряда обстоятельств проблема сохранения 
и восстановления генофонда карельской бере-
зы вновь заметно обострилась, и не случайно 
в соответствии с системой Международного 
союза охраны природы карельская береза от-
несена к категории 2(EN), т. е. к числу исчезаю-
щих, находящихся в опасном положении видов 
[Красная…, 2007], и включена в перечень видов 
деревьев и кустарников, заготовка древесины 
которых запрещена на всей территории России.

Как показывают исследования инвентари-
зационного характера, генофонд карельской 
березы в Республике Карелия сосредоточен 
в настоящее время главным образом на тер-
ритории Кондопожского, Медвежьегорского 
и Прионежского административных районов 
(табл. 1).

tribution across PAs of various categories in the Republic of Karelia are reported. In view 
of its limited resources, curly birch has been recognized as a specially protected variety 
since the very beginning of its systematic studies (early 1930’s). The history of estab-
lishment of the network of PAs featuring curly birch is briefly described, and their cur-
rent state is assessed. It is shown that in spite of the lack of actual control and tending 
in the PAs, on the whole they have secured the preservation of more than 90 % of the re-
gionally red-listed curly birch resources. All natural curly birch populations are concen-
trated within four botanical reserves (“Anisimovschina”, “Spasogubsky”, “Kakkorovsky” 
and “Karelian birch near the village of Tsarevichi”), which collectively occupy no more 
than 0.01 % of the total area of protected areas. The main reasons for the sharp reduction 
of curly birch resources, as well as the negative consequences associated with its decline 
are discussed. Using microsatellite markers, it was shown that a decrease in the total 
and effective population of the curly birch caused by its prolonged exploitation (includ-
ing illegal logging) has led to a change in its genetic structure and increased inbreeding. 
The observed processes have resulted in a decline of the genetic diversity and deple-
tion of the gene pool of the curly birch, as well as a nearly total absence of its viable 
undergrowth. Nevertheless, PAs established in Karelia have played and continue to play 
an important role in preserving the gene pool of the curly birch, and its elite trees re-
main the main target for various scientific studies and practical work for the reproduction 
and reintroduction of the curly birch.

K e y w o r d s: protected areas (PAs); Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-
Ahti; gene pool; population structure.
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в свое время пионерскими для России ста-
ли работы по размножению карельской березы 
семенами, начатые в 1931 г. н. о. соколовым 
на территории заповедника «Кивач» – одного 
из старейших заповедников в России и пер-
вого в Республике Карелия, где на момент его 
создания имелись только единичные деревья 
карельской березы в природных условиях [ан-
дреев, 1963; яковлев, 1963 и др.]. но, соглас-
но данным учета, уже в 1968 г. здесь было за-
фиксировано более 400 растений карельской 
березы. однако в дальнейшем при проведении 
рубок ухода на участке были оставлены только 
деревья, имеющие хорошо выраженные кос-
венные признаки наличия узорчатой древеси-
ны. К 2018 г. здесь произрастает около 100 де-
ревьев карельской березы в возрасте от 20 до 

60 лет (табл. 1), и только 14 из них сохранили 
характерные признаки. Работы с карельской 
березой в заповеднике «Кивач» продолжаются 
и в настоящее время, и она по праву является 
одним из главных объектов его дендрологи-
ческой коллекции (рис. 1, а). оценивая общее 
состояние насаждений карельской березы 
на территории заповедника «Кивач» как удов-
летворительное, следует иметь в виду, что, не-
смотря на их искусственное происхождение, 
они были созданы преимущественно с исполь-
зованием местного генетического материала 
и являются важной частью генофонда карель-
ской березы, сосредоточенного в Карелии.

в 1956 г. на территории Кондопожского 
района в спасогубском лесничестве был со-
здан первый в нашей стране гБЗк карельской 

Таблица 1. численность деревьев карельской березы на ооПТ и территориях специального назначения, 
расположенных в Республике Карелия (к началу XXI века)
Table 1. The number of Karelian birch trees in protected areas and other special purpose territories located 
in the Republic of Karelia (by the beginning of the XXI century)
название ооПТ и 
территорий специального назначения
Protected areas and other special purpose territories names

Количество деревьев
Number of trees

в природе
in nature

в культуре 
in the culture

>25 лет 
>25 years

<15 лет 
<15 years

Кондопожский район 
Kondopozhsky district

гПЗп «Кивач» 
Snr "Kivach"

единичные 
(occasional) 90 5

и охранная зона (побережье оз. Мунозеро) 
and protective zone (the shore of Lake Munozero) ~30 ~190  – 

гБЗк «спасогубский» 
Sbr "Spasogubsky" 4  – ~800

Медвежьегорский район 
Medvezhyegorsky district

гПЗк «Кижский» 
Sns "Kizhsky"

7  – ~100

гБЗк «анисимовщина» 
Sbr "Anisimovschina" 
и урочище Баев наволок
and natural boundary Baev Navolok

~1600 
~100

~1300 
–

– 
–

Заонежская лсП 
Zaonezhskaya Sbp

 – ~ 5000 ~2500

Прионежский район 
Prionezhsky district

гБЗк «Каккоровский»  
Sbr "Kakkorovsky" ~30 ~40 ~1000

гБЗк «Береза карельская у деревни Царевичи»  
Sbr "Karelian birch near the village of Tsarevichi" – 93 –

Петрозаводская лсП (архив клонов) 
Petrozavodsk Sbp (clone archive) – ~50 –

агробиологическая станция КарнЦ Ран 
Agrobiological station of KarRC RAS – ~800 ~800

Примечание. гПЗп – государственный природный заповедник; гПЗк – государственный природный заказник; гБЗк – 
государственный ботанический заказник; лсП – лесосеменная плантация.
Note. Snr – State nature reserve; Sns – State nature sanctuaries; Sbr – State botanical reserve; Sbp – seed-bearing plantation.
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Рис. 1. внешний вид деревьев карельской березы 
на территории гПЗп «Кивач» (а), гПЗк «Кижский» (Б) 
и гБЗк «анисимовщина» (в)
Fig. 1. Appearance of Karelian birch trees on the terri-
tory of the Kivach Reserve (A), and the reserve territories 
“Kizhsky” (Б) and “Anisimovschina” (B)

березы с целью ее охраны и воспроизводства 
в природных условиях площадью 8,3 га. одна-
ко в 1984 г. официальный статус гБЗк «Береза 
карельская в спасогубском лесхозе» был за-
креплен за другим участком, который находит-
ся вблизи д. Утуки в лесничестве Марциальное 
на площади 5,7 га [Белоусова, 1992] недалеко 
от с. спасская губа Кондопожского района. 
сейчас площадь заказника «спасогубский» со-
ставляет 4,9 га, и на ней произрастает всего 
четыре дерева карельской березы естествен-
ного происхождения (табл. 1). в 2006–2007 гг. 
здесь началась работа по ее восстановлению 
(посажено 1600 саженцев). однако в резуль-
тате сильного зарастания участка сначала тра-
вянистой растительностью, а затем и другими 
быстрорастущими лиственными древесными 
породами к осени 2017 г. сохранность расте-
ний составила около 40 %.

другим важным природным резерватом 
карельской березы является территория За-
онежского полуострова (юго-восточная часть 
Карелии, Медвежьегорский район). Появление 
здесь и сохранение карельской березы обус-
ловлено целым рядом факторов, включая при-
родно-климатические условия и особенности 
хозяйственного освоения данной территории. 
в 1950-е годы карельская береза произраста-
ла в центральной части Заонежья и полосой тя-
нулась с северо-запада (от с. Шуньга) на юго-
восток (в сторону с. сенная губа) и встречалась 

а Б

в



7

в виде групп или отдельных деревьев [сель-
говые… 2013]. К 1976 г. в Медвежьегорском 
районе (Заонежский лесхоз, с 1984 г. гБЗк 
«анисимовщина») на 17,1 га, что составляло 
менее 25 % от общей площади природных по-
пуляций карельской березы, было выявлено 
около 3 тысяч деревьев, или 72 % от общего 
их количества, зарегистрированного на тот 
момент в Карелии. наряду с этим в Кондопож-
ском и Прионежском районах (спасогубский 
и Прионежский лесхозы) было выявлено соот-
ветственно 375 и 726 деревьев (28 % от общей 
численности) на площади 55,3 га (65 % от об-
щей площади, занятой карельской березой).

недалеко от гБЗк «анисимовщина», на за-
падном берегу оз. святуха, располагается 
урочище Баев наволок, объявленное в 1930-е 
годы охраняемой территорией, где на площади 
около 8 га находилось приблизительно 500 де-
ревьев карельской березы. в настоящее время 
их насчитывается не более 100, но территория 
не имеет статуса ооПТ.

в южной части Заонежского полуострова, 
в частности в охранной зоне музея-заповедни-
ка «Кижи» (гПЗк «Кижский»), в последние годы 
зарегистрировано около 20 деревьев карель-
ской березы естественного происхождения, 
но только два из них имеют ярко выраженные 
внешние признаки наличия узорчатой текстуры 
древесины (рис. 1, Б), хотя во второй половине 
XX века здесь на площади около 4 га было выяв-
лено более 200 деревьев разного возраста.

в настоящее время основные ресурсы ка-
рельской березы на территории Заонежского 
полуострова представлены в гБЗк «анисимов-
щина», который уникален не только по коли-
честву, но и по качеству произрастающих здесь 
растений (рис. 1, в). Такого рода насаждения 
карельской березы естественного происхож-
дения не встречаются больше нигде в России.

в Прионежском районе в 1960-е годы по-
пуляция карельской березы, расположенная 
вблизи д. Каккорово, была второй по численно-
сти после заонежской (гБЗк «анисимовщина»). 
По результатам инвентаризации, проведенной 
в 1976 г. работниками Петрозаводской лесо-
семенной производственной станции, здесь 
было зарегистрировано около 1200 деревьев 
карельской березы как естественного, так и ис-
кусственного происхождения (табл. 2). среди 
них было выделено более 200 плюсовых (луч-
ших) деревьев. в дальнейшем, в 1976 г., эта 
популяция получила статус природоохранного 
объекта, а в 1984 г. стала государственным бо-
таническим заказником «Каккоровский».

Значительные изменения в сторону умень-
шения численности карельской березы в заказ-

нике «Каккоровский» произошли в конце 1990-х 
годов. основной причиной резкого снижения ее 
численности следует считать массовые незакон-
ные рубки, когда начиная с 1997 г. она стала объ-
ектом повышенного внимания со стороны брако-
ньеров. Можно, однако, надеяться, что вновь со-
зданные культуры обеспечат возрождение гБЗк 
«Каккоровский» в случае проведения в них регу-
лярных лесоводственных уходов (табл. 1).

К настоящему времени в Республике Ка-
релия статус гБЗк карельской березы имеют 
четыре объекта: «анисимовщина», «Каккоров-
ский», «спасогубский» и «Береза карельская 
у деревни Царевичи» [ветчинникова, Титов, 
2018]. При этом первые три соответствуют 
по своему местоположению ранее существо-
вавшим природным популяциям, описанным 
еще в 50-е годы [соколов, 1950], а четвертый – 
создан искусственно в 1934 г. в Прионежском 
районе под руководством и при непосред-
ственном участии первого исследователя ка-
рельской березы н. о. соколова. во второй 
половине XX века в Карелии, кроме того, были 
созданы Заонежская и Петрозаводская (ар-
хив клонов) лесосеменные плантации (лсП) 
(табл. 1). Более 1,5 тысяч деревьев выращива-
ется на территории агробиологической стан-
ции Карельского научного центра Ран (распо-
ложенной на окраине г. Петрозаводска).

в целом существующая сеть ооПТ и других 
территорий специального назначения обеспе-
чивает сохранение и охрану более 90 % ресур-
сов карельской березы, находящихся на терри-
тории Карелии. При этом бóльшая часть (95 %) 
естественных насаждений карельской березы 
находится в заказниках, которые суммарно за-
нимают не более 0,01 % от площади всех ооПТ.

однако, несмотря на то что указанные выше 
территории находятся под контролем государ-
ства, в них отмечено резкое ухудшение состоя-
ния насаждений карельской березы, а коли-

Таблица 2. динамика численности карельской 
березы в гБЗк «Каккоровский»�
Table 2. Dynamics of the number of Karelian birch in Sbr 
"Kakkorovsky"

год
обследования

Year of
survey

Количество деревьев
Number of trees

в природной
популяции
in natural
populations

в культурах
in the cultures

всего
total

1973 ~1200 ~1200
1976 608 690 1298
1986 759 741 1500
1998 – – 297
2008 ~15 ~15 ~30



8

чество деревьев с момента образования ооПТ 
существенно уменьшилось. Так, если в 50-е 
годы в естественных условиях здесь произрас-
тало примерно 4 тысячи деревьев карельской 
березы, то к 2018 г. их количество снизилось 
более чем на две трети. Указанные изменения 
произошли в силу разных причин. К ним пре-
жде всего следует отнести выборочные (за-
частую незаконные) рубки, проводившиеся 
в течение длительного времени. Так, в период 
1994–2007 гг. на территории Карелии, соглас-
но только официальным данным, срублено бо-
лее 1,5 тысяч деревьев карельской березы. 
в этот период были утрачены все плюсовые 
деревья на территории Петрозаводского ле-
сопитомника «вилга» и в ранее отобранном 
плюсовом насаждении (вблизи д. Шуньга), 
частично – на Петрозаводской лсП. в этот пе-
риод уничтожена значительная часть деревьев 
и в заказниках «анисимовщина» (197 из 1836) 
и «Береза карельская у деревни Царевичи» (70 
из 163). а заказники «Каккоровский» и «спасо-
губский» оказались, по сути, на грани полного 
исчезновения (табл. 2). в результате выбороч-
ных рубок к настоящему времени многие ооПТ 
на территории Карелии представлены главным 
образом деревьями со слабовыраженной узор-
чатой текстурой древесины или измененной 
формой роста, сформированной порослевыми 
побегами вокруг пней, оставшихся от спилен-
ных или срубленных деревьев.

сокращению ресурсов карельской березы 
и ухудшению ее генофонда, кроме того, способ-
ствовали такие ее биологические особенности, 
как дизъюнктивный ареал, расщепление призна-
ков в потомстве, наличие латентного периода 
в формировании узорчатой текстуры в древеси-
не, низкая конкурентоспособность по сравнению 
с другими древесными породами и пр. напри-
мер, пыльца карельской березы характеризу-
ется средним уровнем фертильности, но очень 
низкой жизнеспособностью [николаевская и др., 
2008], а семена имеют низкую всхожесть (ме-
нее 50 %). Кроме того, большинство деревьев 
карельской березы, произрастающих в природ-
ных популяциях на территории ооПТ, по свое-
му возрасту (70 лет и более) находятся сегодня 
на поздней генеративной и даже постгенератив-
ной стадии развития и характеризуются резким 
снижением репродуктивной функции.

изучение генетического разнообразия по-
пуляций карельской березы, расположенных 
на территории заказников «анисимовщина» 
и «Каккоровский», с применением микроса-
теллитных маркеров позволило установить, 
что в обоих заказниках значения ожидаемой 
гетерозиготности (He) превосходят величину 

наблюдаемой гетерозиготности (Ho) [ветчин-
никова и др., 2012], что говорит о преимущест-
венном накоплении в них гомозигот (табл. 3). 
обнаруженное снижение доли гетерозигот, 
в свою очередь, может свидетельствовать о по-
ниженной выживаемости растений в изученных 
популяциях в целом и уменьшении генетиче-
ского разнообразия в каждой из них [динами-
ка…, 2004].

интересно отметить, что кластерный анализ 
показал: растения, представляющие популя-
ции анисимовщина и Каккорово-2, попадают 
в один кластер, и это говорит об их несколько 
более тесном генетическом родстве (рис. 2). 
Хотя не исключено, что сходство в генетичес-
кой структуре географически более удален-
ных популяций (анисимовщина и Каккорово-2) 
может быть обусловлено тем, что одна из них 
(Каккорово-2) представляет собой искусст-
венно созданное насаждение, в котором часть 
деревьев имеет «заонежское» происхождение 
[ветчинникова и др., 2012].

обнаруженные популяционно-генетические 
особенности позволяют заключить, что зафик-
сированное снижение гетерозиготности при 
низкой эффективной численности (которая 
определяется числом особей, активно участ-
вующих в процессе воспроизводства) популя-
ций карельской березы ведет к обеднению ге-
нофонда и в дальнейшем может привести к его 
полной деградации. вероятно, этим, наряду 
с другими причинами, обусловлено и факти-
чески полное отсутствие у карельской березы 
жизнеспособного подроста.

Тем не менее важно подчеркнуть, что ооПТ, 
созданные на территории Карелии, внесли 
значительный вклад в сохранение генофонда 
и генетического разнообразия карельской бе-

Таблица 3. Показатели генетического разнообразия 
природных популяций карельской березы, находя-
щихся в границах ооПТ на территории Республики 
Карелия
Table 3. Indicators of genetic diversity of Karelian birch 
natural populations in the nature reserves located 
on the territory of the Republic of Karelia

Популяция
Population Количество

аллелей 
Number 
of alleles

гетерозиготность
Heterozygosity

наблюдаемая 
(Ho) observed 

(Ho) 

ожидаемая 
(He) 

expected 
(He) 

анисимовщина 
Anisimovschina 7,0 0,53 0,67

Каккорово-1 
Kakkorovsky-1 7,0 0,56 0,70

Каккорово-2 
Kakkorovsky-2 6,5 0,46 0,67
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резы и продолжают играть важную роль в этом 
вопросе. например, при организации дендро-
логического питомника в гПЗп «Кивач» карель-
ская береза впервые в России была включена 
в список видов древесной и кустарниковой 
растительности, нуждающихся в размножении 
[Педдер, 1931; соколов, 1934; Романовская, 
1960 и др.]. Были ограничены объемы ее рубок, 
начаты работы по инвентаризации и воспроиз-
водству. При искусственном выращивании ка-
рельской березы были определены основные 
агротехнические мероприятия, направленные 
на уменьшение нормы высева семян и увели-
чение приживаемости сеянцев [яковлев, Рома-
новская, 1959; Романовская, 1960], разрабо-
таны технологии выполнения прививки и план-
тационного выращивания карельской березы 
с использованием семян от контролируемого 
опыления, а в последние годы – вегетативно-
го посадочного материала, полученного путем 
клонального микроразмножения. исходным 
материалом для воспроизводства ресурсов 
карельской березы могут служить деревья, 
а также коллекция клонов in vitro, создаваемая 
на основе культуры побегов ее лучших геноти-
пов, произрастающих на ооПТ Карелии.

в заключение еще раз подчеркнем, что 
ооПТ, созданные для сохранения и охраны 
карельской березы, находятся исключитель-
но на территории Республики Карелия и от-
сутствуют еще где-либо в России. несмотря 
на недостаточный объем реально проводимых 
в ооПТ работ по охране и уходу за растениями, 
именно здесь представлена основная и наи-
более ценная часть генофонда карельской бе-
резы, сохранение которого имеет огромное 
научное и практическое значение. существую-
щие ооПТ и произрастающие здесь деревья 
карельской березы по-прежнему выступают 
главными объектами для проведения различ-
ных научных исследований. Кроме того, они 
служат источником для получения семян и по-
полнения коллекции клонов в культуре тканей, 
которые являются основой воспроизводства 
и реинтродукции карельской березы. отметим, 
что в ряде стран северной европы в настоящее 
время ведутся работы по плантационному вы-
ращиванию карельской березы. в условиях Ка-
релии для сохранения генофонда карельской 
березы наиболее приемлемое решение видит-
ся как в ее охране на уже существующих ооПТ, 
так и в создании нескольких новых, неболь-

Рис. 2. дендрограмма, отражающая степень генетического сходства попу-
ляций карельской березы, находящихся на территории гБЗк «Каккоровский» 
и «анисимовщина»
Fig. 2. Dendrogram reflecting the degree of genetic similarity of Karelian birch po-
pulations on the reserve territories “Kakorovsky” and “Anisimovschina”

Каккорово-2

анисимовщина

Каккорово-1
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ших по площади ооПТ, основанных на ее ре-
интродукции и плантационном выращивании. 
на наш взгляд, это следует рассматривать как 
важную государственную задачу, решение ко-
торой не только позволит сохранить генофонд 
этого уникального представителя дендро-
флоры северной европы, но и приумножить  
его.

Финансовое обеспечение исследова‑
ний осуществлялось из средств федераль‑
ного бюджета на выполнение государствен‑
ного задания КарНЦ РАН (0220‑2017‑0003, 
0221‑2017‑0051 и 0218‑2017‑0001).
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изменение сТруКТуры наПочвенного ПоКрова  
в ЭКоТонном КомПлеКсе «лес – оПуШКа – вырубКа»  
в условиях ельниКа черничного 
через 10 леТ После рубКи

н. в. геникова1, е. в. Торопова2, а. м. Крышень1, в. н. мамонтов2,3

1 Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия
2 Институт биогеографии и генетических ресурсов ФИЦКИА РАН, Архангельск, Россия
3 Водлозерский национальный парк, Петрозаводск, Россия

Приведены данные о видовом составе сосудистых растений в экотонном комп-
лексе «лес – опушка – вырубка» через десять лет после рубки ельника черничного 
в архангельской области (подзона северной тайги). выявлены различия в проектив-
ном покрытии и встречаемости видов напочвенного покрова в разных зонах экотон-
ного комплекса. Рассмотрены изменения показателей обилия видов напочвенного 
покрова по сравнению с более ранними стадиями восстановления (2–5 лет после 
рубки). виды сгруппированы по реакции на рубку и последующее восстановление 
древесного яруса с учетом изменения их обилия в ряду «лес – опушка – вырубка». 
Первую группу составляют типичные лесные виды, фитоценотический оптимум ко-
торых соответствует условиям ельников черничных (Goodyera repens, Listera corda‑
ta, Vaccinium vitis‑idaea, V. myrtillus, Hylocomium splendens). вторая группа включает 
в себя лесные виды, отрицательно реагирующие на рубку и активно восстанавли-
вающие обилие уже с момента формирования древесного яруса на вырубке (Carex 
globularis, Chamaepericlymenum suecicum, Equisetum sylvaticum, Gymnocarpium 
dryopteris, Luzula pilosa, Maianthemum bifolium, Melampyrum pratense, Oxalis ace‑
tosella, Pleurozium schreberi, Rubus arcticus, Trientalis europaea). в третью группу 
вошли опушечно-лесные виды (Empetrum nigrum и Orthilia secunda). четвертая 
группа – это типичные лесные апофиты, положительно реагирующие на рубку, 
но по мере формирования древесного яруса снижающие обилие (Avenella flexuosa, 
Chamaenerion angustifolium, Polytrichum commune). отдельную группу составляют 
виды, реакция которых на рубку и последующее формирование древесного яруса 
не обнаруживается геоботаническими методами и не подтверждается статистиче-
ски. Показано, что и через 10 лет после рубки, несмотря на формирование древес-
ного яруса, в трех зонах экотонного комплекса (лес, опушка, вырубка) сохранились 
характерные особенности структуры напочвенного покрова.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: вырубка; ельник черничный; опушка леса; экотонный комп-
лекс; структура растительного сообщества; напочвенный покров.

N. V. Genikova, E. V. Toropova, A. M. Kryshen’, V. N. Mamontov. 
CHANGES IN THE GROUND COVER STRUCTURE IN THE “FOREST – 
FOREST EDGE – CUTOVER” ECOTONE IN A BILBERRY SPRUCE STAND 
TEN YEARS AFTER LOGGING

Data of the vascular plant species composition in the ecotone “forest – forest edge – 
cutover” ten years after logging of a bilberry spruce stand in the north-taiga subzone 
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введение

Таежные леса европейской части России 
в настоящее время представляют собой для 
каждого типа лесорастительных условий мо-
заику сообществ на различных стадиях восста-
новления после рубок. При этом последствия 
рубки сказываются и на прилегающих к выруб-
ке лесных сообществах. изменения, проис-
ходящие в переходной от леса к вырубке зоне 
(опушке), интересны не только с теоретичес-
кой, но и с практической точки зрения. опушки 
являются местом концентрации как крупных, 
так и мелких растительноядных животных [An-
drén, Angelstam, 1993; Kollmann, Buschor, 2002; 
Мамонтов, 2010], здесь могут быть выше за-
пасы ресурсных видов напочвенного покро-
ва, а также грибов [Bergstedt, Milberg, 2001; 
Siitonen et al., 2005; Marozas et al., 2005]. Кроме 
того, естественное возобновление древесных 
пород в опушечной зоне отличается от таково-
го в центральной части вырубки [Harper et al., 
2015], что важно с точки зрения восстановле-
ния и ускоренного выращивания леса.

статья продолжает цикл публикаций об из-
менениях структуры растительных сообществ 
в экотонном комплексе «лес – опушка – вырубка» 
в условиях северотаежных ельников черничных. 
Ранее публиковались [геникова и др., 2016] ре-
зультаты исследования изменения проективно-
го покрытия и встречаемости видов сосудистых 
растений через 2–5 лет после рубки древостоя. 
в условиях ельников черничных формирование 

древесного яруса из поросли березы и осины 
может происходить уже к 5-му году [Крышень, 
2006]. именно этот период очень важен для 
понимания закономерностей восстановления 
древостоя на вырубках – вслед за развитием 
древесного яруса идет перестройка напочвен-
ного покрова. сравнение структуры динамичных 
формирующихся на вырубке сообществ с та-
ковыми в зоне опушки и леса в условиях отсут-
ствия после рубки антропогенного влияния при-
близит нас к пониманию закономерностей раз-
вития лесных растительных сообществ.

в данной работе с целью изучения механиз-
мов восстановления лесного растительного со-
общества на вырубках в период коренной его 
перестройки на начальных стадиях формирова-
ния древесного яруса ставилась задача срав-
нить состав и обилие видов растений в экотон-
ном комплексе (далее – ЭК) «лес – опушка – вы-
рубка» через десять лет после рубки ельника 
черничного. Кроме этого ставился вопрос: со-
храняются ли через 10 лет после рубки древо-
стоя фитоценотические различия зон ЭК, выяв-
ленные на 2–5-летних вырубках?

объекты и методы

исследование проводилось в подзоне се-
верной тайги на юго-западной окраине Бело-
морско-Кулойского плато (Холмогорский район 
архангельской области) в 2016 году. в условиях 
ельников черничных на альфегумусовых подзо-
лах изучался видовой состав и структура расти-

of the Arkhangelsk Region are reported. Differences among zones of the ecotone com-
plex regarding species percent covers and frequency of occurrence were revealed. 
Changes in the ground cover species abundance compared to earlier reforestation stag-
es (2–5 years after logging) are discussed. Plant species were grouped according to their 
response to logging and subsequent tree layer restoration. The first group consists 
of typically forest-dwelling species whose phytosociological optimum corresponds to bil-
berry spruce forest conditions (Goodyera repens, Listera cordata, Vaccinium vitis‑idaea, 
V. myrtillus, Hylocomium splendens). The second group includes the forest species that 
have demonstrated a negative response to logging and have been actively recovering 
their abundance since the time of tree layer formation in the cutover site (Carex globu‑
laris, Chamaepericlymenum suecicum, Equisetum sylvaticum, Gymnocarpium dryopter‑
is, Luzula pilosa, Maianthemum bifolium, Melampyrum pratense, Oxalis acetosella, 
Pleurozium schreberi, Rubus arcticus, Trientalis europaea). The third group is made up 
of forest edge species (Empetrum nigrum and Orthilia secunda). The forth group com-
prised typically forest-dwelling apophytes, which responded positively to logging, but 
declined in abundance as the tree layer was forming (Avenella flexuosa, Chamaenerion 
angustifolium, Polytrichum commune). A separate group consists of the species whose 
response to logging and subsequent tree layer formation could not be detected by geo-
botanical, and has no statistic proof. It is shown that 10 years after logging, although 
the tree layer has formed, each zone of the ecotone complex has preserved their specific 
traits of the ground cover structure.

K e y w o r d s: cutover; bilberry spruce stand; forest edge; ecotone complex; plant com-
munity structure; ground cover.
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тельных сообществ на границе леса и вырубки 
(рубка проводилась зимой 2006–2007 гг.). все-
го было исследовано четыре пробных участка 
на трех вырубках, расположенных в непосред-
ственной близости друг к другу (рис. 1).

в составе древостоев ель (Picea abies s. l.) 
представлена 8–9 единицами, ее средний 
возраст составлял от 140 до 180 лет. Примесь 
березы (Betula sp.) в древостоях не превыша-
ла 1–2 единицы, единично встречалась сосна 
(Pinus sylvestris L.). средняя высота ели состав-
ляла 18 м, березы – 20 м и сосны – 15 м. обсле-
дованные насаждения можно отнести к средне-
полнотным (относительная полнота – 0,6–0,7) 
и низкобонитетным (V класс бонитета). Под-
рост средней густоты представлен угнетенной 
елью в возрасте 60–90 лет и отдельными дере-
вьями березы. в редком подлеске встречаются 
Sorbus aucuparia L. и Rosa acicularis Lindl., еди-
нично – Juniperus communis L. общее проектив-
ное покрытие травяно-кустарничкового и мохо-
во-лишайникового ярусов составляло 70 % при 
абсолютном доминировании Vaccinium myrtillus 
L. и V. vitis‑idaea L., зеленых (Pleurozium schre‑
beri (Brid.) Mitt. и Hylocomium splendens (Hedw.) 
Bruch et al.) и сфагновых мхов.

вырубки общей площадью около 50 га обра-
зовались в результате зимней заготовки дре-
весины механизированным способом. восста-
новление древостоя происходит естественным 
образом в результате зарастания вырубок бе-
резой с незначительной примесью ели. на мо-
мент обследования высота березы достигала 
2,5 м. При заготовке древесины оставлялся 
еловый подрост, и во время обследования 
на вырубке присутствовали деревья ели (высо-
той до 6–7 м), расположенные группами по 5–8 
штук. густота подроста березы на исследован-
ных участках варьирует от 4800 до 34 600 шт./га, 
ели – от 600 до 3000 шт./га. в куртинах подрост 
образует сомкнутый полог, что позволяет от-
нести данные вырубки к ранней стадии форми-
рования молодняков [Крышень, 2010].

для изучения напочвенного покрова на от-
носительно ровных участках перпендикулярно 
краю леса закладывались трансекты шири-
ной 0,5 м и длиной 50 м (по 25 м в обе стороны 
от края леса). всего были заложены 4 трансек-
ты, пересекающие границу леса (рис. 1). все 
трансекты были разделены на три зоны по 16 м: 
«лес», «опушка», «вырубка». Размеры указан-
ных зон обоснованы в предыдущих публика-

Рис. 1. схема расположения трансект (отмечены белыми линиями) на пробных участках
Fig. 1. A scheme of transects location (shown by white lines) at sampling sites
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циях и опираются на объективные данные из-
менения обилия видов напочвенного покрова 
через 2–5 и 10 лет после рубки [геникова и др., 
2016, 2018]. Между зонами оставлялись пере-
ходные участки по 1 м.

на каждой учетной площадке размером 
50×50 см отмечалось проективное покрытие 
(ПП) видов мохово-лишайникового и травяно-
кустарничкового ярусов. всего было описано 
400 учетных площадок. для оценки влияния 
рубки леса на основные ресурсные виды напоч-
венного покрова на каждой учетной площадке 
выявлялась средняя высота черники и брусни-
ки на основе измерения высоты трех побегов.

с целью краткой характеристики динамиче-
ских процессов, происходящих в ЭК, в статье 
приводятся данные о состоянии напочвенного 
покрова на более ранних стадиях восстановле-
ния растительности (2–5 лет после рубки дре-
востоя). Эти исследования выполнены на вы-
рубках ельников черничных, расположенных 
вблизи от 10-летних в сходных экологических 
условиях [геникова и др., 2016]. для выявления 
приуроченности видов напочвенного покрова 
к определенным зонам ЭК в программной сре-
де для статистической обработки данных R был 
проведен однофакторный дисперсионный ана-
лиз варьирования проективного покрытия ви-
дов. При выполнении дисперсионного анализа 
использовался непараметрический критерий 
Краскела – Уоллиса с учетом поправки на мно-
жественные сравнения. Также был проведен 
анализ встречаемости видов в разных зонах ЭК 
с использованием критерия хи-квадрат.

с целью выявления закономерностей фор-
мирования видового состава ельников мы 
провели анализ ценотического предпочтения 
видов напочвенного покрова. все виды, произ-
раставшие на исследованной территории, были 
разделены на пять групп по реакции на рубку 
древостоя и последующее формирование дре-
весного яруса (молодняка) с учетом местопро-
израстания (лес, опушка, вырубка). в первую 
группу вошли типичные лесные виды, фитоце-
нотический оптимум которых соответствует ус-
ловиям ельников черничных. их реакция на руб-
ку леса была отрицательна и не наблюдалось 
статистически достоверной положительной 
реакции на формирование древесного яруса 
из молодых деревьев березы и ели. Ко второй 
группе отнесены виды, отрицательно реагиру-
ющие на рубку снижением обилия и достовер-
но положительно – на восстановление древес-
ного яруса на вырубке. Это также лесные виды, 
но их фитоценотический оптимум «сдвинут» 
в сторону молодняков. Третью группу мы оп-
ределили как опушечные виды – их покрытие 

и встречаемость значительно выше у границы 
леса, чем на вырубке и в лесу, и мало измени-
лись даже при формировании молодняка на вы-
рубке. четвертая группа состоит из типичных 
лесных апофитов, положительно реагирующих 
на рубку, но по мере формирования древес-
ного яруса снижающих обилие. виды, реакция 
которых на рубку и последующее формиро-
вание древесного яруса не обнаруживалась 
геоботаническими методами и не подтверж-
дена статистически, отнесены в отдельную  
группу.

результаты и обсуждение

всего в исследованных сообществах выяв-
лено 32 вида сосудистых растений, в том числе 
деревья (Betula sp., Picea abies s. l., Pinus syl‑
vestris), кустарники (Juniperus communis, Rosa 
acicularis Lindl., Salix caprea L., Sorbus aucupa‑
ria) и 25 видов травяно-кустарничкового яруса 
(табл. 1), 18 видов мхов (Aulacomnium palustre 
(Hedw.) Schwägr., Dicranum majus Turner, D. po‑
lysetum Sw., D. scoparium Hedw., Hylocomium 
splendens (Hedw.) Bruch et al., Leptodictyum ri‑
parium (Hedw.) Warnst., Plagiothecium laetum 
Bruch et al., Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt., 
Pohlia nutans (Hedw.) Lindb., Polytrichum com‑
mune Hedw., P. juniperinum Hedw., Ptilium crista‑
castrensis (Hedw.) De Not., Rhizomnium puncta‑
tum (Hedw.) T. J. Kop., Rhytidiadelphus triquetrus 
(Hedw.) Warnst., Sciuro‑hypnum starkei (Brid.) Ig-
natov & Huttunen, Sphagnum capillifolium (Ehrh.) 
Hedw., S. centrale C. E. O. Jensen, S. girgensohnii 
Russow), 3 вида печеночников (Barbilophozia 
barbata (Schmidel ex Schreb.) Loeske, Gymno‑
colea inflata (Huds.) Dumort., Tritomaria quinque‑
dentata (Huds.)) и 3 вида лишайников (Clado‑
nia arbuscula (Wallr.) Flot., Cl. rangiferina (L.) 
F. H. Wigg, Peltigera aphtosa L. Willd.).

число видов сосудистых растений на иссле-
дованных участках практически не отличается: 
на вырубке – 23, на опушке – 21, в лесу – 20. 
сравнение зон ЭК с помощью коэффициента 
флористического сходства Жаккара показа-
ло большое сходство видового состава леса, 
опушки и вырубки – значения коэффициента 
составляют не менее 0,74. Такая ситуация ха-
рактерна для участков, удаленных от населен-
ных пунктов, сельскохозяйственных угодий, 
дорог, и объясняется отсутствием вблизи вы-
рубки видов, способных быстро (до формиро-
вания сомкнутого покрова) распространиться 
на освободившееся место.

во всех зонах экотонного комплекса отмеча-
ется высокое ПП мохово-лишайникового яру-
са. в зоне опушки и леса ПП яруса практичес-
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Таблица 1. встречаемость и среднее проективное покрытие видов сосудистых растений в зонах экотонного 
комплекса через 10 лет после рубки древостоя
Table 1. Occurrence frequency and projective cover of vascular plant species in the ecotone complex zones in 10 
years after logging
виды травяно-кустарничкового яруса
Herb-dwarf shrubs cover species

лес
forest

опушка
forest margin

вырубка
clear-cut

Avenella flexuosa (L.) Drej.
(луговик извилистый) 

33*
+ (a**) 

44
1 (a) 

59
6 (b) 

Calamagrostis phragmitoides C. Hartm.
(вейник тростниковидный) 

2
+ (a) 

2
+ (a) 

2
+ (a) 

Carex globularis L.
(осока шаровидная) 

60
2 (a) 

59
3 (ab) 

77
5 (b) 

Chamaenerion angustifolium (L.) Scop.
(иван-чай узколистный) 

1,5
+ (a) 

6
+ (a) 

41
2 (b) 

Chamaepericlymenum suecicum (L.) Aschers. & Graebn.
(дерен шведский)  – 3

+ (a) 
10

+ (a) 
Dryopteris carthusiana (Vill.) H. P. Fuchs
(Щитовник картузианский)  –  – 0,8

+
Empetrum nigrum L. s. l.
(водяника черная) 

20
+ (a) 

22
2 (a) 

2
+ (a) 

Equisetum sylvaticum L.
(Хвощ лесной) 

15
1 (a) 

30
+ (a) 

35
+ (a) 

Goodyera repens (L.) R. Br.
(гудайера ползучая) 

0,8
+  –  – 

Gymnocarpium dryopteris (L.) Newm.
(голокучник трехраздельный)  – 0,8

+ (a) 
11

2 (a) 
Linnaea borealis L.
(линнея северная) 

65
3 (a) 

77
3 (a) 

48
3 (a) 

Listera cordata (L.) R. Br.
(Тайник сердцевидный) 

20
+ (a) 

9
+ (a)  – 

Luzula pilosa (L.) Willd.
(ожика волосистая) 

12
+ (a) 

9
+ (a) 

19
+ (a) 

Lycopodium annotinum L.
(Плаун годичный) 

6
+ (a) 

1
+ (a) 

2
+ (a) 

Maianthemum bifolium (L.) F. W. Schmidt
(Майник двулистный) 

14
3 (a) 

21
+ (a) 

21
1 (a) 

Melampyrum pratense L.
(Марьянник луговой) 

23
2 (a) 

22
+ (a) 

49
1 (a) 

Melampyrum sylvaticum L.
(Марьянник лесной) 

5
+ (a) 

4
+ (a) 

6
+ (a) 

Orthilia secunda (L.) House
(ортилия однобокая) 

7
+ (a) 

12
+ (a) 

1
+ (a) 

Oxalis acetosella L.
(Кислица обыкновенная) 

12
+ (a) 

5
+ (a) 

44
+ (a) 

Rubus arcticus L.
(Княженика)  –  – 7

+
Rubus chamaemorus L.
(Морошка приземистая) 

28
+ (a) 

8
+ (a) 

17
1 (a) 

Trientalis europaea L.
(седмичник европейский) 

31
+ (a) 

48
1 (a) 

69
3 (a) 

Vaccinium myrtillus L.
(черника обыкновенная) 

99
22 (a) 

95
15 (b) 

67
6 (c) 

Vaccinium uliginosum L.
(голубика)  –  – 1,5

+
Vaccinium vitis‑idaea L.
(Брусника обыкновенная) 

99
21 (a) 

100
20 (a) 

94
13 (b) 

Примечание. в числителе приведены средние значения встречаемости видов (% от общего количества учетных площадок), 
в знаменателе указано среднее проективное покрытие для зоны экотонного комплекса (%), «+» – проективное покрытие 
вида меньше 1 %, прочерком обозначено отсутствие вида.
*Жирным шрифтом отмечены показатели встречаемости, достоверно отличающиеся от ожидаемых; **одинаковыми бук-
вами обозначены значения проективного покрытия вида, не имеющие достоверного отличия на 5% уровне значимости; 
отсутствие символов – анализ не проводился из-за недостаточности данных.
Note. The numerator represents the average frequency values (as a percentage of all plots number), in the denominator the average 
projective cover for the ecotone complex zone is shown (%), «+» – the species projective cover is less than 1 %, a dash indicates 
the species absence.
*The bold typeface marks the frequency values that statistically differ from the theoretical values; ** the same letters mark the pro-
jective cover values that do not statistically differ from the other group (significance lever – 5 %); the absence of symbols means that 
the analysis was not carried out due to a lack of the data.
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ки одинаковое и в среднем составляет 76 ± 5 
и 72 ± 5 % соответственно. ПП мохово-лишай-
никового яруса на вырубке значительно мень-
ше (57 ± 7 %). Ранее мы отмечали, что в пер-
вые годы после рубки древостоя обилие видов 
мохово-лишайникового яруса резко снижается 
[Торопова, 2016] и через 10 лет еще не проис-
ходит их восстановление до исходного состоя-
ния, несмотря на сформированный древесный 
ярус. отличие зон экотонного комплекса про-
является не только в сокращении общего про-
ективного покрытия мхов, но и в изменении со-
отношения видов. на исследованных участках 
мохово-лишайниковый ярус исходных лесных 
сообществ сформирован в равной мере сфаг-

новыми (среднее ПП 34 ± 10 %) и зелеными 
мхами (37 ± 8 %). Такое соотношение наблю-
дается и в зоне опушки (38 ± 8 и 40 ± 10 % со-
ответственно). в зоне вырубки структура мохо-
вого покрова существенно меняется, а имен-
но сокращается участие сфагновых (15 ± 6 %) 
и возрастает обилие зеленых (42 ± 8 %) мхов 
(табл. 2).

Таким образом, на вырубках десятилетней 
давности покрытие видов рода Sphagnum 
не восстановилось, несмотря на формирова-
ние древесного яруса. другая динамика описа-
на нами в зоне опушки. Здесь сразу после руб-
ки ПП сфагнов снизилось так же, как и на вы-
рубке, но уже через десять лет восстановилось 

Таблица 2. Участие видов мхов в напочвенном покрове в разных зонах экотонного комплекса через 10 лет 
после рубки
Table 2. Mosses participation in ground cover in the different zones of ecotone compex in 10 years after logging

лес
forest

опушка
forest margin

вырубка
clear-cut

ПП, %
projective 

cover

доля, %
proportion

ПП, %
projective 

cover

доля, %
proportion

ПП, %
projective 

cover

доля, %
proportion

Dicranum spp. 6 8,6 6 7,7 6 10,7
Hylocomium splendens 10 14,3 5 6,4 5 8,9
Pleurozium schreberi 15 21,4 19 24,4 21 37,5
Polytrichum commune 5 7,1 10 12,8 9 16,1
Sphagnum spp. 34 48,6 38 48,7 15 26,8
всего:
Total: 70 100 78 100 56 100

Рис. 2. обилие Sphagnum sp. в экотонном комплексе «лес – опушка – вырубка» 
разной давности нарушения. Здесь и на рис. 3–5 показано среднее проектив-
ное покрытие вида по отношению к лесу (100 %), пунктирной линией отмечена 
относительная встречаемость вида по сравнению с лесным участком (сред-
нее по всем исследованным трансектам)
Fig. 2. Sphagnum sp. abundance in the ecotone compex “forest – forest margin – 
clear-cut” of different disturbance age. Here and in Fig. 3–5 the average projective 
cover of species in relation to forest (100 %) is shown, the dotted line shows relative 
frequency of species compared with forest (average of all explored transects)
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до уровня, который был до рубки (рис. 2). 
встречаемость сфагновых мхов на вырубках 
десятилетней давности также ниже, чем в лесу: 
51 и 67 % соответственно. но учитывая, что 
на свежих вырубках встречаемость была в три 
раза ниже, чем на лесном участке, через десять 
лет после рубки древостоя мы наблюдаем до-
статочно быстрое восстановление структуры 
мохового яруса под пологом сформировавше-
гося древесного яруса. Приведенные данные 
свидетельствуют об однозначно отрицательной 
реакции лесных сфагновых мхов на осветление 
и, возможно, на снижение почвенной влажнос-
ти на вырубках. восстановление древесного 
яруса делает обстановку для сфагновых мхов 
более благоприятной с точки зрения влияния 
прямого солнечного освещения, но, с другой 
стороны, быстрому восстановлению их покро-
ва может препятствовать опад лиственных по-
род [Малышева, 1983; Рысин, Полякова, 1987].

виды зеленых мхов реагируют на рубку дре-
востоя по-разному. наиболее чувствительным 
к изменению условий местообитания является 
Hylocomium splendens. в первые годы после 
рубки его обилие в 3–4 раза ниже, чем в сосед-
нем лесу (рис. 3). через 10 лет разница с лес-
ным участком сокращается, но все равно вну-
шительная – более чем в 2 раза (табл. 2). Эти 
данные могут свидетельствовать о сильной за-
висимости Hylocomium splendens от древесно-
го яруса.

Pleurozium schreberi менее чувствителен 
к изменению условий после рубки. в тех случа-
ях, когда рубка древостоя ведет к резким изме-
нениям условий в сторону снижения влажности 
(опушки южной и юго-западной экспозиции), 

покрытие Pleurozium schreberi может сильно 
сокращаться (в 2 и более раз) – повсемест-
но наблюдаются пятна погибших (выгоревших 
от избыточной инсоляции) мхов. через десять 
лет после рубки, когда формируется древес-
ный ярус, ПП вида в лесу уже немного ниже, чем 
на опушке и на вырубке (рис. 4). и, несмотря 
на то что в данном случае различия несущест-
венны и могут объясняться как естественными 
причинами (взаимоотношения растений, более 
густой древесный ярус и т. п.), так и методи-
ческими моментами (точностью глазомерного 
учета), можно с уверенностью утверждать, что 
данный вид проявляет высокую экологическую 
пластичность и быстро восстанавливается по-
сле уничтожения древостоя.

для Polytrichum commune уничтожение 
древесного яруса, если оно не приводит к ис-
сушению почвы, создает благоприятные усло-
вия для роста [Крышень, 2006]. Разрастание 
светолюбивого Polytrichum commune и обра-
зование долгомошных типов вырубок на мес-
те влажного ельника черничного отмечалось 
в работах и. с. Мелехова и в. г. чертовского 
для территории архангельской области [1959]. 
наши исследования показали, что через десять 
лет после рубки древостоя ПП данного вида 
на опушке и вырубке в среднем в 2 раза выше, 
чем в лесу (рис. 5).

из прочих видов мохово-лишайниково-
го яруса Dicranum polysetum, D. scoparium 
и Pohlia nutans отмечены во всех зонах с не-
высоким обилием, не позволяющим судить 
об их реакции на изменение природной среды. 
Ptilium crista-castrensis, Aulacomium palus-
tre, Rhytidiadelphus triquetrus, Cladonia spp. 

Рис. 3. обилие Hylocomium splendens в экотонном комплексе «лес – опушка – 
вырубка» разной давности нарушения
Fig. 3. Hylocomium splendens abundance in the ecotone compex “forest – forest 
margin – clear-cut” of different disturbance age
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и виды Hepaticae отмечены преимуществен-
но на вырубке и опушке. Эти виды практичес-
ки не встречались в лесу. Проективное покры-
тие данной группы видов ничтожно мало, они 
не оказывают существенного влияния на струк-
туру растительных сообществ и интересны 
только с точки зрения видового разнообразия 
сообществ вырубок и опушек.

через десять лет после рубки травяно-кус-
тарничковый ярус также претерпевает сущест-
венные структурные изменения. общее ПП 
яруса не восстановилось за 10 лет ни на вы-
рубках (41 ± 4 %), ни на опушках (44 ± 4 %) до 
значения ПП травяно-кустарничкового яруса 
в лесу (53 ± 3 %). При этом на вырубках преоб-

ладают травянистые растения, а относительная 
доля кустарничков составляет лишь около 47 %, 
в то время как в лесу – 82 %. на опушке струк-
тура травяно-кустарничкового яруса значитель-
но ближе к лесному сообществу, здесь относи-
тельное участие кустарничков в сложении тра-
вяно-кустарничкового яруса достигает 78 %.

среди кустарничков Vaccinium myrtillus 
наиболее резко и негативно реагирует на руб-
ку [геникова и др., 2016]. и даже через десять 
лет после рубки в начале формирования дре-
весного яруса ее ПП на вырубке втрое ниже, 
чем в лесу (6 ± 2 и 22 ± 5 % соответственно). 
на опушке, несмотря на смягчающее действие 
стены леса, ПП вида (15 ± 2 %) также сущест-

Рис. 4. обилие Pleurozium schreberi в экотонном комплексе «лес – опушка – 
вырубка» разной давности нарушения
Fig. 4. Pleurozium schreberi abundance in the ecotone compex “forest – forest 
margin – clear-cut” of different disturbance age

Рис. 5. обилие Polyrtichum commune в экотонном комплексе «лес – опушка – 
вырубка» разной давности нарушения
Fig. 5. Polyrtichum commune abundance in the ecotone compex “forest – forest 
margin – clear-cut” of different disturbance age
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венно ниже, чем в лесу. При этом встречае-
мость как на вырубках десятилетней давнос-
ти, так и на свежих составляет около 65–70 % 
от встречаемости в исходном лесном сооб-
ществе. о неблагоприятном влиянии сплош-
ной рубки древостоя на рост черники наряду 
со снижением обилия свидетельствует так-
же уменьшение высоты побегов на вырубке 
и в зоне опушки. на вырубках десятилетней 
давности и их опушках высота кустарничка поч-
ти в полтора раза меньше, чем в лесу (рис. 6).

через десять лет после рубки ПП Vaccini-
um vitis-idaea на вырубках существенно ниже, 
чем в лесу (13 ± 1 и 21 ± 3 % соответственно), 
при этом среднее покрытие вида на опушке 
(20 ± 4 %) практически не отличается от тако-
вого в лесу (рис. 7). высота кустарничка, так же 

Рис. 6. средняя высота побегов черники в сооб-
ществах экотонного комплекса вырубок десятилет-
ней давности
Fig. 6. Average height of bilberry plants in the 10-year-
old ecotone complex

Рис. 7. графики варьирования проективного покрытия видов сосудистых растений в сообществах экотонно-
го комплекса вырубок десятилетней давности (жирной линией показана медиана значений)
Fig. 7. Box-plots of vascular plant species projective cover distribution in the 10-year-old ecotone complex (the me-
dian is shown by the bold line)
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как и у V. myrtillus, на вырубке и опушке в пол-
тора раза ниже, чем в лесу (рис. 8). возможно, 
это обусловлено гибелью части побегов в про-
цессе рубки и появлением новых молодых по-
бегов.

Listera cordata заселяет еловые и сосно-
вые влажные леса [Шмидт, 2005] и является 
индикатором ненарушенных лесов [Кравченко, 
Тимофеева, 2007; выявление…, 2009], что под-
тверждается и нашими исследованиями. Так, 
в зоне опушки его встречаемость на учетных 
площадках вдвое ниже, чем в лесу, на 10-лет-
ней вырубке вид не отмечен. Ранее на свежих 
вырубках нами отмечались единичные встре-
чи на опушке и в зоне вырубки в пятнах сфаг-
новых мхов, и это косвенно указывает, что под 
пологом ели складываются стабильно влаж-
ные условия, обеспечивающие произрастание 
вида.

Goodyera repens – еще одна орхидея, ко-
торая считается показателем ненарушенных 
местообитаний [Кравченко, Тимофеева, 2007]. 
в наших исследованиях вид единично отмечен 
только в лесу, что подтверждает индикаторные 
свойства вида.

Покрытие Carex globularis невелико, но все 
же на вырубках оно немного больше, чем 
на опушках и в лесу. на отдельных учетных 
площадках на вырубке ПП вида достигало 7 % 
(рис. 7). Значения встречаемости осоки близ-
ки на учетных площадках в лесу и на опушке, 
на вырубке этот показатель несколько выше. 
Ранее на свежих вырубках было отмечено поч-
ти полное отсутствие вида на вырубке и более 
высокая его встречаемость в лесу по сравне-
нию с опушкой. вероятно, эти различия обус-
ловлены более влажными условиями на участ-
ке вырубок десятилетней давности. высокая 
влажность почвы способствовала сохранению 
вида после уничтожения древостоя, а высокая 
освещенность была благоприятна для увеличе-
ния ПП.

Equisetum sylvaticum также имеет низкое 
обилие, его ПП на отдельных учетных площад-
ках редко превышает 1 %, только на неболь-
шой группе площадок в лесу покрытие вида 
достигает 10 %. При этом встречаемость хво-
ща на учетных площадках в лесу вдвое ниже, 
чем на опушке и вырубке. в ранее исследован-
ных более молодых экотонных комплексах его 
встречаемость примерно одинакова во всех зо-
нах. изменения обилия хвоща, так же как и осо-
ки шаровидной, определяются изменениями 
условий увлажнения [Bergstedt, Milber, 2001; 
Крышень, 2006].

Chamaepericlymenum suecicum редко 
встречается в исследованных сообществах. 

Ранее он единично был отмечен в лесном со-
обществе. в десятилетних экотонных комплек-
сах дерен также фиксировался только на од-
ной трансекте в зоне опушки и вырубки, в лесу 
вид не обнаружен. на вырубке он встречается 
втрое чаще, чем на опушке. его ПП изменяется 
от единичных встреч до 30 %.

Gymnocarpium dryopteris – редкий в дан-
ных сообществах вид. Так же, как дерен, ранее 
отмечен только в лесу. в десятилетних экотон-
ных комплексах голокучник встречается пре-
имущественно на вырубках. в основном это 
единичные растения, лишь на одном участке 
на вырубке его покрытие варьирует от 20 до 
50 %.

Покрытие Melampyrum pratense крайне 
неравномерно. в лесу на учетных площадках 
отмечены преимущественно одиночные рас-
тения, но на нескольких площадках ПП превы-
шает 10 %. на опушке ПП вида не превышает 
2–3 %, на вырубке часто составляет от 7 до 
15 %. При этом встречаемость вида на учетных 
площадках на вырубке вдвое выше, чем в лесу 
и на опушке. на ранних стадиях восстановления 
напочвенного покрова ПП вида не превышало 
2 % при значительно более высокой встреча-
емости на вырубке. Ранее мы также отмечали 
закономерное увеличение обилия марьянни-
ка лугового в молодняках и средневозрастных 
сосновых насаждениях по сравнению с выруб-
ками. Этот вид быстро заселяет вырубки после 
уничтожения древостоя и постепенно увеличи-
вает свое обилие на ранних стадиях формиро-
вания древесного яруса.

Maianthemum bifolium на опушке и вырубке 
встречается в полтора раза чаще, чем в лесу, 
но с низким ПП, только на отдельных учетных 
площадках в этих зонах обилие вида составля-
ло 10 %. в лесу же его ПП нередко достигало 

Рис. 8. средняя высота побегов брусники в сооб-
ществах экотонного комплекса вырубок десятилет-
ней давности
Fig. 8. Average height of cowberry plants in the 10-year-
old ecotone complex
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30–70 %. Ранее для свежих вырубок мы отмеча-
ли значительно более высокую встречаемость 
майника в зоне вырубки. на 10-летней вырубке 
вид отмечен только под куртинами подроста. 
Это может объясняться слабой конкурентоспо-
собностью вида при высокой мобильности – он 
достаточно быстро распространяется на осво-
бодившееся пространство, но не способен кон-
курировать с другими видами, разросшимися 
на вырубке.

Trientalis europaea – опушечно-лесной вид, 
растет как в различных типах леса, так и на вы-
рубках и гарях [Шмидт, 2005]. При относитель-
но низком ПП демонстрирует положительную 
реакцию на уничтожение древостоя (рис. 7). 
его ПП на всех трансектах стабильно выше 
на вырубке, чем в других зонах экотонного ком-
плекса, при этом на опушке больше, чем в лесу. 
встречаемость на учетных площадках в лесу 
примерно в два раза ниже, чем на вырубках, 
и более чем в полтора раза ниже, чем на опуш-
ке (табл. 1). Ранее для этого вида отмечалась 
равномерность встречаемости во всех зонах 
экотонного комплекса.

Три вида – Luzula pilosa, Oxalis acetosel-
la и Lycopodium annotinum – довольно час-
то встречаются на учетных площадках в зоне 
леса и вырубки и несколько реже на опушке. 
их среднее ПП не превышает 1 %, лишь на от-
дельных учетных площадках в лесу покрытие 
Oxalis acetosella достигает 15–20 %, Luzula pi‑
losa – 5–7 %, Lycopodium annotinum – 5–10 %. 
в более молодых экотонных комплексах Lu‑
zula pilosa и Lycopodium annotinum немного 
чаще, а Oxalis acetosella значительно чаще 
встречались в лесу. Повышение встречаемос-
ти этих видов на вырубке, вероятно, связано 
с началом формирования древесного яруса, 
а также большей сохранностью крупномер-
ного подроста ели, оставшегося от лесного  
сообщества.

Распространение лесного вида Linnaea 
borealis, отнесенного а. в. Кравченко [2007] 
к олигоапофитам – видам, способным засе-
лять нарушенные местообитания, в нашем слу-
чае не зависит от зон экотонного комплекса 
(табл. 1). Максимальное обилие (ПП 10–20 %) 
отмечено на площадках с заросшими пнями 
и валежом независимо от зоны.

Empetrum nigrum показал резкое снижение 
обилия на открытой вырубке [геникова и др., 
2016], которое не восстанавливается и на ста-
дии молодняка (табл. 1). он имеет невысокое 
обилие в напочвенном покрове во всех зонах 
исследованных участков, где встречается пре-
имущественно в увлажненных местах и пятна-
ми. именно мозаичностью объясняется то, что 

ПП сильно варьирует – от 0 до 70 %, при этом 
площадки с максимальным покрытием вида от-
мечены в зоне опушки.

Проективное покрытие Orthilia secunda 
на отдельных учетных площадках в зоне опушки 
достигает 7 %, в лесу – не более 1 %, на выруб-
ке вид отмечен только на одной учетной пло-
щадке.

Chamaenerion angustifolium – типичный 
апофит, активно заселяет нарушенные место-
обитания: вырубки, гари, обочины дорог, же-
лезнодорожные насыпи [Шмидт, 2005; Крав-
ченко, 2007]. на вырубках предпочитает за-
хламленные порубочными остатками участки. 
среднее ПП вида максимально в зоне вырубки, 
на опушке и в лесу встречаются в основном 
единичные растения, лишь на отдельных учет-
ных площадках покрытие близко к 5 % (рис. 7). 
встречаемость Chamaenerion angustifolium 
на вырубке значительно выше, чем на опушке 
и в лесу, и даже на 10-й год, когда уже сформи-
ровался древесный ярус.

встречаемость Avenella flexuosa – еще од-
ного типичного апофита – не так сильно разли-
чается в разных зонах экотонного комплекса, 
как у Chamaenerion angustifolium: на выруб-
ке вид в полтора раза чаще встречается, чем 
на опушке, и в два раза чаще, чем в лесу. на от-
дельных трансектах в лесу луговик встречается 
на большинстве учетных площадок, но его ПП 
лишь на единичных площадках достигает 10 % 
(рис. 7).

Распространение последних двух видов 
в экотонном комплексе демонстрирует влияние 
стены леса на прилегающую к нему полосу вы-
рубки шириной около 8 метров. в этой полосе, 
входящей в зону опушки, указанные травянис-
тые растения встречаются значительно реже, 
не образуя высокого ПП, что способствует со-
хранению типично лесной структуры напочвен-
ного покрова с абсолютным доминированием 
кустарничков.

Различия структуры напочвенного покро-
ва в разных зонах экотонного комплекса обус-
ловлены разной реакцией видов на резкое из-
менение экологических условий в результате 
уничтожения и последующего восстановления 
древесного яруса на вырубках.

Большинство лесных видов проявляют нега-
тивную реакцию на изменение условий: снижа-
ется их проективное покрытие, высота побегов, 
в результате гибели растений уменьшается их 
встречаемость на учетных площадках. отрица-
тельно реагируют на уничтожение древесного 
яруса Sphagnum spp., Hylocomium splendens, 
Vaccinium myrtillus, Listera cordata и Goodyera 
repens. на вырубке десятилетней давности 
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наиболее чувствительные к трансформации 
местообитаний растения семейства Orchida-
ceae отсутствуют, а проективное покрытие 
остальных видов в 2–3 раза ниже, чем в лесу. 
даже на опушке эти виды имеют меньшее по-
крытие и, в случае Vaccinium myrtillus, меньшую 
высоту побегов. их встречаемость на вырубке 
снижается еще на ранних стадиях восстанов-
ления напочвенного покрова, по-видимому, 
в результате гибели от избыточной инсоляции 
или механического уничтожения в период руб-
ки, возможно также конкурентное вытеснение 
типичными апофитами. через десять лет по-
сле рубки встречаемость этих видов на выруб-
ке остается меньшей, чем в исходном лесном 
сообществе. Подобные результаты, говорящие 
о снижении обилия Vaccinium myrtillus и Hyloco‑
mium splendens на вырубках, получены и в ра-
ботах других исследователей через 10–15 лет 
после нарушения в сосновых и еловых лесах 
[Neippola, 1992; Bergstedt et al., 2008; Johnson 
et al., 2014 и др.].

Pleurozium schreberi довольно быстро вос-
станавливается на вырубках. для него харак-
терно даже увеличение проективного покрытия 
после депрессии первых лет после рубки. сре-
ди доминирующих мхов лесного напочвенного 
покрова Pleurozium schreberi считается менее 
чувствительным к нарушениям по сравнению 
с Hylocomium splendens. он более устойчив 
к сухим условиям произрастания и быстро вос-
станавливает способность к фотосинтезу по-
сле засушливого периода [Mäkipää, Heikkinen, 
2003].

Empetrum nigrum s. l. и Orthilia secunda, 
сразу после уничтожения древесного яруса 
встречавшиеся только в лесу, через десять лет 
после рубки стали наиболее обильны на опуш-
ках. Maianthemum bifolium, на свежих вырубках 
положительно отреагировавший на повыше-
ние освещенности, и через десять лет после 
рубки сохранил относительно высокую встре-
чаемость на вырубке. Carex globularis, ранее 
встречавшаяся только в лесу, стала обычна 
и на вырубке. вероятно, все эти изменения 
распределения видов в экотонном комплек-
се связаны с развитием березового и елового 
подроста на вырубках.

Polytrichum commune, Chamaenerion angus‑
tifolium и Avenella flexuosa однозначно положи-
тельно реагируют на уничтожение древостоя. 
их встречаемость и проективное покрытие 
существенно выше на вырубке по сравнению 
с лесным сообществом. в зоне опушки обилие 
Chamaenerion angustifolium и Avenella flexuosa 
немного выше, чем в лесу, но заметно ниже, 
чем на вырубке.

заключение

Результаты проведенных исследований сви-
детельствуют о сохранении характерных осо-
бенностей структуры напочвенного покрова 
в трех зонах экотонного комплекса (лес, опуш-
ка, вырубка) через 10 лет после рубки древо-
стоя, несмотря на сформировавшийся на вы-
рубке древесный ярус и переход сообщества 
вырубки в стадию молодняка.

с учетом ранее проведенных исследований 
структуры напочвенного покрова 2–5-летних 
вырубок все виды травяно-кустарничкового 
и мохового ярусов распределены по 5 группам 
по динамике их обилия.

1. Типичные лесные виды, фитоценотичес-
кий оптимум которых соответствует условиям 
ельников черничных. Эти виды резко снизили 
обилие после рубки и не восстанавливают его 
даже под пологом лиственных пород, при этом 
в зоне опушки их ПП близко к лесному сооб-
ществу. К этой группе относятся как индика-
торы малонарушенных лесов Goodyera repens, 
Listera cordata, так и доминанты напочвенного 
покрова ельника черничного на всех лесных 
стадиях его восстановления Vaccinium vitis‑
idaea, V. myrtillus, Hylocomium splendens.

2. в отличие от первой группы во вторую 
вошли лесные виды, которые однозначно по-
ложительно реагируют на начальные стадии 
формирования лесной среды на вырубке. Это 
Carex globularis, Chamaepericlymenum sue‑
cicum, Equisetum sylvaticum, Gymnocarpium 
dryopteris, Luzula pilosa, Maianthemum bifo‑
lium, Melampyrum pratense, Oxalis acetosella, 
Pleurozium schreberi, Rubus arcticus, Trientalis 
europaea.

3. два вида, Empetrum nigrum и Orthilia se‑
cunda, можно назвать опушечными – их покры-
тие и встречаемость в переходной зоне всегда 
значительно выше, чем на вырубке и в лесу.

4. Типичные лесные апофиты, положительно 
реагирующие на рубку, но по мере формирова-
ния древесного яруса снижающие обилие. При 
этом встречаемость видов на вырубленном 
участке остается высокой, но при формирова-
нии древесного яруса уменьшается проектив-
ное покрытие и ухудшается жизненное состоя-
ние растений (уменьшаются размеры, снижа-
ется количество цветущих растений и т. п.). Это 
Avenella flexuosa, Chamaenerion angustifolium 
и Polytrichum commune.

5. виды, реакция которых на рубку и по-
следующее формирование древесного яруса 
преимущественно из лиственных пород не об-
наруживается геоботаническими методами 
и не подтверждается статистически из-за низ-
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кого обилия во всех зонах ЭК: Calamagrostis 
phragmitoides, Dicranum spp., Dryopteris carthu‑
siana, Hylocomium splendens, Linnaea borealis, 
Lycopodium annotinum, Melampyrum sylvaticum, 
Rubus chamaemorus, Sphagnum spp., Vaccinium 
uliginosum.

в целом изменения в структуре напочвен-
ного покрова на вырубке сразу после уничто-
жения древесного яруса были резкими: сни-
зились ПП и встречаемость кустарничков, 
большинства видов мхов. в первые годы после 
рубки быстро увеличилось обилие травянистых 
растений с доминированием Avenella flexuosa 
и Chamaenerion angustifolium. Постепенное ес-
тественное формирование древесного яруса 
в течение 10 лет после рубки древостоя повлек-
ло за собой изменения, связанные с увеличе-
нием обилия теневыносливых видов (2-я груп-
па), резко снизивших обилие в первые годы, и, 
напротив, снижение обилия лесных апофитов 
(4-я группа), разрастание которых на вырубке 
можно охарактеризовать как «взрывное». ис-
следованный участок отличался тем, что здесь 
не было заноса растений на вырубки и сооб-
щества всех трех зон ЭК сформированы вида-
ми, произраставшими в лесу до рубки. То есть 
в исходном сообществе присутствовали виды, 
которые по-разному реагируют не только 
на локальные разрушения, но и на последую-
щее восстановление древесного яруса. Такой 
механизм устойчивости естественных ельников 
оказался реализуемым и при масштабных ан-
тропогенных изменениях, обеспечивая макси-
мально возможную продуктивность сообщест-
ва на всех стадиях сукцессии.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального бюд‑
жета на выполнение государственного зада‑
ния КарНЦ РАН (№АААА‑А17‑117011210086‑4) 
и ФИЦКИА РАН (№АААА‑А17‑117122990042‑2).
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исПользование анализа сосТава 
исКоПаемой флоры для реКонсТруКции 
расТиТельносТи и ПалеоЭКологичесКих 
условий ПозднеледниКовья Карелии

н. б. лаврова1, л. в. филимонова2

1 Институт геологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия
2 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

в статье обобщены результаты палинологических и макрофоссильных исследо-
ваний позднеледниковых отложений Карелии, включающих средний дриас, алле-
ред и поздний дриас – 12350–10300 14с л. н. (14100–11900 кал. л. н.). Рассмотрены 
особенности состава и формирования спорово-пыльцевых спектров (сПс). 
Установлено, что сПс позднеледниковых отложений Карелии включают пыльцу 
и споры растений из окружающих местообитаний, переотложенные и дальнеза-
носные пыльцевые зерна. При интерпретации палеоботанических данных и вы-
полнении реконструкции растительного покрова позднеледниковья использованы 
палеоэкологический анализ и метод определения концентрации пыльцы в отло-
жениях. выполнен географический и эколого-ценотической анализ комплексной 
ископаемой флоры. Установлено, что большинство видов растений имеют циркум-
полярное распространение, несколько меньше видов с евразиатскими ареалами; 
третью позицию делят голарктические, циркумбореальные и европейские виды. 
во флоре представлены арктоальпийские, гипоарктические, арктические, степ-
ные и бореальные виды. По микро- и макрофоссилиям идентифицированы рас-
тения лесных, тундровых, лесотундровых, степных и луговых сообществ, пионер-
ных группировок на несформированных и нарушенных почвогрунтах, каменистых 
и щебнистых субстратах. выявлены растения – индикаторы экологических усло-
вий позднеледникового времени. они характеризуются разными требованиями 
к тепло- и влагообеспеченности, гранулометрическому и геохимическому составу 
подстилающих отложений. выполненный комплексный анализ ископаемой флоры 
и определение концентрации пыльцы позволили получить более достоверные ре-
конструкции растительности позднеледниковья. согласно им сложные природно-
климатические условия, а также многообразие форм рельефа и состав четвертич-
ных отложений обусловили специфичность растительного покрова, не имеющего 
аналогов в современности. он был несомкнутым, имел мозаичную структуру, вклю-
чал виды, разнообразные как по экологии, так и по географическому происхожде-
нию. Установлено, что 12350–10300 14с л. н. (14100–11900 кал. л. н.) на территории 
Карелии широкое распространение имели перигляциально-степные и тундровые 
ценозы, могли встречаться березовые и ольховые лесотундровые сообщества. 
изменения климата во время стадиальных похолоданий и межстадиальных потеп-
лений в позднеледниковье приводили к перераспределению площадей, занимае-
мых ими, при этом состав флоры оставался прежним.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: спорово-пыльцевые спектры; макрофоссилии; ископаемая 
флора; палеорастительность; позднеледниковье; Карелия.
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введение

Территория Карелии находится в пределах 
границы последнего валдайского оледенения, 
что позволяет проследить, сопоставить и обоб-
щить данные по формированию и начальным 
этапам распространения растительности 
в разнообразных экологических условиях по-
сле деградации ледникового покрова.

сведения о позднеледниковой раститель-
ности Карелии до конца прошлого века были 
весьма немногочисленны и носили зачастую 
фрагментарный характер. из наиболее ранних 
следует отметить публикации, в которых об-
суждаются вопросы биостратиграфии поздне-
ледниковья [Sauramo, 1958; Малясова, 1960; 
апухтин и др., 1965]. Реконструкции раститель-
ности этого времени приведены в ряде более 
поздних работ [абрамова, Хомутова, 1973; Хо-
мутова, 1976; девятова, Какум, 1977; елина, 
1981; девятова, 1986; Филимонова, еловичева, 
1988; Филимонова, 1995, 2005, 2014; Elina, Fili-
monova, 1996; Экман и др., 1998; елина, Фили-

монова, 1999; елина и др., 1999, 2000; деми-
дов, лаврова, 2001, 2005; сапелко, 2002; лав-
рова, 2004]. Полученные спорово-пыльцевые 
диаграммы (сПд) характеризовали в основном 
голоценовые отложения и часть позднеледни-
ковых. Эти данные послужили основой для ре-
конструкции формирования растительного по-
крова в позднеледниковье и динамики расти-
тельности с этого времени до современности. 
опубликована также серия статей, специально 
посвященных анализу флоры и растительно-
сти позднеледниковья Карелии [Elina, Klimanov, 
1986; Elina, Filimonova, 1987; лаврова, 1999а, б, 
2005а, 2006а, б, 2011; демидов, лаврова, 2000, 
2001; лаврова, демидов, 2003; Vasari et al., 
2007]. Позднеледниковые отложения изуча-
лись в хронологическом порядке, отвечающем 
последовательному освобождению территории 
Карелии от материкового льда последнего оле-
денения [геология…, 2002; лаврова, 2005б].

При проведении палеоботанических иссле-
дований особое значение имело получение 
дополнительно к информации о составе и про-

N. B. Lavrova, L. V. Filimonova. USING THE FOSSIL FLORA COMPOSITION 
ANALYSIS FOR THE RECONSTRUCTION OF VEGETATION AND 
PALAEOECOLOGICAL CONDITIONS DURING LATE GLACIAL TIME IN 
KARELIA

The paper summarizes the results of pollen and macrofossil studies of late glacial deposits 
in Karelia, encompassing the Older Dryas, Allerød, and Younger Dryas – 12350–10300 14с 
yrs BP (14100–11900 cal. yrs BP). Specific features of the composition and formation 
of spore-pollen spectra (SPS) are considered. SPS of late glacial deposits in Karelia were 
found to contain pollen and spores of plants from surrounding habitats, as well as rede-
posited pollen grains and those coming from long-range transport. Interpretation of late 
glacial palaeobotanical data and reconstruction of the respective plant cover employed 
palaeoecological analysis and the method of measuring pollen concentration in depo-
sits. The geographical and eco-sociological analysis of the fossil flora was carried out. 
A majority of species were found to have had circumpolar distribution; somewhat few-
er species had Eurasian ranges; the third position is shared by Holarctic, circumboreal, 
and European species. The flora includes arctic-alpine, low-arctic, arctic, steppe, and bo-
real species. Having analyzed micro- and macrofossils, we identified plants belonging 
to forest, tundra, forest-tundra, steppe, and meadow communities, pioneer groupings 
on immature or disturbed soils, stony and gravely substrates. The identified plants are 
indicators of late glacial ecological conditions. They have different requirements to heat 
and moisture, texture and geochemical composition of the underlying deposits. The inte-
grated analysis of the fossil flora and pollen concentration measurements have enabled 
more accurate reconstructions of late glacial vegetation. According to them, the complex 
natural and climatic conditions, as well as the high variation of landforms and Quaternary 
deposits composition have resulted in a very specific plant cover, with no modern analogs 
to be found. The cover did not form a closed canopy, was mosaic, and included species 
that were diverse both ecologically and in terms of geographic provenance. In Karelia at 
12350–10300 14с yrs BP (14100–11900 cal. yrs BP), periglacial-steppe and tundra com-
munities were widespread, and there occurred also birch and alder forest-tundra com-
munities. Climate change during late glacial cooling (stadial) and warming (interstadial) 
events altered their spatial shares, but the composition of the flora persisted.

K e y w o r d s: pollen spectra; macrofossils; fossil flora; palaeovegetation; Late Glacial 
period; Karelia.
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центном соотношении пыльцы и спор данных 
об их концентрации в отложениях, определе-
ний макроостатков растений, а также радиоуг-
леродных датировок с использованием AMS-
датирования [Wohlfarth et al., 1999, 2002, 2004].

К настоящему времени на территории Ка-
релии исследованы отложения среднего дри-
аса – 12350–11800 14с л. н. (14100–13500 
кал. л. н.), аллереда – 11800–10800 14с л. н. 
(13500–12700 кал. л. н.) и позднего дриаса – 
10800–10300 14с л. н. (12700–11900 кал. л. н.). 
Хронологическое подразделение позднелед-
никовья Карелии приведено по и. н. демидову 
[геология…, 2002]. отложения среднего дриа-
са встречены только в двух разрезах, отобран-
ных в центральных частях онежского озера 
[лаврова, 2004] и озера горнозеро в Южном 
Прионежье [лаврова, субетто, 2016], что под-
тверждено результатами варвометрического 
анализа.

материалы и методы

Палеоботанические исследования поздне-
ледниковья Карелии опираются на данные 42 
спорово-пыльцевых диаграмм озерных отло-
жений и определения макроостатков растений 
в 7 разрезах. определяли пыльцу, споры и не-
пыльцевые палиноморфы (остатки водорослей 
Botrуococcus, Chara, Nitella и Pediasrum), а так-
же дочетвертичные спороморфы. При иден-
тификации пыльцы и спор привлекали спра-
вочники и атласы-определители [Куприянова, 
1965; гричук, Моносзон, 1971; Куприянова, 
алешина, 1972, 1978; Моносзон, 1973; Бобров 
и др., 1983; Moore et al., 1991 и др.], а также 
эталонные коллекции микрофоссилий институ-
та биологии и института геологии КарнЦ Ран. 
Таксономия дана по с. К. черепанову [1995] 
с некоторыми изменениями. Параллельно с па-
линологическим исследованием в образцах 
проведено видовое определение водорослей 
Pediastrum [по: Komarek, Jankovska, 1999].

для определения абсолютного возрас-
та позднеледниковых отложений применяли 
радиоуглеродный метод, в том числе AMS-
датирование, и варвометрический; относитель-
ный возраст устанавливали при периодизации 
сПд. Привлекали также данные возраста подош-
вы (~11250 14с л. н.) и кровли (~11150 14с л. н.) 
«розового горизонта» [по: демидов, 2004], кото-
рый является маркерным для отложений онеж-
ского озера и озер, ранее входивших в его со-
став. При расчетах и. н. демидов использовал 
данные варвометрического метода и радиоуг-
леродную датировку 11325 ± 95 л. н. (Ua-10968) 
[Saarnisto, Saarinen, 2001].

с целью увеличения достоверности рекон-
струкций позднеледниковой растительности 
применили эколого-географический анализ 
[по: гричук и др., 1969] и метод определения 
концентрации пыльцы в отложениях с исполь-
зованием «маркирующих» спор [по: Stokmarr, 
1971].

результаты и обсуждение

СПС позднеледниковья: особенности 
состава и формирования

согласно литературным [Пыльцевой…, 
1950; лийвранд, 1990] и авторским данным, 
ледниковые и флювиогляциальные отложе-
ния – «немые» или содержат минимальное ко-
личество переотложенных микрофоссилий. 
наиболее информативны при изучении позд-
неледниковой растительности озерные от-
ложения, представленные преимущественно 
ленточными и гомогенными глинами, а так-
же алевритами. в этих отложениях в отличие 
от субаэральных материковых создаются бо-
лее благоприятные условия для захоронения 
пыльцы и спор.

Установлено, что сПс позднеледниковых 
отложений Карелии включают пыльцу и спо-
ры растений из окружающих местообитаний, 
переотложенные и дальнезаносные пыльце-
вые зерна. Характерно более высокое по срав-
нению с голоценом суммарное содержание 
(≥ 50 %) пыльцы трав, кустарников, кустарнич-
ков и споровых растений. особенно существе-
нен вклад пыльцы Betula nana, Artemisia и Che-
nopodiaceae, а также спор бриевых мхов (Bryo-
psida). встречается пыльца Alnaster fruticosus, 
Hippophaë rhamnoides, Dryas octopetala, Heli‑
anthemum, Juniperus communis, Ephedra spp., 
Larix, Salix spp., Ericales, споры Polypodiaceae 
и Lycopodiaceae. в древесной группе преобла-
дает пыльца Betula sect. Albae (B. pubescens, 
B. pendula, B. czerepanovii) и Alnus incana, при-
сутствует пыльца Pinus sylvestris, единично или 
в небольшом количестве – пыльца Picea и не-
моральных видов (Corylus avellana, Quercus ro‑
bur, Tilia cordata, Ulmus laevis, U. scabra, Acer).

согласно авторским и литературным дан-
ным [савельева, Малаховский, 2004], в сПс 
позднеледниковья (в том числе и в разрезах 
ленточных глин) количество пыльцы древесных 
может достигать 50 %. Большая часть ее, ско-
рее всего, была принесена ветром с террито-
рий, находящихся вне пределов Карелии, часть 
переотложена при размыве или эрозии более 
древних осадков; вклад местной пыльцы незна-
чительный. Это подтверждено данными расче-
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та концентрации пыльцы в осадках с использо-
ванием метода «маркирующих» спор [по: Stock-
marr, 1971], полученными впервые для разреза 
Тамбичозеро [Wohlfarth et al., 2002]. на рисунке 
приведена совмещенная диаграмма процент-
ного состава и концентрации пыльцы некото-
рых древесных растений из позднеледниковых 
и раннеголоценовых отложений этого разреза. 
согласно полученным данным, в сПс аллереда 
доля пыльцы березы достигала 40 % от суммы 
пыльцы и спор, а ее концентрация в отложени-
ях – всего 10–15 тыс. пыльцевых зерен в 1 см3. 
в сПс бореала при содержании пыльцы бе-
резы 50–60 % концентрация ее возросла до 
200–250 тыс. пыльцевых зерен в 1 см3. низкая 
концентрация пыльцы сосны, ели и древесных 
видов берез в отложениях аллереда и поздне-
го дриаса свидетельствует об отсутствии или 
незначительном участии этих пород в расти-
тельном покрове. Подобные данные были по-
лучены также для других позднеледниковых 
разрезов Карелии [Wohlfarth et al., 2004; Фи-
лимонова, 2014; Korsakova et al., 2016 и др.], 
в том числе еще неопубликованных. Таким об-
разом, использование таблеток с «маркирую-
щими» спорами и отображение данных в виде 
совмещенных диаграмм процентного состава 
и концентрации пыльцы (рис.) способствует 
решению вопроса о дальнезаносной и мест-
ной пыльце, а следовательно, получению более 
объективных реконструкций растительного по-
крова в обозначенное время. При этом учиты-
вается не только разная транспортабельность 
микрофоссилий, но и то, что при отсутствии 
естественного лесного фильтра участие в сПс 
пыльцы ветроопыляемых древесных растений 
(береза, сосна и др.) увеличивается.

Принимая во внимание особенности се-
диментации и эрозионные процессы в позд-
неледниковое время, можно утверждать, что 
существенную роль в формировании пали-
носпектров играло переотложение. Зачастую 
переотложенная пыльца отличается более тем-
ным цветом, уплощенностью, минерализацией, 
«стеклянным» блеском и утолщением оболочки, 
расплывчатостью структурных и скульптурных 
элементов экзины. При отсутствии указанных 
особенностей учитывалась экологическая не-
совместимость идентифицированных по пыль-
це таксонов растений [по: гричук и др., 1969]. 
Так, встреченная в позднеледниковых отложе-
ниях пыльца неморальных и термофильных ви-
дов (Alnus glutinosa, Corylus avellana, Quercus 
robur, Tilia cordata, Ulmus laevis, U. scabra, Acer) 
считалась несинхронной осадкам, поскольку 
обитание этих пород в условиях сурового кли-
мата невозможно. Также могла быть переме-

щена из более древних осадков часть пыльцы 
и спор других растений. Косвенным подтверж-
дением этого процесса служит присутствие 
в позднеледниковых отложениях дочетвертич-
ных спороморф.

При интерпретации данных состава сПс 
и реконструкции растительности позднелед-
никовья помимо исключения дальнезаносной 
и переотложенной пыльцы учитывали разную 
устойчивость микрофоссилий к разрушающим 
факторам окружающей среды. Плохо сохраня-
ется пыльца, имеющая тонкую экзину и нежную 
структуру. согласно литературным [дылис, 
1948; васьковский, 1957; сладков, 1967; Ко-
жевников, 1990, 1996; Рашке, савельева, 2017 
и др.] и авторским данным, основанным на со-
поставлении поверхностных сПс и геоботани-
ческих описаний современной растительно-
сти, разрушается полностью либо сохраняется 
в незначительном количестве пыльца Dryas, Ju‑
niperus, Larix, Populus tremula, Salix и некоторых 
других растений. в связи с этим наличие даже 
единичных пыльцевых зерен указанных таксо-
нов может свидетельствовать об их существен-
ной роли в растительном покрове.

совокупный анализ всех палеоботаничес-
ких и палеогеографических данных свидетель-
ствует о том, что незначительная концентрация 
пыльцы и спор в позднеледниковых отложениях 
обусловлена, с одной стороны, высокой скоро-
стью седиментации, достигавшей в приледни-
ковых бассейнах 1000 мм в 100 лет [демидов, 
1993], с другой – незначительным поступле-
нием микрофоссилий. Последнее могло быть 
связано с еще небольшой площадью суши, 
слаборазвитым, фрагментарным раститель-
ным покровом, низкой пыльцевой и споровой 
продуктивностью растений в холодных клима-
тических условиях, а в позднем дриасе также 
с некоторым уменьшением количества дальне-
заносной пыльцы деревьев.

Макроостатки растений

Результаты макрофоссильного анализа от-
ложений аллереда, позднего дриаса и начала 
голоцена получены для семи разрезов озер-
ных отложений, три из которых расположены 
на онежско-ладожском водоразделе [лаврова, 
2005б, 2006а], три – к юго-востоку от онежского 
озера [Wohlfarth et al., 1999, 2002, 2004] и один – 
в центральной части Карелии [Vasari et al., 
2007]. в позднеледниковых отложениях встре-
чены фрагменты древесных растений (Betula 
pubescens, Picea abies, Populus tremula, Alnus), 
кустарников и кустарничков (Arctostaphylos al‑
pina, Betula nana, Salix herbacea, S. reticulata 
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и др.), травянистых (Dryas octopetala, Melandri‑
um angustiflorum, Saxifraga oppositifolia, Draba, 
Epilobium, Minuartia, Potentilla и др.), в том числе 
водных, прибрежно-водных и болотных расте-
ний (Caltha palustris, Equisetum fluviatile, Isoëtes 
lacustris, Menyanthes trifoliata, Nuphar lutea, 
Nymphaea alba, Potamogeton natans, P. filiformis, 
Rorippa palustris, Scirpus sylvaticus, Pedicularis, 
Sparganium, Callitriche hermaphroditica и др.), 
а также бриевых мхов (Warnstorfia exannulata, 
Distichium, Ditrichium, Polytrichum). Получен-
ные макрофоссильные данные очень значимы, 
поскольку свидетельствуют о произрастании 
идентифицированных по ним растений в иссле-
дованном водоеме или близ него.

анализ флоры позднеледниковья

При исследовании озерных позднеледни-
ковых отложений идентифицированы по мик-
рофоссилиям и макроостаткам 163 таксона 
растений (в том числе 99 видов). выполнен 
географический [по: Флора…., 1974–1977; Ра-
менская, 1983] и эколого-ценотический [по: 
Зеликсон, Моносзон, 1981; Плантариум…] ана-
лиз выявленной комплексной флоры поздне-
ледниковья Карелии.

Географический анализ

При проведении географического анализа 
установлено, что большинство видов имеют 
циркумполярное распространение (Cystopte‑
ris dickieana, Diphasiastrum alpinum, Dryas oc‑
topetala, Lycopodium pungens, Oxyria digyna, 
Polygonum viviparum L., Salix reticulata, Saxifraga 
nivalis, S. oppositifolia, Selaginella selaginoides, 
Thalictrum alpinum и др.). на втором месте виды 
растений, характеризующиеся евразиатским 
ареалом (Betula nana, Botrychium boreale, Che‑
nopodium polyspermum, Cryptogramma crispa, 
Geum rivale, Helianthemum nummularium, Juni‑
perus communis, Sanguisorba officinalis, Scirpus 
sylvaticus и др.). Третье место делят голарк-
тические (Arctostaphylos alpinа, Сhenopodium 
foliosum, Cystopteris montana, Kochia scoparia, 
Menyanthes trifoliatа, Polygonum amphibium 
L., Polygonum bistorta L., Salicornia herbacea 
и др.), циркумбореальные (Botrychium lunaria, 
B. multifidum, Chamaenerion angustifolium, Di‑
phasiastrum complanatum, Lycopodium annoti‑
num) и европейские виды (Alnus incana, Atriplex 
nudicaulis, Potamogeton rutilus, Valeriana offici‑
nalis). встречаются также виды европейско-за-
падносибирские (Betula pubescens, Melandrium 
angustiflorum), амфиатлантические (Chamae‑
periclymenum suecicum, Salix herbacea), юж-

ноевропейско-западноазиатские (Hippophaë 
rhamnoides), евразиатско-американские (Ru‑
bus chamaemorus). Betula czerepanovii – пред-
ставитель видов с восточноевропейско-запад-
носибирским ареалом [Флора…, 1976]. до-
вольно обширна группа плюризональных видов 
(Caltha palustris, Chenopodium album, Ch. ru‑
brum, Pteridium aquilinum и др.).

согласно палинологическим и макрофос-
сильным данным, ископаемая флора по широт-
ным группам представлена видами арктоаль-
пийскими (Arctostaphylos alpinа, Cryptogramma 
crispa, Cystopteris dickieana, Diphasiastrum alpi‑
num, Dryas octopetala, Oxyria digyna, Polygonum 
viviparum, Salix herbacea, S. reticulatа, Saxifraga 
nivalis, S. oppositifolia, Thalictrum alpinum), гипо-
арктическими (Atriplex nudicaulis, Betula nana, 
B. czerepanovii, Botrychium boreale, Chamae‑
periclymenum suecicum, Cystopteris montana, 
Diphasiastum complanatum, Huperzia apressum, 
Lycopodium pungens, Rubus chamaemorus, Se‑
laginella selaginoides), степными (Artemisia, 
Chenopodium polyspermum, Ephedra spp., Eu‑
rotia ceratoides (L.) C. A. Mey. (Krascheninniko‑
via pungens), Helianthemum nummularium, Hip‑
pophaë rhamnoides, Kochia laniflora, K. prostratа, 
K. scoparia) и бореальными (Alnus incana, Betu‑
la pubescens, Botrychium lunaria, B. multifidum, 
Caltha palustris, Chamaenerion angustifolium, Di‑
phasiastrum complanatum, Geum rivale, Huperzia 
selago, Juniperus communis, Larix, Lycopodium 
annotinum, Menyanthes trifoliata, Polygonum am‑
phibium, P. bistorta, Polypodium vulgare, Pota‑
mogeton rutilus, Sanguisorba officinalis, Scirpus 
sylvaticus, Valeriana officinalis). из арктических 
видов идентифицирован по макроостаткам 
Melandrium angustiflorum, по спорам – Huperzia 
appressum. среди них могли быть некоторые 
представители родов Armeria, Oxyria, Salix, Sa‑
xifraga и ряда других. встреченная в отложени-
ях пыльца неморальных видов (Corylus avellana, 
Quercus robur, Tilia cordata, Ulmus laevis, U. gla‑
bra, Acer) рассматривалась нами как переотло-
женная из-за того, что произрастание этих тер-
мофильных пород в приледниковых условиях 
маловероятно.

Эколого‑ценотический анализ

ископаемая флора включает в себя предста-
вителей лесных (Alnus incana, Betula pubescens, 
Larix, Diphasiastrum complanatum), тундровых 
(Betula nana, Rubus chamaemorus, Selaginella 
selaginoides), лесотундровых (Alnaster frutico‑
sus, Betula czerepanovii), степных (Ephedra spp., 
Eurotia ceratoides, Kochia prosrata) и луговых 
(Filipendula ulmaria, Polygonum bistorta, P. vivi‑
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parum, Sanguisorba officinalis, Selaginella selagi‑
noides, Thalictrum alpinum, Valeriana officinalis) 
сообществ, пионерных группировок на грунтах 
с нарушенным или несформированным поч-
венным покровом (Chenopodium album. Сh. ru‑
brum, Hippophaë rhamnoides, Kochia scoparia, 
а также виды рода Saxifraga) и ценозов на ка-
менистых и щебнистых грунтах (Cryptogramma 
crispa, Dryas octopetala, Diphasiastrum alpinum, 
Eurotia ceratoides, Helianthemum nummularium). 
встречена пыльца болотных видов (Menyanthes 
trifoliata и др.) и водных растений (Isoëtes lacus‑
tris, Myriophyllum alterniflorum, M. spicatum, Po‑
lygonum amphibium, Typha angustifolia, T. latifo‑
lia).

флора позднеледниковья как индикатор 
палеоэкологических условий

Условия существования растений зависят 
от многих экологических регулирующих и огра-
ничивающих факторов, к каковым относятся 
теплообеспеченность, увлажнение и почвенно-
грунтовые условия.

анализ широтного и долготного распро-
странения компонентов ископаемой флоры, 
их эколого-ценотической приуроченности по-
казал, что в позднеледниковье на территории 
Карелии произрастали виды растений, предъ-
являющие разные требования к теплообеспе-
ченности. Преобладали криофильные виды, 
произрастающие в настоящее время в тундре, 
лесотундре и лесной зоне. некоторые из них, 
так называемые микротермы, распространены 
сейчас на территориях с более холодным и кон-
тинентальным климатом (Alnaster fruticosus, 
Melandrium angustiflorum, Saxifraga oppositifo‑
lia, Тhalictrum alpinum). Менее многочисленна 
группа растений, индифферентных к темпера-
турам (Ephedra spp., Eurotia ceratoides, Kochia 
prosrata). ныне они встречаются в районах ев-
разии с более континентальным и аридным 
климатом (степи, полупустыни и пустыни), 
а также в горных районах Центральной азии.

важным диагностическим признаком конт-
растности увлажнения, присущего природным 
условиям позднеледниковья, может служить 
одновременное появление в палиноспектрах 
пыльцы растений-ксерофитов (Ephedra spp., 
Eurotia ceratoides, Kochia prostrata, K. scoparia), 
мезофитов (Arctostaphylos alpina, Atriplex nu‑
dicaulis, Chamaepericlymenum suecicum, Che‑
nopodium album, Ch. polyspermum, Dryas oc‑
topetala) и гигрофитов (Caltha palustris, Rorippa 
islandica, Scirpus sylvaticus, Valeriana officina‑
lis). Контрастность увлажнения местообитаний 
была обусловлена тем, что в приледниковой 

зоне на фоне сухого континентального клима-
та создавалась повышенная влажность грун-
тов, связанная с таянием ледника, многолетней 
мерзлоты и массивов мертвого льда, наличи-
ем приледниковых озер, постоянно меняющих 
свои размеры и конфигурацию.

Редкая встречаемость в озерных отложе-
ниях пыльцы гигро- и гидрофитов (Isoëtes la‑
custris, Myriophyllum alterniflorum, M. spicatum, 
Nuphar luteum, Nymphaea alba, Typha latifolia, 
Potamogeton и др.) указывает на то, что холод-
ные климатические условия препятствовали 
зарастанию водоемов. об этом же свидетель-
ствует комплекс водорослей Pediastrum (P. in‑
tegrum var. integrum, P. kawraiskyi, P. privum), ха-
рактерный для холодных, глубоководных, оли-
готрофных водоемов.

Постоянное присутствие в сПс поздне-
ледниковья пыльцы Chenopodium album, Сh. 
rubrum, Kochia scopariа свидетельствует о су-
ществовании в это время несформированных 
и нарушенных почвогрунтов, которые образо-
вывались в результате эрозии и солифлюкции. 
в качестве индикаторов широкого распро-
странения песчаной, супесчаной и гравийной 
морены, флювиогляциальных песков, а также 
литоральных песчано-гравийных отложений, 
лишенных почвенного покрова, можно рас-
сматривать пыльцу петрофитов (Alnaster fru‑
ticosus, Criptogramma crispa, Saxifraga nivalis, 
S. oppositifolia) и псаммофитов (Chenopodium 
polyspermum, Hippophaë rhamnoides).

Пыльца галофитов (Atriplex nudicaulis, Sali‑
cornia herbacea, Salsola kali) в позднеледнико-
вых отложениях указывает на существование 
засоленных грунтов. Появлению таких место-
обитаний способствовала многолетняя мерз-
лота, которая в условиях сухого климата вызы-
вала поверхностное засоление в депрессиях 
рельефа, препятствуя выносу солей в более 
глубокие горизонты грунтов [гричук, гричук, 
1960]. Характерна также постоянная встречае-
мость пыльцы Alnaster fruticosus, современный 
ареал которой ограничен распространени-
ем многолетней мерзлоты. Хионофобы (Dryas 
octopetala, Saxifraga oppositifolia) свидетель-
ствуют о существовании участков, лишенных 
снежного покрова, которые создавались под 
действием сильных стоковых ветров, дующих 
с ледника. Хионофилы (Alnaster fruticosus, Oxy‑
ria digyna, Saxifraga nivalis) указывают на об-
разование нивальных местообитаний у скло-
нов возвышенностей, для которых характерно 
скопление снега. из кальцефильных растений 
идентифицирован Helianthemum nummularium, 
из ацидофильных – Pteridium aquilinum. встре-
ченная в отложениях пыльца гелиофитов (Ephe‑
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dra spp., Eurotia ceratoides, Helianthemum, Hip‑
pophaë rhamnoides, Pleurospermum) подтверж-
дает несомкнутость растительного покрова.

Природная обстановка и растительность 
позднеледниковья

глобальное потепление климата в беллин-
ге (~13000 14с. л. н.) [Lundqvist, Saarnisto, 1995; 
демидов, 2005] вызвало деградацию ледни-
кового покрова, образование холодных при-
ледниковых водоемов и появление открытых 
участков суши на территории Карелии. Уве-
личение площади в дальнейшем происходило 
по мере ее освобождения от ледника, а также 
в результате изостатического подъема Бал-
тийского кристаллического щита, опущенного 
ранее под ледниковой нагрузкой, и, как след-
ствие, падения уровня водоемов [Квасов, 1975; 
демидов, 2004 и др.]. существенное значе-
ние для формирования растительного покрова 
имел характер рельефа: расчлененность, ярус-
ность и другие его особенности, которые опре-
деляли различные варианты воздействия сол-
нечной радиации, снежного покрова, осадков 
и ветра. определенную роль играли мощность, 
гранулометрический и геохимический состав 
четвертичных отложений, а также их генезис. 
Щебнисто-каменистые, нарушенные, несфор-
мированные и выщелоченные под воздейст-
вием талых вод грунты, участки прибрежные 
и с многолетней мерзлотой создавали специ-
фические условия, в соответствии с которыми 
шло формирование разнообразных группиро-
вок и фитоценозов.

Появление открытого субстрата, присутст-
вие в нем, а также в поступающих талых водах 
даже незначительных количеств элементов ми-
нерального питания обеспечили условия для 
расселения растений, которое осуществлялось 
путем переноса диаспор водными и воздушны-
ми потоками. для каменистых местообитаний 
и скальных обнажений, недавно освободив-
шихся ото льда, были характерны лишайники 
и печеночные мхи, которые играли важную роль 
в подготовке субстрата для высших растений. 
Первыми поселялись виды, нетребовательные 
к условиям обитания, обеспеченности водой 
и обладающие устойчивостью к смене тем-
ператур (Dryas octopetala, Eurotia ceratoides, 
Oxyria digyna, Saxifraga oppositifolia, Thalictrum 
alpinum, представители родов Artemisia, Draba 
и семейства сhenopodiaceae). в пионерные 
кустарничково-травянистые группировки затем 
внедрялись новые виды растений. При этом 
в условиях несомкнутого растительного покро-
ва или его отсутствия, то есть когда не было 

конкуренции, некоторые растения, по-види-
мому, имели более широкую эколого-цено-
тическую амплитуду, чем в настоящее время, 
и поселялись там, куда попадали их диаспоры. 
в дальнейшем они могли быть вытеснены бо-
лее приспособленными к этим условиям вида-
ми в характерные для них местообитания.

на каменистых россыпях, сложенных круп-
ными обломками, могли встречаться дриа-
довые тундроподобные сообщества (Dryas 
octopetala, Saxifraga oppositifolia, виды рода 
Draba, семейств Caryophyllaceae и Juncaceae). 
К сухим повышенным местообитаниям с каме-
нисто-щебнистыми, песчаными и супесчаными 
грунтами были приурочены кустарничково-ли-
шайниковые и ксерофильные травяно-кустар-
ничково-зеленомошные сообщества, в которые 
входили растения, приспособленные к недо-
статку воды, низким температурам и сильным 
ветрам (Botrychium boreale, Diphasiastrum al‑
pinum, Dryas octopetala, Huperzia appressum, 
Lycopodium pungens, Saxifraga oppositifolia, 
Thalictrum alpinum и представители таксонов 
Polemonium, Empetrum, Ericales, Bryopsida). 
Более влажные местообитания на склонах гряд 
и холмов, небольшие депрессии рельефа за-
нимали ерниковые и ерниково-зеленомошные 
ценозы (Betula папа, Chamaepericlymenum sue‑
cicum, Dryas octopetala, Juniperus communis, 
Lycopodium pungens, Polygonum bistorta, Rubus 
chamaemorus, Selaginella selaginoides, Empe‑
trum, Salix spp., Ericales, Bryopsida и др.).

в защищенных от ветра ложбинах с обиль-
ным увлажнением, часто у подножия склонов 
и близ водоемов, а также в местах, где долго 
задерживался снег, формировались низкотрав-
ные и кустарничково-моховые тундровые иво-
вые сообщества (Salix herbacea, S. reticulata, 
Betula nana, Allium, Chamaepericlymenum sieci‑
cum, Lycopodium pungens, Rubus chamaemorus, 
виды семейств Apiaceae, Caryophyllaceae, 
Ranunculaceae). К этим же местообитаниям, 
возможно, были приурочены и тундровые лу-
гоподобные сообщества, в состав которых 
входили Filipendula ulmaria, Polygonum bistorta, 
P. viviparum, Sanguisorba officinalis, Selaginella 
selaginoides, Thalictrum alpinum, Valeriana offici‑
nalis, виды из семейств Apiaceae, Brassicaceae, 
Caryophyllaceae, Lamiaceae, Primulaceae, Ra-
nunculaceae, Rosaceae и некоторые другие.

вдоль ручьев и на берегах озер встречались 
ерники сфагновые, сообщества осок и злаков. 
Представители семейств Cyperaceae (Scirpus 
sylvaticus, Carex spp.) и Poaceae (Phragmites aus‑
tralis и др.), а также Myriophyllum alterniflorum, 
M. spicatum, M. verticillatum, Nymphaea alba, Ty‑
pha angustifolia, T. latifolia, Batrachium, Potamo‑
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geton spp., Sparganium, водоросли Chara, Nitella, 
мох Warnstorfia exannulata участвовали в зарас-
тании мелководий. Этот процесс сдерживал-
ся высоким уровнем палеоозер, поступлением 
холодных талых вод и суровыми климатичес-
кими условиями. состав диатомовых [Шелехо-
ва и др., 2005 и др.] и зеленых водорослей Pe‑
diastrum (P. integrum var. integrum, P. kawraiskyi, 
P. privum) был характерен для холодных, глубо-
ководных, олиготрофных водоемов.

на засоленных участках с многолетней мер-
злотой селились Armeria, Artemisia, Ephedra 
spp., Hippophaë rhamnoides, Plantago maritima, 
Salicornia herbacea, Salsola kali и некоторые 
другие растения, способные выносить засо-
ление верхних слоев почв. Установлено, что 
в растительном покрове преобладали полыни 
(Artemisia) и маревые (Chenopodiaceae). По-
лыни были типичны для более или менее сухих 
местообитаний, а также вместе с другими гало-
фитами произрастали на засоленных участках 
территории. Перигляциальные полынно-маре-
вые палеосообщества со злаками и набором 
ксерофильных растений (Artemisia, Botrychium 
boreale, Diphasiastrum alpinum, Ephedra spp., 
Eurotia ceratoides, Helianthemum, Kochia lani‑
flora, K. scoparia, K. prostrata, Oxyria digyna) 
встречались на песчаной и супесчаной морене. 
некоторые представители маревых (Cheno‑
podium album, Ch. foliosum, Ch. polyspermum, 
Ch. rubrum) выступали пионерами зарастания 
обводненного, более или менее засоленного, 
глинистого, а также песчаного и супесчано-
го субстрата, освобождавшегося при падении 
уровня водоема.

согласно полученным данным по концент-
рации пыльцы, участие древесных пород в рас-
тительном покрове было незначительным. 
в сПс позднеледниковых отложений постоян-
но встречается пыльца Alnaster fruticosus и Be‑
tula czerepanovii, которые, легко адаптируясь 
к внешним условиям, принимают форму кус-
тарника или прижатого к земле стланика. По-
мимо вышеуказанных видов приспособляемос-
тью к низким температурам и холодным почвам 
обладают Alnus incana, Betula pubescens, Larix 
sibirica, Pinus sylvestris, Picea abies. некоторые 
из них способны произрастать даже на много-
летнемерзлотных грунтах [дылис, 1981; нико-
лаев, скачков, 2011 и др.]. Указанные древес-
ные растения встречались единично, а также 
формировали небольшие лесотундровые со-
общества в благоприятных для них местооби-
таниях. Редколесья из Betula czerepanovii были 
приурочены к сухим щебнисто-каменистым 
и песчаным субстратам, могли встречаться 
на склонах гряд, а также холмов с достаточно 

высокими гипсометрическими отметками. Be‑
tula pubescens предпочитала несколько более 
влажные и благоприятные грунтовые условия, 
защищенные от ветра местообитания. При этом 
сообщества, где она играла доминирующую 
роль, занимали склоны холмов; в их наземном 
покрове присутствовали плауны (Diphasiastrum 
alpinum, Huperzia selago, Lycopodium pungens), 
кустарники и кустарнички (Betula nana, Empe‑
trum, Juniperus, Ericales). У подножий холмов, 
в различных обильно увлажняющихся депрес-
сиях рельефа и у водоемов преимущественное 
распространение имели крупнотравные бере-
зовые редколесья. в их состав часто входила 
Alnus incana. создавала она и чистые заросли 
на побережьях озер, близ речек и ручьев. Как 
и береза, ольха – пионерное растение, она 
в числе первых древесных пород заселяла ос-
вобождающуюся ото льда и воды территорию.

низкая концентрация пыльцы, присутствие 
в отложениях пыльцы гелиофитов и находки 
Cenococcum geophillum, который является ин-
дикатором оголенных субстратов [Wohlfarth 
et al., 2002], свидетельствуют о том, что рас-
тительный покров Карелии в позднеледнико-
вое время был несомкнутым: участки, занятые 
палеосообществами, чередовались с ого-
ленными субстратами. существовавшие эко-
логические условия создали пеструю гамму 
местообитаний, определивших его специфич-
ность и мозаичность. Установлено, что на про-
тяжении всего позднеледниковья была высо-
ка роль растительных сообществ щебнистых 
и каменистых субстратов, а также временных 
группировок нарушенных и несформированных 
почвогрунтов. для территории южной и юго-
восточной Карелии, относительно удаленной 
от края ледника, характерно было длительное 
существование перигляциальных травянис-
тых и тундровых группировок, обусловленное 
широким распространением полей мертвого 
льда, которые сдерживали распространение 
растительности. в центральной и западной 
Карелии, освобождавшейся от ледникового 
покрова на протяжении аллереда и позднего 
дриаса, развитие растительности происхо-
дило синхронно времени его отступания. Это 
объясняется тем, что на заключительных эта-
пах дегляциации Карелии ледник, продвигаясь 
по прочным кристаллическим породам Бал-
тийского щита, практически не содержал об-
ломки горных пород и потому таял быстро, без 
формирования обширных полей мертвого льда 
[демидов, 2005].

согласно полученным данным, на протяже-
нии аллереда в юго-восточной Карелии и в бас-
сейне онежского озера на суглинистых суб-
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стратах наибольшее распространение имели 
тундровые ерниковые и ерниково-зеленомош-
ные ценозы. Преобладание на олонецкой воз-
вышенности песчаной и супесчаной морены, 
со свойственной ей значительной дренирую-
щей способностью, определило преимущест-
венное развитие ксерофильных полынно-ма-
ревых травянистых палеосообществ. глобаль-
ное понижение тепло- и влагообеспеченности 
в позднем дриасе привело к сокращению пло-
щадей, занятых тундровыми ценозами, в пользу 
полынно-маревых. Таким образом, изменения 
климатических условий во время позднеледни-
кового стадиального похолодания и межстади-
ального потепления приводили к перераспре-
делению площадей, занимаемых различными 
палеосообществами. При этом состав флоры 
оставался практически неизменным, поскольку 
экологические требования идентифицирован-
ных видов растений позволяли им адаптиро-
ваться к меняющимся условиям среды.

заключение

выполненный географический и эколого-
ценотический анализ комплексной ископаемой 
флоры позволил получить детальную рекон-
струкцию растительности позднеледниковья 
Карелии. Установлено, что большинство видов 
растений имеют циркумполярное и евразиат-
ское распространение. во флоре в основном 
представлены арктические, арктоальпийские, 
гипоарктические, бореальные и степные виды. 
идентифицированы по микро- и макрофосси-
лиям растения лесных, тундровых, лесотундро-
вых, степных и луговых соообществ, пионерных 
группировок на несформированных и нарушен-
ных почвогрунтах, каменистых и щебнистых 
субстратах. выявлены растения – индикато-
ры экологических условий позднеледниково-
го времени. По отношению к влагообеспечен-
ности это ксерофиты, мезофиты, гигрофиты 
и гидрофиты. о разнообразии и особенностях 
грунтов свидетельствуют петрофиты, псаммо-
фиты, галофиты, кальцефиты и ацидофилы. 
идентифицированы также гелиофиты, хионо-
филы и хионофобы. Большинство видов крио-
фильные (холодолюбивые) и индифферентные 
к температурам.

Полученные данные наряду с имеющими-
ся палеогеографическими свидетельствуют 
о том, что сложные природно-климатические 
условия на территории исследования в сред-
нем дриасе, аллереде и позднем дриасе (ох-
лаждающее влияние ледовых масс, ксерофи-
тизация климата, образование приледниковых 
водоемов, периодическое появление оголен-

ного субстрата, многолетняя мерзлота, про-
цессы солифлюкции и эрозии почвогрунтов), 
а также многообразие форм рельефа и состав 
четвертичных отложений обусловили специ-
фичность растительного покрова, не имеюще-
го аналогов в современности. он имел мозаич-
ную структуру, включал виды, разнообразные 
как по экологии, так и по географическому про-
исхождению. согласно полученным данным, 
12350–10300 14с л. н. (14100–11900 кал. л. н.) 
на территории Карелии широкое распростра-
нение имели перигляциально-степные и тунд-
ровые ценозы, встречались березовые и ольхо-
вые лесотундровые сообщества. стадиальные 
похолодания и межстадиальные потепления 
в позднеледниковье приводили к перераспре-
делению площадей, занимаемых ими, при этом 
состав флоры не менялся.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерально‑
го бюджета на выполнение государственно‑
го задания КарНЦ РАН (Институт геологии 
КарНЦ РАН, № АААА‑А18‑118020690231‑1, 
и Институт биологии КарНЦ РАН, № АААА‑
А17‑117031710038‑6).
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Почвенно-геоморфомеТричесКий анализ ТерриТории, 
ПроеКТируемой Под оросиТельнуЮ сисТему

р. р. сулейманов1, а. р. сулейманов1, и. Ю. сайфуллин1,2, 
г. м. гизатшина2, м. г. Юркевич3, и. м. габбасова1

1 Уфимский Институт биологии Уфимского федерального исследовательского центра РАН, 
Россия 
2 Башкирский государственный университет, Уфа, Россия
3 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

в работе приводятся результаты комплексного анализа почвенного покрова тер-
ритории, планируемой под строительство оросительной системы. обследованный 
участок расположен в пределах лесостепной зоны Республики Башкортостан. 
на основе полевого обследования и полученных аналитических данных составлены 
карты содержания гумуса, щелочногидролизуемого азота, подвижных форм фос-
фора и калия, кислотности. Показано, что почвенный покров является достаточно 
однородным и представлен агросерой остаточно-карбонатной почвой, которая 
характеризуется в целом невысоким содержанием гумуса и питательных элемен-
тов. Уровень кислотности изменяется от среднекислого до нейтрального и зависит 
от мощности гумусово-аккумулятивного горизонта и характера протекания эро-
зионных процессов. анализ экспозиции склонов по сторонам света и характер ук-
лонов показал, что преобладают склоны северо-западной и западной экспозиций 
с уклонами 4–6 и 6–8°. Характер рельефа также оказывает существенное влияние 
на бонитировочную оценку. При расчете баллов бонитета с учетом поправочных ко-
эффициентов на характер рельефа их максимальное снижение отмечалось в точ-
ках, расположенных в пределах крутых склонов. Таким образом, комплекс прове-
денных исследований определяет данную территорию как эрозионно-опасную, 
и, соответственно, в системе земледелия должны применяться почвозащитные 
севообороты и строго соблюдаться режим орошения.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: агросерая остаточно-карбонатная почва; оросительная ме-
лиорация; содержание гумуса; агрохимические свойства; кислотность; рельеф; 
эрозионная устойчивость, бонитировка.

R. R. Suleymanov, A. R. Suleymanov, I. Yu. Saifullin, G. M. Gizatshina, 
M. G. Yurkevich, I. M. Gabbasova. PEDOLOGICAL-GEOMORPHOMETRIC 
ANALYSIS OF AN AREA DESIGNATED FOR AN IRRIGATION PROJECT

The paper presents the results of a comprehensive analysis of the soil cover of an area 
where construction of an irrigation system has been planned. The surveyed site is located 
within the forest-steppe zone of the Republic of Bashkortostan. Based on the field survey 
and the obtained analytical data were compiled maps of humus content, alkaline hydro-
lyzable nitrogen, labile phosphorus and potassium, acidity. The soil cover was found to be 
quite homogeneous, represented by agro-grey residually calcareous soil, which is gener-
ally characterized by a low content of humus and nutrients. The acidity level varies from 
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введение

оросительная мелиорация является одним 
из важных факторов антропогенного почво-
образования, которая способствует, с одной 
стороны, повышению урожайности сельско-
хозяйственных культур в условиях недостатка 
влаги, а с другой – деградации почвенного по-
крова при несоблюдении режимов орошения 
и нарушении устойчивости самой почвы под 
его влиянием. деградация почвенного покро-
ва выражается в интенсивном развитии водной 
эрозии, приводящей к уменьшению мощности 
гумусово-аккумулятивного горизонта, сниже-
нию доли агрономически ценных агрегатов, 
гумуса и питательных элементов, засолению 
[Bjorneberg и др., 2002; Pujin et al., 2002]. Про-
цессы деградации почвенного покрова особен-
но усиливаются при интенсивном использова-
нии склоновых земель [Mitova, Rousseva, 2014; 
анисимова, 2015; левшунов, 2016; Мамедов, 
2016].

в соответствии с физико-географическим 
районированием Республика Башкортостан от-
носится к зоне рискованного земледелия, где 
одним из главных лимитирующих факторов вы-
ступает недостаток почвенной влаги, особенно 
остро проявившийся при катастрофической 
засухе 2010 года и периодически повторяю-
щихся локальных засухах в последующие годы. 
в связи с этим возникает необходимость более 
интенсивного развития оросительной мелио-
рации и увеличения площадей орошаемых зе-
мель. однако для выбора участков необходимо 
проведение специальных почвенно-мелио-
ративных обследований в целях определения 
пригодности их использования под орошение 
и предотвращения развития деградационных 
процессов.

в последнее время широкое распростра-
нение получил комплексный подход к эколо-
гической оценке и бонитировке земель сель-
скохозяйственного назначения, основанный 
на почвенно-полевом и агрохимическом об-
следовании территории в сочетании с метода-

ми геоморфометрии, цифрового геоинформа-
ционного картографирования [Krasteva и др., 
2009; Link и др., 2010; Nestroy, Ulonska, 2012; 
Рулев и др., 2013; онищук, 2015; чинь ле Хунг 
и др., 2015; Махт, Руди, 2016; Rousseva и др., 
2016; Prus и др., 2016; гопп и др., 2017; ермо-
лаев, 2017; Мамедов и др., 2017].

материалы и методы

исследования проводились на территории, 
планируемой под строительство оросительной 
системы, расположенной в лесостепной зоне 
Республики Башкортостан (рис. 1). изначаль-
но данный участок находился в системе зер-
но-паро-пропашного севооборота. Проведена 
топографическая съемка участка в масштабе 
1:5000, заложено 11 полнопрофильных поч-
венных разрезов и около 40 уточняющих при-
копок. определение типа почвы и генетических 
горизонтов осуществлялось в соответствии 
с субстантивной почвенной классификацией 
[Полевой…, 2008]. в отобранных по генети-
ческим горизонтам почвенных образцах опре-
деляли гумус по Тюрину, подвижный фосфор 
и обменный калий по чирикову, доступный азот 
по Корнфильду, рн солевой и водной суспен-
зии – потенциометрически [аринушкина, 1970]. 
агроэкологическая оценка почвенных условий 
проводилась согласно руководству по эко-
логическим основам земледелия [Кирюшин, 
1996]. Карты по содержанию общего гумуса, 
питательных элементов и рн KCl созданы для 
верхнего пахотного гумусово-аккумулятивного 
горизонта (слой 0–20 см). Качественная оцен-
ка почвы (бонитировка) проведена по Тайчи-
нову [1966]. для расчета баллов бонитета почв 
исследуемой территории использовали пять 
диагностических признаков: мощность гумусо-
вого горизонта, содержание гумуса и подвиж-
ного фосфора, кислотность и характер рельефа 
местности (крутизна склонов). Картографи-
ческий материал создан на основе полученных 
данных с использованием гис-пакета Quantum 
GIS.

“medium acid” to “neutral”, and depends on the thickness of the humus accumulation 
horizon and the nature of weathering processes. Analysis of the orientation and grade 
of slopes showed there prevail north-west- and west-facing 4–6° and 6–8° slopes. 
Valuation is also significantly influenced by the topographic relief. When re-calculating 
the valuation scores with the addition of correction factors for the relief, the greatest de-
crease was noted at points situated on steep slopes. Thus, according to these studies, 
this area can be described as erosion-risky, wherefore the farming system should employ 
conservation cropping procedures and strictly adhere to irrigation regimes.

K e y w o r d s: agro-grey forest residually calcareous soil; irrigation reclamation; humus 
content; agrochemical properties; acidity; relief; resistance to erosion; valuation.
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результаты и обсуждение

Проведенное полевое обследование по-
казало, что почвенный покров исследуе-
мой территории достаточно однородный 
и представлен агросерой остаточно-карбо-
натной почвой, усредненный профиль кото-
рой характеризуется следующей формулой: 
P (0–26 см) + AEL (26–44 см) + BEL (44–72 см) + 
вTnc (72–110 см) + с (110–150 см).

анализ морфологических свойств показы-
вает, что гумусово-аккумулятивный горизонт Р 
характеризуется небольшой мощностью, кото-
рая изменяется в пределах от 23 до 41 см, по-
рошисто-зернистой структурой, слабой уплот-
ненностью, тяжелосуглинистым грануломет-
рическим составом, отмечаются проявления 
небольшой эрозии. в профиле почв карбонаты 
выявляются в иллювиальных горизонтах, что 
связано с характером почвообразующих пород 
(карбонатные делювиальные глины). верхние 
горизонты почв характеризуются слабокислой 
реакцией среды, которая с глубиной изменя-
ется до слабощелочной. сумма поглощенных 

оснований в верхнем горизонте составляет 
48 мг-экв./100 г почвы, в оподзоленных сло-
ях несколько снижается и возрастает в нижних 
карбонатных горизонтах. в составе поглощен-
ных оснований преобладает кальций. По со-
держанию водорастворимых солей профиль 
почвы классифицируется как «незасоленный» 
(табл. 1).

в целях разработки эффективных и почво-
сберегающих режимов использования сель-
скохозяйственных земель в условиях ороси-
тельной мелиорации возникает необходимость 
создания соответствующих тематических карт, 
которые позволяют наиболее наглядно и под-
робно отражать протекающие почвообразова-
тельные процессы и явления в почвенном по-
крове данной территории.

согласно данным полевого обследования 
и химического анализа почв, содержание гу-
муса изменяется в пределах 3,2–4,3 % (рис. 2) 
и по показателю, характеризующему гумусное 
состояние почв по градации в. и. Кирюшина 
[1996], находится на границе низкого (2–4 %) 
и среднего (4–6 %) показателей. Хотелось бы 

Рис. 1. общий вид района исследований (использовано изображение с Публичной кадастровой карты 
Российской Федерации: https://pkk5.rosreestr.ru)
Fig. 1. General view of the research area (with the use of an image from the Public cadastral map of the Russian 
Federation: https://pkk5.rosreestr.ru)

Таблица 1. Физико-химические свойства агросерой остаточно-карбонатной почвы (усредненные значения)
Table 1. Physico-chemical properties of the agro-grey residually calcareous soil (average values)

горизонт,
глубина, см

Horizon,
depth, cm

рн Ca2+ Mg2+ Ca2+ + Mg2+ сухой остаток
Dry residue

н2о KCl мг-экв./100 г почвы
mg-eq./100 g of soil %

P, 0–26 6,17 5,58 35 13 48 0,06
AEL, 26–44 6,14 5,34 30 12 42 0,01
BEL, 44–72 6,26 5,69 36 9 45 0,08
вTnc, 72–110 7,91 7,17 41 12 53 0,14
с, 110–150 8,07 7,45 42 12 54 0,18
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отметить, что при сопоставлении полученных 
данных рисунков 2 и 7 отмечается некоторая 
зависимость содержания гумуса от крутизны 
склонов. Так, низкий критерий содержания ор-
ганического вещества приурочен к пологим 
и покатым склонам (2–6°), а средний – к покато-

крутым и крутым (6–10°), что свидетельствует 
о проявлении эрозионных процессов, приводя-
щих к его вымыванию с пологих и переотложе-
нию и накоплению на более крутых склонах.

создание агрохимических карт позволя-
ет наиболее эффективно и рационально ис-
пользовать и применять удобрения с учетом 
потребностей выращиваемых культур и осо-
бенностей самого участка. анализ карты по со-
держанию подвижного фосфора показывает 
большую неравномерность его распределения 
по территории участка (рис. 3). Минимальные 
значения, соответствующие низкому уровню 
обеспеченности почв, отмечаются в запад-
ной и юго-западной части в районе точек 2–5; 
в центральной и северной части его содержа-
ние соответствовало среднему (точки 1, 7, 10, 
11), а в восточной и юго-восточной части – вы-
сокому уровню обеспеченности (точки 8, 9). со-
держание подвижных форм калия распростра-
нено приблизительно равномерно по всему 
участку и соответствует очень низкому уровню 
обеспеченности, а разница между минималь-
ным и максимальным значениями составляет 
всего 0,4 мг/100 г почвы (рис. 4).

Также низок уровень обеспеченности агро-
серой остаточно-карбонатной почвы и щелоч-
ногидролизуемым азотом, содержание которо-
го изменяется в пределах 10–20 мг/100 г почвы 
(рис. 5). в целом каких-либо закономернос-
тей распространения питательных элементов 
по территории участка не прослеживается, и, 
скорее всего, оно обусловлено видом приме-
няемых ранее минеральных удобрений, мето-
дом их внесения в почву и потреблением сель-
скохозяйственными культурами.

Характер реакции среды пахотного горизон-
та (слой 0–20 см) агросерой остаточно-карбо-
натной почвы, с одной стороны, обусловлен 
мощностью самого гумусово-аккумулятивного 
горизонта и, соответственно, близостью зале-
гания кислых элювиальных горизонтов, с дру-
гой – некоторым развитием эрозионных про-
цессов в центральной части участка на пологих 
и покатых склонах, приводящих к снижению 
данного показателя до среднекислого уровня 
по сравнению с другими, не эродированными 
точками, где величина рнKCl соответствовала 
нейтральному показателю (рис. 6).

Как отмечают ряд авторов, в том числе 
М. М. аличаев и М. г. султанова [2015], интен-
сивность проявления эрозии на землях сель-
скохозяйственного назначения зависит от дли-
ны, экспозиции, крутизны и формы склона. Тем 
не менее определяющую роль в формировании 
стока играет крутизна склона. интервал от 1 
до 3° характеризует наиболее благоприятные 

Рис. 2. содержание общего гумуса в агросерой ос-
таточно-карбонатной почве, %
Fig. 2. Humus content in the agro-grey residually calcar-
eous soil, %

Рис. 3. содержание подвижного фосфора в агросе-
рой остаточно-карбонатной почве (слой 0–20 см), 
мг/100 г почвы
Fig. 3. Content of labile phosphorus in the agro-grey re-
sidually calcareous soil (layer 0–20 cm), mg/100 g of soil
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условия дренированности, при уклонах в 3–5° 
наблюдается значительное развитие эрозион-
ных процессов, использование таких земель 
в пашне должно осуществляться в системе про-
тивоэрозионных мероприятий с исключением 

пропашных культур. При уклонах 5–8° практику-
ются почвозащитные севообороты, на склонах 
круче 8° преобладает сенокосно-пастбищное 
использование земель [Кирюшин, 1996].

анализ экспозиции склонов по сторонам 
света показал, что на изученной территории 
преобладают склоны северо-западной и за-
падной экспозиций, их доля в сумме состав-
ляет около 70 % (рис. 7, табл. 2). Преобладают 
уклоны с крутизной 4–6 и 6–8°, их совместная 
доля от общей площади участка составляет 
около 80 % (рис. 8, табл. 3). Таким образом, 
данная территория является эрозионно-опас-
ной и в системе земледелия должны приме-
няться почвозащитные севообороты и строго 
соблюдаться режимы орошения.

для оценки устойчивости почв к водной эро-
зии применяются методы моделирования по-
лива или дождя различной интенсивности [San-
roque и др., 1988; Stanczyk, Baryla, 2016]. Ранее 
н. в. соболь с соавт. [2017] в условиях модель-
ного опыта в лабораторных условиях на мало-
габаритной дождевальной установке оценили 
эрозионную устойчивость агросерой остаточно-
карбонатной почвы. Результаты проведенных 
экспериментов показали, что зависимость смы-
той почвы от интенсивности ливней и крутизны 
склона имеет линейных характер. Так, напри-
мер, на пашне от начала стока и по достижении 
его 20 мм при уклоне 3° масса смытой почвы 
составила 70 т/га, а при уклоне 7° эта величина 
увеличивалась до 300 т/га. в эрозионном ма-

Рис. 4. содержание обменного калия в агросе-
рой остаточно-карбонатной почве (слой 0–20 см), 
мг/100 г почвы
Fig. 4. Content of exchange potassium in the agro-grey 
residually calcareous soil (layer 0–20 cm), mg/100 g 
of soil

Рис. 5. содержание щелочногидролизуемого азо-
та в агросерой остаточно-карбонатной почве (слой 
0–20 см), мг/100 г почвы
Fig. 5. Content of alkaline hydrolyzable nitrogen 
in the agro-grey residually calcareous soil (layer 
0–20 cm), mg/100 g of soil

Рис. 6. Кислотность (pH KCl) агросерой остаточно-
карбонатной почвы (слой 0–20 см)
Fig. 6. Acidity (pH KCl) of the agro-grey residually cal-
careous soil (layer 0–20 cm)
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териале содержание физической глины было 
выше, чем в исходных почвах, а в составе нано-
сов преобладали мелкодисперсные фракции, 
что и определило более высокое содержание 
в них гумуса. на залежи масса смытой почвы 
была значительно ниже и составила 7 и 40 т/га 
при уклоне 3° и 7° соответственно. По резуль-
татам исследований делается вывод, что вспа-
ханная агросерая остаточно карбонатная почва 
обладает слабой эрозионной устойчивостью.

одним из показателей, характеризующих 
качественное состояние почвенного покрова, 
является бонитировочная оценка. Как правило, 
для бонитировки почв используют показатели 
содержания общего гумуса и питательных эле-
ментов, гранулометрический состав, кислот-
ность, мощность гумусово-аккумулятивного 
горизонта и т. д., то есть объективные признаки 
и свойства, имеющие наиболее важное значе-
ние для развития и роста сельскохозяйствен-
ных культур. однако, как было показано ранее, 
поскольку рельеф изученной территории ха-
рактеризуется наличием уклонов различной 
крутизны, возникает необходимость внесения 
поправок с учетом данного показателя.

в качестве эталонной почвы в Республике 
Башкортостан принят чернозем выщелочен-
ный, бонитировочный балл которого составля-
ет 100 [Тайчинов, 1966]. средний балл по при-

Рис. 7. Экспозиция склонов территории по сторонам 
света
Fig. 7. Exposure of the slopes in the cardinal and inter-
cardinal directions

Рис. 8. Крутизна склонов, градусы
Fig. 8. Steepness of the slopes, degrees

Таблица 2. Удельный вес экспозиции склонов 
по сторонам света
Table 2. Proportion of the slopes exposure in the cardinal 
and intercardinal directions

сторона света
Orientation

Площадь, га
Area, ha

Удельный вес,
в % от общей площади
Proportion,
% of the total area

север
North 0,1 0,1

Юго-восток
Southeast 5,0 3,7

Юг
South 16,8 12,4

Юго-запад
Southwest 18,3 13,5

Запад
West 38,4 28,3

северо-запад
Northwest 57,1 42,1

сумма
Total 135,7 100,0

Таблица 3. Удельный вес крутизны склонов
Table 3. Proportion of the slopes steepness

Уклон
Inclination

Площадь, га
Area, ha

Удельный вес,
в % от общей площади
Proportion,
% of the total area

менее 2°
less than 2° 3,2 2,4

2–4° 18,2 13,4

4–6° 87,6 64,5

6–8° 24,0 17,7

8–10° 2,7 2,0

сумма
Total 135,7 100,0
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нятым для подсчета признакам (мощность 
гумусово-аккумулятивного горизонта, кислот-
ность, содержание гумуса и подвижного фос-
фора) составил 60,73, при этом минимальное 
значение составило 47,28, а максимальное – 
83,18 балла. на такой значительный разброс 
в 1,8 раза между минимальным и максималь-
ным значением оказало влияние содержание 
подвижного фосфора. следует отметить, что 
в точках 8–11 его значение превышало эталон-
ный показатель. При внесении поправочных ко-
эффициентов на рельеф местности произошло 
существенное снижение баллов бонитета, осо-
бенно в точках 2, 3 и 8, расположенных на са-
мых крутых склонах, с 62,88; 53,91 и 83,18 до 
6,92; 4,74 и 13,31 балла соответственно. в це-
лом по всему участку средний бонитировочный 
балл снизился до 17,35 (табл. 4). Таким обра-
зом, при проектировании мелиоративных сис-
тем и мероприятий, постановке участка на ка-
дастровый учет и его экономической оценке 
необходимо учитывать особенности условий 
рельефа данной территории.

заключение

Проведенное комплексное обследование 
территории, планируемой под строительство 

оросительной системы, показало, что почвен-
ный покров является достаточно однородным 
и представлен агросерой остаточно-карбонат-
ной почвой, которая характеризуется в целом 
невысоким уровнем содержания гумуса и пи-
тательных элементов. Уровень кислотности 
изменяется от среднекислого до нейтрального 
и зависит от мощности гумусово-аккумулятив-
ного горизонта и характера протекания эрози-
онных процессов. анализ экспозиции склонов 
по сторонам света и характер уклонов пока-
зал, что преобладают склоны северо-западной 
и западной экспозиций с уклонами 4–6 и 6–8°. 
Характер рельефа также оказывает существен-
ное влияние на бонитировочную оценку. При 
расчете баллов бонитета с учетом поправочных 
коэффициентов на характер рельефа их мак-
симальное снижение отмечалось в точках, рас-
положенных в пределах крутых склонов. Таким 
образом, комплекс проведенных исследований 
определяет данную территорию как эрозион-
но-опасную, и, соответственно, в системе зем-
леделия должны применяться почвозащитные 
севообороты и строго соблюдаться режимы 
орошения.

Работа выполнена в рамках гос. заданий 
УИБ УФИЦ РАН (№ 01201361802), КарНЦ РАН 

Таблица 4. Бонитировочная оценка агросерой остаточно-карбонатной почвы
Table 4. Valuation of the agro-grey residually calcareous soil

№ точ-
ки

Point 
no.

Мощность 
гумусового 
горизонта
Thickness 

of the humus 
accumulation 

horizon

содержание 
гумуса

Humus content

содержание 
подвижного 

фосфора
Content of labile 

phosphorus

Кислотность
Acidity

средний 
балл 

по призна-
кам

Average 
score

Рельеф местности
Topographic relief итоговый 

балл бони-
тета

Total score 
of the valu-

ation
cм
cm

балл
score % балл

score

мг/100 г 
почвы

mg/100 g 
of soil

балл
score

рн 
KCl

балл
score

балл
score

уклон 
(градусы)
inclination 

(angle 
degree) 

коэф.
coeff.

1 24 30,0 3,21 32,1 12,1 80,7 5,61 85,0 56,95 0,02 (1,14) 0,80 45,56
2 24 30,0 4,18 41,8 12,1 80,7 6,56 99,0 62,88 0,146 (8,3) 0,11 6,92
3 24 28,75 3,64 36,4 8,4 56,0 6,24 94,5 53,91 0,088 (5,0) 0,18 4,74
4 36 45,0 3,69 36,9 4,6 30,3 5,08 76,9 47,28 0,054 (3,1) 0,29 13,71
5 41 51,25 3,42 34,2 10,1 67,3 5,45 82,6 58,84 0,061 (3,5) 0,26 15,3
6 25 31,25 3,90 39,0 12,5 83,3 5,13 77,7 57,81 0,053 (3,0) 0,30 17,34
7 24 30,0 3,69 36,9 12,5 83,3 5,14 77,9 57,03 0,053 (3,0) 0,30 17,11
8 28 35,0 4,28 42,8 24,6 164,0 6,70 90,9 83,18 0,1 (5,7) 0,16 13,31
9 24 30,0 3,53 35,3 17,5 116,7 4,58 69,4 62,85 0,04 (2,3) 0,40 25,15

10 23 28,75 3,97 39,7 16,5 110,0 4,94 74,8 63,31 0,049 (2,8) 0,33 20,89
11 28 35,0 3,63 36,3 16,4 109,3 4,96 75,2 63,95 0,051 (2,9) 0,31 10,82

эталон
stan-
dard

80 100 10,0 100 15,0 100 6,60 100 100 0,016 
(0,91) 1,0 100
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(№ 0221‑2017‑0047) и при финансовой под‑
держке РФФИ в рамках научного проекта 
№ 17‑45‑020546‑р_а «Изучение и научно‑прак‑
тическое обоснование основных направлений 
динамики ландшафтов, выведенных из сель‑
скохозяйственного оборота на рубеже XX и XXI 
столетий на Южном Предуралье и перспектив‑
ные пути их оптимального использования».
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раннелеТний асПеКТ населения наПочвенных 
ПауКов (ARANEI), сеноКосцев (OPILIONES) 
и ЖуЖелиц (COLEOPTERA, CARABIDAE) в КедровниКах 
ШорсКого национального ПарКа

л. а. Триликаускас1,2, р. Ю. дудко1

1 Институт систематики и экологии животных СО РАН, Новосибирск, Россия
2 Шорский национальный парк, Таштагол, Россия

в кедровых лесах Шорского национального парка в течение пяти лет изучался ран-
нелетний аспект населения напочвенных пауков, сенокосцев и жужелиц. в его со-
ставе были отмечены 39 видов пауков, 5 видов сенокосцев и 12 видов жужелиц. 
в населении пауков ведущую роль играют мелкие подстилочные тенетники-лини-
фииды, доля которых обычно выше 70 %. население пауков-волков, как правило, 
малочисленно и бедно в таксономическом отношении. их динамическая плотность 
в районе исследований невысока и нестабильна. Превосходя другие группы по чис-
лу видов, население пауков в целом сравнительно малочисленно и неустойчиво. 
состав комплекса доминантов изменчив в разные годы, нестабильны динамичес-
кая плотность и доля в населении даже регулярно отмеченных видов. Различия 
в структуре населения пауков в раннелетнем аспекте при попарном сравнении 
разных лет не всегда были статистически значимы. в раннелетнем аспекте населе-
ния сенокосцев в кедровых лесах наблюдалось абсолютное доминирование непо-
ловозрелых особей Mitopus morio (Fabricius, 1779) и появление первых вышедших 
из яиц нимф Oligolophus tridens (C. L. Koch, 1836). из эврихронных видов наибо-
лее многочисленным был Sabacon sergeidedicatum Martens, 1989. Жуки семейства 
Carabidae в раннелетнем аспекте являются доминирующей группой напочвенных 
членистоногих. доминантный комплекс устойчив и включает Carabus aeruginosus 
Fischer von Waldheim, 1822, Pterostichus monticoloides Shilenkov, 1995, Pterostichus 
oblongopunctatus (Fabricius, 1787) и Pterostichus virescens (Gebler, 1833). структура 
населения в разные годы не имеет статистически значимых отличий. индексы 
сходства съеренсена при попарном сравнении состава населения жужелиц в раз-
ные годы чаще были выше, чем у пауков.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: напочвенные членистоногие; динамическая плотность; 
структура населения; разнообразие; сходство; комплексы доминантов.

L. A. Trilikauskas, R. Yu. Dudko. EARLY SUMMER ASPECT OF THE 
POPULATION OF GROUND–DWELLING SPIDERS (ARANEI), HARVESTMEN 
(OPILIONES) AND GROUND BEETLES (COLEOPTERA, CARABIDAE) IN 
PINUS SIBIRICA FORESTS OF SHORSKY NATIONAL PARK

The early summer structure of the communities of ground-dwelling spiders, harvestmen 
and carabids in Pinus sibirica forests of the Shorsky National Park has been studied for 
five years. The community was found to consist of 39 spider, 5 harvestman and 12 carabid 
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введение

Благодаря высокой численности, таксономи-
ческому и экологическому разнообразию хищ-
ные членистоногие-герпетобионты являются 
важным компонентом лесных экосистем. Пауки, 
сенокосцы и жужелицы относятся к числу самых 
массовых групп напочвенной фауны в лесах уме-
ренных широт. синэкологические исследова-
ния этих членистоногих активно проводятся за-
рубежными коллегами в разных регионах мира 
[Hosoda, 1999; Choi et al., 2010; Ernst, Buddle, 
2012; Paschetta et al., 2013; Černecka et al., 2017]. 
в России данное направление лучше развито 
в европейской части страны [Узенбаев, 1987; 
Рыбалов, 1991; Рыбалов, Камаев, 2011 и др.], 
а также на Урале [есюнин и др., 2001; Золота-
рев, Бельская, 2012]. однако изученность эко-
логии напочвенных беспозвоночных в азиатской 
части России остается все еще очень неравно-
мерной, а чаще всего совершенно недостаточ-
ной. синэкологические исследования хищных 
членистоногих юга Западной сибири пока не-
многочисленны [Триликаускас, дудко, 2016а; 
любечанский, азаркина, 2017 и др]. до сих пор 
в сибири остаются регионы, где даже фаунисти-
ческие сведения о пауках, сенокосцах и жужели-
цах по-прежнему далеки от полноты, а синэколо-
гические исследования и вовсе не проводились. 
ситуация с жужелицами в целом более благопо-
лучна, в то время как работы по синэкологии пау-
кообразных до сих пор редки.

горная Шория, где расположен Шорский 
национальный парк, сравнительно хорошо ис-

следована карабидологами в фаунистическом 
плане [ефимов, 2001; дудко и др., 2002], од-
нако таксоцены этой важнейшей группы напоч-
венных жуков в регионе все еще почти не изу-
чены [Триликаускас, дудко, 2016б]. с 2010 года 
здесь начато активное изучение фауны и эко-
логии пауков и сенокосцев. с 2012 года они 
стали объектом синэкологических исследова-
ний в кедровых лесах хребта Бийская грива, 
отделяющего регион от горного алтая. Пер-
вые результаты проводимых исследований 
были опубликованы в 2015 году и содержали 
сведения о составе и структуре населения па-
уков и сенокосцев кедровника горной Шории 
в раннелетнем аспекте по материалам работ 
2012 года [Триликаускас, 2015а]. Кроме того, 
в 2015 году вышла работа, в которой рассмат-
ривается структура таксоценов сенокосцев 
в темнохвойных лесах Шорского националь-
ного парка [Триликаускас, 2015б]. в статье 
в сравнительном аспекте обсуждаются осо-
бенности таксоценов сенокосцев кедровых 
и пихтовых лесов и их сезонные изменения, 
в том числе раннелетний аспект в кедровнике 
на основе материалов 2012–2013 гг. Первые 
результаты изучения в этом районе жужелиц 
опубликованы авторами в 2016 году [Трилика-
ускас, дудко, 2016б]. на северо-восточном ал-
тае, сопредельном с горной Шорией регионе, 
в 2003 г. проводилось исследование населения 
жужелиц среднегорий и высокогорий. в част-
ности, в этой работе имеются данные о пред-
летнем и летнем аспектах населения жужелиц 
кедровников [иванов, дудко, 2006].

species. Among spiders, small-sized litter-dwelling web-producing spiders (Linyphiidae) 
predominated, accounting for over 70 % of collected specimens. The community of wolf-
spiders (Lycosidae) was small and taxonomically poor, their dynamic density in the study 
area being rather low and unstable. Although spider species outnumbered the other stud-
ied groups, their population was generally scant and unstable. The composition of spider 
dominants varied among years, their dynamic densities and shares were unstable even 
in regularly collected species. Pairwise comparisons of the early summer structure of spi-
der communities in different years did not always show statistically significant differences. 
Early summer communities of harvestmen in Pinus sibirica forests were predominated 
by juveniles of Mitopus morio (Fabricius, 1779), with first emergences of newly hatched 
Oligolophus tridens nymphs (C. L. Koch, 1836). The most abundant among eurychron-
ic species was Sabacon sergeidedicatum Martens, 1989. In the early summer beetle 
community, the family Carabidae was the dominant group of ground-dwelling arthro-
pods. The dominants complex was stable, and included Carabus aeruginosus Fischer 
von Waldheim, 1822, Pterostichus monticoloides Shilenkov, 1995, P. oblongopunctatus 
(Fabricius, 1787), and P. virescens (Gebler, 1833). Their population structure did not vary 
significantly among years. The Sørensen similarity indexes for the species composition 
of carabid communities in among-year pairwise comparisons were oftener higher than 
those for spiders.

K e y w o r d s: ground-dwelling arthropods; dynamic density; population structure; diver-
sity; similarity; dominants complexes.
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настоящая работа стала результатом обоб-
щения и анализа многолетних данных о ранне-
летнем населении трех важнейших групп на-
почвенных членистоногих в одном из характер-
ных для этого района типов леса.

Район исследований интересен для специа-
листов разного профиля прежде всего своими 
климатическими особенностями. горная Шо-
рия относится к избыточно влажной климати-
ческой фации [Поликарпов и др., 1986]. Здесь 
выпадает рекордное для сибири количество 
осадков. Мощный снеговой покров предохра-
няет почву от промерзания и способствует раз-
ложению растительных остатков в рекордные 
сроки – уже к весне следующего года. Под сне-
говым покровом формируется уникальный для 
сибири температурный режим, когда в зимний 
период температура держится вблизи нулевой 
отметки. При этом леса практически лише-
ны подстилки. Перечисленные выше факторы 
не могут не воздействовать на состав населе-
ния напочвенных членистоногих, его структуру 
и сезонную динамику. изучение и понимание 
этих вопросов требует специальных и долго-
срочных исследований.

в данной работе обсуждается раннелетний 
аспект населения рассматриваемых групп, 
прежде всего в связи с тем, что для пауков 
и жужелиц это время самой высокой актив-
ности, когда в населении представлено мак-
симальное число таксонов, а количественные 
характеристики населения наиболее высо-
ки. для сенокосцев в лесах умеренных широт 
характерна высокая активность в конце лета 
[Узенбаев, 1985], однако в районе исследова-
ний активность этих паукообразных стабильно 
высока с весны до осени [Триликаускас, 2017] 
и их население в раннелетнем аспекте также 
представляет интерес в сравнении с другими 
хищными членистоногими кедровников. Кроме 
того, раннелетний аспект населения изучался 
нами наиболее продолжительное время, что 
делает полученные данные особенно информа-
тивными и интересными.

в задачи исследования входило:
– дать характеристику населения пауков, 

сенокосцев и жужелиц в кедровых лесах 
Шорского национального парка в раннелет-
нем аспекте;

– сравнить полученные данные разных лет;
– сравнить реакцию трех рассматриваемых 

групп на изменяющиеся условия разных лет 
и оценить устойчивость их населения;

– определить характерные черты раннелетне-
го аспекта в населении трех изученных групп 
в районе исследований.

материалы и методы

исследования выполнены на территории 
Шорского национального парка, который рас-
положен на крайнем юге Кемеровской области 
в границах Таштагольского административного 
района. Материал собран в кедровнике чер-
нично-папоротниковом зеленомошном – ши-
роко распространенном в регионе типе кедро-
вых лесов. Участок кедрового леса (далее кед-
ровник) расположен в нижней части длинного 
мезосклона западной экспозиции. Координа-
ты: 52°26ʹ18.2ʺ с. ш. 88°17ʹ42.5ʺ в. д. высота 
над уровнем моря 752 м. Формула леса 7 К 3П, 
сомкнутость крон древесного яруса 0,3–0,4, 
высота кедров 30–35 м, пихт – 15–20 м. Разре-
женный кустарниковый ярус образован Sorbus 
sibirica Hedl. (высотой 1–8 м), Padus avium Mill. 
(выс. 1 м), Spirea media Franz Schmidt. (выс. 
1 м), Lonicera tatarica (выс. 0,8 м) и Rubus idae‑
us (выс. 0,8 м). Проективное покрытие травя-
но-кустарничкового яруса 30 %. в его составе 
Vaccinium myrtillus L., Allium microdictyon Prokh. 
(A. victorialis auct.), Matteuccia struthiopteris 
(L.) Tod., Gymnocarpium dryopteris (L.) Newm, 
Dryopteris filix‑mas (L.) Schott, Phegopteris con‑
nectilis (Michx.) Watt, Maianthemum bifolium (L.) 
F. W. Schmidt и другие виды. Проективное по-
крытие мохового яруса составляет 80–90 %. 
ярус образован Pleurozium schreberi (Brid.) 
Mitt., Hylocomium splendens (Hedw.) B. S. G., 
Polytrichum commune Hedw. и другими видами.

Количественный учет членистоногих про-
веден с использованием почвенных ловушек 
(пластиковых стаканов диаметром 6,5 см) 
с фиксатором (этиленгликоль) в соотношении 
с водой 1:5. Места установки ловушек в пе-
риод исследований совпадали. Приведенные 
в работе сроки учетов соответствуют срокам 
установки и закрытия ловушек. Промежуточ-
ные учеты не проводились. Работы проводи-
лись в 2012, 2013, 2015, 2016 и 2017 гг. в пер-
вой-второй декаде июня, что фенологически 
соответствует раннелетнему сезонному аспек-
ту согласно делению сезона, предложенному 
с. л. есюниным и л. с. Шумиловских [2003]. 
для этого сезонного аспекта обычно характер-
на краткосрочность, высокая активность сам-
цов и быстрая смена доминантов. в умеренной 
зоне он фенологически соответствует периоду 
от отмирания растений-эфемеров до форми-
рования сомкнутого травостоя [есюнин, Шуми-
ловских, 2003]. в районе исследований данный 
аспект соответствует периоду от отмирания 
кандыка сибирского и ветрениц до развертыва-
ния вай папоротников. Количество работающих 
ловушек в разные годы варьировало от 9 до 13. 
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отработано 616 ловушко-суток. всего собрано 
502 экземпляра пауков, 1133 экземпляра се-
нокосцев и 1496 экземпляров жужелиц. К до-
минантам отнесены виды, чье относительное 
обилие в видовом спектре составило не менее 
5 %. в работе учитывались как половозрелые, 
так и ювенильные особи пауков и сенокос-
цев, которые идентифицировались до вида, за 
очень редкими исключениями у пауков. в таких 
случаях экземпляры не учитывались. неполо-
возрелые особи у пауков были представлены 
преимущественно легкоопределяемой моло-
дью Pireneitega luctuosa.

номенклатура таксонов пауков приведе-
на в соответствии с Каталогом пауков мира 
[World…, 2018], сенокосцев – в соответствии 
с последними таксономическими [Chemeris, 
Logunov, 2000; Tchemeris, 2015] и региональны-
ми [Tchemeris et al., 1998] работами, жужелиц – 
по Палеарктическому каталогу [Löbl, Smetana, 
2003].

в работе использованы данные о погодных 
условиях в годы проведения работ, получен-
ные на ближайшей метеостанции в поселке 
Усть-Кабырза, расположенной в 43 км к севе-
ру от места проведения работ. информация 
предоставлена сайтом «Расписание погоды», 
http://www.rp5 (2012, 2013, 2015 и 2017 гг.) 
и сайтом «гисметео», http://www.gismeteo.ru 
(2016 г.). на основе представленной инфор-
мации на каждые сутки рассчитывалась сред-
немесячная температура, количество осадков 
и число дней с осадками для месяца, пред-
шествующего периоду наблюдений (май), и ме-
сяца, в который непосредственно проводились 
работы (июнь).

статистические расчеты выполнены в прог-
рамме Statistica 6.1. индексы разнообразия 
и выравненности рассчитаны в программе 
PAST.

результаты и обсуждение

Проведенные исследования показали, что 
в раннелетнем аспекте населения рассматри-
ваемых в работе групп представлены в общей 
сложности 39 видов пауков, 5 видов сенокос-
цев и 12 видов жужелиц.

Пауки. состав и структура населения па-
уков кедровых лесов в раннелетнем аспекте 
даны в таблице 1. число видов пауков в разные 
годы варьировало от 12 до 21. основу населе-
ния пауков в рассматриваемый период состав-
ляли мелкие подстилочные тенетники семейст-
ва Linyphiidae, которые были представлены 26 
видами. во все годы наблюдений, за исклю-
чением 2012 г., доля этих пауков в населении 

превышала 70 %. Таксономическое разнооб-
разие варьировало незначительно – в разные 
годы отмечалось 11–13 видов пауков-линифи-
ид (табл. 1).

наиболее массовым видом в раннелетнем 
аспекте населения пауков был Anguliphantes 
cerinus. Регулярно отмечались Tenuiphantes ni‑
griventris и Walckenaeria koenboutjei, однако они 
не всегда входили в комплекс доминантов. все 
три вида – подстилочные тенетники-линифии-
ды. в составе раннелетнего аспекта населения 
пауков были и относящиеся к этому же семей-
ству Agyneta conigera, Centromerus clarus и Go‑
natium rubellum, а также крупные бродячие пау-
ки Pireneitega luctuosa и Alopecosa taeniata. два 
последних вида чаще (Alopecosa taeniata) или 
регулярно (Pireneitega luctuosa) входили в до-
минантные комплексы. из крупных подстилоч-
ных тенетников-линифиид, которые стабильно 
были представлены в раннелетнем аспекте, 
можно отметить виды рода Stemonyphantes. 
однако они были немногочисленны и в комп-
лексы доминантов не входили. интересно, что 
в разные годы имело место чередование в на-
селении Stemonyphantes taiganus и S. sibiricus. 
динамическая плотность пауков кедровника 
в раннелетнем аспекте в разные годы колеба-
лась от 27,5 до 77,2 экземпляра на 100 ловуш-
ко-суток (табл. 2). Такие низкие показатели для 
начала сезона активности обусловлены слабым 
участием в аранеонаселении представителей 
семейства Lycosidae. Пауки-волки, динами-
ческая плотность которых в это время обычно 
бывает очень высокой [Триликаускас, дудко, 
2016а; любечанский, азаркина, 2017 и др.], 
представлены в кедровнике лишь тремя вида-
ми, два из которых отмечались единично в раз-
ные годы, что свидетельствует о крайне не-
благоприятных условиях обитания для данной 
группы пауков в этом биотопе.

изучение даже одного и того же сезонного 
аспекта населения позволяет ежегодно наблю-
дать его качественные и количественные раз-
личия, связанные в первую очередь с разницей 
в метеоусловиях разных лет. Так, в 2012 году 
в раннелетнем аспекте населения пауков кед-
ровника зарегистрировано наибольшее за весь 
период наблюдений количество видов (21), что 
было связано со сравнительно высоким участи-
ем в населении бродячих пауков сразу несколь-
ких групп (Gnaphosidae, Liocranidae, Thomis-
idae, Zoridae). Кроме того, в 2012 году наблю-
далась самая высокая динамическая плотность 
и относительное обилие Alopecosa taeniata. 
в последующие годы оба параметра значи-
тельно снизились, а в 2013 году этот вид и вов-
се не отмечен. для 2013 года было характерно 



59

Таблица 1. динамическая плотность (экз. на 100 ловушко-суток) и относительное обилие (%) напочвенных 
пауков, сенокосцев и жужелиц в кедровниках (раннелетний аспект)
Table 1. Dynamic density (number of individuals standardized to 100 pitfall-trap days) and relative abundance (%) 
of ground living spiders, harvestmen and carabids in Pinus sibirica forests (early summer seasonal aspect)
Таксон
Taxon

сроки работ
Dates of works

8–
18

.0
6.

20
12

7–
15

.0
6.

20
13

7–
22

.0
6.

20
15

9–
20

.0
6.

20
16

3–
16

.0
6.

20
17

Agelenidae 6,7
10,7

6,8
8,8 - 3,5

5,3
5,4

10,2

Pireneitega luctuosa (L. Koch, 1878) 6,7
10,7

6,8
8,8 - 3,5

5,3
5,4

10,2

Clubionidae - - - - 1,5
2,8

Clubiona kulczynskii Lessert, 1905 - - - - 1,5
2,8

Gnaphosidae 2,5
4,1 - 2,2

8,0
2,1
3,2 -

Haplodrassus soerenseni (Strand, 1900) 1,7
2,8 - 1,5

5,4
2,1
3,2 -

Zelotes subterraneus (C. L. Koch, 1833) 0,8
1,3 - 0,7

2,6 - -

Linyphiidae 26,4
42,4

70,4
91,2

22,4
81,4

53,9
81,9

37,1
69,8

Agyneta conigera (O. Pickard-Cambridge, 1863) 0,8
1,3 - 0,7

2,6
1,4
2,1

2,3
4,4

A. olivacea (Emerton, 1882) 0,8
1,3 - - 1,4

2,1 -

A. subtilis (O. Pickard-Cambridge, 1851) 2,5
4,1 - - - -

Agyphantes sajanensis (Eskov et Marusik, 1994) - - - - 0,8
1,4

Anguliphantes cerinus (L. Koch, 1879) 10,0
16,0

6,8
8,8

11,6
42,0

35,7
54,1

17,7
33,8

A. sibiricus (Tanasevitch, 1986) - - - 1,4
2,1

0,8
1,4

Bolyphantes distichus (Tanasevitch, 1986) - - - 0,7
1,1 -

Centromerus clarus (L. Koch, 1879) 0,8
1,3

6,8
8,8

0,7
2,6

0,7
1,1 -

Ceratinella brevipes (Westring, 1861) 3,3
5,3 - - 0,7

1,1 -

C. brevis (Wider, 1834) - 6,8
8,8 - - -

C. scabrosa (O. Pickard-Cambridge, 1871) - 14,8
19,2 - - 0,8

1,4

Concavocephalus eskovi Marusik et Tanasevitch, 2003 0,8
1,3 - - - -

Diplocephalus subrostratus (O. Pickard-Cambridge, 
1873) - - - - 0,8

1,4

Gonatium rubellum (Blackwall, 1841) 0,8
1,3

2,3
2,9

2,2
7,9

0,7
1,1 -

Iviellum sibiricum Eskov, 1988 2,5
4,1 - 1,5

5,4
2,1
3,2 -

Micrargus herbigradus (Blackwall, 1854) - 1,1
1,5 - - 6,2

11,7



60

Таксон
Taxon

сроки работ
Dates of works

8–
18

.0
6.

20
12

7–
15

.0
6.

20
13

7–
22

.0
6.

20
15

9–
20

.0
6.

20
16

3–
16

.0
6.

20
17

Neriene clathrata (Sundevall, 1830) - - 0,7
2,6 - -

Panamomops dybowskii (O. Pickard-Cambridge, 1873) - 10,2
13,2

0,7
2,6 - -

Silometopoides yodoensis (Oi, 1960) - 11,4
14,8 - - -

Stemonyphantes sibiricus (Grube, 1861) - - 0,7
2,6

2,1
3,2

1,5
2,8

S. taiganus Tanasevitch, 2012 0,8
1,3

1,1
1,5 - - -

Tenuiphantes nigriventris (L. Koch, 1879) 0,8
1,3

2,3
2,9

0,7
2,6

3,5
5,3

0,8
1,4

Walckenaeria alticeps (Denis, 1952) - - - - 1,5
2,8

W. koenboutjei Baert, 1994 2,5
4,1

6,8
8,8

2,2
7,9

2,8
4,3

3,1
5,9

W. nodosa O. Pickard-Cambridge, 1873 - - 0,7
2,6

0,7
1,1

0,8
1,4

Liocranidae 0,8
1,3 - - - -

Agroeca brunnea (Blackwall, 1833) 0,8
1,3 - - - -

Lycosidae 18,3
29,3 - 1,5

5,4
2,1
3,2

6,2
11,6

Alopecosa taeniata (C. L. Koch, 1835) 17,5
28,0 - 1,5

5,4
1,4
2,1

5,4
10,2

Pardosa lugubris (Walckenaer, 1802) 0,8
1,3 - - 0,7

1,1 -

Piratula hygrophila (Thorell, 1872) - - - - 0,8
1,4

Salticidae - - - - 0,8
1,4

Pseudeuophrys erratica (Walckenaer, 1826) - - - - 0,8
1,4

Theridiidae - - 0,7
2,6

3,5
5,3 -

Robertus lividus (Blackwall, 1836) - - 0,7
2,6

3,5
5,3 -

Thomisidae 4,1
6,6 - - 0,7

1,1
0,8
1,4

Lysiteles maior Ono, 1979 0,8
1,3 - - - -

Ozyptila trux (Blackwall, 1846) 3,3
5,3 - - 0,7

1,1
0,8
1,4

Zoridae 3,3
5,3 - 0,7

2,6 - 1,5
2,8

Zora spinimana (Sundevall, 1832) 3,3
5,3 - 0,7

2,6 - 1,5
2,8

общее число видов пауков
Total number of spider species 21 12 16 19 19

Продолжение табл. 1
Table 1 (continued)
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Таксон
Taxon

сроки работ
Dates of works

8–
18

.0
6.

20
12

7–
15

.0
6.

20
13

7–
22

.0
6.

20
15

9–
20

.0
6.

20
16

3–
16

.0
6.

20
17

Phalangiidae 77,6 86,4 82,6 91,8 91,0

Acanthomegabunus sibiricus Tsurusaki, Tchemeris et 
Logunov, 2000) 

2,5
2,1

3,4
3,4

3,0
1,3

3,5
1,2

0,8
0,5

Mitopus morio (Fabricius, 1779) 87,5
73,4

83,0
83,0

169,6
76,3

236,4
84,1

129,2
84,0

Oligolophus tridens (C. L. Koch, 1836) 2,5
2,1 - 11,1

5,0
18,2
6,5

10,0
6,5

Sabaconidae 22,4 13,6 17,4 8,2 9,0

Sabacon crassipalpe (C. L. Koch, 1879) 1,7
1,4

1,1
1,1

8,1
3,7 - -

S. sergeidedicatum Martens, 1989 25,0
21,0

12,5
12,5

30,4
13,7

23,1
8,2

13,8
9,0

общее число видов сенокосцев
Total number of harvestmen species 5 4 5 4 4

Carabidae + 296,5
100

296,2
100

146,2
100

372,3
100

Carabus aeruginosus Fischer von Waldheim, 1820 + 206,8
69,7

83,9
28,3

78,3
53,6

177,7
47,7

Notiophilus fasciatus Mäklin, 1855 - - - 0,7
0,5 -

N. jakovlevi Tschitschérine, 1903 + 2,3
0,8

0,6
0,2 - 0,8

0,2

Platynus krynickii (Sperk,1835) + 1,1
0,4

0,6
0,2 - -

Pterostichus elmbergi Poppius, 1908 - - - 0,7
0,5 -

P. magus (Mannerheim, 1825) - - - 0,7
0,5 -

P. maurusiacus (Mannerheim, 1825) - - 3,3
1,1 - 3,8

1,0

P. monticoloides Shilenkov, 1995 + 17,0
5,7

22,8
7,7

18,9
12,9

20,8
5,6

P. oblongopunctatus (Fabricius, 1787) + 13,6
4,6

18,9
6,4

9,1
6,2

27,7
7,4

P. tomensis (Gebler, 1847) + 2,3
0,8

3,3
1,1 - 1,5

0,4

P. virescens (Gebler, 1833) + 53,4
18,0

162,8
55,0

37,1
25,4

140,0
37,6

Trechus dudkorum Belousov et Kabak, 1996 - - - 0,7
0,5 -

общее число видов жужелиц
Total number of carabids species 7 7 8 8 7

Примечание. над чертой – динамическая плотность, под чертой – относительное обилие (%). (+) – вид был отмечен, (-) – 
вид не отмечался.
Note. Above line – dynamic density, below line – relative abundance (%). (+) – species was recorded, (-) – species was not recorded.

Окончание табл. 1
Table 1 (continued)
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самое низкое таксономическое разнообразие 
пауков в раннелетнем аспекте – 12 видов. Это 
стало результатом выпадения всех упомяну-
тых выше групп бродячих пауков. При этом об-
щая динамическая плотность пауков оказалась 
самой высокой за весь период наблюдений, 
что связано с появлением ряда видов мелких 
подстилочных тенетников-линифиид, кото-
рые вошли в состав доминантного комплекса, 
хотя в другие сезоны даже не зафиксированы 
(Ceratinella brevis, C. scabrosa и Silometopoides 
yodoensis). в числе доминантов оказался и са-
мый мелкий вид пауков-линифиид кедровых 
лесов национального парка Panamomops dy‑
bowskii, который был повторно отмечен только 
в 2015 году, но лишь единственным экземпля-
ром. в целом более холодная, с частыми осад-
ками весна 2013 года (табл. 3), по-видимому, 
оказалась благоприятной для Linyphiidae, из-
вестных своей приспособленностью к низким 
температурам [Марусик, Ковблюк, 2011]. от-
метим также, что относительное обилие и ди-
намическая плотность стабильно входящего 
в комплекс доминантов раннелетнего аспекта 
Anguliphantes cerinus в 2013 году были самыми 
низкими за весь период наблюдений.

динамическая плотность пауков в раннелет-
нем аспекте населения в 2015 году оказалась 
самой низкой за весь период наблюдений. со-
став и структура населения пауков в раннелет-
нем аспекте представляли собой некую проме-
жуточную картину между тем, что наблюдалось 
в 2012 и 2013 гг. из 16 отмеченных видов 11 
были подстилочными тенетниками-линифии-
дами. в населении оказались представлены 
бродячие формы семейств Gnaphosidae, Lyco-
sidae и Zoridae. однако в 2015 году в населении 
не зарегистрирован Pireneitega luctuosa, кото-
рый в другие годы стабильно входил в число 
доминантов.

в населении пауков раннелетнего аспек-
та в 2016 году, хотя и в меньшем количестве, 
также отмечены бродячие формы (нет видов-
доминантов), однако более половины таксо-
нов (13 видов из 19) составили подстилочные 
тенетники, среди которых были не только ли-
нифииды, но и Robertus lividus (Theridiidae), 
ставший одним из доминантов. в 2016 году не-
обычно высокой для исследованного участка 
оказалась динамическая плотность Anguliphan‑
tes cerinus (самый высокий показатель среди 
всех видов за все время наблюдений). Этот вид 
мелких подстилочных тенетников составил бо-
лее половины всего населения пауков (табл. 1).

в 2017 году наблюдалось сходное с преды-
дущим годом соотношение видов подстилоч-
ных тенетников и бродячих пауков (12 видов 
из 19). общая динамическая плотность при 
этом оказалась примерно вдвое меньше. сре-
ди линифиид наиболее многочисленными были 
Anguliphantes cerinus и Micrargus herbigradus. 
интересно, что второй вид вошел в доминант-
ный комплекс впервые за все время наблюде-
ний и ранее отмечался только в 2013 году.

с помощью непараметрического критерия 
Манна – Уитни проведено попарное сравне-

Таблица 2. динамическая плотность (число экз. 
на 100 ловушко-суток) пауков, сенокосцев и жужелиц 
в кедровниках (раннелетний аспект)
Table 2. Dynamic density (number of individuals 
standardized to 100 pitfall-trap days) of spiders, 
harvestmen and carabid beetles in Pinus sibirica forests 
(early summer seasonal aspect)
Таксоны
Taxons

годы
Years

2012 2013 2015 2016 2017
Aranei 62,1 77,2 27,5 65,1 53,3
Opiliones 119,2 100,0 222,2 281,1 153,8
Carabidae 217,0 296,5 296,2 145,5 372,3

Таблица 3. Климатические показатели мая и июня в годы проведения исследований
Table 3. Climatic indexes of May and June in studies years
Климатические показатели
Climatic indexes

2012 2013 2015 2016 2017
Май
May

июнь
June

Май
May

июнь
June

Май
May

июнь
June

Май
May

июнь
June

Май
May

июнь
June

среднемесячная температура воздуха t, °C
Average monthly air temperature t, °C 9,7 18,8 8,2 14,5 10,7 16,8 11,5 19,0 10,9 18,4

Количество осадков, мм
Precipitation, mm 50,9 88,4 104,8 73,5 141,0 29,5 н/д н/д н/д н/д

число дней с осадками
Number of days with precipitation 9 11 17 16 15 12 5 10 0 0

Примечание. в мае и июне 2016 и 2017 года не выпадало существенных осадков, за исключением кратковременных дождей 
с грозами, которые в архиве погоды количественно не отражены. весна 2017 года отличалась особенно засушливой пого-
дой, нехарактерной для этого района.
Note. No significant precipitation occured in May and June of 2016 and 2017, except for short-term rains with thunderstorms, which 
were quantitatively unrepresented in the weather archive. The spring of 2017 was distinguished by particularly dry weather, unchar-
acteristic for this region.
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ние структуры населения пауков в раннелетнем 
аспекте. в качестве количественного призна-
ка взято относительное обилие каждого вида 
(%). Установлено, что по структуре обилия 
видов значимо отличается от всех лет, кро-
ме 2017 года, население пауков кедровников 
в 2013 году (p < 0,05).

для оценки сходства по качественному 
составу выборок в разные годы был рассчи-
тан индекс сходства съеренсена. Результаты 
представлены в виде графа (рис.). наиболее 
сходными по видовому составу пауков ока-
зались 2012 и 2016 гг. наиболее обособлен-
ным – 2013 г., причем особенно низкое сход-
ство по индексу съеренсена наблюдалось 
между 2013 и 2016 гг., а также между 2013 
и 2017 гг. Эти различия в видовом составе 
пауков согласуются с погодными условиями 
в мае-июне: 2013 г. характеризуется большим 
количеством осадков и низкой температурой, 
а 2016 и 2017 гг., напротив, относительно за-
сушливые и теплые (табл. 3).

для оценки сравнительного разнообразия 
населения пауков кедровника в раннелетнем 
аспекте по данным разных лет были рассчита-
ны два показателя – индекс разнообразия и вы-
равненность по Шеннону (табл. 4). Расчеты по-
казали, что разнообразие по индексу Шеннона 
обычно было выше двух единиц (исключение 
2016 год). самым разнообразным по этому по-
казателю население пауков кедровников в ран-
нелетнем аспекте было в 2012 году. наиболее 
высоким значением выравненности характери-

зовалось население пауков в 2013 году, когда, 
как сказано ранее, видовой состав был самым 
бедным за все время наблюдений.

сенокосцы. состав и структура населения 
сенокосцев кедровых лесов Шорского нацио-
нального парка в раннелетнем аспекте пока-
заны в таблице 1. всего, как уже было сказано, 
отмечено 5 видов. динамическая плотность 
этих паукообразных в разные годы варьиро-
вала довольно широко, однако всегда была 
выше 100 особей на 100 ловушко-суток и зна-
чительно выше, чем пауков (табл. 2). При этом 
наблюдалось абсолютное доминирование 
Mitopus morio, который в это время был пред-
ставлен исключительно ювенильными особя-
ми. Как показали проведенные исследования, 
относительное обилие митопусов в начале 
лета стабильно выше 70 %. второй по динами-
ческой плотности и относительному обилию 
в населении Opiliones вид в раннелетнем ас-
пекте – Sabacon sergeidedicatum, доля кото-
рого за 5 лет наблюдений составляла в начале 
лета в среднем около 13 %. Этот вид сабаконов 
в раннелетнем аспекте представлен в основ-
ном перезимовавшими взрослыми экземпля-
рами. Sabacon sergeidedicatum – эврихронный 
вид, встречающийся во взрослом состоянии 
в течение всего периода активности. Это же 
можно сказать о Sabacon crassipalpe и Acan‑
thomegabunus sibiricus, которые в кедровнике 
немногочисленны в течение всего периода ак-
тивности. Первый вид в раннелетнем аспекте 
встречается нерегулярно, за все время наблю-
дений преобладали самки. У акантомегабунуса 
в это время чаще встречались неполовозрелые 
экземпляры. говоря о раннелетнем аспекте 
населения сенокосцев в кедровниках Шорско-
го национального парка, необходимо отметить 
участие в нем нимф первого возраста Oligolo‑
phus tridens. Как и митопус, этот вид зимует 
на стадии яйца. однако выход из яиц олиголё-
фусов происходит позже и в раннелетнем ас-

граф сходства видовых составов пауков и жужелиц, 
выявленных в раннелетнем аспекте различных лет, 
по индексу сходства съеренсена (КS)
The graph of the spiders and ground beetles species 
composition similarity, revealed in the early summer as-
pect of different years, according to the Sørensen simi-
larity index (KS)

Таблица 4. индексы разнообразия населения пауков 
и жужелиц в кедровниках (раннелетний аспект)
Table 4. Diversity indexes of the spiders and carabid 
beetles in Pinus sibirica forests (early summer 
seasonal aspect)
индексы разнообразия
Diversity indexes

годы
Years

2012 2013 2015 2016 2017
индекс Шеннона
Shannon index

2,5
нд

2,3
0,5

2,2
0,6

1,9
0,6

2,4
0,6

выравненность
Evenness

0,6
нд

0,8
0,4

0,6
0,4

0,4
0,4

0,6
0,5

Примечание. над чертой – для пауков, под чертой – для жу-
желиц.
Note. Above line – for spiders, below line – for carabid beetles.
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пекте участие данного вида невелико, хотя от-
носительное обилие его несколько выше, чем 
Sabacon crassipalpe и Acanthomegabunus sibiri‑
cus. в то же время начало выхода нимф этого 
вида из яйца – важный признак перехода весны 
в лето.

сравнительный анализ населения сенокос-
цев кедровников в раннелетнем аспекте в раз-
ные годы наблюдений позволил отметить сле-
дующие основные моменты.

динамическая плотность этих паукообраз-
ных в начале периода активности может су-
щественно колебаться в разные годы, но всег-
да остается высокой – более 100, а в отдельные 
годы и более 200 экземпляров на 100 ловушко-
суток (табл. 2). определяется она прежде всего 
количеством ювенильных особей Mitopus mo‑
rio, которое зависит от скорости выхода из яиц 
и роста личинок. в годы с поздней весной, как 
это было в 2013 году, динамическая плотность 
может снижаться, а выходящий из яиц позд-
нее Oligolophus tridens может и вовсе выпадать 
из учетов из-за предельно низкой динамичес-
кой плотности (табл. 1).

в целом в населении сенокосцев в ранне-
летнем аспекте в разные годы не наблюдалось 
существенных различий. возможно лишь выпа-
дение малочисленных видов (в 2016–2017 гг. 
не было Sabacon crassipalpe) или ранних нимф 
(в 2013 – Oligolophus tridens). население се-
нокосцев отличается низким разнообразием 
вследствие абсолютного доминирования Mito‑
pus morio.

Жужелицы. в раннелетнем аспекте насе-
ления жужелиц отмечены 12 видов. в разные 
годы в этом отрезке сезонной активности ре-
гистрировались 7 или 8 видов (табл. 1). еже-
годно в населении были представлены Carabus 
aeruginosus, Pterostichus monticoloides, Pte‑
rostichus oblongopunctatus и Pterostichus vire‑
scens. Первый и последний из перечисленных 
видов составляли основу населения карабид. 
относительное обилие первого вида было 
не ниже 28,3 % за весь период наблюдений. 
У Pterostichus virescens за последние четыре 
года наблюдений относительное обилие соста-
вило не менее 18 % от общего населения Ca-
rabidae. наиболее стабильные значения дина-
мической плотности и относительного обилия 
в раннелетнем аспекте наблюдались у Ptero‑
stichus monticoloides. динамическая плотность 
жужелиц в целом варьировала от 145,5 до 372,3 
особи на 100 ловушко-суток. она всегда была 
значительно выше, чем у пауков, и во все годы, 
кроме 2016-го, выше, чем у сенокосцев. Таким 
образом, жужелицы в кедровнике являются 
доминирующей группой хищных напочвенных 

членистоногих в раннелетнем аспекте населе-
ния (табл. 2).

отсутствие количественных данных по от-
дельным видам Carabidae в 2012 году (утеря-
ны) не позволяет обсуждать особенности этого 
года. имеется лишь информация о видовом со-
ставе этих жуков, а также опубликованные дан-
ные о том, что в период с 8 по 18 июня 2012 года 
Carabus aeruginosus был супердоминантом (от-
носительное обилие выше 30 %), а Pterostichus 
virescens – доминантом (относительное обилие 
более 10 %) в соответствии с методикой, при-
нятой в опубликованной работе [Триликаускас, 
2014]. Таким образом, имеющаяся инфор-
мация о составе населения жужелиц в целом 
и обилии Carabus aeruginosus и Pterostichus vi‑
rescens [Триликаускас, 2014] дает основания 
полагать, что в 2012 году население жужелиц 
было типично для этого времени и местооби-
тания. в 2013 году наблюдалась самая высо-
кая за все время наблюдений динамическая 
плотность Carabus aeruginosus на фоне одного 
из самых низких за время исследований значе-
ний этого показателя у Pterostichus virescens. 
обратное соотношение динамической плот-
ности у этих видов в рассматриваемый отрезок 
сезона было в 2015 году. При этом оба вида, 
как и во все другие годы, были самыми много-
численными. Pterostichus virescens отмечался 
также среди доминантов в летнем аспекте кед-
ровников северо-восточного алтая, но только 
как третий по обилию [иванов, дудко, 2006]. 
два других доминанта (Pterostichus triseria‑
tus (Gebler, 1847) и P. brevicornis (Kirny, 1837)) 
в кедровых лесах горной Шории даже не заре-
гистрированы.

Раннелетний аспект населения жужелиц 
кедровника в 2016 году наиболее значительно 
отличался от этого показателя других лет по со-
ставу видов (рис. 1). Так, только в этом сезоне 
были отмечены сразу 4 вида: характерный для 
таежных лесов с развитым моховым покровом 
Notiophilus fasciatus, обитатель среднегорий 
и высокогорий Pterostichus elmbergi, характер-
ный для низкогорий Pterostichus magus и насе-
ляющий преимущественно высокогорные луга 
Trechus dudkorum (табл. 1). Перечисленные 
виды отмечены в 2016 году единично и в другие 
годы не регистрировались. вероятно, условия 
2016 года оказались наиболее благоприятными 
для их активности. При этом не были зарегис-
трированы Notiophilus jakovlevi и Pterostichus 
tomensis, в небольшом количестве присутство-
вавшие в ловушках в другие годы наблюде-
ний. Можно также отметить наиболее высокое 
значение относительного обилия в населении 
2016 года Pterostichus monticoloides, хотя ди-
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намическая плотность и обилие этого вида 
были наиболее устойчивыми в разные годы. 
в 2017 году динамическая плотность самых 
многочисленных в кедровнике видов (Carabus 
aeruginosus и Pterostichus virescens) имела наи-
более близкие между собой за весь период на-
блюдений значения.

Попарное сравнение структуры населе-
ния жужелиц по обилию в 2013, 2015, 2016 
и 2017 гг. по критерию Манна – Уитни показало 
отсутствие статистически значимых различий 
в раннелетнем аспекте (p < 0,05). По индексу 
сходства съеренсена (рис.) состав населения 
Carabidae в 2016 году оказался наименее сход-
ным с таковым в другие годы. индексы разно-
образия и выравненности для населения жу-
желиц имели ожидаемо более низкие значения 
по сравнению с этими показателями для на-
селения пауков (табл. 4), так как жуки заметно 
уступали по таксономическому разнообразию. 
но для жужелиц эти параметры были менее из-
менчивы в разные годы, особенно это касается 
выравненности.

сравнение аспекта населения пауков, 
сенокосцев и жужелиц

Проведенные исследования показали, что 
население пауков кедровых лесов Шорского 
национального парка в раннелетнем аспекте 
было наименее устойчивым (сравнительно не-
высокие индексы сходства, достоверные раз-
личия в структуре населения для отдельных лет, 
неустойчивость комплекса доминантов и коли-
чественных характеристик регулярно отмечен-
ных видов). По нашим данным о сезонной ди-
намике населения пауков в кедровниках можно 
сказать, что отличительной чертой раннелетне-
го аспекта населения пауков в кедровнике яв-
ляется наиболее высокое за сезон активности 
таксономическое и экологическое разнообра-
зие, а также их динамическая плотность. Это 
типичная картина для населения пауков в лесах 
умеренных широт. однако в районе исследо-
ваний ведущая роль принадлежит подстилоч-
ным тенетникам-линифиидам. динамическая 
плотность бродячих пауков-волков невысока 
и нестабильна, в то время как в начале сезона 
активности эти пауки обычно особенно много-
численны [Merrett, 1968; Koponen et al., 2002; 
любечанский, азаркина, 2017].

сенокосцы представлены в районе иссле-
дований небольшим числом видов (табл. 1), 
и при анализе их населения в разные годы ста-
тистические методы не применялись, индексы 
разнообразия и сходства не рассчитывались. 
Раннелетний аспект населения Opiliones в так-

сономическом плане был вполне устойчивым 
в разные годы. важнейшие черты структуры 
населения Opiliones также не испытывали су-
щественных изменений. выпадение из учетов 
некоторых видов в отдельные годы скорее свя-
зано с малочисленностью их представителей, 
чем с отсутствием в раннелетнем аспекте на-
селения кедровых лесов национального пар-
ка. абсолютное доминирование Mitopus morio, 
близкие численно и высокие значения относи-
тельного обилия этого вида в населении сено-
косцев наблюдались во все годы наблюдений. 
возможность идентифицировать виды даже 
на ювенильной стадии позволила оценить ус-
тойчивость не только видового состава и струк-
туры населения сенокосцев, но и особеннос-
ти половозрастной структуры их населения 
в раннелетнем аспекте. отличительной чертой 
раннелетнего аспекта в населении Opiliones 
является высокая активность подрастающих 
нимф Mitopus morio, на фоне которой начина-
ется выход из яиц личинок Oligolophus tridens. 
наиболее многочисленный эврихронный вид 
(Sabacon sergeidedicatum), зимующий как 
в ювенильном, так и во взрослом состоянии, 
представлен в раннелетнем аспекте преиму-
щественно взрослыми экземплярами.

население Carabidae в раннелетнем аспек-
те оказалось определенно более устойчивым, 
чем у пауков. статистически значимых разли-
чий в структуре их населения в разные годы 
не выявлено. индексы сходства видового со-
става при сравнении отдельных лет в целом 
имели более высокие значения. сравнительно 
устойчивым оказался и комплекс доминантов, 
к которому можно отнести Carabus aeruginosus, 
Pterostichus monticoloides, P. oblongopunctatus 
и P. virescens. динамическая плотность и от-
носительное обилие отдельных видов жуже-
лиц в разные годы, как и у пауков, варьировали 
(табл. 1).

заключение

в ходе проведенных 5-летних исследований 
в раннелетнем аспекте населения в кедровом 
лесу были отмечены 39 видов пауков, 12 видов 
жужелиц и 5 видов сенокосцев. основу насе-
ления напочвенных пауков составляют под-
стилочные тенетники семейства Linyphiidae. 
Пауки-волки чаще немногочисленны. Разно-
образие и количественное участие различных 
групп бродячих пауков в разные годы варьи-
ровало. виды этой экологической группы ред-
ко входили в комплекс доминантов. Регулярно 
в раннелетнем аспекте населения отмечены 
Anguliphantes cerinus, Tenuiphantes nigriventris 
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и Walckenaeria koenboutjei. в целом на фоне 
других рассмотренных групп население пауков 
отличалось нестабильностью – сравнительно 
невысокими значениями индексов сходства 
видового состава в разные годы, в отдельных 
случаях достоверными различиями в структу-
ре населения, неустойчивостью комплекса до-
минантов и видового состава в целом, а также 
количественных характеристик даже регуляр-
но отмеченных видов. Будучи самым разнооб-
разным в таксономическом и экологическом 
плане, население напочвенных пауков в ранне-
летнем аспекте отличается внутренней неста-
бильностью, что на фоне самых низких среди 
рассмотренных групп значений динамической 
плотности дает основания оценивать условия 
в кедровых лесах Шорского национального 
парка как неблагоприятные для пауков.

население сенокосцев кедровника в ранне-
летнем аспекте, напротив, было стабильным 
по своему составу и структуре. динамическая 
плотность как отдельных видов, так и группы 
в целом варьировала в разные годы, но была 
стабильно высокой для представителей этого 
отряда. По числу особей на 100 ловушко-су-
ток сенокосцы ежегодно превосходили пау-
ков в несколько раз, при этом обычно уступа-
ли по данному показателю жужелицам. Более 
стабильным на фоне колебаний динамической 
плотности было и относительное обилие от-
дельных видов в общей структуре населения 
Opiliones. на этом отрезке сезонной активно-
сти наблюдалось абсолютное доминирование 
ювенильных особей Mitopus morio и начинался 
выход из яиц молоди Oligolophus tridens.

для населения жужелиц кедровых лесов 
в районе исследований в раннелетнем аспек-
те характерно полное и практически ежегодное 
доминирование над другими группами напоч-
венных членистоногих, а также сравнительно 
устойчивые его количественные и качествен-
ные характеристики в разные годы. не выяв-
лено достоверных различий в структуре насе-
ления по обилию, индексы сходства по составу 
были в большинстве случаев выше, чем у пау-
ков. Кроме того, выявлен устойчивый комплекс 
доминантов из четырех видов (Carabus aerugi‑
nosus, Pterostichus monticoloides, P. oblongo‑
punctatus и P. virescens), среди которых первый 
и последний виды ежегодно были наиболее 
массовыми. самые стабильные значения дина-
мической плотности и относительного обилия 
в раннелетнем аспекте наблюдались у Pterosti‑
chus monticoloides.
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зообенТос реКи Кемь, бассейн белого моря 
(сосТав, обилие и ТрофичесКая сТруКТура)

и. а. барышев
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Проведено исследование состава и обилия макрозообентоса пороговых и плесо-
вых участков реки Кемь (бассейн Белого моря). выявлено 92 вида и надвидовых так-
сона беспозвоночных. Зообентос порогов более разнообразен, основу составляют 
амфибиотические насекомые на стадии личинки – поденки сем. Baetidae, ручей-
ники семейств Hydropsychidae и Rhyacophilidae, веснянки (Plecoptera), двукрылые 
подсем. Orthocladiinae. Плесовые участки беднее в видовом отношении, преобла-
дают виды хирономид подсемейства Chironominae. основу биомассы зообентоса 
порогов (1112–2150 экз./м2 и 1,7–6,9 г/м2) составляют ручейники и поденки, дву-
створчатые моллюски. Плесы отличаются скудным зообентосом (390–1210 экз./
м2 и 0,8–2,8 г/м2), биомассу формируют двустворчатые и брюхоногие моллюски, 
олигохеты и хирономиды. выявлены локальные скопления крупных двустворчатых 
моллюсков Anodonta cygnea с высокими биомассами (до 460 г/м2). в трофической 
структуре наиболее показательна доля пассивных фильтраторов, высокая на поро-
гах в нижнем течении реки и ниже проточных озер. По составу организмов – индика-
торов сапробности водотоки бассейна р. Кемь относятся к β-мезосапробной зоне.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: донные беспозвоночные; порог; плес; река; разнообразие; 
биомасса; фауна; фильтраторы; сапробность.

I. A. Baryshev. ZOOBENTHOS OF THE KEM’ RIVER, WHITE SEA 
DRAINAGE BASIN (COMPOSITION, ABUNDANCE AND TROPHIC 
STRUCTURE)

The species composition and abundance of macrozoobenthos was studied in rap-
ids and backwaters of the Kem’ River (draining to the White Sea). 92 species and su-
pra-species taxa of invertebrates were identified. Zoobenthos of the rapids was more 
diverse, the bulk of it made up of amphibiotic insects at the larval stage – mayflies 
of the family Baetidae (Ephemeroptera), caddisflies of the families Hydropsychidae 
and Rhyacophilidae, stoneflies (Plecoptera), dipterans of the subfamily Orthocladiinae. 
The backwaters are poorer in species diversity, the species of chironomids of the sub-
family Chironominii predominate. The zoobenthos biomass in the rapids (1112–2150 
ind./m2 and 1.7–6.9 g/m2) is mainly composed of Trichoptera, Plecoptera and Bivalvia. 
The backwaters are poor in zoobenthos (390–1210 ind./m2 and 0.8–2.8 g/m2). The bio-
mass is formed by Bivalvia and Gastropoda, Oligochaeta and Chironomidae. Local, high-
biomass (up to 460 g/m2) aggregations of large bivalves Anodonta cygnea have been 
found. In the trophic structure, the most indicative is the share of passive filter feeders, 
which is high in the rapids in the lower reaches of the river and downstream of flowage 
lakes. According to the composition of saprobity indicator organisms, watercourses 
of the Kem’ River catchment belong to the β-mesosaprobic zone.



71

введение

Река Кемь – крупнейшая по площади во-
досбора (28 396 км2) озерно-речная система 
на территории Республики Карелия. гидроло-
гическая сеть чрезвычайно разветвлена – скла-
дывается из 1561 водотока разного размера 
и 11 531 озера площадью более 1 га [григорьев, 
грицевская, 1959]. Расположение водосбор-
ного бассейна на территории Фенноскандии 
(Балтийского кристаллического щита) обуслов-
ливает большое количество порогов и каме-
нистых перекатов на речных участках. для вод 
р. Кемь характерна высокая цветность (30–100 
град.), вызванная значительным содержани-
ем гуминовых веществ. общая минерализация 
и содержание биогенов – низкие [Поверхност-

ные…, 2001]. Загрязнение реки бытовыми сто-
ками невелико из-за низкой плотности населе-
ния. наиболее существенным антропогенным 
воздействием на реку является изменение 
гидрологического режима вследствие затопле-
ния площадей под водохранилища. существен-
ной техногенной трансформации подвержены 
реки Кенти и Контокки вследствие деятельно-
сти Костомукшского гоК. Большое значение 
для энергообеспечения региона имеет каскад 
Кемских гЭс, в настоящее время включающий 
в себя Путкинскую, Пожедумскую, Кривопо-
рожскую и Юшкозерскую электростанции. Кро-
ме того, планируется строительство Белопо-
рожских гЭс-1 и гЭс-2.

Первые исследования фауны бентосных 
беспозвоночных в водотоках бассейна р. Кемь 

K e y w o r d s: benthic invertebrates; rapids; backwater; river; diversity; biomass; fauna; 
filter feeders; saprobity.

Карта-схема реки Кемь и расположение станций (1–14). нумерация в соответствии с табл. 1
Map of the Kem River and the sampling sites (1–14). Numbering is given in accordance with Tab. 1
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были сосредоточены в основном на жемчужни-
це Margaritifera margaritifera [верещагин, 1930; 
влостов, 1934]. Позже весомый вклад в изу-
чение биоты реки внесли работы по опреде-
лению возможных последствий строительства 
Западно-Карельской железной дороги, оценка 
влияния Костомукшского гоК, а также инвен-
таризации флоры и фауны водных объектов за-
поведника «Костомукшский» [лазаревская, По-
тапенко, 1959; Потапова, 1959; гордеева и др., 
1982, 1986; Рябинкин, 1989; Рябинкин, Хазов, 
1989; Ecosistem…, 1997; Материалы…, 1998 
и др.]. При этом основное внимание уделялось 
озерам, исследования речного зообентоса еди-
ничны [Кухарев и др., 1998; Калинкина и др., 
2003]. в ходе отдельных работ выявлено оби-
лие донных беспозвоночных некоторых речных 
участков и определена основа видового соста-
ва. Большая же часть р. Кемь в этом отношении 
до настоящего времени изучена крайне слабо. 
вместе с тем исследование структуры зообенто-
са речных участков является важным компонен-
том в рациональном природопользовании, без 

которого невозможен полноценный экологичес-
кий мониторинг. настоящее исследование мак-
розообентоса водотоков бассейна р. Кемь про-
ведено с целью анализа структуры сообществ 
донных беспозвоночных и оценки экологичес-
кого состояния водотоков региона. в задачи ис-
следования входило: выявить состав и обилие 
донных беспозвоночных, оценить биологическое 
разнообразие и трофическую структуру, опреде-
лить сапробность, сопоставить пороговые и пле-
совые участки по указанным характеристикам.

материалы и методы

Материал для исследования – количествен-
ные пробы макрозообентоса – отбирали в пе-
риод с 1999 по 2017 гг. обследовали пороговые 
и плесовые участки реки Кемь. всего собрано 
и обработано 43 пробы – 30 с пороговых и 13 
с плесовых участков. обследовано 14 станций 
(табл. 1).

Пороговые участки отличаются высокими 
скоростями течения (0,3–0,6 м/с) и каменисты-

Таблица 1. Характеристика материала
Table 1. Sampling sites description

№ название водотока
Watercourse name

Плес/ 
порог

Flow pattern

дата сбора
Sampling date

долгота, широта
Longitude, latitude

число проб
Number 

of samples

1 Ручей Безымянный
Bezymyanny Brook

Плес
Backwater 15.08.2017 E30.793, N64.764 4

2 Кемь
Kem

Плес
Backwater 05.08.2017 E32.870, N64.979 3

3 Кемь
Kem

Плес
Backwater 05.08.2017 E33.039, N65.100 3

4 Шомба
Shomba

Плес
Backwater 05.08.2017 E33.093, N65.104 3

5 Каменная
Kamennaya

Порог
Rapids 21.07.1999 E30.682, N64.474 3

6 Пижма
Pizhma

Порог
Rapids 24.07.2009 E31.468, N64.181 3

7 Кепа
Kepa

Порог
Rapids 09.08.2008 E31.794, N65.218 3

8 Куржма
Kurzhma

Порог
Rapids 09.08.2008 E30.297, N65.202 3

9 Кенти
Kenti

Порог
Rapids 10.08.2008 E30.918, N64.704 3

10 Кемь
Kem

Порог
Rapids 14.08.2013 E34.618, N64.945 3

11 Шомба
Shomba

Порог
Rapids 14.08.2013 E33.093, N65.107 3

12 Кепа
Kepa

Порог
Rapids 15.08.2013 E32.243, N65.159 3

13 лахна
Lakhna

Порог
Rapids 15.08.2013 E31.455, N64.767 3

14 Муезерка
Muezerka

Порог
Rapids 16.08.2013 E31.894, N63.952 3

всего Total 43
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ми грунтами с преобладанием мелкого валуна, 
гальки и гравия. детрита в грунте порогов не-
много, заиление отсутствует. Плесы формиру-
ются на участках с замедленным течением (до 
0,3 м/с), где происходит осадконакопление. 
грунты отличаются существенным слоем де-
трита, ила или глинистых отложений.

отбор проб производили количественной 
рамкой площадью 0,04 м2 с пороговых участков 
и дночерпателем даК 250 площадью 0,025 м2 
с плесовых. собранный материал фиксировали 
70% этанолом. в лаборатории беспозвоночных 
изымали из пробы и взвешивали с точностью 
0,1 мг по таксономическим группам. для опре-
деления видов использовали современные ру-
ководства [определитель…, 1997, 1999, 2001, 
2016; янковский, 2002]. определение дву-
створчатых моллюсков отряда Veneroida про-
ведено а. а. Фроловым (ММБи). названия ви-
дов приведены в соответствии со сложившей-
ся к настоящему времени в европе системой 
на основе базы данных Fauna Europea [De Jong 
et al., 2014]. для оценки сапробности выбран 
метод Пантле – Букка в модификации, учиты-
вающей «индикаторный вес» видов [Sladecek, 
1973]. индексы биологического разнообразия 
рассчитаны по стандартным формулам [Мэ-
гарран, 1992]. для сравнения количественных 
характеристик зообентоса плесов и порогов 
использовали критерий Манна – Уитни (U) для 
численности и биомассы и критерий стьюден-
та для индексов разнообразия и сапробности 
[Шитиков и др., 2003]. статистические расче-
ты проведены с использованием программы 
Past 3.15 [Hammer et al., 2001]. После знака «±» 
приведена стандартная ошибка (ошибка сред-
ней). Учет биомассы и численности представи-
телей отряда Unionoida (Bivalvia) производили 
отдельно от других таксонов зообентоса из-за 
их крупных размеров. для оценки трофической 
структуры приняты следующие группы: хищ-
ники (Х), измельчители (и), соскребатели (с) 
и коллекторы-подбиратели (КП). Кроме того, 
коллекторы-фильтраторы нами учтены как две 
группы – активно прокачивающие воду (аФ) и 
«пассивно» улавливающие пищу в сети, пост-
роенные на течении (ПФ) [Vannote et al., 1980; 
Кочарина, 2005; Тиунова, 2006].

результаты

в составе зообентоса водотоков реки Кемь 
нами выявлено 92 таксона различного уровня, 
68 – на порогах и 32 – на плесах (табл. 2).

основу видового состава зообентоса по-
рогов составляют реофильные виды – поден-
ки семейства Baetidae, ручейники семейств 

Hydropsychidae и Rhyacophilidae, веснянки 
Plecoptera. среди хирономид наибольшее ви-
довое разнообразие приходится на подсе-
мейство Orthocladiinae. Плесовые же участки 
отличаются значительным числом видов хи-
рономид подсемейства Chironominae и отсут-
ствием реофильных видов. данные о нахожде-
нии 69 видов приводили ранее в литературе, 
впервые для бассейна нами выявлено 23 вида.

численность и биомасса зообентоса варьи-
ровали по участкам в значительных пределах. 
основные характеристики обилия и значения 
индексов разнообразия и сапробности пред-
ставлены в табл. 3.

Расчет индекса сапробности показал, что 
обследованные водотоки относятся к β-мезо-
сапробной зоне. Различия между пороговыми 
и плесовыми участками по этому показателю 
выявить не удалось.

По численности в бентосе порогов преобла-
дают хирономиды подсемейства Orthocladiinae, 
поденки (Baetis rhodani, B. vernus), ручейники 
(Hydropsyche pellucidula, Rhyacophila nubila) 
и олигохеты (Cognettia glandulosa, Eiseniella 
tetraedra). основу биомассы составляют ру-
чейники и поденки, двустворчатые моллюски 
и клопы Aphelocheirus aestivalis (за счет обилия 
на отдельных участках). в составе зообентоса 
плесовых участков по численности преобла-
дают хирономиды подсемейства Chironominae 
(Stictochironomus crassiforceps, Microtendi‑
pes gr. pedellus) и олигохеты (Spirosperma 
ferox, Limnodrilus hoffmeisteri, Stylaria lacustris), 
а по биомассе двустворчатые (Pisidium amni‑
cum) и брюхоногие моллюски (Planorbarius cor‑
neus, Planorbis sp.), олигохеты и хирономиды 
(табл. 4).

на отдельных пороговых участках (р. Кепа) 
крупные двустворчатые моллюски (Anodonta 
cygnea) присутствовали в значительных коли-
чествах (до 25–50 экз./м2). Биомасса зообенто-
са достигала 420–460 г/м2, что на два порядка 
превышает обычные значения, в связи с чем 
мы не включили эти данные в табл. 3. вместе 
с тем крупные двустворчатые моллюски выяв-
лены только в двух пробах из 43, что составляет 
менее 5 %.

соотношение числа видов и биомассы тро-
фических групп в зообентосе порогов и плесов 
приведено в табл. 5.

По числу видов в зообентосе и плесов и по-
рогов преобладают КП. в зообентосе поро-
гов доля видов и, Х, с и ПФ достоверно выше. 
Плесовые участки отличаются существенным 
относительным числом видов КП и аФ. По био-
массе плесовые участки отличаются большой 
долей коллекторов-подбирателей; доля и, Х 
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Таблица 2. Таксономический состав макрозообентоса водотоков бассейна Кеми
Table 2. Taxonomic composition of the macrozoobenthos of the Kem River basin

Таксон
Taxon

Пороги
Rapids

Плесы
Backwaters

отмечен ли ранее
Previous detection

Nematoda + + +
Oligochaeta
Aeolosoma tenebrarum Vejdovský, 1880 +  –  – 
Cognettia glandulosa (Michaelsen, 1888) +  –  – 
Eiseniella tetraedra (Savigny, 1826) +  –  – 
Limnodrilus hoffmeisteri Claparede, 1862  – + +
Nais simplex Piguet, 1906  – + +
Spirosperma ferox Eisen, 1879  – + +
Stylaria lacustris (Linnaeus, 1767)  – + +
Hirudinea
Erpobdella octoculata (Linnaeus, 1758) +  – +
Protoclepsis tesselata (O. F. Müller, 1774)  – +  – 
Theromyzon tessulatum (O. F. Müller, 1774)  – +  – 
Bivalvia
Anodonta cygnea (Linnaeus, 1758) +  – +
Pisidium amnicum (O. F. Müller, 1774)  – + +
P. henslowanum (Sheppard, 1825) +  –  – 
P. hibernicum Westerlund, 1894 +  –  – 
P. nitidum Jenyns, 1832 +  –  – 
Sphaerium corneum (Linnaeus, 1758) + + +
Gastropoda
Ancylus fluviatilis Müller, 1774 +  – +
Lymnaea ovata Draparnaud, 1805 +  – +
Planorbarius corneus Linnaeus, 1758  – + +
Planorbis sp.  – + +
Hydracarina +  – +
Ostracoda + + +
Ephemeroptera
Baetis fuscatus (Linnaeus, 1761) +  – +
B. rhodani (Pictet, 1843) +  – +
B. vernus Curtis, 1834 +  – +
Cloeon sp.  – + +
Ecdyonurus joernensis Bengtsson, 1909 +  – +
Heptagenia dalecarlica Bengtsson, 1912 +  – +
H. fuscogrisea (Retzius, 1783) +  – +
H. sulphurea (Müller, 1776) +  – +
Nigrobaetis digitatus (Bengtsson, 1912) +  –  – 
Paraleptophlebia submarginata (Stephens, 1835) +  – +
Serratella ignita (Poda, 1761) +  – +
Plecoptera
Diura bicaudata (Linnaeus, 1758) +  – +
D. nanseni (Kempny, 1900) +  –  – 
Isoperla difformis (Klapalek, 1909) +  – +
Leuctra digitata Kempny, 1899 +  – +
L. fusca (Linnaeus, 1758) +  – +
Nemoura cinerea (Retzius, 1783) +  –  – 
Nemoura sp. +  – +
Protonemura intricata (Ris, 1902) +  – +
Taeniopteryx nebulosa (Linnaeus, 1758) +  – +
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Таксон
Taxon

Пороги
Rapids

Плесы
Backwaters

отмечен ли ранее
Previous detection

Trichoptera
Arctopsyche ladogensis (Kolenati, 1859) +  – +
Athripsodes cinereus (Curtis, 1834) +  – +
Brachycentrus subnubilus Curtis, 1834 +  – +
Ceraclea sp. +  – +
Ceratopsyche silfvenii (Ulmer, 1906) +  – +
Cheumatopsyche lepida (Pictet, 1834) +  – +
Hydropsyche pellucidula (Curtis, 1834) +  – +
Hydroptila sp. +  – +
Ithytrichia lamellaris Eaton, 1873 +  – +
Lepidostoma hirtum (Fabricius, 1775) +  – +
Limnephilus sp.  – + +
Micrasema setiferum (Pictet, 1834) +  – +
Neureclipsis bimaculata (Linnaeus, 1758) + + +
Oxyethira sp. +  – +
Polycentropus flavomaculatus (Pictet, 1834) +  – +
Rhyacophila fasciata Hagen, 1859 +  – +
R. nubila Zetterstedt, 1840 +  – +
Stenophylax lateralis (Stephens, 1837) +  –  – 
Megaloptera
Sialis lutaria (Linnaeus, 1758)  – + +
Heteroptera
Aphelocheirus aestivalis (Fabricius, 1794) +  –  – 
Coleoptera
Donacia sp. +  – +
Elmis aenea (Muller, 1806) +  –  – 
E. maugetii Latreille, 1802 +  –  – 
Hydraena gracilis Germar, 1824 +  – +
Limnius volckmari (Panzer, 1793) + +  – 
Oulimnius tuberculatus (Muller, 1806) +  –  – 
Diptera
Ceratopogonidae spp. + + +

Simuliidae
Simulium (Archesimulium) polare Rubtsov, 1940 +  –  – 
S. (Odagmia) frigidum Rubtsov, 1940 +  – +
S. morsitans Edwards, 1915 +  – +
S. (Eusimulium) angustipes Edwards, 1915 +  –  – 
Simulium sp. +  – +
Chironomidae
Chironomus sp.  – + +
Corynoneura gr. carriana  – + +
Harnischia curtilamellata (Malloch, 1915)  – + +
Heterotrissocladius marcidus (Walker, 1856)  – + +
Micropsectra sp.  – +  – 
Microtendipes gr. pedellus  – + +
Ortocladeinae spp. + + +
Procladius (Holotanypus) sp.  – + +
Psectrocladius simulans (Johannsen, 1937)  – + +
Stictochironomus crassiforceps (Kieffer, 1922)  – + +

Продолжение табл. 2
Table 2 (continued)
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и ПФ достоверно ниже, чем на порогах. срав-
нение структуры зообентоса порогов в верх-
нем и нижнем течении показало, что числен-
ность зообентоса несколько выше в верховьях 
(U = 50, p = 0,04). По остальным показателям – 
биомассе, индексам Шеннона и симпсона, 
сапробности – достоверных отличий выявить 
не удалось. вместе с тем в зообентосе порогов 
верхнего течения выше доля личинок амфибио-
тических насекомых – Ephemeroptera, Trichop-
tera, Simuliidae, Chironomidae. в нижнем тече-
нии возрастает доля Oligochaeta и Hemiptera. 
наряду с изменением таксономического со-
става происходит смена трофической структу-
ры. Так, доля биомассы ПФ снижается с 20 % 
в верхнем течении до 2 % в нижнем (различия 
достоверны, U = 44). в нижнем течении не-
сколько (на нашем материале статистически 
недостоверно) снижается доля и (с 10 до 3 %) 
и с (с 26 до 9 %), а доля КП возрастает (с 15 до 
35 %). Кроме того, повышенная доля пассив-
ных фильтраторов отмечена ниже проточных 
озер в пределах 2 км (станции 7, 9, 13) – 27,3 %, 
в то время как при отсутствии влияния озера – 
9,2 %. Различия достоверны, U = 50, p = 0,04.

обсуждение

состав макрозообентоса водотоков бассей-
на р. Кемь в целом близок к выявленному ранее 
для рек региона [Khrennikov еt al., 2007; Бары-
шев, 2015]. список видов, который удалось 
составить в ходе данной работы, очевидно, 
не является исчерпывающим. Так, по данным 
а. в. Рябинкина [2008], для водоемов и водо-
токов бассейна р. Кемь различными авторами 

было выявлено 502 таксона. вместе с тем такое 
большое число видов обусловлено подробны-
ми исследованиями озерной фауны. для реч-
ных участков выявленный ранее видовой со-
став скромнее. например, для порогов и каме-
нистых перекатов было установлено 53 таксона 
[Кухарев, 1995; Кухарев и др., 1995]. для рус-
ловой части плесовых участков реки выявле-
но 15 систематических групп, из которых наи-
более богаты видами малощетинковые черви 
(Oligochaeta) и личинки хирономид (Chironomi-
dae) [Рябинкин, 1983, 1989]. выявленные нами 
впервые для бассейна 23 вида составляют 25 % 
от установленного в данной работе видового 
состава и около 5 % от всей фауны, что доволь-
но много. По всей видимости, это связано с ма-
лой изученностью речных экосистем бассейна. 
в составе зообентоса выявлен один охраня-
емый вид – Protonemura intricata, занесенный 
в Красную книгу Республики Карелия с катего-
рией 3 (NT). Клоп Aphelocheirus aestivalis, выяв-
ленный в притоке Кепа (см. рис., ст. 12), нахо-
дится в бассейне р. Кемь на северной границе 
ареала (N65,12). вероятно, это самая северная 
область распространения данного европейско-
го вида в России и его присутствие в бассейне 
р. Кемь установлено в настоящей работе впер-
вые. в соседней Финляндии северная точка 
ареала этого вида находится на близкой широ-
те – N65,45 [Kuusela, 1994].

в зообентосе выявлено относительно малое 
число таксонов (8), отмеченных одновременно 
в порогах и в плесах, что говорит о существен-
ной разнице донного населения этих место-
обитаний. наше исследование показывает, что 
разнообразие зообентоса пороговых участков 

Таксон
Taxon

Пороги
Rapids

Плесы
Backwaters

отмечен ли ранее
Previous detection

Tanypodinae spp. + + +
Tanytarsus sp.  – + +
Tipulidae
Prionocera turcica (Fabricius, 1787) +  –  – 
Tabanidae
Chrysops sp.  – + +
Pediciidae
Dicranota bimaculata (Schummel, 1829) +  – +
Empididae
Hemerodromia sp. +  –  – 
Limoniidae
Phylidorea sp.  – +  – 

всего
Total 68 32 «+» – 69

« – » – 23

Окончание табл. 2
Table 2 (continued)
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существенно выше, чем плесовых, как по числу 
видов, так и по биологическим индексам (см. 
табл. 2, 3). видовое богатство литореофильно-
го биоценоза отмечали и ранее [Жадин, 1940]. 
Повышенное разнообразие зообентоса поро-
гов и перекатов по сравнению с плесами также 
отмечали в реках бассейна оби [Петкевич, ио-
ганзен, 1958], п-ова сахалин [Жуйкова, 1973], 
Урала и Тимана [Шубина, 2006]. По составу 
зообентос порогов и перекатов р. Кемь можно 
оценить как типичный литореофильный био-
ценоз по классификации в. и. Жадина [1940]. 
выявленные виды обычны для порожистых 
участков с каменистыми грунтами [Шубина, 
2006; Khrennikov еt al., 2007; чертопруд, 2011; 
Барышев, 2015]. Плесовые участки отличаются 
существенным заилением, и преимуществен-
но здесь формируется пелофильный биоценоз. 
Многие виды, выявленные нами в зообентосе 
плесов, отнесены в. и. Жадиным к пелофилам 
стоячих вод [Жадин, 1940]. По составу зообен-
тос плесовых участков близок к таковому в рав-
нинных реках других регионов [Зверева, 1969; 
Щербина, 2005]. имеющиеся в литературе дан-
ные по плесовым участкам порожистых рек так-
же указывают на сопоставимый состав зообен-
тоса [яковлев, 2005; Шубина, 2006]. Кроме того, 

население плесовых участков р. Кемь сходно 
с бентосом проточных озер бассейна реки Кемь 
[Рябинкин, 1983, 1989; Рябинкин, Хазов, 1995].

выявленные значения обилия зообенто-
са сопоставимы с таковыми в других реках 
зоны северной тайги восточной Фенноскан-
дии. Так, для порогов рек региона ранее были 
установлены значения 1,2–10,3 тыс. экз./м2 
и 1,3–15,4 г/м2 [Khrennikov еt al., 2007; Бары-
шев, 2015]. Количественные данные по оби-
лию зообентоса плесов региона единичны. 
для реки Кемь ранее были выявлены значения 
1,5–5,8 тыс. экз./м2 и 0,9–4,2 г/м2 [Рябинкин, 
1989]. сравнение обилия зообентоса порого-
вых и плесовых участков показало, что послед-
ние статистически достоверно уступают по-
рогам (см. табл. 3). на такое же соотношение 
обилия указывают и литературные данные [Ря-
бинкин, 1989; Шубина, 2006; Khrennikov еt al., 
2007; Барышев, 2015]. известно, что обилие 
зообентоса значительно варьирует по участ-
кам. Так, для плесов бассейна р. Кемь ранее 
отмечали снижение биомассы в зависимости 
от глубины – от 3,6 г/м2 в литорали до 0,8 г/м2 
в медиали – и от типа грунта – от 2 г/м2 в слабо 
заиленном песке до 0,04 г/м2 в глине [Рябин-
кин, 1983, 1989]. выявленный в данной работе 

Таблица 3. сравнение численности (N, экз./м2), биомассы (B, мг/м2) зообентоса и биотических индексов 
пороговых и плесовых участков (без учета крупных Bivalvia отряда Unionoida)
Table 3. Comparison of abundance (N, spec./m2), biomass (B, mg / m2) of the zoobenthos and biotic indices of rapids 
and backwaters (excluding the large Bivalvia of the Unionoida order)

Показатель
Index

Пороги
Rapids

Плесы
Backwaters

сравнение порогов и плесов
Comparison of rapids and backwaters

N B N B N B отличия
Difference 
(p = 0,05) 

среднее
Average 1589 4935 778 1818

Кр. Манна – 
Уитни
Mann-Whitney 
criteria 
U = 73

Кр. Манна – 
Уитни
Mann-Whitney 
criteria 
U = 103

да
Yes

Медиана
Median 1475 3197 880 1156

25% квартиль
25% quartile 1112 1723 390 792

75% квартиль
75% quartile 2150 6852 1210 2832

Мин.
Min. 125 267 120 248

Макс.
Max. 2950 20612 1560 5900

индекс Шеннона
Shannon Index 1,7 ± 0,10 1,4 ± 0,12 1,1 ± 0,15 0,9 ± 0,11

Кр. стьюд.
t-test
t = 3,7

Кр. стьюд.
t-test
t = 2,5

да
Yes

индекс симпсона
Simpson Index 0,3 ± 0,03 0,3 ± 0,04 0,4 ± 0,08 0,5 ± 0,07

Кр. стьюд.
t-test
t = 2,2

Кр. стьюд.
t-test
t = 2,7

да
Yes

сапробность
Saprobity 1,7 ± 0,25 1,7 ± 0,30

Крит. стьюд.
t-test

t = 0,01

нет
No
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большой разброс между минимальным и мак-
симальным значениями подтверждает эти вы-
воды (см. табл. 3). существенны оказались 
и различия состава зообентоса порогов и пле-
сов, что не раз отмечали ранее. Так, для многих 
регионов установлено, что литореофильный 
биоценоз отличается видовым разнообразием 
и высокой биомассой [Жадин, 1940; Зверева, 
1969; Шубина, 2006]. Кроме того, некоторые 
классификации относят население каменисто-
го дна порогов и мягких грунтов плесов к раз-
ным экологическим группировкам [Протасов, 
1994; Шарапова, 2007].

для бассейна р. Кемь характерно располо-
жение порогов преимущественно в верхнем 
течении, а плесов в нижнем. Так, из обследо-
ванных на плесах в верхнем течении находит-
ся одна станция (ст. 1, см. табл. 1), а в нижнем 
три (ст. 2, 3, 4). на обследованных порогах 
три станции расположены в нижнем течении 
(ст. 10, 11, 12), а семь – в верхнем (ст. 5–9, 13, 
14). Такое соотношение является обычным для 
рек, и именно оно рассматривается как основ-
ное в концепции речного континуума [Vannote 

et al., 1980]. отличия в трофической структу-
ре порогов и плесов, вероятно, обусловлены 
разными пищевыми ресурсами в этих биото-
пах. наиболее показательной характеристи-
кой структуры зообентоса, вероятно, является 
доля пассивных фильтраторов. снижение доли 
организмов этой группы в зообентосе поро-
гов с 20 % в верхнем течении до 2 % в нижнем 
полностью соответствует положениям концеп-
ции речного континуума [Vannote et al., 1980]. 
в литературе не раз отмечали влияние посту-
пающего в реку озерного сестона на структуру 
зообентоса, в частности, на долю пассивных 
фильтраторов [Richardson, Mackay, 1991; Hoff-
sten, 1999; Барышев, Кухарев, 2011]. в водо-
токах бассейна р. Кемь нами также выявлено 
значительное увеличение обилия зообентоса 
и увеличение доли пассивных фильтраторов 
ниже проточных озер.

выявленный клоп Aphelocheirus aestivalis 
в литературе характеризуется высокой ок-
сифильностью. считается, что именно этот 
фактор обусловливает его чувствительность 
к загрязнению рек [Huxley, 2003]. в водотоках 

Таблица 4. численность и биомасса зообентоса пороговых и плесовых участков реки Кемь (средние 
значения, без учета крупных двустворчатых моллюсков отряда Unionoida)
Table 4. Abundance and biomass of the zoobenthos of the Kem River rapids and backwaters (average, excluding 
the large Bivalvia of the Unionoida order)
Таксон
Taxon

Пороги
Rapids

Плесы
Backwaters

N N% B B% N N% B B%

Nematoda 2 0,1 1 0,0 0 0,0 0 0,0

Oligochaeta 133 8,3 329 6,7 206 26,6 338 18,6

Hirudinea 3 0,2 20 0,4 3 0,4 4 0,2

Bivalvia 138 8,7 606 12,3 55 7,1 506 27,8

Gastropoda 60 3,8 194 3,9 28 3,6 326 17,9

Crustacea 0 0,0 0 0,0 34 4,4 11 0,6

Hydracarina 20 1,3 12 0,2 0 0,0 0 0,0

Ephemeroptera 272 17,1 436 8,8 3 0,4 6 0,3

Plecoptera 83 5,2 167 3,4 0 0,0 0 0,0

Trichoptera 268 16,8 1672 33,9 3 0,4 179 9,9

Hemiptera 29 1,8 540 10,9 0 0,0 0 0,0

Megaloptera 0 0,0 0 0,0 6 0,8 73 4,0

Coleoptera 50 3,1 85 1,7 3 0,4 5 0,3

Simuliidae 127 8,0 163 3,3 0 0,0 0 0,0

Chironomidae 378 23,8 146 2,9 422 54,4 306 16,8

Ceratopogonidae 4 0,3 4 0,1 3 0,4 3 0,2

Diptera прочие (others) 24 1,5 562 11,4 9 1,2 60 3,3

всего 1589 4935 778 1818

Примечание. N – численность, экз./м2; B – биомасса, мг/м2.
Note. N is number, spec./m2; B – biomass, mg/m2.
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бассейна р. Кемь этот вид обитает в нижнем 
течении, и это указывает, что не количество 
растворенного кислорода является лимитиру-
ющим фактором на северной границе ареала. 
Ранее нами в пределах Фенноскандии сущест-
венные скопления этого вида были выявлены 
именно на участках с повышенной трофнос-
тью и биомассой зообентоса – ниже проточных 
озер и в нижнем течении рек [Барышев, Куха-
рев, 2011; Барышев, 2017]. Можно предполо-
жить, что в условиях рек севера с насыщенной 
кислородом водой, но относительно бедными 
донными сообществами именно недостаток 
пищи лимитирует распространение этого вида.

анализ состава видов – индикаторов са-
пробности показал, что водотоки бассейна 
р. Кемь относятся к β-мезосапробной зоне. 
Это указывает на удовлетворительное качество 
воды и совпадает с результатами предыдущих 
исследований [гордеева и др., 1982]. в рамках 
исследования не удалось выявить существен-
ных различий по данному показателю между 
пороговыми и плесовыми участками. вероятно, 
продолжение работ в этом направлении позво-
лит получить более подробные выводы.

заключение

в макрозообентосе реки Кемь выявлено 92 
вида и таксона надвидового уровня, из которых 
23 – впервые для бассейна. состав видов со-
ответствует фауне реки зоны северной тайги. 
выявлен один охраняемый вид – Protonemura 
intricata (Красная книга Республики Карелия, 

3 NT). Установлено самое северное в России 
место обитания клопа Aphelocheirus aestivalis. 
Пороговые участки отличаются от плесов зна-
чительным видовым разнообразием и обилием 
зообентоса. в трофической структуре наибо-
лее показательной оказалась доля пассивных 
фильтраторов, высокая на пороговых участках 
в нижнем течении реки и ниже проточных озер. 
По составу организмов – индикаторов сапроб-
ности водотоки бассейна р. Кемь относятся 
к β-мезосапробной зоне.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (№ 0221‑2017‑0045).

Автор чрезвычайно признателен А. А. Фро‑
лову (ММБИ) за определение двустворчатых 
моллюсков отряда Veneroida и С. В. Айбулато‑
ву (ЗИН РАН) за консультации по определению 
представителей Simuliidae.
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маКрозообенТос ПриТоКов ниЖнего Течения 
реКи Поной (КольсКий П-ов, россия) на учасТКах 
обиТания молоди аТланТичесКого лосося 
(SALMO SALAR L.) и КумЖи (SALMO TRUTTA L.)

и. а. барышев1, а. в. Ткаченко2, а. е. веселов1, а. П. Шкателов2

1 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия
2 Полярный научно‑исследовательский институт морского рыбного хозяйства и океанографии 
им. Н. М. Книповича, Мурманск, Россия

исследование состава, численности и биомассы макрозообентоса проведено 
в приустьевых участках притоков нижнего течения р. Поной (плесы и пороги круп-
ных притоков, впадающие ручьи) для определения состояния экосистемы реки 
и оценки кормовых ресурсов для молоди лососевых рыб. в составе макрозоо-
бентоса преобладают оксифильные беспозвоночные. выявлено 52 вида, преиму-
щественно относящихся к насекомым отрядов Diptera (14 видов), Trichoptera (10), 
Ephemeroptera (10) и Plecoptera (5). обилие макрозообентоса составило в среднем 
655 ± 82 экз./м2 и 3,4 ± 0,67 г/м2. Показано, что пороги отличаются от плесов боль-
шей биомассой организмов (4,9 ± 1,29 и 2,2 ± 0,56 г/м2 соответственно). основу 
биомассы формируют: в ручьях – собиратели (Metretopus borealis, Baetis fuscatus), 
измельчители (Potamophylax latipennis), фильтраторы (Polycentropus flavomacu‑
latus) и хищники (Rhyacophila nubila); в зообентосе порогов рек – соскребатели 
(Radix intermedia, Heptagenia dalecarlica, Ecdyonurus joernensis) и фильтраторы 
(Arctopsyche ladogensis, Hydropsyche newae); в зообентосе плесов – соскребатели 
(Radix intermedia) и собиратели (Lumbriculus variegatus). Меры разнообразия со-
обществ – индексы Шеннона и симпсона (рассчитанные по биомассе) составили 
1,19–1,59 и 0,28–0,44 соответственно, без существенной разницы между выде-
ленными биотопами. оценка кормовой базы для молоди лососевых рыб по класси-
фикации Ю. а. Шустова показала средний уровень. выявленное количество видов 
беспозвоночных, обилие макрозообентоса, его разнообразие и уровень кормовой 
базы для молоди лососевых рыб закономерно низки по сравнению с реками южной 
части Фенноскандии. Экосистема реки Поной находится в стабильном благополуч-
ном состоянии.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: беспозвоночные организмы; трофическая структура; кормо-
вая база; притоки; биомасса; численность.

I. A. Baryshev, A. V. Tkachenko, A. V. Veselov, A. P. Shkatelov. 
MACROZOOBENTHOS IN TRIBUTARIES OF THE LOWER REACHES 
OF THE PONOY RIVER (KOLA PENINSULA, RUSSIA) IN THE HABITATS 
OF YOUNG ATLANTIC SALMON (SALMO SALAR L.) AND BROWN TROUT 
(SALMO TRUTTA L.)

The composition, abundance and biomass of zoobenthos was studied at the mouth 
of the tributaries of the lower reaches of the Ponoy River (still and rapid sections of large 
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восточная часть Кольского полуострова на-
ходится в стороне от основных транспортных 
путей и до настоящего времени относительно 
труднодоступна. Уязвимые экосистемы севера 
здесь пребывают в естественном состоянии, 
что обусловливает высокий научный и турис-
тический интерес к этому региону. Река По-
ной – крупнейшая на Кольском полуострове 
(длина 426 км, средний расход воды 175 м3/с, 
площадь водосбора 15 500 км2), протекающая 
по тундровым ландшафтам Заполярья, обла-
дает большим нерестовым стадом атлантичес-
кого лосося Salmo salar Linnaeus, 1758, размер 
которого оценивают в 25–50 тыс. производи-
телей [Калюжин, 2003; Прусов, 2004]. Также 
в реке размножается кумжа Salmo trutta Lin-
naeus, 1758, размер популяции не оценивали, 
однако ее молодь есть во всех малых притоках 
нижнего течения реки Поной, где плотность со-
ставляет от 7 до 22 экз./100 м2. Проводя первые 
годы жизни в реке (от 2 до 4 лет), молодь этих 
видов питается сносимыми потоком беспозво-
ночными животными, в основном бентосными 
амфибиотическими насекомыми – поденками, 
веснянками, ручейниками и двукрылыми, как 
на стадии личинки, так и вылетающими особя-
ми на стадии куколки и имаго [гринюк, Шус-
тов, 1977; Шустов, 1983; Шустов, Белякова,  
2012].

обилие макрозообентоса, как в основном 
русле, так и в притоках, в значительной степе-
ни определяет кормовые условия в реке и ско-
рость роста молоди лососевых рыб [Шустов, 

1983]. Поэтому изучение состава, численности 
и биомассы макрозообентоса имеет не толь-
ко теоретическое, но и большое практичес-
кое значение. однако до настоящего времени 
структура сообществ донных беспозвоночных 
в р. Поной и соседних заполярных реках изуче-
на недостаточно. известно, что формирование 
речной фауны происходило относительно не-
давно – около 8 тыс. лет назад, по мере отступ-
ления ледника [гросвальд, 1983]. состав реч-
ных беспозвоночных изучали в связи с оценкой 
условий обитания молоди лосося в реке [гри-
нюк, Шустов, 1977]. Ранее были опубликова-
ны отрывочные данные о составе и обилии 
макрозообентоса некоторых порогов р. Поной 
и соседней р. варзуги [нилова, 1966; Baryshev 
et al., 2013]. однако подробных данных о ви-
довом составе, численности и биомассе мак-
розообентоса водотоков бассейна р. Поной 
нет. Кроме того, в настоящее время происхо-
дит изменение речных экосистем под влияни-
ем дальневосточного интродуцента горбуши 
Oncorhynchus gorbuscha (Walbaum 1792), за-
селенного в Белое море в прошлом веке и при-
вносящего в речные экосистемы дополнитель-
ные биогенные элементы [Зубченко и др., 2004; 
Зюганов, веселов, 2015]. несмотря на то что 
сеголетки горбуши в нативном ареале скаты-
ваются в море с небольшой задержкой после 
выклева из икры, как ранее это было показано 
для большинства рек [Кузнецов, 1928; грицен-
ко и др., 1987; Heard, 1991; Шунтов, Темных, 
2008; Pavlov et al., 2015], в условиях Кольского 
п-ова отдельные особи могут питаться и расти 
непосредственно в реке [Veselov et al., 2016]. 

tributaries, inflowing streams) to determine the state of the river ecosystem and assess 
the feeding resources for young salmonids. In terms of macrozoobenthos composition, 
oxyphilic invertebrates prevailed. We found 52 taxa, mostly insects of the orders Diptera 
(14 species), Ephemeroptera (10), Trichoptera (10), and Plecoptera (5). The average zoo-
benthos abundance and biomass were 655 ± 82 ind./m2 and 3.4 ± 0.67 g/m2. The bio-
mass of organisms was higher in rapids than in pools (4.9 ± 1.29 vs. 2.2 ± 0.56 g/m2, re-
spectively). The main contributors to the biomass were: collectors (Metretopus borealis, 
Baetis fuscatus), shredders (Potamophylax latipennis), filter-feeders (Polycentropus fla‑
vomaculatus) and predators (Rhyacophila nubila) in brooks; scrapers (Radix intermedia, 
Heptagenia dalecarlica, Ecdyonurus joernensis) and filter-feeders (Arctopsyche lado-
gensis, Hydropsyche newae) in river rapids; scrapers (Radix intermedia) and collectors 
(Lumbriculus variegatus) in river pools. Community diversity measures – the Shannon 
and Simpson indices (calculated by biomass), amounted to 1.19–1.59 and 0.28–0.44, 
respectively, without significant differences between the biotopes. The food resources 
suitable for young salmonids, assessed according to Yu. A. Shustov’s classification, were 
at an average level. The number of invertebrate species detected, the abundance of mac-
rozoobenthos, its diversity, and the amount of food resources for young salmonids are 
naturally low compared to rivers of southern Fennoscandia. The ecosystem of the Ponoy 
River is in a stably good condition.

K e y w o r d s: invertebrate organisms; trophic structure; feeding conditions; tributaries; 
biomass; abundance.
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Ранее подобная ситуация с питанием молоди 
горбуши была выявлена в реке амур на даль-
нем востоке, что вероятно связано с ее про-
тяженностью [Миловидова-дубровская, 1937; 
Heard, 1991].

исследование макрозообентоса притоков 
нижнего течения р. Поной проведено нами для 
оценки состояния сообществ донных беспоз-
воночных и кормовых условий для молоди ло-
сосевых рыб. Были поставлены следующие за-
дачи: выявить состав, численность и биомассу 
макрозообентоса (притоковые ручьи, пороги 
и плесы крупных притоков); определить оби-
лие кормовой базы для молоди лососевых рыб, 
сопоставить результаты с другими регионами 
восточной Фенноскандии.

материалы и методы

Количественные пробы макрозообенто-
са отбирали на приустьевых участках прито-

ков нижнего течения реки Поной (89–49 км 
от устья): от ручья алексеевский до реки Том-
ба. Пробы собраны в 2017 г. Ширина р. Поной 
на данном участке составляет 150–250 м. вы-
брана вторая половина лета в период межени 
(11–16 августа), поскольку именно в это вре-
мя года уровень воды относительно стабилен 
и данные по составу и обилию макрозообен-
тоса пригодны для сравнительного анализа. 
станции исследования были расположены 
в ручьях, впадающих в главное русло, плесо-
вых и пороговых участках крупных притоков  
(рис.).

Ручьи отличаются небольшими размера-
ми, молодь лосося и кумжи мигрирует из них 
на зимовку в основное русло. Пороги крупных 
притоков характеризуются турбулентным те-
чением, значительными уклонами (до 3,5 м/км) 
и преимущественно приурочены к местам вы-
хода кристаллических горных пород. Плесы от-
личаются от порогов ламинарным течением, 

Карта-схема региона исследований.
нумерация станций отбора проб (1–10) как в табл. 1

A map of the Ponoy River and the locations of the sampling sites (1–10).
Numbering is given in accordance with Tab. 1.
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малыми уклонами и, как правило, значитель-
ными глубинами. всего собрана и обработана 
31 проба из 5 притоковых ручьев, 13 плесовых 
участков и 13 порогов крупных притоков (от 1 
до 5 проб со станции). Характеристика станций 
приведена в табл. 1.

исследованные водотоки отличаются каме-
нистыми грунтами, преобладающими как в ру-
чьях, так и на порогах и плесах крупных прито-
ков р. Поной. Характерно значительное коли-
чество макрофитов (мхи рода Fontinalis, 5–30 % 
поверхности грунта) и зеленых водорослей 
(5–70 %). вода имеет высокую цветность, обус-
ловленную наличием гуминовых кислот. Темпе-
ратура воды в период исследования составила 
16–17 °C в притоках и 12–14 °C в ручьях.

отбор проб проводили количественной 
рамкой площадью 0,04 м2. скорость течения 
на станциях составляла 0,3–0,8 м/с, глубина 
0,1–0,4 м. собранный материал фиксировали 
70% этанолом. в лаборатории фиксированных 
беспозвоночных организмов изымали из про-
бы, проводили видовое определение и взве-
шивали с точностью 0,1 мг по таксономическим 
группам. Полученные результаты пересчитыва-
ли на 1 м2. определение видов беспозвоночных 
проводили по общепринятым руководствам 
[определитель…, 1997, 1999, 2001, 2016]. сис-
тематическая принадлежность макрофитов 
определена по определителю листостебель-
ных мхов арктики сссР [1961].

названия видов приведены на основе базы 
данных Fauna Europea в соответствии со сло-
жившейся к настоящему времени в европе сис-
темой [De Jong et al., 2014]. для анализа тро-
фической структуры нами выбран метод функ-
циональных групп FFG [Cummins, Klugg, 1979; 
Тиунова, 2006]. названия и содержание функ-
циональных групп (измельчители shredders, 
соскребатели scrapers, coбиратели gathering 
collectors, хищники predators и фильтраторы 
filtering collectors) аналогичны используемым 
в работах К. в. Камминса и соавторов [Merrit 
et al., 1996; Cummins et al., 2005].

для оценки кормовой базы для молоди лосо-
севых рыб принята классификация Ю. а. Шус-
това [1983]. При расчете средних значений n 
для притоковых ручьев составляет 5, для пле-
совых участков – 13, для порогов крупных при-
токов – 13. После знака «±» приведена стан-
дартная ошибка (ошибка средней).

результаты

в составе макрозообентоса притоков р. По-
ной нами выявлено 52 таксона беспозвоноч-
ных. видовой состав по выделенным биотопам 
представлен в табл. 2.

основой видового состава являются рео-
фильные оксифильные виды. По числу таксонов 
выделяются отряды насекомых Ephemeroptera, 
Plecoptera и Diptera. Представитель ракообраз-

Таблица 1. Характеристика собранного материала (притоки р. Поной, август 2017)
Table 1. Characteristics of the material (tributaries of the Ponoy River, August 2017)

№ водоток
Watercourse

Координаты
Coordinates

Ширина, м
Width, m

глубина, м
Depth, m

Течение, м/с
Current, m/s

Тип
Type

число проб 
Number 

of samples
1 алексеевский

Alekseevsky
N67,1097° 
E40,0602° 6 0,4 0,4 Ручей

Brook 1

2 Большая вязка
Bolshaya Vyazka

N67,0023° 
E40,4287° 6 0,2 0,4 Ручей

Brook 1

3 Запасный
Zapasny

N67,0677° 
E40,1586° 4,5 0,3 0,4 Ручей

Brook 1

4 Малая Рябога
Malaya Ryaboga

N67,0148° 
E40,2651° 1,4 0,1 0,4 Ручей

Brook 2

5 Пурнач
Purnach

N67,0260° 
E40,2130° 50 0,2 0,4 Плес

Glide 5

6 Пурнач
Purnach

N67,0290° 
E40,2190° 26 0,2 0,8 Порог

Riffle 5

7 Рябога
Ryaboga

N67,0145° 
E40,2504° 35 0,3 0,3 Плес

Glide 5

8 Рябога
Ryaboga

N67,0146° 
E40,2512° 35 0,2 0,5 Порог

Riffle 5

9 Томба
Tomba

N67,1168° 
E40,5114° 15 0,3 0,3 Плес

Glide 3

10 Томба
Tomba

N67,1169° 
E40,5101° 15 0,3 0,6 Порог

Riffle 3
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Таблица 2. состав макрозообентоса притоков р. Поной (август 2017)
Table 2. Macrozoobenthos composition in tributaries of the Ponoy River (August 2017)

Таксон
Taxon

Ручьи
Brooks

Плесы
Glides

Пороги
Riffles

Oligochaeta

Enchytraeidae sp. – – +
Lumbriculus variegatus (Müller, 1774) + + +

Hirudinea

Erpobdella octoculata (Linnaeus, 1758) – + –
Bivalvia

Sphaeriidae sp. – + –
Gastropoda

Gyraulus stelmachoetius (Bourguignat, 1860) – + +
Radix (Peregriana) intermedia Lamarck, 1822 – + +

Grustacea

Eurycercus lamellatus (Müller, 1776) – + –
Gammarus lacustris Sars, 1863 – + –
Hydracarina + + +

Ephemeroptera

Baetis fuscatus (Linnaeus, 1761) + + +
B. vernus Curtis, 1834 + + +
Caenis sp. – – +
Cloeon (Procloeon) bifidum Bengtsson, 1912 – + –
Ecdyonurus joernensis Bengtsson, 1909 – + +
Ephemerella aurivillii (Bengtsson, 1909) – + –
Habrophlebia fusca (Curtis, 1834) – + –
Heptagenia dalecarlica Bengtsson, 1912 + + +
Metretopus borealis (Eaton, 1871) + – +
Serratella ignita (Poda, 1761) – + +

Plecoptera

Arcynopteryx compacta (McLachlan, 1872) – + +
Diura nanseni (Kempny. 1900) – + +
Leuctra digitata Kempny, 1899 – + –
L. fusca (Linnaeus, 1758) + + +
Taeniopteryx nebulosa (Linnaeus, 1758) – + +

Megaloptera

Sialis fuliginosa Pictet, 1836 + – –
Coleoptera

Elmis aenea (Müller, 1806) + + –
Limnius volckmari (Panzer, 1793) – + –
Oulimnius tuberculatus (Müller, 1806) – + +

Trichoptera

Arctopsyche ladogensis (Kolenati, 1859) + + +
Ceratopsyche newae (Kolenati, 1858) – + +
Hydropsyche pellucidula (Curtis, 1834) + – –
Lepidostoma hirtum (Fabricius, 1775) + + +
Micrasema setiferum (Pictet, 1834) – – +
Plectrocnemia conspersa (Curtis, 1834) + – –
Polycentropus flavomaculatus (Pictet, 1834) + + +
Potamophylax latipennis (Curtis, 1834) + – –
Rhyacophila nubila Zetterstedt, 1840 + + +
Stenophylax sp. – + –
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ных Eurycercus lamellatus населяет донные био-
топы факультативно, однако нами он был учтен 
в составе макрозообентоса, поскольку особи 
находились на грунте в значительном количест-
ве и размеры особей были достаточно велики 
для адекватной количественной оценки в рам-
ках используемой методики.

обилие макрозообентоса составило в сред-
нем 655 ± 82 экз./м2 и 3,4 ± 0,67 г/м2. варьиро-
вание по участкам оказалось значительным – 
от 175 до 2150 экз./м2 и от 0,2 до 17,4 г/м2. 
средние значения по основным таксономичес-
ким группам представлены в табл. 3.

основа биомассы в макрозообентосе ручь-
ев образована представителями Ephemeroptera 
(Metretopus borealis) и Trichoptera (Potamophylax 
latipennis). Плесовые участки притоков отлича-
ются высокой биомассой Gastropoda (Radix inter‑
media) и Ephemeroptera (Heptagenia dalecarlica, 
Ecdyonurus joernensis). в порожистых участках 
высока биомасса Gastropoda (Radix intermedia), 
Trichoptera (Arctopsyche ladogensis) и Epheme-
roptera (Heptagenia dalecarlica, Ecdyonurus joer‑
nensis). наибольшая биомасса макрозообентоса 
выявлена на пороговых участках, однако разли-
чия в суммарном обилии макрозообентоса вы-
деленных местообитаний на основе нашего ма-
териала статистически недостоверны.

средние значения индекса разнообра-
зия Шеннона составили по численности 
1,68 ± 0,067, по биомассе 1,31 ± 0,087; индек-
са доминирования симпсона – по численности 
0,21 ± 0,020, по биомассе 0,38 ± 0,038. срав-
нение разнообразия беспозвоночных в макро-
зообентосе ручьев, плесов и порогов рек пред-
ставлено в табл. 4.

в полученных данных просматриваются 
тенденции к снижению разнообразия от ру-
чьев к порогам притоков, однако большая ва-
риабельность и ограниченное количество ма-
териала не позволили выявить статистически 
достоверных различий при сравнении выборок 
с использованием критерия стъюдента.

анализ функциональной структуры мак-
розообентоса показал, что основу биомассы 
формируют собиратели и соскребатели. со-
отношение беспозвоночных разных функцио-
нальных групп в макрозообентосе по биомассе 
представлено в табл. 5.

в ручьях преобладают собиратели (Metreto‑
pus borealis, Baetis fuscatus, B. vernus), высока 
доля измельчителей (Potamophylax latipennis, 
Leuctra fusca, L. digitata), фильтраторов (Poly‑
centropus flavomaculatus) и хищников (Rhya‑
cophila nubila, Tanypodinae spp.). Порог в реке 
отличается большой биомассой соскребате-

Таксон
Taxon

Ручьи
Brooks

Плесы
Glides

Пороги
Riffles

Diptera

Simuliidae

Helodon ferrugineum (Wahlberg, 1844) + – –
Metacnephia saileri (Stone, 1952) + – –
Simulium bicorne Dorogostaisky et Rubtsov, 1935 + – –

Chironomidae

Arctopelopia sp. + + +
Eukiefferiella sp. + + +
Nanocladius gr. bicolor – – +
Orthocladius sp. + + +
Ortocladeinae spp. + + +
Tanypodinae spp. + + +
Tanytarsini spp. + + –
Ceratopogonidae spp. – + –

Limoniidae

Hexatoma sp. – – +
Tipulidae

Prionocera turcica (Fabricius, 1787) + – +
Pediciidae

Dicranota bimaculata (Schummel, 1829) – – +
всего Total 26 37 32

Окончание табл. 2
Table 2 (continued)
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лей (Radix intermedia, Heptagenia dalecarlica, 
Ecdyonurus joernensis), доля фильтраторов 
(Arctopsyche ladogensis, Hydropsyche newae) 
сопоставима с таковой в ручьях. в зообенто-
се плесовых участков преобладают соскреба-
тели (Radix intermedia, Heptagenia dalecarlica 

и Ecdyonurus joernensis) и собиратели (Lumbri‑
culus variegatus).

Кроме бентосных беспозвоночных в грунте 
выявлена икра, которая, судя по размеру и сро-
кам нереста рыб (вторая половина августа), ве-
роятно, принадлежит горбуше. Распределена 

Таблица 3. численность (N, экз./м2) и биомасса (B, г/м2) макрозообентоса в притоках р. Поной (август 2017)
Table 3. Number (N, sp. / m2) and biomass (B, g / m2) of zoobenthos in tributaries of the Ponoy River (August 2017)

Ручьи
Brooks

Плесы
Glides

Пороги
Riffles

Taxon N B N B N B
Oligochaeta 45 238 40 234 10 26
Hirudinea 0 0 4 163 0 0
Bivalvia 0 0 4 2 0 0
Gastropoda 0 0 12 790 42 2681
Crustacea 0 0 92 101 0 0
Hydracarina 15 20 4 2 10 5
Ephemeroptera 320 852 188 454 223 887
Plecoptera 105 164 71 114 162 273
Trichoptera 70 661 21 223 46 913
Megaloptera 5 234 0 0 0 0
Coleoptera 10 8 10 11 12 12
Simuliidae 100 125 0 0 0 0
Chironomidae 265 186 63 54 177 119
Diptera прочие 5 19 0 0 12 49
всего 940 ± 319 2505 ± 518 510 ± 79 2148 ± 560 692 ± 128 4965 ± 1291

Примечание. N – численность, экз./м2; B – биомасса, мг/м2.
Note. N – number, specimen/m2; B – biomass, mg/m2.

Таблица 4. оценка биологического разнообразия макрозообентоса р. Поной
Table 4. Assessment of the biological diversity of the zoobenthos in the Ponoy River
индекс
Index

Ручьи
Brooks

Плесы
Glides

Пороги
Riffles

Шеннона по численности
Shannon's by number 1,76 ± 0,143 1,60 ± 0,124 1,74 ± 0,087

Шеннона по биомассе
Shannon's by biomass 1,59 ± 0,219 1,32 ± 0,136 1,19 ± 0,128

симпсона по численности
Simpson's by number 0,21 ± 0,039 0,23 ± 0,042 0,18 ± 0,019

симпсона по биомассе
Simpson's by biomass 0,28 ± 0,060 0,37 ± 0,065 0,44 ± 0,057

Таблица 5. доли (%) функциональных групп в макрозообентосе р. Поной по биомассе
Table 5. Portion (%) of functional groups in the zoobenthos of the Ponoy River by biomass
Функциональная группа
Functional group

Ручьи
Brooks

Плесы
Glides

Пороги
Riffles

измельчители
Shredders 19 ± 9,5 16 ± 4,4 7 ± 2,5

Фильтраторы
Filtering collectors 18 ± 7,1 12 ± 3,3 19 ± 8,4

Coбиратели
Gathering collectors 43 ± 8,0 26 ± 6,1 14 ± 3,8

соскребатели
Scrapers 3 ± 1,8 35 ± 9,7 53 ± 8,3

Хищники
Predators 17 ± 8,6 11 ± 6,8 7 ± 2,7
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икра локально, отмечена в 12,9 % проб, био-
масса на отдельных участках достигает 11 г/м2.

обсуждение

выявленный состав макрозообентоса 
вполне обычен для рек Мурманской области. 
Близкий набор видов отмечали в других реках 
юго-восточной части Кольского п-ова, а также 
в северо-западной части Мурманской области 
[яковлев, 2004; Барышев, 2010; Baryshev et al., 
2013]. Установленное число таксонов (52) от-
ражает относительно бедную фауну, что свя-
зано с небольшой историей ее формирования 
и суровыми условиями севера [яковлев, 2005; 
Baryshev, 2017]. Преобладание в макрозообен-
тосе оксифильных видов вполне соответствует 
климатическим условиям – относительно низ-
ким температурам, короткому биологическому 
лету.

Ранее нами было показано, что для рек 
Кольского п-ова, протекающих по тундровым 
ландшафтам, характерно низкое обилие мак-
розообентоса по сравнению с расположен-
ными южнее реками бассейна Белого моря 
[Baryshev et al., 2013]. Результаты данного 
исследования выявили низкую численность 
(655 ± 82 экз./м2) и относительно высокую био-
массу (3,4 ± 0,67 г/м2), что является следстви-
ем преобладания крупных брюхоногих моллюс-
ков Radix intermedia на отдельных участках.

структура макрозообентоса характеризует-
ся довольно высоким разнообразием по чис-
ленности, сопоставимым со значениями в юж-
ных районах восточной Фенноскандии [Бары-
шев, Кухарев, 2011; Комулайнен и др., 2013]. 
сравнение значений индексов разнообразия 
для макрозообентоса ручьев, порогов и плесов 
в притоках не выявило достоверных отличий, 
что указывает на близость структуры донных 
сообществ этих местообитаний. Разнообра-
зие, рассчитанное по численности, оказалось 
значительно выше, чем по биомассе (особен-
но это различие велико на порогах притоков). 
Причина этого – обилие крупных брюхоногих 
моллюсков Radix intermedia (в частности, в до-
статочно крупном притоке Пурнач).

выявленные различия в функциональной 
структуре макрозообентоса вполне объясни-
мы с позиций концепции речного континуума 
[Vannote et al., 1980]. Так, доля измельчителей 
максимальна в ручьях, где наибольшую роль 
играет поступающая с водосбора органика – 
листья, ветки и др. в более крупных водотоках 
возрастает доля соскребателей, что связано 
с большей ролью первичной продукции (обрас-
таний на камнях) по сравнению с ручьями.

Плесовые участки рек данного региона, 
как и пороги, характеризуются каменисты-
ми грунтами и существенным течением, в от-
личие от водотоков южной части восточной 
Фенноскандии, где дно плесов преимущест-
венно сформировано илистыми и песчаными 
отложениями. нами не выявлено значительных 
и достоверных отличий структуры макрозоо-
бентоса плесов и порогов. сходство бентосных 
сообществ этих местообитаний в реках севера 
Фенноскандии уже отмечали ранее [яковлев, 
2005]. вероятно, холодная насыщенная кис-
лородом вода позволяет обитать реофильным 
оксифильным видам и на плесовых участках, 
а общая низкая трофность водотоков ограни-
чивает осадконакопление.

в соответствии с классификацией 
Ю. а. Шустова [1983] на низкий уровень корма 
для молоди лососевых рыб указывает числен-
ность макрозообентоса менее 1 тыс. экз./м2 
и биомасса менее 2 г/м2; средний уровень – 
до 10 тыс. экз./м2 и 10 г/м2; высокий – более 
10 тыс. экз./м2 и 10 г/м2. выявленное обилие 
макрозообентоса позволяет оценить кормо-
вые условия для молоди лососевых рыб как 
промежуточные между средними и низкими. 
скудность кормовой базы может проявлять-
ся даже на порогах (где обилие макрозообен-
тоса несколько выше), поскольку биомасса 
в значительной доле формируется крупными 
брюхоногими моллюсками Radix intermedia, 
не входящими в рацион лососевых рыб. низкое 
обилие макрозообентоса и ограниченное раз-
витие кормовых ресурсов рек тундровой зоны 
Кольского п-ова по сравнению с таковыми в ре-
ках Карелии, расположенной южнее, отмечали 
и ранее [Baryshev et al., 2013; Барышев, 2014].

выявленная в грунте икра горбуши указы-
вает на нерест этих рыб на обследованных по-
рогово-перекатных участках. известно, что во 
время нереста горбуши часть икры попадает 
в поток и поедается молодью лосося и кумжи, 
формируя дополнительный кормовой ресурс 
для этих видов [Rasputina et al., 2016]. Кроме 
того, было установлено, что некоторые реч-
ные беспозвоночные (Gammaridae, Leuctridae) 
способны питаться икрой лососевых рыб, до-
ступность которой может оказывать влияние 
на обилие макрозообентоса [Brown, Diamond, 
2006].

заключение

в составе макрозообентоса р. Поной было 
выявлено 52 таксона беспозвоночных, значи-
тельную часть из которых составляют реофиль-
ные оксифильные насекомые, относящиеся 
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к отрядам Ephemeroptera, Plecoptera и Diptera. 
Такое относительно малое число видов объ-
ясняется как бедной пресноводной фауной 
региона, так и ограниченным объемом мате-
риала. Можно ожидать, что более подробное 
исследование позволит существенно увели-
чить видовой список. численность и биомасса 
макрозообентоса низки по сравнению с распо-
ложенными южнее районами восточной Фен-
носкандии. особенностью рек Кольского п-ова 
являются малые различия структуры макрозоо-
бентоса пороговых и плесовых участков. оцен-
ка условий питания для молоди лососевых рыб 
выявила средний уровень развития кормовой 
базы, что в целом характерно для водотоков 
зоны тундры Кольского п-ова. анализ структу-
ры сообществ донных беспозвоночных пока-
зывает, что экосистема реки Поной находится 
в стабильном благополучном состоянии.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0221‑2017‑0045).

Авторы благодарят М. В. Винарского ( СПбГУ) 
за определение видов Gastropoda.
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рыбное население малых водоемов бассейна 
онеЖсКого озера и ПерсПеКТивы их исПользования

о. П. стерлигова, н. в. ильмаст, н. П. милянчук
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»,  
Петрозаводск, Россия

Приведены результаты исследований двух малых озер суккозеро и Кедрозеро, 
расположенных в западной и южной части Республики Карелия. Проанализированы 
гидрологические и гидрохимические показатели. водоемы имеют ледниковое 
происхождение и принадлежат к бассейну онежского озера. водосборная пло-
щадь озер заселена слабо, нет крупных промышленных предприятий, рыбоводных 
ферм и др. По шкале трофности их можно отнести к β-олиготрофным водоемам. 
в оз. Кедрозеро отдельные губы и участки приобретают мезотрофные черты. 
впервые подробно представлены гидробиологические данные, включая рыбное 
население озер. изучен видовой состав рыб, линейно-весовой рост и питание 
преобладающих видов. Рыбное население оз. суккозеро представлено 10 видами 
рыб, оз. Кедрозеро – 14. в обоих водоемах наибольшую численность составля-
ют корюшка, окунь, плотва и лещ. К ценным рыбам относятся лосось, кумжа, сиг 
и ряпушка, из которых два первых вида включены в Красную книгу Карелии. Более 
высокий темп роста рыб характерен для оз. Кедрозеро, что связано с более бога-
той кормовой базой. сравнительный анализ данных показывает, что исследуемые 
водоемы на протяжении длительного времени находятся практически в неизмен-
ном состоянии. в настоящее время это большая редкость не только для региона, 
но и для России в целом. водоемы могут служить как эталонные для оценки состоя-
ния водных экосистем при значительно усиливающемся антропогенном воздейст-
вии. Малые озера в связи с отсутствием промышленного лова являются перспек-
тивными для любительского, спортивного рыболовства и развития туризма.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: озеро; сообщество гидробионтов; ихтиофауна; образ жиз-
ни; хозяйственное использование.

O. P. Sterligova, N. V. Ilmast, N. P. Milyanchuk. THE FISH POPULATION 
OF SMALL WATER BODIES IN LAKE ONEGO CATCHMENT, AND THEIR 
PROSPECTIVE USES

The results of the surveys of two small lakes located in the western and southern parts 
of the Republic of Karelia (Sukkozero and Kedrozero) are reported. Hydrological and hy-
drochemical indices were analyzed. The water bodies are of glacial genesis, and belong 
to the catchment of Lake Onego. Human population in the catchments of the lakes is 
scarce, there are no large industrial enterprises, fish farms, etc. The lakes are classi-
fied as β-oligotrophic on the trophicity scale. Some bays and sites of Lake Kedrozero 
have acquired mesotrophic traits. Hydrobiological data, including the fish population 
of the lakes, are presented in detail for the first time. The fish species composition, 
length-weight growth and diet of the prevalent species were studied. The fish popula-
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введение

исследование структуры, закономерностей 
формирования разнообразия сообществ гид-
робионтов в естественных и трансформиро-
ванных экосистемах – одна из основных задач 
гидроэкологических исследований [Решет-
ников и др., 1982; стерлигова, 2000; Павлов, 
стриганова, 2005; ильмаст, 2012; алимов и др., 
2013 и др.]. в Республике Карелия основными 
структурными элементами гидрографической 
сети являются озера и водохранилища – более 
60 тыс., из них около 50 тыс. имеют площадь 
от 1 до 9 гектаров – это в основном лесные 
и болотные озерки – ламбы. озер, зеркало ко-
торых составляет от 100 до 10 000 га, насчи-
тывается 1250, а водоемов с большей площа-
дью – только 155 [водные…, 2006]. Хорошо 
изучены большие и средние по площади водо-
емы, в то время как малые исследованы значи-
тельно слабее. К таковым можно отнести озера 
суккозеро и Кедрозеро, где проводились наши 
исследования. Эти озера находятся практичес-
ки в естественном природном состоянии, что 
очень редко как для Карелии, так и для России 
в целом. водосборная площадь озер заселена 
слабо, нет крупных промышленных предпри-
ятий, рыбоводных ферм и др. водоемы име-
ют ледниковое происхождение и принадлежат 
к бассейну онежского озера. они значительно 
различаются по гидрологическим, гидрохи-
мическим, гидробиологическим показателям 
и по использованию в хозяйственной деятель-
ности человека.

Цель исследований – изучить современное 
состояние рыбного населения озер суккозеро 
и Кедрозеро и определить перспективные на-
правления их использования.

материалы и методы

основой работы послужили как собственные 
сборы авторов в летний период 2015–2016 гг. 

на водоемах суккозеро и Кедрозеро, так и ли-
тературные данные. Рыб для анализа брали 
из опытных уловов однотипным набором сетей 
(ячея от 14 до 60 мм). анализировались сле-
дующие показатели: длина и масса тела, пол, 
стадия зрелости гонад, плодовитость и пита-
ние. При камеральной обработке материала 
использовали общепринятые методики [Прав-
дин, 1966; Методическое…, 1974; стерлигова, 
2016]. возраст рыб определяли по чешуе, жа-
берным крышкам и отолитам. У всех выловлен-
ных сигов просчитывалось число жаберных ты-
чинок на первой жаберной дуге.

оз. суккозеро расположено в западной 
части Карелии (63°11ʹ с. ш. 32°14ʹ в. д.). высота 
над уровнем моря 176 м. водоем имеет прямо-
угольную форму с вытянутыми в стороны зали-
вами и ориентирован с севера на юг (рис. 1). 
в озеро впадает р. сулос и 13 ручьев, вытекает 
р. суккозерка, впадающая в гимольское озеро.

Площадь водосбора составляет 315 км2, 
озера – 37 км2. наибольшая длина 13 км, ши-
рина – около 6 км. имеется около 130 ост-
ровов площадью 1,4 км2 (табл. 1). озеро не-
глубокое, средняя глубина – 5,4 м, наиболь-
шая – 28,4 м. дно неровное, имеются глубокие 
впадины и поднятия, образующие ямы и под-
водные луды [соколова, 1959; Ресурсы…, 1972; 
озера…, 2013].

оз. Кедрозеро расположено в южной час-
ти Карелии (63°27ʹ с. ш. 34°22ʹ в. д.). высота 
над уровнем моря 62 м. водоем сильно вытянут 
в направлении с ссЗ на ЮЮв (см. рис. 1). Пло-
щадь водосбора составляет 895 км2, водоема – 
24 км2. на озере насчитывается 20 островов 
площадью 0,36 км2 (см. табл. 1).

в озеро впадают реки лижма и Кондозерка 
и 5 ручьев, вытекает р. лижма, которая впадает 
в губу чорга онежского озера. средняя глубина 
озера – 10,0 м, наибольшая – 28,0 м [Макарова, 
1959; озера…, 2013]. Зона озера с глубинами 
от 0 до 4 м составляет 35 %, от 4 до 10 м – 38 % 
и свыше 10 м – 27 %.

tion of Lake Sukkozero is represented by 10 species, of Lake Kedrozero – by 14 spe-
cies. Smelt, perch, roach and bream are the most abundant in both lakes. Atlantic sal-
mon, brown trout, whitefish and vendace are valuable fish. Salmon and trout are included 
in the Red Data Book of Karelia. A higher growth rate is observed in fish from Kedrozero, 
obviously due to the richer food resources. A comparative analysis of the data shows that 
the investigated water bodies have remained practically unchanged over a long time. This 
situation is now very rare, not only in the region, but also in Russia at large. Water bodies 
can serve as benchmarks for assessing the state of aquatic ecosystems under a signifi-
cantly increased human impact. Small lakes, due to the lack of industrial-scope fishing, 
are promising for amateur, sport fishing and tourism development.

K e y w o r d s: lake; community of aquatic organisms; ichthyofauna; lifestyle; economic 
use.
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результаты и обсуждение

Химический состав вод исследуемых водо-
емов формируется под влиянием поверхност-
ного и подземного стока с водосборов и разви-
вающихся в них внутренних водоемных процес-
сов (табл. 2).

Минерализация воды в суккозере равна 
30 мг/л, в Кедрозере – 38 мг/л. вода имеет 
слабокислую реакцию среды (pH 7,1). Про-
зрачность воды в северной части суккозера 
составляет 3,6 м, в южной – 2,5 м, в Кедрозе-
ре она достигает 3,0 м. Перманганатная окис-
ляемость в озерах отличается незначительно 
и равна 10,0 мго2/л в суккозере и 8,2 – в Кед-
розере (см. табл. 2). Кислородный режим 
благоприятный для обитания гидробионтов 
и в среднем достигает 90 % (84–100 %). со-
держание свободной углекислоты в суккозе-
ре варьирует от 1,5 до 2,9 мг/л, в Кедрозере – 
от 3,0 до 4,0 мг/л [озера…, 2013]. насыщение 
воды кислородом колеблется от 80 до 98 %, 
углекислоты – 3,0 мг/л (см. табл. 2). Концен-
трации биогенов (азот и фосфор) в обоих 
озерах очень низкие и не влияют на качество 
вод [Макрушин, 1974, лозовик, ефременко,  
2017].

суккозеро имеет более высокий коэффи-
циент условного водообмена (КУв) – 1,2, и это 
означает, что вода в озере заменяется водой 
с водосборной площади в течение одного года, 
в Кедрозере КУв равен 0,4, т. е. вода заменяет-
ся раз в 2,5 года.

По показателям результатов гидробиоло-
гических анализов высшая водная раститель-
ность в обоих озерах развита слабо. Массовы-
ми видами являются тростник обыкновенный, 
камыш озерный, рдест, хвощ, кубышка, осоки. 
степень зарастания в суккозере составляет 
16 %, в Кедрозере – 4,0 % [чекрыжева, 2013].

в составе зоопланктона суккозера отме-
чено 28 таксонов: Rotatoria – 10, Calanoida – 3, 
Cyclopoida – 3, Cladocera – 12. По численно-
сти (39 тыс. экз./м3) доминируют коловратки 
Kellicottia longispina и Polyarthra sp. (до 70 %), 
по биомассе (0,6 г/м 3) – Mesocyclops leuckar‑
ti. Макрозообентос озера по численности 
(1110 экз./м2) состоит на 60 % из олигохет, 
на 31 % из моллюсков и на 8 % из хирономид. 
По биомассе (1,7 г/м2) в равных долях преобла-
дают моллюски и олигохеты – по 45 % [Кулико-
ва, 2007].

в зоопланктоне Кедрозера определено 
62 таксона: Rotatoria – 12, Calanoida – 4, Cyclo-

оз. суккозеро 
Lake Sukkozero

оз. Кедрозеро 
Lake Kedrozero

Рис. 1. Карта-схема исследуемых озер
Fig. 1. Map-scheme of the studied lakes
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poida – 10, Cladocera – 36. среди коловраток 
к числу преобладающих относятся: K. longispi‑
na, Asplanchna priodonta, Ploesoma truncatum. 
основу планктонного комплекса ракообразных 
в пелагиали составляли широко распростра-
ненные в большинстве озер Карелии предста-
вители северной фауны (Eudiaptomus gracilis, 
Daphnia cristata, Bosmina coregoni, Holopedium 
gibberum), а также ряд эвритопных организмов, 
отличающихся широкой экологической валент-
ностью и гетеротопностью (Chydorus sphaericus, 
B. longirostris, Mesocyclops oithonoides, M. leu‑
ckarti, Leptodora kindtii). Биомасса зоопланктона 
озера составляла 0,9 г/м3 [Кучко, 2004].

в макрозообентосе озера выявлено 18 так-
сонов, по численности преобладали Chironomi-
dae (70 %), по биомассе – Oligochaeta и Chiro-
nomidae (37 и 35 % соответственно). Биомасса 
бентоса была на уровне 1,1 г/м2 [Рябинкин, По-
лякова, 2013; Павловский, 2014].

По шкале трофности озера суккозеро и Кед-
розеро можно отнести к β-олиготрофным озе-
рам [Китаев, 2007]. в Кедрозере отдельные 
губы и участки приобретают мезотрофные 
 черты.

Рыбное население этих водоемов изуче-
но слабо. в литературных источниках имеют-
ся сведения только по видовому составу рыб 
и совсем нет данных по их биологии, что и оп-
ределило одну из задач исследований. нами 
был уточнен видовой состав ихтиофауны этих 
озер. Рыбное население суккозера представ-
лено 10 видами рыб (табл. 3). К ценным рыбам 
относятся сиг и ряпушка. в Кедрозере обитает 
14 видов рыб, среди которых три вида рыб – ло-
сось, форель и хариус – относятся к проходным 
формам (озеро-река), остальные – озерные. 
Как уже указывалось выше, наибольшую чис-
ленность составляют корюшка, окунь, плотва 
и лещ.

все выловленные рыбы относятся к четы-
рем фаунистическим комплексам [никольский, 
1980]. По числу видов рыб доминирует боре-
альный равнинный комплекс – 35,7 % (щука, 
язь, плотва, ерш, окунь). на арктический прес-
новодный комплекс приходится 28,6 % (сиг, 
ряпушка, корюшка, налим), на бореальный 
предгорный – 21,4 % (кумжа, лосось, хариус), 
на понтический пресноводный – 14,3 % (лещ, 
уклейка).

Таблица 1. основные гидрологические показатели водоемов
Table 1. Main hydrological indicators of water bodies

Показатель
Index

оз. суккозеро
Lake Sukkozero

оз. Кедрозеро
Lake Kedrozero

Координаты озер
Coordinates of the lakes 63°11ʹ с. ш. 32°14ʹ в. д. 62°27ʹ с. ш. 34°22ʹ в. д.

высота над уровнем моря, м
Height above sea level, m 176 62

Площадь водосбора, км2

Catchment area, km2 315 895

Площадь озера, км2

Lake area, km2 37,0 24,3

наибольшая длина, км
Maximum length, km 12,7 19,3

наибольшая ширина, км
Maximum width, km 6,0 2,1

Количество островов
Number of islands 130 20

средняя глубина, м
Average depth, m 5 10

Максимальная глубина, м
Maximum depth, m 28 28

Коэффициент услов. водообмена
Coefficient of conditional water exchange 0,4 1,2

сред. расход воды из истока м3/сек.
Average consumption of water from the source m3/s. 3,2 7,4

Удельный водосбор
Specific catchment area 7,4 35,6

Показатель стока л/сек./га
Flow rate l/sec./ha 0,7 2,4
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По биомассе рыб в озерах преобладают 
два комплекса – арктический пресноводный 
и бореальный равнинный – до 95 %. Биомасса 
рыб понтического пресноводного комплекса 
составляла около 4 %, принадлежащие к боре-
альному предгорному комплексу лосось и кум-
жа – менее 1 %. Эти рыбы включены в Красную 
книгу РК [2007], и вылов их запрещен.

линейно-весовой рост рыб представлен 
в таблице 4. Более высокий темп роста харак-
терен для рыб Кедрозера, особенно хищных 
видов (щука, налим, окунь), питающихся в ос-
новном корюшкой, которая имеет высокую чис-
ленность и доступную для питания форму тела 
(прогонистое). Эту закономерность отмечали 
многие исследователи по питанию хищных рыб 
[Балагурова, 1967; Фортунатова, Попова, 1973; 
Попова, 1982; дятлов, 2002].

Мирные виды рыб (ряпушка, сиг, плотва, 
лещ) также растут быстрее в Кедрозере, что 
связано с более высокой кормовой базой (зоо-
планктон, зообентос) (см. табл. 2). К ценным 
видам рыб относятся атлантический лосось 

и форель. язь, уклейка, хариус и ерш встреча-
лись в уловах единично.

в суккозере до 1970-х годов существовал 
промышленный лов рыбы. на озере работали 
две бригады, которые облавливали озеро шес-
тью неводами [соколова, 1959]. Кроме того, 
на осенний лов ряпушки и сига с неводами 
приезжали рыбаки из д. сойминоярви. За одну 
тоню добывалось 300–500 кг ряпушки. Уловы 
ряпушки составляли до 22 т в год. возможный 
вылов рыбы в год был определен в 40–45 т 
(7–8 кг/га). в настоящее время на озере лов 
рыбы осуществляется только рыбаками-лю-
бителями, которые вылавливают до 25 т рыбы 
в год.

в Кедрозере специальный промысловый 
лов рыбы отсутствовал. Рыбаки-любители 
вылавливали от 4 до 7 т рыбы в год. в насто-
ящее время озеро используется для забора 
воды (с 2003 г.) для форелевого хозяйства, 
расположенного на Тарасмозере, для нужд 
жителей д. Кедрозеро и любительского рыбо- 
ловства.

Таблица 2. гидрохимические и гидробиологические показатели исследуемых водоемов
Table 2. Hydrochemical and hydrobiological parameters of the studied water bodies

Показатель
Index

оз. суккозеро
Lake Sukkozero

оз. Кедрозеро
Lake Kedrozer

Минерализация, мг/л
Mineralization, mg/l 30 38

Цветность, град.
Color, degree 57 30

Перманганатная окисляемость, мго2/л
Permanganate oxidability, mgо2/l 10,0 8,0

Фосфор (мин.), мг/л
Phosphorus (miner.), mg/l 0,002 0,001

Фосфор (общ.), мг/л
Phosphorus (total), mg/l 0,005 0,006

N-NH4 мг/л
N-NH4 mg/l 0,04 0,05

N-NO2 мг/л
N-NO2 mg/l 0,004 0,004

N-NO3 мг/л
N-NO3 mg/l 0,01 0,01

N (орг.), мг/л
N (organic), mg/l 0,33 0,43

O2, % насыщ.
O2, % saturation 84–99 80–98

CO2, мг/л
CO2, mg/l 1,5–2,9 2,0–4,0

рH 6,0–7,1 7,2

Биомасса зоопланктона, г/м3

Biomass of zooplankton, g/m3 0,5 0,9

Биомасса бентоса, г/м2

Biomass of benthos, g/m2 1,4 1,7

число видов рыб
The number of fish species 10 14
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Таблица 3. состав рыбного населения исследуемых озер
Table 3. Composition of the fish population of the studied lakes

вид
Species

оз. суккозеро
Lake Sukkozero

оз. Кедрозеро
Lake Kedrozero

I. семейство лососевые (Salmon Family) – Salmonidae
Aтлантический лосось (Atlantic salmon) – Salmo salar L.  – +
Кумжа (Trout) – Salmo trutta L.  – +

II. семейство сиговые (Coregonid Family) – Coregonidae
Ряпушка (Vendace) – Coregonus albula (L.) + +
сиг обыкновенный (Whitefish) – C. lavaretus (L.) + +

III. семейство Хариусовые (Grayling Family) – Thymalldae
Хариус (Grayling) – Thymallus thymallus L.  – +

IV. семейство Корюшковые (Smelt Family) – Osmeridae
Корюшка (Smelt) – Osmerus eperlanus (L.)  – +

V. семейство Щуковые (Pike Family) – Esocidae
Щука (Pike) – Esox lucius L. + +

VI. семейство Карповые (Carp Family) – Cyprinidae
лещ (Bream) – Abramis brama (L.) + +
Уклейка (Bleak) – Alburnus alburnus (L.) + +
язь (Ide) – Leuciscus idus (L.) + +
Плотва (Roach) – Rutilus rutilus (L.) + +

VII. семейство налимовые (Burbot Family) – Lotidae
налим (Burbot) – Lota lota (L.) + +

VIII. семейство окуневые (Perch Family) – Percidae
ерш (Ruff) – Gymnocephalus cernuus (L.) + +
окунь (Perch) – Perca fluviatilis L. + +
всего
Total 10 14

Таблица 4. линейно-весовой рост основных видов рыб исследуемых озер
Table 4. Linear-weight growth of the main fish species of the studied lakes

водоем
Lake

возраст, лет
Age, years

1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 10+
окунь
Perch

суккозеро
Sukkozero

8,1
16

10,8
20

12,1
27

13,5
48

15,7
64

18,6
100

19,1
110

20,0
140

21,0
190

22,0
200

Кедрозеро
Kedrozero

7,5
15

9,0
30

12,4
38

14,2
55

16,5
93

19,0
160

21,0
215

23,0
270

26,1
360

28,0
420

Щука
Pike

суккозеро
Sukkozero

20,0
60

25,1
230

30,8
256

37,3
480

45,3
800

52,0
1200

58,0
1700

66,0
1800  –  – 

Кедрозеро
Kedrozero

22,0
74

28,0
250

35,3
330

40,7
550

46,6
860

54,5
1400

60,0
1900

62,0
2300

65,3
2500  – 

налим
Burbot

суккозеро
Sukkozero  – 17,5

36
18,2
44

19,1
60

29,0
180

36,0
385

40,0
650

45,0
800

50,0
1200  – 

Кедрозеро
Kedrozero  –  –  – 25,5

160
31,0
240

38,0
450

41,5
730

47,0
920

50,0
1200

53,5
1400

лещ
Bream

Кедрозеро
Kedrozero

4,2
4

7,3
13

11,5
35

15,7
50

17,1
90

20,5
140

23,3
220

28,2
350

29,5
500

30,0
625
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заключение

исследуемые водоемы суккозеро и Кед-
розеро по химическому составу вод отвеча-
ют всем требованиям, предъявляемым к их 
качеству, и пригодны как для питьевых, так 
и для хозяйственных целей поселков суккозе-
ро и Кедрозеро. Малые озера в связи с отсут-
ствием промышленного лова являются перс-
пективными для любительского, спортивного 
рыболовства и развития туризма.

сравнительный анализ приведенных в ста-
тье и ретроспективных данных показывает, 
что исследуемые водоемы на протяжении 
длительного времени находятся практически 
в неизменном состоянии, и это очень большая 
редкость в современных условиях. они могут 
использоваться в качестве эталона для оценки 
состояния водных экосистем и служить исход-
ным ориентиром при определении направле-
ния и динамики негативных процессов в случае 
возникновения выраженного антропогенного 
воздействия.

Финансовое обеспечение исследова‑
ний осуществлялось из средств федераль‑
ного бюджета на выполнение государствен‑
ного задания КарНЦ РАН (0221‑2017‑0045), 

при поддержке Программы Президиума РАН 
(проект № 02220‑2018‑0002) и РФФИ (проект 
№ 18‑04‑00163).
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сосТояние восПроизводсТва аТланТичесКого лосося 
(SALMO SALAR L.) в реКе золоТица, ПриТоКе ПаранинсКий 
и ПрилегаЮЩем ручье лоПаТКа национального 
ПарКа «онеЖсКое Поморье» (бассейн белого моря)

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

в национальном парке «онежское Поморье» (бассейн Белого моря, с 2016 г. при-
соединен к нП «Кенозерский») обследована лососевая нерестовая река Золотица, 
ее малый приток Паранинский, а также прилегающий ручей лопатка (всего 11 
участков). впервые установлено распространение атлантического лосося и усло-
вия его обитания. Проведена оценка плотности распределения молоди разных воз-
растных групп. Показатель составил 59 экз./100 м2, что выше среднего значения 
(50 экз./100 м2) для нерестовых рек северо-Запада России. Плотность сеголеток 
на разных участках реки колебалась от 13 до более чем 200 экз./100 м2 (август), 
остальное население, в среднем 25 экз./100 м2 по всем 11 участкам, составляли 
пестрятки старших возрастных групп (1+, 2+, 3+). в работе дана биологическая 
характеристика речной компоненты популяции атлантического лосося: соотноше-
ние численности разных возрастных групп и размерно-массовые показатели рыб. 
Установлено, что пороги верхнего течения реки потенциально недостаточно засе-
лены молодью. Предлагается усилить охрану производителей в период нересто-
вой миграции.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: атлантический лосось; воспроизводство; пестрятки; реки 
национального парка «онежское Поморье».

A. E. Veselov, D. A. Efremov, M. A. Ruch’ev. STATUS OF ATLANTIC 
SALMON (SALMO SALAR L.) REPRODUCTION IN THE ZOLOTITSA RIVER, 
PARANINSKY TRIBUTARY, AND THE ADJACENT LOPATKA STREAM IN 
ONEZHSKOYE POMORYE NATIONAL PARK (WHITE SEA DRAINAGE 
BASIN)

The salmon spawning river Zolotitsa, its small tributary Paraninsky, and adjacent stream 
Lopatka were surveyed (11 sites in total) in Onezhskoye Pomorye National Park (White 
Sea drainage basin, joined to Kenozersky NP since 2016). The distribution of the Atlantic 
salmon and conditions in its habitats were determined for the first time. The distribu-
tion densities of parr of different age categories were estimated. The average value 
was 59 fish/100 m2, which is above the average (50 fish/100 m2) across spawning rivers 
of Northwest Russia. The density of 0+ salmon varied among river sites from 13 to over 
200 fish/100 m2 (August), and the rest of the population, with 25 fish/100 m2 average den-
sity in all 11 sites, was represented by older parr (1+, 2+, 3+). The biological characteris-
tics of the river component of the Atlantic salmon population are given: ratios of different 
age classes, and length-weight parameters of the fish. Rapids in the river upper course 
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Посвящается памяти Олега Продана, 
первого директора НП «Онежское Поморье».

введение

сложный жизненный цикл атлантического 
лосося (Salmo salar L.) связан с нерестом про-
изводителей и длительным обитанием молоди 
в реках. При усиленном и нелицензируемом 
вылове лосося на нерестилищах произошло 
резкое сокращение численности этого вида 
даже в удаленных и труднодоступных реках 
[веселов, Калюжин, 2001; Зубченко, 2006; ве-
селов и др., 2009]. в сложившихся условиях 
высокое значение имеют особо охраняемые 
природные территории, для которых действу-
ет заповедный режим охраны [владимирская, 
1957]. одним из ярких примеров успешной 
работы по сохранению редких видов является 
национальный парк (нП) «онежское Поморье», 
основанный в 2000-х годах на онежском полу-
острове (архангельская область, с 2016 г. объ-
единен с нП «Кенозерский»). По территории 
парка протекает лососевая нерестовая река 
Золотица. научным сотрудникам нП удалось 
наладить взаимодействие с местным насе-
лением из д. летняя Золотица и значительно 
снизить уровень нелегального вылова в нерес-
товой реке. После 10 лет успешной рыбоох-
ранной работы, в том числе и сотрудников нП, 
в августе 2015 г. нами проведено исследова-
ние нерестово-выростных участков (нвУ) реки 
и притоков.

Цель работы заключалась в оценке распро-
странения атлантического лосося, плотностей 
распределения, возрастной структуры и раз-
мерно-массовых показателей молоди. Резуль-
таты исследования позволят дополнительно 
разработать меры восстановления, сохранения 
и поддержания запасов лосося в нП «Кенозер-
ский».

материалы и методы

Река Золотица является самым большим 
водотоком онежского полуострова. По нашей 
оценке, ее среднегодовой расход воды около 
8–10 м3/с, площадь водосборного бассейна со-
ставляет 1150 км2 (рис.). общее падение реки 
достигает 62 м, уклон – 2,3 м/км. исток проис-

ходит из оз. верхнезолотицкое, устье распо-
ложено в губе летняя Золотица Белого моря. 
Коэффициент извилистости русла 1,742. Пи-
тание реки преимущественно снеговое. среди 
фаз водного режима можно выделить высокое 
весеннее половодье, низкую летнюю и зим-
нюю межень. Русло реки каменистое, местами 
песчано-галечное. для р. Золотица характерно 
чередование порожистых и плесовых участков 
[Ресурсы…, 1965]. Растительность в верхнем 
течении реки представлена северотаежными 
еловыми лесами. в нижнем ее течении вдоль 
морского побережья узкой полосой произрас-
тает сосновый лес.

использовали метод маршрутной съем-
ки [антонова и др., 2000; веселов, Калюжин, 
2001]. всего в русле р. Золотица вместе с при-
легающими двумя ручьями было обследовано 
11 участков, на которых воспроизводится ат-
лантический лосось. Расположенные в самом 
верховье реки нвУ не исследовались из-за их 
труднодоступности. По всем типам участков 
реки и ручьев создан банк фотографий. оцен-
ку численности и распределения ихтиофауны 
проводили методами электролова и подводных 
наблюдений. Электролов применяли по стан-
дартной методике [Zippin, 1958; Клыпуто и др., 
1987]. Зарегистрированные плотности распре-
деления молоди приводили к средним значени-
ям – количество экз./100 м2. После лова, оцен-
ки возраста, размера и взвешивания (в кювете 
с водой) пестряток лосося выпускали в реку. 
всего было поймано 375 особей разновозраст-
ной молоди лосося. изъятие рыб с целью даль-
нейших биохимических и генетических иссле-
дований проводили только на одном участке – 
точка 1 (Морской порог). дополнительно на 10 
из 11 участков провели подводные наблюдения. 
Прозрачность воды в реке составляет 1,5–2,0 м, 
что позволяет успешно выполнять подводные 
наблюдения и учет рыб по отработанной стан-
дартной методике [Wankowski, Thorp, 1979; 
Павлов и др., 1981; веселов, Калюжин, 2001].

результаты и обсуждение

Размерно-массовые показатели рыб пред-
ставлены в таблице 1, возрастная структура 
и плотность распределения молоди лосося 
по участкам приведены в таблице 2.

were found to have a potentially insufficient juvenile salmon population. We suggest inten-
sifying brooder protection during spawning migrations.

K e y w o r d s: Atlantic salmon; reproduction; parr; rivers of the National Park Onezhskoye 
Pomorye.
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анализ возрастной структуры молоди рыб 
на точке 1 показывает, что воспроизводство ло-
сося на Морском пороге стабильное (табл. 1). 
Присутствуют все возрастные группы, с нор-
мальным распределением по возрастам: пре-
обладают сеголетки, несколько меньше, но так-
же многочисленны годовики, двух- и трехлетки. 
возраст смолтификации, вероятно, 3+, по-
скольку особей 4+ в реке практически не на-
блюдается. на обследованном участке обна-
ружены карликовые самцы в возрасте 3+. они 
имели почти созревшие половые продукты 
и готовились к нересту (в сентябре). По всему 
руслу реки удалось отловить лишь 11 карли-
ковых самцов. их незначительное количество 
свидетельствует о высокой продуктивности 
реки, близко расположенной к полярному кру-

гу. Это же подтверждается и размерно-мас-
совыми показателями пестряток. Рыбы всех 
возрастов имеют увеличенную длину и массу 
по сравнению с молодью лосося р. варзуга 
(Кольский п-ов, бассейн Белого моря), отлов-
ленной также в августе 2015 г. например, для 
особей 1+ из р. варзуга, выборка 65 особей, 
длина (AB) составила 5,16 ± 0,37 (4,2–5,9) см, 
а масса 1,15 ± 0,23 (0,59–1,72) г.

Плотность распределения молоди лосося 
и возрастной состав рыб на порогах р. Золотица 
неоднородны (табл. 2). на удаленных участках 
среднего течения, точки 6, 7 и 8, преобладают 
особи в возрасте 2+ (более 50 %), на участ-
ках мало сеголеток (15 %). При этом плотность 
пестряток всех возрастных групп составляла 
23–38 экз./100 м2. Это нормальный показатель 

Расположение р. Золотица, притока Паранинский и ручья лопатка в национальном парке «онежское 
Поморье». обследованные участки пронумерованы. Карта-схема составлена с помощью лоции Белого 
моря
Scheme of the Zolotitsa River, the Paraninsky Tributary and the Lopatka Stream in the Onezhskoye Pomorye 
National Park. The numbers show the studied areas. The schematic map was drawn with the use of the Sailing 
directions for the White Sea



108

для нерестовых рек бассейна Белого моря [весе-
лов, Калюжин, 2001]. Похожая возрастная струк-
тура сохраняется для точек 2 и 3 в притоке вы-
говка и на участке межводья (слияние Золотицы 
и выговки). Здесь плотность молоди несколько 
выше – 38 и 56 экз./100 м2 соответственно. для 
точек 1, 4 и 9 характерно сохранение возрастной 
пирамиды, когда по численности преобладают 
младшие возрастные группы. например, доля 
сеголеток 0+ составляет 30–50 %. из этих трех 
участков точка 4 имеет наивысшую плотность – 
164 экз./100 м2, с учетом всех возрастных групп. 
По возрастной структуре значительно отличает-
ся точка 5, здесь обнаружена высокая плотность 
сеголеток лосося 0+, свыше 200 экз./100 м2. од-
нако точно определить плотность затруднитель-
но, поскольку мальки лосося распределены пят-
нами в избранных ими по гидрологическим ус-
ловиям участках порога, где происходит нерест 
производителей лосося. При контрольном лове 
на этом участке других возрастных групп обнару-
жить не удалось. По-видимому, подрастая, они 
мигрируют на соседние пороги и перекаты, т. к. 
грунт на данном участке сложен галькой разных 
размеров и наиболее подходит только для не-
реста производителей. Пороги верхнего течения 
реки потенциально недостаточно заселены мо-
лодью, поскольку туда, видимо, мигрирует мало 
производителей лосося.

в целом средний показатель плотности мо-
лоди для р. Золотица составил 59 экз./100 м2. 
Это выше среднего значения (50 экз./100 м2, 
возрастные группы 0+ – 3+) для нерестовых 
рек северо-Запада России [веселов, Калюжин, 
2001]. Без учета сеголеток плотность пестряток 
возрастом 1+ – 3+ (включая карликовых особей 
3+ и 4+) в среднем по всем 11 участкам оцене-
на в 25 экз./100 м2 (мин. 1 экз., точка 11; макс. 
50 экз., точка 1).

При обследовании реки моллюск пресно-
водная жемчужница (Margaritifera margaritifera 
L.), весьма распространенный в лососевых эко-
системах, не обнаружен. вместе с тем сотруд-
ники утверждают, что этот моллюск был найден 
в небольшом ручье отдаленного района нП.

дополнительно были обследованы сосед-
ние с устьем р. Золотица ручьи (табл. 2). в мел-
ководном притоке р. Золотица ручье Пара-
нинский (точка 10, рис. 1), шириной 0,3–0,7 м, 
длиной не более 6 км, который считался типич-
но кумжевым, кумжу обнаружить не удалось. 
однако в нем отловлены пестрятки лосося 
(возраст 1+, 2+ и 3+). в ручье лопатка, дли-
ной 13,6 км и шириной 3–5 м (точка 11, рис. 1), 
в уловах вместе с многочисленной кумжей об-
наружена всего одна пестрятка лосося (воз-
раст 2+). Это свидетельствует о нерегулярном 
нересте лосося, который мигрирует, по-види-

Таблица 1. Биологическая характеристика речной компоненты популяции атлантического лосося в бассейне 
р. Золотица (точка 1, Морской порог)
Table 1. Biological characteristics of the river component of the Atlantic salmon population in the Zolotitsa River basin 
(point 1, Sea rapids)

Пол / возраст, лет
Sex / age, yrs

число рыб, экз.
Number of fish, 

spec.

длина ав, см (мин.–макс.)
Abs. length, cm (min–max) 

Масса, г (мин.–макс.)
Weight, g (min–max) 

Пестрятки
Parr

Ювенильный / 0+
Juveniles / 0+ 51 3,71 ± 0,22 (3,30–4,20) 0,46 ± 0,10 (0,29–0,73) 

Ювенильный / 1+
Juveniles / 1+ 37 8,33 ± 0,54 (7,30–9,30) 5,19 ± 1,03 (3,40–7,21) 

Ювенильный / 2+
Juveniles / 2+ 43 9,17 ± 0,58 (8,20–10,40) 7,41 ± 1,24 (5,85–10,47) 

самцы / 3+
Males / 3+ 5 10,64 ± 0,36 (10,40–11,20) 11,06 ± 1,40 (9,64–12,89) 

самки / 3+
Females / 3+ 4 10,60 ± 0,65 (9,90–11,40) 11,12 ± 0,65 (8,16–14,28) 

Ювенильный / 3+
Juveniles / 3+ 12 11,22 ± 0,73 (10,30–12,50) 14,06 ± 2,57 (11,35–19,74) 

Карликовые самцы
Dwarf males

самцы / 3+
Males / 3+ 6 10,47 ± 0,49 (10,00–11,30) 12,92 ± 1,95 (9,48–15,35) 

самцы / 4+
Males / 4+ 5 14,14 ± 1,13 (13,10–15,80) 30,01 ± 5,39 22,56–37,56) 
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мому, из р. Золотица (явление стреинга). Ранее 
считалось [Зубченко, 2006], что атлантический 
лосось не использует для воспроизводства не-
большие ручьи и реки, в которых обитает кум-
жа. в связи с находкой молоди в ручье следует 
пересмотреть планы по инвентаризации малых 
водотоков Белого и Баренцева морей, т. к. они 
имеют отношение к сохранению внутрипопуля-
ционного биоразнообразия атлантического ло-
сося.

заключение

обследованием лососевой нерестовой реки 
Золотица, ее притока Паранинский, а также 
прилегающего ручья лопатка в нП «онежское 
Поморье» (бассейн Белого моря) впервые 
установлено распространение атлантическо-
го лосося и условия его обитания. Проведена 
оценка плотности распределения молоди раз-
ных возрастных групп. Показано, что плотности 
здесь выше среднего значения для нерестовых 
рек северо-Запада России. на нвУ в основном 
поддерживается нормальное распределение 
по возрастным группам, когда преобладают 
младшие пестрятки. выполненная биологичес-
кая характеристика указывает, что размерно-
массовые показатели молоди выше, чем в дру-
гих реках бассейна Белого моря.

анализ собранных данных свидетельствует 
о стабильном и достаточно высоком уро-
вне воспроизводства атлантического лосося 
в р. Золотица. Это связано с созданием и ра-

ботой нП «онежское Поморье» (с 2016 г. нП 
«Кенозерский»). вместе с тем очевидно, что 
следует усилить охрану малых рек и ручьев, 
а также производителей лосося в период их не-
рестовой миграции.

обнаружение молоди лосося в двух ручь-
ях нП «Кенозерский» позволяет пересмотреть 
подход к изучению нерестовых рек атлантичес-
кого лосося на северо-Западе России и уде-
лить внимание ранее неизученным малым кум-
жево-лососевым ручьям, имеющим значение 
в поддержании популяционно-генетического 
разнообразия атлантического лосося.

Работа выполнена при финансовой под‑
держке гранта Российского научного фонда 
№ 14‑24‑00102 по квотам вылова НП «Онеж‑
ское Поморье».
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К изучениЮ Красно-серой ПолевКи (MYODES RUFOCANUS 
SUND.) на Юго-заПадной Периферии ареала

Э. в. ивантер, о. Ю. Жулинская
Петрозаводский государственный университет, Россия

анализируются многолетние (1958–2014 гг.) материалы по распространению, чис-
ленности, размножению, пространственной и экологической структуре популяции 
красно-серой полевки (Myodes rufocanus Sund., 1846) в восточной Фенноскандии, 
представляющей для вида юго-западную периферию ареала. Установлено, что 
в этих условиях вид распространен только в северной части региона и характеризу-
ется мозаичным размещением, а также неустойчивой и в целом невысокой числен-
ностью. средний многолетний показатель численности вида для всей территории 
Карелии составил 0,005 экз. на 100 ловушко-суток (0,04 % от общего улова мелких 
млекопитающих) и 0,005 экз. на 10 канавко-суток (0,04 %), а для северной полови-
ны этой территории – 0,08 экз. на 100 ловушко-суток (1,9 %). За сезон репродукции 
перезимовавшие самки приносят два-три, а прибылые ранних выводков до двух 
пометов за сезон. в популяции присутствуют несколько сезонных генераций мо-
лодых зверьков, различающихся скоростью роста и развития и степенью участия 
в размножении. сеголетки ранних выводков отличаются быстрым ростом и разви-
тием и практически поголовно размножаются в год рождения. Молодые же, поя-
вившиеся на свет во второй половине июля и позднее, созревают в основном лишь 
после зимовки. Размер выводка – от 2–3 до 11–13, в среднем 6,5 эмбриона на сам-
ку, что заметно ниже, чем в оптимуме ареала. интенсивность и сроки размножения 
меняются по годам в зависимости от экологических условий и численности попу-
ляций. Проведен сравнительный анализ и обзор экологии и динамики популяций 
этого вида в других частях ареала.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: грызуны; популяция; динамика численности; размножение; 
линька, экология.

E. V. Ivanter, O. Yu. Zhulinskaya. ON THE STUDY OF THE GREY RED-
BACKED VOLE (MYODES RUFOCANUS SUND.) IN THE SOUTH-WESTERN 
PERIPHERY OF THE SPECIES RANGE

We review long-term (1958–2014) materials on the extent of distribution, abundance, 
reproduction, spatial and ecological structure of the grey red-backed vole (Myodes ru‑
focanus Sund., 1846) population in Eastern Fennoscandia, which is the south-western 
periphery of the species range. It was found that the species was present in the northern 
part of the region only, its distribution there was mosaic, and its numbers were unstable 
and generally low. The long-term species abundance average for the whole of Karelia 
was 0.005 specimens per 100 trap-days (0.04 % of the total catch of small mammals) 
and 0.005 specimens per 10 pitfall-days (0.04 %), whereas for the Northern half of this 
territory the value was 0.08 specimens per 100 trap-days (1.9 %). Overwintered fe-
males produce two or three litters in a breeding season, and newly recruited females 
from early broods bear up to two litters in the season. The population comprises sev-
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введение

Представленная статья посвящена обобщен-
ному анализу собственных (1958–2014) и лите-
ратурных данных о распространении, численно-
сти и биологии красно-серой полевки (Myodes 
rufocanus Sund., 1846) в условиях юго-западной 
периферии ареала (в основном восточная Фен-
носкандия) в сопоставлении с популяциями оп-
тимальной сибирской его части. Красно-серая 
полевка – фоновый вид темнохвойной тайги, 
распространенный в северной евразии от Коль-
ского п-ова до северо-восточной сибири. вы-
сокой численности достигает в горно-таежной 
зоне сибири и на Урале, где вместе с красной 
полевкой является массовым видом лесных гры-
зунов. охотно заселяет заросшие и зарастаю-
щие каменные россыпи, а также гари и вырубки 
темнохвойных лесов на разной стадии зараста-
ния. достигает высокой плотности как в первич-
ных таежных лесах, так и во вторичных листвен-
ных и смешанных древостоях с участием березы, 
обычен также по окраинам травяных и моховых 
болот, в долинах рек, где злаковые и злаково-
разнотравные луга перемежаются с заросля-
ми кустарников. не избегает, особенно осенью 
и зимой, и сельскохозяйственных угодий.

По данным в. в. виноградова [2011] и 
о. а. Жигальского [2013], в гетерогенных био-
топах высотных поясов гор Западного саяна 
красно-серая полевка является самым распро-
страненным видом мелких млекопитающих, 
заселяющим все лесные биотопы, а также суб-
альпийские мелколесья, высокогорные тундры, 
каменистые россыпи и лесостепные участки 
со среднемноголетней численностью, дости-
гающей к августу 5,2–7,4 экз. на 100 ловушко-
суток. Большинство других авторов [Флеров, 
1933; Банников, 1954; Юргенсон, 1957] осо-
бо отмечают для восточной (сибирской) части 
ареала этой полевки приуроченность ее к био-
топам с наличием каменистых россыпей и ка-
менистого субстрата. другие [Кошкина, 1957; 
Кривошеев, 1964; Ревин, 1968; Попов, 1971] 
указывают на широкую эвритопность этого 
вида и заселение им самого широкого диапа-

зона стаций – от лесных и безлесных участков 
до нагорных каменистых россыпей с лишайни-
ками на высотах до 1300 м над уровнем моря. 
в сибири зона высокой плотности красно-се-
рой полевки отмечена в коренных лиственнич-
ных, кедрово-широколиственных и производ-
ных широколиственных, а в южных районах 
этого края – в смешанных широколиственных 
лесах. на пространствах Приморья отмечена 
в дубовых с участием липы и других широко-
лиственных пород лесах, их рединах и кустар-
никовых зарослях, местами в сочетании с ос-
тепненными травяными сообществами, осоко-
во-вейниковыми и разнотравно-вейниковыми, 
постоянно и периодически переувлажненных 
лугах, а также на сельскохозяйственных землях 
в неморальной зоне [Костенко, 2000].

результаты и обсуждение

в европейской части ареала, особенно 
на его периферии, красно-серая полевка ста-
новится достаточно узким стенотопом, про-
являющим тяготение к сомкнутым ельникам, 
и в первую очередь к приручейным типам, 
наиболее богатым разнообразными кормами 
и удобным для устройства убежищ (табл. 1). 
интересно, что предпочитаемые видом 
на большей части ареала луговые и кустарни-
ковые стации заселяет только там, где нет се-
рых полевок, однако на заболоченных участках 
иногда обитает рядом с полевкой-экономкой.

в годы, предшествовавшие нашим исследо-
ваниям, в пределах южной и средней Карелии 
красно-серая полевка была обнаружена все-
го в нескольких пунктах. Ю. а. исаков [1939] 
добыл 2 экз. близ дер. данилово Медвежье-
горского района, М. я. Марвин [1959] – 1 экз. 
в окрестностях г. лахденпохья (1946 г.), 3 экз. – 
у дер. григорьев наволок сегежского района 
(1948 г.) и 1 экз. в окрестностях дер. Поросо-
зеро суоярвского района (1949 г.). о нахож-
дении красно-серой полевки в лахденпохском 
районе, входившем до 1940 года в состав Фин-
ляндии, имеется указание у а. Мела и в. Киви-
рикко [Mela, Kivirikko, 1909]. в последние годы 

eral seasonal generations of the young, differing in the rates of growth and develop-
ment, and the scope of participation in breeding. Young-of-the-year from early litters 
demonstrate rapid growth and development, and almost all of them breed in the year 
of birth. The young born in the second half of July or later mainly mature only after a win-
ter. Litter size is from 2–3 to 11–13, with an average of 6.5 fetuses per female, which is 
notably lower than the values in the optimum area. The intensity and timing of breed-
ing vary among years depending on the environmental conditions and population  
abundances.

K e y w o r d s: rodents; population; abundance variation; reproduction; molting; ecology.
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в Карелии добыто еще 9 экз., три из них – в ло-
ухском районе (пос. софьянга, 1950 г.; с. Кес-
теньга, 1959 г.; биостанция Картеш, 1966 г.), 
2 – в Муезерском (дер. Тикша, 1949 и 1950 гг.), 
2 – в сегежском (западнее г. сегежи, 1958 г.), 
1 – в Кондопожском (заповедник «Кивач», 
1959 г.) и 1 экз. в Пудожском (дер. нигижма, 
1960 г.). именно здесь, между средней и юж-
ной Карелией, скорее всего, и проходит юж-
ная граница распространения красно-серой 
полевки. в этом регионе севернее она хоть 
и немногочисленна, но встречается достаточ-
но регулярно. что же касается находящихся 
в нашем распоряжении материалов по биоло-
гии и численности данного вида, то в основном 
они собирались под руководством и с участи-
ем Э. в. ивантера на территории Костомукш-
ского заповедника, где в 1987–2010 гг. рабо-
тали, готовя свои диссертации, его аспиранты 
с. а. Поздняков и н. с. сикеля (см. табл. 1).

средний многолетний показатель числен-
ности красно-серой полевки для всей террито-
рии Карелии составил 0,005 экз. на 100 ловуш-
ко-суток (0,04 % от общего улова всех мелких 
млекопитающих) и 0,005 на 10 канавко-суток 
(0,04 %), для северной половины этой террито-
рии – 0,08 на 100 ловушко-суток (1,9 %), а для 
Костомукшского заповедника – 0,10 на 100 ло-
вушко-суток (1,26 %). Приблизительно такая 
же численность вида отмечена в вологодской 
обл.: 0,005 экз. на 100 ловушко-суток (0,05 % 
в общих уловах) [Башенина, 1968]. Много выше 
она лишь на Кольском полуострове. Так, в сен-

тябре 1959 г. в окрестностях ст. имандра со-
трудники лаборатории зоологии Карельского 
филиала ан сссР, работая в составе полево-
го экспедиционного отряда, за неделю учетов 
отловили 127 экз. этого вида, что составило 
около 40 % всех добытых там зверьков. в ав-
густе–сентябре 1960 г. там же было поймано 
30 красно-серых полевок, или 22 % от общего 
числа мелких млекопитающих. в лапландском 
заповеднике численность красно-серых поле-
вок колебалась по годам от 0 до 58 экз. на 100 
ловушко-суток и составила в среднем 18,7 экз. 
(индекс доминирования 61,2 %) [Кошкина, 
1958; семенов-Тян-Шанский, 1970].

детальное исследование территориальных 
отношений красно-серых полевок было проведе-
но в 1967–1970 гг. в Финляндии [Viitala, 1977]. ав-
тор применила традиционную методику мечения 
зверьков с повторными их отловами на площадке 
размером 2,4 га в летне-осенний период (с июня 
по сентябрь). исследование показало, что взрос-
лые самки этого вида демонстрируют высокую 
степень оседлости: их гнездовые участки смеща-
лись не более чем на 20–30 м за один сезон на-
блюдений. При этом они могли совершать крат-
ковременные выходы за пределы участков обита-
ния на расстояние более 100 м. Распределение 
участков обитания взрослых самок на площадке 
мечения показано на рис. 1.

Характер использования пространства 
у самцов в период размножения позволил раз-
делить их на две категории – доминанты и су-
бординанты. Расположение индивидуальных 

Таблица 1. Биотопическое размещение красно-серой полевки (по учетам в Костомукшском заповеднике)
Table 1. Biotopic location of the red-gray voles (according to the records in the Kostomuksha Reserve)

Биотоп
Biotope

отработано
Used

добыто зверьков
Extracted animals Коэффициент

верности
биотопу

Coefficient of fidelity 
to the biotope

лов.-суток
trap-days

абс.
absolute

на 100 лов.-сут.
per 100 trap-days

от всех
Micromammalia

from all 
Micromammalia

сосняк багульниковый
Bog dwarf-shrub pine forest 1660 4 0,24 1,9 +0,22

сосняк черничный
Bilberry pine forest 2500  –  –  –  – 

сосняк брусничный
Cowberry pine forest 3800 10 0,18 3,8 +1,25

ельник черничный
Bilberry spruce forest 3300 1 0,03 0,3 –0,36

ельник приручейный
Wet valley spruce forest 5100 5 0,10 2,6 +1,85

смешанный лес
Mixed forest 3200 3 0,09 0,7 +0,45

луг разнотравный
Forbs meadow 1900 2 0,11 0,8 –0,2

Болото
Mire 3800  –  –  –  – 
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участков доминантов не менялось на протяже-
нии всего сезона размножения, они занимали 
обширные участки обитания, между которыми 
располагались меньшие по размеру индиви-
дуальные участки самцов-субординантов. сте-
пень оседлости последних была низкой, и не-
которые особи, относящиеся к этой категории, 
перемещались с одной части площадки на дру-
гую либо вообще исчезали с площадки. При 
низкой плотности населения все самцы стано-
вились оседлыми и занимали обширные участ-
ки обитания. следовательно, существование 
двух категорий самцов в популяциях этого вида 
является производной от плотности населения. 
оценка площади участка обитания (без учета 
половых различий) показала, что при низкой 
плотности населения каждая особь занима-
ет втрое больший участок (в среднем 900 м2), 
чем при высокой плотности (в среднем 300 м2). 
Площадь участков обитания доминирующих 
самцов в среднем составляла 1170 м2 (рис. 2).

Молодые особи в течение сезона размно-
жения держались группами на участках своих 
матерей, при этом отмечены переходы неко-
торых зверьков из одной группы в другую, так 
что не все члены подобных группировок состо-
яли в кровном родстве. высокая подвижность 
и активность самцов-доминантов оказывала уг-
нетающее воздействие на поведение молодых 
самцов, вследствие чего у последних сущест-
венно задерживалось наступление половой 
зрелости [Kalela et al., 1971]. Молодые зверьки 
из последней генерации оставались неполово-
зрелыми до осени, когда происходило их окон-
чательное расселение (в конце сентября), при 
этом они отселялись на несколько десятков 
метров от материнского участка.

осенью, по завершении расселения молод-
няка, степень пространственного обособления 
участков обитания взрослых самок и молодых 
неполовозрелых зверьков была очень высокой, 
так что правомерно говорить о существовании 

Рис. 1. Участки обитания взрослых самок красно-серой полевки на площадке мечения раз-
мером 2,4 га в июле (а) и в августе (Б) 1959 г. Цифрами указаны номера оседлых зверьков. 
Штриховкой выделены области, заселенные темной полевкой [по: Viitala, 1977]
Fig. 1. The habitats of adult females of the red-gray voles at the 2.4-hectare tagging site in July (A) 
and in August (Б) in 1959. The numbers indicate the numbers of sedentary animals. The dashed 
line indicates regions inhabited by dark voles [according to Viitala, 1977]
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территориальных отношений между особя-
ми-соседями вне зависимости от их возраста. 
наряду с территориальностью обнаружена оп-
ределенная степень агрегированности, благо-
даря которой выделялись группировки особей, 
пространственно изолированные от других по-
добных образований. одна из таких агрегаций, 
образовавшихся на площадке мечения осе-
нью 1968 г., состояла из семи самок и шести  
самцов.

Зимовочные группировки красно-серой по-
левки служат основой образования размножа-
ющихся колоний (летних агрегаций), которые 
характерны для этого вида в сезон размноже-
ния [Kalela, 1957]. Первые отличаются от вто-
рых по двум признакам: а) неполовозрелые мо-
лодые зверьки и прекратившие размножаться 
взрослые особи обладают одинаковым соци-
альным статусом, б) половые различия в сис-
теме использования пространства отсутству-
ют – и самцы, и самки занимают в одинаковой 

степени обособленные участки обитания при-
близительно равной площади.

Когда зимовочная группировка превращает-
ся в размножающуюся колонию (летнюю агре-
гацию), основные изменения в системе исполь-
зования пространства заметны только у сам-
цов, чьи индивидуальные участки многократно 
увеличиваются в размерах [Kalela, 1957]. в этот 
период они становятся агрессивными по отно-
шению к другим особям своего пола. весной 
1969 г. большинство самцов из первых вывод-
ков достигли половой зрелости. в июле 1969 г. 
на площадке обитали 23 самца (в том числе 4 
перезимовавших), из них 8 были доминантами, 
а 15 – субординантами.

Участки четырех доминирующих самцов, 
составляющих основу размножающейся груп-
пировки (летней агрегации), перекрывались 
в центре площадки мечения (рис. 2), где рас-
полагался и центр этой летней агрегации. Рас-
положение участков самцов-доминантов оста-

Рис. 2. Участок обитания четырех доминирующих самцов красно-серой полевки на пло-
щадке мечения размером 2,4 га в июле (а) и в августе (Б) 1969 г. Цифры обозначают номе-
ра зверьков [по: Viitala, 1977]
Fig. 2. The habitat of the four dominant males of the red-gray voles at the 2.4-hectare tagging 
site in July (а) and in August (Б) in 1969. Figures denote the numbers of the animals [according 
to Viitala, 1977]
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валось неизменным до осени. границы летней 
агрегации можно было определить по пери-
ферии участков самцов, где они не перекры- 
ваются.

для оценки взаимоотношений оседлых 
зверьков J. Viitala [1977] использовала специ-
альные ловушки с двумя входами и централь-
ной камерой, разделенной сетчатой перего-
родкой на две половины. Такие ловушки позво-
ляли отлавливать одновременно двух зверьков 
и наблюдать за их взаимодействиями через пе-
регородку. отловы показали, что контакты сам-
цов были исключительно агрессивными. сам-
ки, напротив, относились к особям своего пола 
более терпимо. агрессивные взаимодействия 
самцов вполне вписываются в иерархичес-
кую систему их взаимоотношений. осталось, 
однако, неясным, препятствуют ли самцы-до-
минанты спариванию самцов-субординантов 
с самками. отмечено, что в период размноже-
ния рецептивную самку могут преследовать од-
новременно два или три самца, однако не было 
возможности их идентифицировать.

еще одно обстоятельное исследование про-
ведено в 1983–1984 гг. на острове Хоккайдо 
в японии, где пространственно-этологическую 
структуру поселений красно-серой полевки 
изучали на площадке мечения размером 1,2 га, 
расположенной в лесополосе [Kawata, 1985, 
1988; Ishibashi et al., 1998a, b]. в этом исследо-
вании также использован традиционный метод 
повторных отловов.

исследование показало, что взрослые самки 
занимали обособленные участки обитания, тог-
да как участки самцов значительно перекрыва-
лись между собой и с участками самок (рис. 3). 
вместе с тем на периферии площадки были об-
наружены перекрывающиеся участки несколь-
ких самок. Участки некоторых половозрелых 
самок, родившихся ранней весной, тоже пере-
крывались между собой и с участками обитания 
перезимовавших самок. Максимальное рассто-
яние между точками поимок самцов в среднем 
было вдвое большим, чем у самок: 38,6 и 18,6 м 
соответственно [Kawata, 1985].

Молодые самцы демонстрировали тенден-
цию расселения из материнских семейных 
групп независимо от внешних условий, тогда 
как молодые самки предпочитали селиться 
вблизи материнского участка. средняя дистан-
ция расселения у молодых самцов составляла 
64,9 м, а у молодых самок – лишь 35,3 м [Saitoh, 
1995]. аналогичная пространственная структу-
ра обнаруживается в поселениях красно-серой 
полевки в конце сезона размножения [Ishibasi 
et al., 1998а]. охраняемые территории самок 
занимали площадь 200–600 м (рис. 4). Пло-

щадь участков обитания самцов, перекрыва-
ющих территории нескольких самок, варьиро-
вала в пределах 400–1400 м2. Молодые сам-
ки, не обладающие собственной охраняемой 
территорией, не достигали половой зрелости. 
если участок обитания самки перекрывал-
ся участками других самок, она не принимала 
участие в размножении.

Пространственное распределение участков 
обитания взрослых разнополых особей позво-
ляет предположить, что система спаривания 
у красно-серой полевки – промискуитет. Как 
показывают наблюдения, рецептивную самку 
могут преследовать и успешно с ней спари-
ваться одновременно несколько самцов [Kale-
la, 1957; Viitala, 1977]. в связи с этим вполне за-
кономерен факт обнаружения в выводках крас-
но-серой полевки множественного отцовства. 
осенью 1992 г. на площадке мечения размером 
около 3 га были зарегистрированы 18 оседлых 
самок и 12 оседлых самцов. самки в общей 
сложности принесли 32 выводка, и в двух из них 
были обнаружены детеныши от двух самцов 
[Ishibasi et al., 1998b].

в течение зимы, когда размножение прекра-
щается, в исследуемом районе формируются 
агрегации, в которых зверьки совместно ис-
пользуют общие убежища и норы [Kalela, 1957; 
Ylonen, Viitala, 1987]. в состав большей части 
зимовочных агрегаций входят зверьки, участки 
которых взаимно перекрывались в конце сезо-
на размножения. Поскольку осенью у молодых 
зверьков отчетливо выражена филопатрия, зи-
мовочные агрегации состоят преимуществен-
но из самок с подросшими детенышами либо 
из сиблингов. в составе некоторых агрегаций 
обнаруживаются взрослые самцы, а также не-
родственные особи. Молодые зверьки, выселя-
ющиеся осенью из семейных групп и живущие 
обособленно, в период зимовки также обра-
зуют агрегации, состоящие из неродственных 
особей [Ishibasi et al., 1998b].

в качестве примера распределения особей 
в зимний период показано взаимное располо-
жение их участков обитания на одной из пло-
щадок мечения (рис. 5), где отлов проводили 
осенью и зимой 1992–1993 гг.

с началом же весеннего сезона размно-
жения зимовочные агрегации распадают-
ся, но участки самок, находящихся в кровном 
родстве, благодаря отчетливо выраженной фи-
лопатрии образуют достаточно обособленные 
кластеры.

Третье из известных нам исследований про-
странственной структуры населения красно-
серой полевки принадлежит нашему соотечест-
веннику Ю. Ф. Марину [1976] и было выполнено 
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им с 15 июля по 11 августа 1974 г. на террито-
рии алтайского заповедника. не располагая 
ни таким длительным, как у предшественников, 
временем (его наблюдения заняли меньше ме-
сяца, тогда как финские и японские коллеги ра-
ботали 4 и 2 года соответственно), ни какой-ли-
бо помощью со стороны, ни даже достаточным 
оборудованием, он тем не менее выполнил 
чрезвычайно интересное и в чем-то даже ори-
гинальное исследование. его отличительной 
чертой было то, что автору удалось провес-
ти наблюдения не только в отношении одной 
красно-серой полевки, но и параллельно изу-
чая территориальное поведение ее главного 
конкурента – красной полевки.

согласно полученным на площадке мечения 
и путем повторных отловов зверьков данным, 
красно-серая полевка все время наблюдений 
оставалась там абсолютным доминантом. ее 
численность была равна 99 зверькам на 1 га, 
среди которых 29,3 % приходилось на размно-
жающихся самок, 32,3 % – на размножающих-
ся самцов, 21,2 % – на неразмножающихся 
самок-сеголеток и 17,2 % – на неразмножаю-
щихся самцов-сеголеток. Красная же полевка 
уступала ей по численности: 21 зверек на 1 га 
с соотношением возрастно-половых групп со-
ответственно 33,3; 42,9; 4,8 и 19,0 %. За вре-
мя мечения зафиксировано уменьшение веса 
многих зверьков и гибель 24 красно-серых и 5 

Рис. 3. Распределение участков обитания самок и двух-трех десятков самцов крас-
но-серой полевки на площадке мечения размером 1,2 га в лесополосе о. Хоккайдо
Fig. 3. Distribution of habitats of females and 20–30 males of the red-gray voles at 
the 1.2-hectare tagging site in the tree belt area of Hokkaido
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Рис. 4. Распределение участков обитания самцов и самок красно-серой 
полевки на площадке размером 3 га осенью (октябрь) 1992 г. Жирные 
линии – границы участков самцов, затененные области – участки са-
мок. Точками отмечено размещение ловушек с интервалом 10 м [по: 
Ishibashi et al., 1998a]
Fig. 4. Distribution of habitats of males and females of the red-gray voles 
on a 3-hectare site in autumn (October) in 1992. Fat lines are the boundar-
ies of the sites of males, shaded areas – areas of females. The dots indicate 
the placement of traps with an interval of 10 m [according to Ishibashi et al., 
1998a]

красных полевок. Причем при общей плотности 
населения мелких млекопитающих 128 зверь-
ков на 1 га ими использовалось более 90 % тер-
ритории.

самые многочисленные красно-серые по-
левки сравнительно равномерно использова-
ли территорию участка мечения. их плотность 
была выше на участке папоротниково-зеле-
номошного кедровника, особенно в местах 
с сильной захламленностью. всего красно-се-
рыми полевками использовалось 82 % терри-
тории. Красные же полевки чаще отлавлива-
лись на границе участков с сильно развитым 
подлеском, вблизи микропонижений, они ис-

пользовали 32 % территории участка мечения, 
в том числе совместно с красно-серой полев-
кой – 26 %.

Более оседло жили на площадке красные 
полевки, основное их количество (81 %) лови-
лось повторно в течение 5–20 дней и более. 
Красно-серые полевки, ловившиеся на пло-
щадке лишь 1–2 дня, причислялись к группе 
мигрантов (43,4 %). Более половины зверьков 
этого вида (56,6 %) отмечалось на площадке 
в течение более длительного периода, главным 
образом от 5 до 20 дней (40,4 %). При этом наи-
более подвижной группой среди красно-серых 
полевок были неразмножающиеся самцы-се-
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голетки, около 50 % особей этой группы лови-
лось не более 2 дней. среди взрослых размно-
жающихся самцов мигрантов было около 17 %, 
причем не исключено, что в эту группу вошли 
и зверьки, оседло живущие рядом с площад-
кой мечения и лишь периодически посещавшие 
ее. Размножающиеся и неполовозрелые самки, 
причисленные нами к мигрантам, составляли 
в соответствующих группах 34,5 и 38,1 %.

Площадь индивидуальных участков красно-
серых полевок изменялась в широких преде-
лах: у размножающихся самок от 300 до 950 м², 
у самцов от 600 до 1400 м². У самок средние 
размеры участков обитания были значительно 
меньше, чем у самцов (530 и 910 м² соответ-
ственно). неполовозрелые зверьки обладали 
участками площадью 400–800 м².

средний размер индивидуальных участков 
размножающихся самок (1040 м²) и самцов 
(1200 м²) красных полевок был больше, чем 

у красно-серых. для сравнения приведем ли-
тературные данные о площади индивидуальных 
участков красно-серых полевок по среднему 
сихотэ-алиню [смирнов, 1972]: половозрелые 
самки – 717 м², половозрелые самцы – 1210, 
неполовозрелые – 488–670 м²; по Кемеров-
ской области [никитина, 1972]: 300–1100, 
1000–2000 и 1300 м² в соответствующих  
группах.

При этом индивидуальные участки красно-
серых полевок при отмечаемой плотности (90 
зверьков на 1 га) сильно перекрываются. Тем 
не менее у самок они перекрываются между 
собой сравнительно мало: на один участок раз-
множающейся самки заходило не более од-
ного участка другой размножающейся самки 
(в среднем 0,63). Количество индивидуальных 
участков размножающихся самцов, заходящих 
на участок одной размножающейся самки, из-
менялось от 2 до 5 (в среднем 3,25) и не зави-

Рис. 5. Расположение участков обитания взрослых и молодых особей красно-серой полев-
ки на площадке мечения размером 3 га зимой 1993 г. сплошные жирные линии – участки 
взрослых самцов, жирные пунктирные линии – участки взрослых самок, тонкие сплошные 
и пунктирные линии – участки молодых самцов и самок. Затененными областями выделены 
группы родственных зверьков. Точками показано размещение ловушек с интервалом 10 м 
[по: Ishibashi et al., 1998б]
Fig. 5. Location of habitats of adults and young individuals of the red-gray voles at a 3-hectare 
tagging site in the winter of 1993. Solid fat lines are the areas of adult males, fatty dotted lines are 
areas of adult females, thin solid and dashed lines indicate young males and females. Shaded 
areas indicate groups of related animals. The dots show the placement of traps with an interval 
of 10 m [according to Ishibashi et al., 1998b]
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село от ранга самок (по весу), площади участ-
ков и длительности пребывания на площадке. 
число же неразмножающихся красно-серых 
полевок, участки которых выходили на участок 
одной неразмножающейся самки, в среднем 
равно 1,26 – скорее всего, это зверьки, после 
выхода из гнезд продолжающие использовать 
часть родительского участка.

взрослые размножающиеся самцы красно-
серой полевки имеют большие и в значитель-
ной мере перекрывающиеся индивидуальные 
участки – на один участок заходило от 1 до 
8 участков других размножающихся самцов 
(в среднем 4,7).

активность у рассматриваемого вида, как 
и у других лесных полевок, круглосуточная 
и полифазная. Тем не менее летом на поверх-
ности земли она деятельна преимущественно 
в сумерки и ночью. согласно данным в. а. Кос-
тенко [2000], суммарная продолжительность 
активных периодов у особей этого вида состав-
ляла в ноябре 10,8 ч, причем 16,6 % указанного 
времени приходилось на дневное время.

настоящих нор не роет, или они очень ко-
роткие и неглубокие. чаще же довольствуется 
естественными пустотами в корнях деревьев 
и пней, в поваленных стволах, под выворотами, 
в кучах хвороста и валежника. «Минирует» лес-
ную подстилку и дерновый слой.

выводковые норы, как, впрочем, и вре-
менные убежища, устраивает обычно под ка-
ким-либо естественным укрытием – валежи-
нами, корнями деревьев, пнями и т. п. По опи-
саниям в. а. Костенко, шарообразное гнездо 
диаметром до 15 см строится из листьев де-
ревьев и кустарников и расщепленных листь-
ев и стеблей осоки и злаков. Расположено оно 
на глубине 10–25 см и имеет обычно два вход-
ных отверстия. недалеко от входа в расши-
рении хода находится кормовой столик с ос-
татками не съеденных полностью трав. Рядом 
с гнездом – уборная. на сырых местах зверьки 
устраивают наземные гнезда из травы, а вмес-
то подземных ходов протаптывают и прогрыза-
ют в дернине целую систему наземных доро-
жек. в зимнее же время они строят под снегом 
наземные гнезда, аналогичные по строению 
наземным летним выводковым.

Красно-серая полевка – из числа лесных по-
левок, вид нашей фауны, в наибольшей степени 
использующий растительные корма. Большую 
часть года она питается вегетативными частя-
ми растений (побеги, стебли, листья, корневи-
ща и т. п.). в осеннее время в питании возрас-
тает роль семян травянистых, кустарниковых 
и древесных пород, ягод и грибов. Животные 
корма (различные беспозвоночные, особенно 

насекомые и их личинки) в небольшом коли-
честве отмечаются в большинстве просмотрен-
ных желудков. По поводу запасания ею корма 
на зиму авторы расходятся. одни такую воз-
можность вполне допускают и даже приводят 
соответствующие примеры. Таково сообщение 
в. и. чипанина [1968], описывающее случай 
запасания красно-серой полевкой разгрызен-
ных на отрезки длиной 5–7 см веток кустарни-
ков и подроста деревьев, затащенных в нору 
и переложенных листьями орешника. другие 
если подобное и допускают, то только как ред-
чайшее исключение. в качестве примера мож-
но привести чрезвычайно редкое, как уверяет 
сам автор, наблюдение, сделанное в. а. Кос-
тенко [2000] на о. Большой Шантар (Курилы), 
где на приморском лугу красно-серая полев-
ка, заняв экологическую нишу серых полевок, 
создала сеть наземных тропинок, на которых 
в местах кормления настригались такой же 
длины стебли злаков и осоки и складывались 
в небольшие стожки. однако признавать этот 
единичный случай за доказательство обычной 
для данного вида способности запасать корм 
на зиму этот автор категорически отказыва-
ется, поскольку считает, что на большей части 
ареала этого вида, и в частности в хвойно-ши-
роколиственных и широколиственных лесах, 
на данное время года этой полевке вполне до-
статочно естественного «подножного» корма – 
почвенного запаса семян, сохранившейся под 
снегом зелени, коры и тонких веточек деревьев 
и т. д. Кстати, здесь, в зоне широколиственных 
лесов, большую роль в питании этого вида круг-
лый год играют орехи кедра корейского (часто-
та встречаемости в желудках 66–72 %). Прочие 
же семенные корма имеют гораздо меньшее 
значение (9–30 %), как и вегетативные части 
растений (0,7–14,8 %). достаточно характер-
ны и изменения питания красно-серой полевки 
по месяцам и сезонам года (табл. 2).

в июне, после окончания достаточно тяже-
лого весеннего периода, относительно боль-
шой продолжает оставаться доля лишайников, 
а также коры деревьев и кустарников, которые 
являются в основном компонентами зимнего 
питания, но уже в этом месяце заметную роль 
начинают играть вегетативные части травянис-
тых растений, встречаясь в 10–100 % обследо-
ванных желудков. в июле доля этих кормов сни-
жается благодаря массовому созреванию ягод 
голубики и брусники, составляющих около 18 % 
поедаемых кормов, а в августе их доля доходит 
до 53 %, в отдельные годы в конце лета – начале 
осени существенную роль играют грибы. Кроме 
того, в июле–августе отмечено частое потреб-
ление этой полевкой хвоща, что объясняется 
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массовым выселением молодняка в поймен-
ные стации, где хвощ является одним из наи-
более распространенных растений [вольперт, 
Шадрина, 2002]; в течение этих двух месяцев 
рацион вида отличается наибольшим разнооб-
разием. в начале сентября ягоды по-прежнему 
играют большую роль, но потребление зелени 
и хвоща снижается, отмечено более частое по-
едание листьев брусники, что отражает начало 
перехода к зимнему типу питания. известно, 
что побеги ягодных кустарничков на протяже-
нии всего ареала играют большую роль в зим-
нем питании лесных полевок [Кошкина, 1957; 
сафронов, 1983; Ревин, 1989].

в то же время в дальневосточном регионе 
в зоне интенсивного сельскохозяйственного 
освоения красно-серые полевки, поселяясь 
около посевов зерновых и других культурных 
растений, поедают семена зерновых, бобо-
вых и других культур, обгрызают торчащие 
над землей части корнеплодов – моркови, 
свеклы и др. наибольший вред приносят они 
в садах, где не только расхищают ягоды и пло-
ды, а в зимнюю бескормицу также обгрызают 
кору с оснований стволов молодых и средне-
возрастных деревьев и кустарников, что часто 

приводит к гибели последних. в садах, таким 
образом, они повреждают плодово-ягодные 
культуры, принимая на себя функцию отсутст-
вующего к востоку от Урала главного садового 
и полевого вредителя – обыкновенной серой 
полевки.

изучение линьки красно-серой полевки про-
ведено а. и. Крыльцовым [1959] по коллекци-
онному материалу Зоологического института 
Ран и Зоологического музея МгУ. в первом 
из этих учреждений имелось 53 шкурки линяю-
щих зверьков, собранных, очевидно, Т. в. Кош-
киной на Кольском п-ове. на этикетках время 
сбора и возраст зверьков указаны не были. 
в Зоологическом музее МгУ имелось лишь 10 
пластованных шкурок линяющих зверьков раз-
личного возраста, собранных в саянском запо-
веднике весной, летом и осенью.

осмотр шкурок показал, что осенняя, весен-
няя и возрастная линька этих полевок шли в той 
же последовательности, что и у полевок рода 
Microtus. Большинство зверьков линяло по типу 
второй разновидности осенней линьки степных 
пеструшек (рис. 6, а). и лишь в единичных слу-
чаях линька их шла по типу четвертой и пятой 
разновидностей (рис. 6, Б, в).

Таблица 2. встречаемость разных кормов в желудках красно-серой полевки, % к числу наполненных [по: 
вольперт, Шадрина, 2002]
Table 2. Occurrence of different feed in the stomachs of the red-gray voles, % to the number of filled ones [according 
to Volpert, Shadrina, 2002]

вид корма
Type of feed

долина средней лены
The valley of the middle Lena

(n = 296) 

долина средней Колымы
Valley of the middle Kolyma

(n = 211) 

долина нижней индигирки
The valley of the lower Indigirka

(n = 211) 
VI VII VIII IX VI VII VIII IX VI VII VIII IX

Зеленые части растений
Green parts of plants 9,3 74,7 84,2 29,0 22,9 54,2 43,4 44,0 62,5 42,4 19,2 15,2

ягоды голубики
Blueberry berries 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 10,4 20,8 10,7 0,0 3,4 42,3 50 0

ягоды брусники
Cowberry berries 5,2 3,4 10,5 3,2 14,3 6,3 15,1 22,7 0,0 11,9 11,5 19 7

другие ягоды
Other berries 0,0 10,3 0,0 0,0 0,0 2,1 7,5 0,0 0,0 3,4 2,6 0,0

листья брусники
Cowberry leaves 77,3 6,9 0,0 54,8 48,6 10,4 3,8 22,7 0,0 1,7 1,3 10,6

грибы
Mushrooms 0,0 1,1 0,0 2,2 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 7,7 1,5

Хвощи
Horsetail 0,0 1,1 0,0 0,0 0,0 6,3 7,5 0,0 0,0 16,9 10,3 1,5

Зеленые мхи
Green mosses 8,2 1,1 0,0 0,0 8,6 4,2 0,0 0,0 0,0 1,7 0,0 0,0

семена
Seeds 0,0 1,1 5,3 3,2 0,0 4,2 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 1,5

лишайники
Lichens 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 2,1 1,9 0,0 25 15,2 0,0 0,0

Кора деревьев 
и кустарников
Bark of trees and shrubs

0,0 0,0 0,0 7,5 5,7 0,0 0,0 0,0 12,5 0,0 0,0 0,0
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Рис. 6. линька красно-серой полевки. а – осенняя линька по типу второй разновидности; Б – линька по типу 
четвертой разновидности; в – линька по типу пятой разновидности [по: Крыльцов, 1959]
Fig. 6. Moult of the red-gray voles. A – autumn molt in the second type; Б – moult in the fourth type; B is a type 5 
moult [according to Kryltsov, 1959]

Материалов по многолетней динамике чис-
ленности красно-серой полевки, несмотря 
на ее неплохую изученность, по крайней мере 
в восточной части ареала, немного. Тем не ме-
нее известно, что в большинстве регионов чис-
ленность популяций этого вида резко изменя-
ется по годам, причем высоких показателей 
(до 70–90 % уловистости на 100 ловушко-суток 
в годы пика численности) эта полевка дости-
гает только в лесной зоне. Период подъема 
плотности популяций у этого вида в среднем 
наблюдается через 2–3 года, когда она возрас-
тает не только в лесной зоне, но и на безлесных 
участках [Костенко, 2000].

Материала по размножению красно-серых 
полевок в Карелии у нас немного. не получи-
лось добрать его и в Костомукшском заповед-
нике. что же касается серий зверьков, добытых 
в сентябре–октябре 1959 и 1960 гг. в Мурман-
ской обл., то при их анализе обращает на себя 
внимание резкое преобладание прибылых 
особей в возрасте 1–2 мес. (зубы без кор-
ней). в сентябре–октябре 1959 г. на их долю 
пришлось 90 % улова, а в сентябре 1960 г. – 
100 %. Прибылых ранних выводков (родивших-
ся в мае–июне) в осенних сборах 1959 г. было 
всего 3 экз. (7 %), а зимовавших зверьков – 1 
(2,4 %). Таким образом, у красно-серой по-
левки, как и у других наших лесных грызунов, 
к концу репродуктивного периода наблюдается 
резкое омоложение популяции за счет отмира-
ния размножавшихся летом зимовавших и при-
былых особей ранних выводков. в результате 
осенью популяция в основном представлена 

зверьками июльского и августовского рожде-
ния, которые созревают и размножаются лишь 
весной следующего года, после зимовки. Эти-
ми достаточно краткими замечаниями мы и вы-
нуждены ограничиться.

если же ориентироваться на регионы, про-
легающие к северо-востоку от Карелии, то наи-
более полными данными и по срокам, ходу 
и интенсивности размножения, и по скорости 
полового созревания и уровню плодовитости 
самок, и по участию в репродукции разных воз-
растных генераций располагают лишь авторы, 
проводившие исследования на территории си-
бири и дальнего востока. К краткому обзору их 
исследований мы теперь и переходим.

Практически по всему ареалу красно-се-
рой полевки размножение у взрослых перези-
мовавших самок начинается с апреля (а после 
депрессии численности – на месяц позднее), 
но в массе оно проходит в первой половине 
мая. соответственно, первые беременные сам-
ки начинают отлавливаться с середины это-
го месяца, а кормящие – с конца мая – начала 
июня. У хорошо изученной в этом отношении 
популяции красно-серой полевки Западного 
саяна [Жигальский, 2013] репродуктивный се-
зон начинается в конце апреля – начале мая 
практически одновременно на всех высотах. 
в некоторые годы в мае уже встречается не-
большое число перезимовавших самок, имев-
ших по одному помету. их доля иногда дости-
гает 17 %, но коэффициент вариации числа 
размножающихся самок составляет, по дан-
ным о. а. Жигальского, около 300 %; это, 
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по справедливому замечанию указанного ав-
тора, означает, что в мае число самок, принес-
ших хотя бы один помет, – событие достаточно 
редкое. Перезимовавшие самцы приобретают 
половую активность еще в марте и сохраня-
ют ее до самого конца периода размножения. 
в июне–июле все половозрелые самки, как пе-
резимовавшие, так и родившиеся в конце вес-
ны – начале лета, активно участвуют в процессе 
репродукции – находятся в состоянии первой 
или второй беременности, кормят выводок или 
приступают к очередному спариванию. Массо-
вый же выход из гнезд и расселение прибылых 
полевок наблюдается начиная с первой декады 
июня и проходит со все большей интенсивно-
стью до середины августа, когда размножение 
популяции постепенно завершается. За этот 

период зимовавшие полевки приносят нор-
мально два, а иногда три выводка, а прибылые, 
причем это почти исключительно родившиеся 
в мае – первой половине июня (первые, ран-
ние выводки), – один или два помета. соответ-
ственно этому меняется и интенсивность раз-
множения популяции, которая заканчивается, 
как правило, в сентябре.

Показатель плодовитости может изме-
няться по годам, но при максимальных коле-
баниях от 2–3 до 11–13 эмбрионов на самку 
дает достаточно близкие средние величины 
(обычно в пределах 6–7), почти не завися-
щие ни от возраста вынашивающей выводок 
самки, ни от времени (месяца) рождения вы-
водка, ни от географического положения  
(табл. 3).

Таблица 3. степень участия в размножении красно-серых полевок разного пола и возраста [по: вольперт, 
Шадрина, 2002]
Table 3. The degree of participation in reproduction of the red-gray voles of different sex and age [according 
to Volpert, Shadrina, 2002]

Месяц
Month

Перезимовавшие
Were overwintered

сеголетки
Young of the year

самки
Females

самцы
Males

самки
Females

самцы
Males

n Рожавшие
maternal

Бере-
менные
pregnant

n
Размно-

жавшиеся
breeding

n
Рожав-

шие
maternal

Бере-
менные
pregnant

яло-
вые

virgin
n

Размно-
жавшиеся
breeding

долина нижней индигирки
The valley of the lower Indigirka

июнь
June 3 33,3 100 6 100  –  –  –  –  –  – 

июль
July 9 77,7 77,7 22 100 39 46,2 5,1 51,3 34 2,6

август
August 1 0,0 100 2 100 53 3,8 3,8 92,4 65 1,5

сентябрь
September  –  –  – 1 0,0 37 12,1 0,0 87,9 35 0,0

долина средней Колымы
Valley of the middle Kolyma

июнь
June 19 31,6 68,4 34 100  –  –  –  –  –  – 

июль
July 3 0,0 100 43 100 13 0,0 76,9 23,1 19 42,1

август
August  –  –  – 2 100 45 8,8 4,4 86,7 42 4,4

сентябрь
September 2 100 0,0 6 0,0 43 11,6 88,4  – 39 0,0

долина средней лены
The valley of the middle Lena

июнь
June 48 16,7 83,3 59 100 1 0,0 100 0,0 2 50,0

июль
July 13 84,6 15,4 14 100 16 6,3 37,5 37,5 34 32,3

август
August 1 0,0 100 1 100 9 55,5 0,0 0,0 7 14,3

сентябрь
September 7 100 0,0 3 0,0 45 4,4 0,0 0,0 54 0,0
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исследования возрастной структуры насе-
ления красно-серой полевки по данным отлова 
зверьков на хребте Улан-Бургасы (восточное 
Прибайкалье) (табл. 4), как и в ряде других мест 
исследований (табл. 5) [Ревин, 1968; Юдин 
и др., 1976; Швецов, 1977; Костенко, 2000; 
вольперт, Шадрина, 2002; Жигальский, 2013], 
показали ее типичность для таежных и субарк-
тических популяций вида, характеризующихся 
полным обновлением состава за один пери-
од репродукции [Шварц, 1963]. в мае, а в от-
дельные годы даже в июне, в популяции пре-
обладают перезимовавшие особи, в основном 
поздних пометов предыдущего года, а начиная 
с июля наблюдается численное превосходство 
прибылых, которое в августе–сентябре стано-
вится безусловным. При этом, как и следовало 
ожидать, в июле среди сеголеток встречаются 
в основном прибылые ранних выводков, а ро-
дившиеся позднее (позднелетнее поколение) 
отлавливаются только начиная с конца июля – 
начала августа. При этом доля поздних прибы-
лых в предзимней популяции находится в пря-
мой зависимости от степени интенсивности 
размножения ранних прибылых. известно, что 
первые генерации молодых полевок активно 
участвуют в воспроизводстве популяции, а это 
требует от них больших энергозатрат [ивантер 
и др., 1985]. вследствие этого размножающие-
ся особи быстро элиминируются из популяции, 
которая в зимний период крайне однородна 
и состоит практически из одних только мелких 

и незрелых полевок поздних летне-осенних ге-
нераций. в этой «незрелой» фазе они успешно 
переживают зиму и, сохранив немалый энер-
гетический потенциал, успешно вступают в ве-
сенне-летнее размножение популяции. Как 
уже указывалось, в популяции красно-серой 
полевки Западного саяна среди зверьков стар-
ших возрастных групп постоянно присутствует 
около 5 % яловых самок, и эта доля не зави-
сит от места обитания и сезона [Жигальский, 
2013]. среди молодых в размножении участвует 
здесь от 45 до 69 % зверьков, причем их доля 
меняется как в течение сезона размножения, 
так и по градиенту высот. в период интенсив-
ного размножения общая численность и коли-
чество прибылых животных неуклонно растут, 
доля прибылых, участвующих в размножении, 
достигает 67 %, а перезимовавшие зверьки 
практически все участвуют в размножении. 
в этот период наблюдается снижение измен-
чивости большинства популяционных характе-
ристик. Причем в начале сезона размножения 
погодные и климатические условия изменяются 
в широком диапазоне. Кроме того, по словам 
о. а. Жигальского [2013. с. 107], «именно в этот 
период изменения внешних условий могут но-
сить катастрофический для животных характер 
(обледенения, повторные появления снежно-
го покрова, резкие неоднократные колебания 
температуры воздуха и т. д.), что приводит 
к увеличению смертности (особенно молодых 
зверьков), именно интенсивности размноже-

Таблица 4. возрастной и половой состав популяции красно-серой полевки на хребте Улан-Бургасы [по: 
Костенко, 2000]
Table 4. Age and sex composition of the red-gray voles population on the Ulan-Bourgas ridge [according 
to Kostenko, 2000]

Месяц
Month

число сеголеток
Number of juveniles

число зимовавших
Number of wintering общее число 

зверьков
Total number 

of animals

Количество зверьков, % 
от общего числа

Number of animals,% of the total number

абс.
absolute

из них 
самцы, %

of them 
males,%

абс.
absolute

из них 
самцы, %

of them 
males,%

зимо-
вавших

wintering

ранних 
пометов

early litters

поздних 
пометов
late litters

апрель
April  –  – 9 44,4 9 100,0  –  – 

Май
May  –  – 33 56,0 59 100,0  –  – 

июнь
June 6 83,0 31 48,3 37 83,7 16,3  – 

июль
July 82 47,5 54 50,0 136 39,7 27,9 32 4

август
August 43 67,4  –  – 43  – 14,2 85 8

сентябрь
September 56 44,6  –  – 56  – 9,3 90 7

октябрь
October 16 50,0  –  – 16  – 100,0
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ния и в результате к возрастанию изменчивости 
популяционных процессов [Жигальский, 2002; 
Жигальский, Белан, 2004, 2006]».

сложнее, особенно в плане поиска убеди-
тельных объяснений, обстоит дело с половой 
структурой популяции. Как известно, на мо-
мент рождения в популяции красно-серой по-
левки самцов и самок появляется примерно 
поровну [Шляпникова, 1980]. в то же время 
половой состав видового населения считает-
ся весьма лабильным показателем [Больша-
ков, Кубанцев, 1984]. в сборах я. л. вольперта 
и е. г. Шадриной [2002] в долине средней лены 
среди перезимовавших красно-серых полевок 
не наблюдалось типичного для периода вос-
производства численного преобладания сам-
цов. Кстати, по свидетельству К. и. Бердюгина 
[1978], это довольно часто бывает в популяци-
ях данного вида.

выполненный я. л. вольпертом и е. г. Шад-
риной [2002] анализ многолетних данных 
по ландшафтным особенностям половой струк-
туры популяции красно-серой полевки пока-
зал, что в горно-таежном и равнинно-таежном 
ландшафтах среди перезимовавших зверьков 
преобладают самцы. При этом в год домини-
рования вида в горно-таежном ландшафте со-
отношение полов составило 1:1,4 с преобла-
данием самцов (n = 78), а в равнинно-таежном 
(где вид занимает подчиненное положение) 
самцов в это время было незначительно мень-
ше, чем самок, – 1:0,8 (n = 15), отличия стати-
стически недостоверны. на площадке мечения, 
расположенной в равнинно-таежном ландшаф-
те, в 1984 г. большинство помеченных полевок 
были самками, как и у других второстепенных 
видов, а среди красных полевок преобладали 
самцы [Попов и др., 1978].

Таблица 5. географическая изменчивость плодовитости красно-серой полевки
Table 5. Geographic variability in fecundity of the red-gray voles

Район исследований
Research Area n Показатель плодовитости

Fertility indicator
источник

Source
чаунская низменность
Chaun lowlands 6 7,4 ± 0,47 Юдин и др., 1976

Yudin et al., 1976
среднее течение
р. анадырь
The middle course of the Anadyr 
River

5 7,6 ± 0,67 Юдин и др., 1976
Yudin et al., 1976

долина средней Колымы
Valley of the Middle Kolyma 17 7,2 ± 0,27 вольперт, Шадрина, 2002

Volpert, Shadrina, 2002
долина нижней индигирки
The valley of the lower Indigirka 36 6,83 ± 0,36 вольперт, Шадрина, 2002

Volpert, Shadrina, 2002
долина средней лены
The valley of the middle Lena 96 6,8 ± 0,16 вольперт, Шадрина, 2002

Volpert, Shadrina, 2002
Корякское нагорье
Koryak Highlands 9 6,7 ± 0,62 Портенко и др., 1963

Portenko et al., 1963
долина средней индигирки
The valley of the middle Indigirka 11 6,2 ± 0,35 вольперт, Шадрина, 2002

Volpert, Shadrina, 2002
восточное Прибайкалье
Eastern Baikal region 173 6,0 Матурова, 1982

Maturova, 1982
Бассейн омолона
The pool of Omolon 52 5,9 чернявский и др., 1978

Chernyavsky et al., 1978
долина верхней Колымы
The Valley of Upper Kolyma 23 5,7 ± 0,28 вольперт, Шадрина, 2002

Volpert, Shadrina, 2002
долина верхней лены
The valley of the upper Lena 17 5,65 ± 0,68 Реймерс, воронов, 1963

Reimers, Voronov, 1963
Южная якутия
South Yakutia 208 5,45 ± 0,09 Ревин, 1968

Revin, 1968
якутия
Yakutia 232 5,56 ± 0,09 Тавровский и др., 1971

Tavrovsky et al., 1971
алтае-саянская горная страна
The Altai-Sayan mountainous 
country

106 5,4 Юдин и др., 1976
Yudin et al., 1976

Полярный Урал
The Polar Urals 36 6,4 семенов, 1974

Semenov, 1974
Кольский полуостров
Kola Peninsula 430 5,09 ± 0,06 Кошкина, 1957

Koshkina, 1957
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в среднем течении Колымы и индигирки 
среди перезимовавших зверьков численно 
преобладали самцы; при высокой численности 
вида в д. Жирково в 1981 г. соотношение в уло-
вах между самками и самцами в июне доходи-
ло до 1:2. в низовьях же индигирки в период 
размножения среди перезимовавших преоб-
ладали самцы, но соотношение полов зависело 
от численности зверьков и хода репродукции. 
в 1987 г. при относительно высокой числен-
ности и повышенной активности размножения 
численное преобладание самцов над самками 
(3:1) было статистически достоверным (по кри-
терию хи-квадрат р < 0,01, а в год депрессии 
(1988) – паритетным. У прибылых в целом соот-
ношение было близким к равному, но в течение 
лета оно колебалось, отражая разницу в по-
движности самцов и самок, связанную с учас-
тием в размножении. К концу репродуктивного 
периода соотношение полов среди сеголеток 
близко к 1:1 или преобладают самки; для ран-
них прибылых, наиболее активно участвующих 
в репродукции, это преобладание статистиче-
ски значимо.

Таким образом, в периоды высокой числен-
ности красно-серой полевки соотношение по-
лов в популяции сдвигается в сторону самцов. 
не исключено, что в годы депрессии численно-
сти повышается подвижность самок под дав-
лением доминирующего вида [Кошкина, 1957], 
которое может выражаться как территориаль-
ное преследование со стороны доминирующе-
го вида в репродуктивный период, когда агрес-
сивность полевок повышается.

заключение

отмеченные выше экологические особен-
ности красно-серой полевки, проявляющие-
ся в специфических условиях юго-западной 
периферии ареала в сравнении с оптимумом 
области распространения, характеризуются 
значительной лабильностью и разнообрази-
ем адаптивных реакций, их трансформацией 
и сменой во времени и пространстве. отмече-
на и выработка в этих условиях проявляющих-
ся на широком уровне адаптивных комплексов, 
отличающихся динамичностью и высокой ско-
ростью компенсаторной перестройки. все это 
вплотную приближает нас к разработке общей 
концепции периферических популяций мега-
ареальных политипических видов животных. 
анализ закономерных географических отли-
чий, характеризующий популяционную специ-
фику красно-серых полевок, обитающих в раз-
ных регионах, подтвердил положение о том, что 
в экологическом центре (в оптимуме) видового 

ареала плотность популяции не только выше, 
но и устойчивее, тогда как у границ ареала она 
изменяется в широком диапазоне и с большой 
амплитудой. соответственно, более выражен-
но и гораздо рельефнее проявляются в услови-
ях юго-западной периферии ареала и специфи-
ческие структурно-популяционные адаптации, 
направленные на максимально эффективное 
производство видового населения, способное 
обеспечить виду и его популяциям необходи-
мое преодоление экстремальных условий эко-
логического пессимума.
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Уже в седьмой раз в Республике Карелия со-
стоялся международный симпозиум «динами-
ка популяций охотничьих животных северной 
европы», ставший заметным научным событи-
ем для самого широкого круга зоологов и спе-
циалистов, вовлеченных в сферу изучения, 
управления и сохранения охотничьей фауны 
в России и странах северной европы. основная 

тематика симпозиума – изучение закономер-
ностей динамических процессов, протекающих 
в популяциях, – не теряет своей актуальности 
и привлекает все больше ученых из различных 
областей биологических наук. изучение зако-
номерностей циклических и асинхронных из-
менений популяций, а также популяционной 
структуры видов – один из ключевых разделов 

Труды Карельского научного центра Ран 
№ 10. 2018. с. 132–136

хрониКа
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современной экологии. Эти вопросы остаются 
в центре внимания международных научных 
съездов и конференций.

организатором всех симпозиумов уже более 
20 лет является лаборатория зоологии инсти-
тута биологии КарнЦ Ран, что далеко не слу-
чайно. Коллектив лаборатории на протяжении 
десятилетий активно проводит комплексные 
исследования и мониторинговые работы в об-
ласти изучения и сохранения популяций охот-
ничьих животных как одного из наиболее уязви-
мых компонентов биоценозов.

основной практической задачей симпозиу-
ма является обмен информацией о результатах 
исследований, о новых методах изучения жи-
вотных и опыте их применения, о технологиях 
охраны и восстановления популяций и видов, 
о результатах реализации российских и меж-
дународных проектов. По всем направлениям 
удалось достичь заметных успехов. организа-
ция и проведение симпозиумов помогает на-
ладить плодотворное сотрудничество на уро-
вне академических институтов, вузов, а также 
государственных учреждений, ответственных 
за управление, сохранение и восстановление 
охотничьей фауны в России и соседних стра-
нах северной европы. Установились прочные 
научные связи, подписаны международные 
соглашения о партнерстве с университетами 
и научными организациями стран Балтийско-
го и Баренцева регионов. в последние годы 
реализованы масштабные международные 
проекты: «организация трансграничного со-
трудничества для сохранения сокращающейся 

популяции лесного северного оленя» (Ка518), 
«интеллектуальное управление природными 
ресурсами Зеленого пояса Фенноскандии – 
интеллгринБелт» (Ка529), «связь экологиче-
ских изменений с изменениями биоразнооб-
разия: долгосрочные и масштабные данные 
о биологическом разнообразии бореальных ле-
сов европы» (№ 1250243).

история проведения симпозиума началась 
в 1994 г., когда был организован первый Рос-
сийско-Финляндский симпозиум в п. Мар-
циальные воды (Республика Карелия). в по-
следующем с периодичностью раз в 4 года, 
но с уже большим списком участвующих стран 
он повторялся в 1998 (г. Петрозаводск), 2002 
(г. сортавала), 2006 (п. александровка), 2010 
(п. Рабочеостровск) и 2014 (п. Киркколахти) 
годах. Республика Карелия стала радушным 
и гостеприимным домом для симпозиума, а не-
посредственные места его проведения не пов-
торялись. всякий раз делегаты имели воз-
можность не только принять участие в научной 
части мероприятия, но и познакомиться с уни-
кальным природным и историко-культурным 
наследием карельской земли. Популярность 
симпозиума росла, о чем красноречиво свиде-
тельствует положительная динамика числа его 
участников – от 20 до 110 человек. Материалы 
первых симпозиумов издавались отдельными 
сборниками, а в последующем – специальными 
выпусками журнала «вестник охотоведения».

VII Международный симпозиум «динамика 
популяций охотничьих животных северной ев-
ропы» был организован и проведен иБ КарнЦ 
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Ран при партнерском участии ооо «Карели-
ка» и финансовой поддержке Фано России, 
гК «научное обоснование создания и развития 
российской части единой с норвегией и Фин-
ляндией сети особо охраняемых природных 
территорий», ооо «аргуссофт», ооо «восток-
Запад» и ооо «охотничье хозяйство «черные 
камни».

в работе симпозиума приняли участие 3 
члена-корреспондента Ран, 20 докторов и 27 
кандидатов наук, 18 зарубежных специалистов 
и 18 молодых ученых. оргкомитет возглавил 
инициатор проведения симпозиумов – профес-
сор, д. б. н. П. и. данилов. научное меропри-
ятие объединило более 90 участников из Рос-
сии, Финляндии, Эстонии, литвы, Польши, 
словакии. они выступили с 3 пленарными, 72 
устными и 27 стендовыми докладами.

с приветственными словами с трибуны 
симпозиума обратились: врио председателя 
КарнЦ Ран, чл.-корр. Ран о. н. Бахмет и науч-
ный руководитель биологического направления 
КарнЦ Ран, чл.-корр. Ран н. н. немова, а так-
же директор иБ КарнЦ Ран д. б. н. в. а. илю-
ха. основоположник симпозиума профессор 
П. и. данилов представил короткий экскурс 
в историю возникновения и проведения ме-
роприятия. Пленарную сессию открыл до-
клад профессора П. Хелле (Luke, Финляндия), 
который представил многоуровневый ана-
лиз динамики численности тетеревиных птиц 
на территориях Финляндии и Республики Ка-
релия. новейший интерактивный подход к ши-
рокомасштабному сбору и анализу инфор-
мации через интернет-портал о распростра-
нении млекопитающих в России представил 
д. б. н. а. П. савельев (внииоЗ, г. Киров) в до-
кладе «охотничьи животные в проекте атлас 
млекопитающих России». глобальные тренды 
изменений динамики численности и миграци-
онных путей гусей и казарок продемонстриро-
вал в своем докладе д. б. н. а. в. артемьев (иБ 
КарнЦ Ран, г. Петрозаводск).

Работа сессионных заседаний по ряду на-
учных направлений, связанных с изучением 
экологии, физиологии, болезней и паразитов 
охотничьих животных, вызвала широкий инте-
рес аудитории. серия докладов о роли Зеле-
ного пояса Фенноскандии в сохранении диких 
животных показала высокую природоохранную 
значимость этой территории. доклады извест-
ных ученых вызывали неизменный интерес 
со стороны научной молодежи. весьма дис-
куссионные вопросы обсуждались на сессии 
«инвазивные виды и их роль в автохтонных 
экосистемах». Заседания двух «больших» сес-
сий состоялись 25 сентября и были посвящены 

изучению экологии и динамических процессов 
в популяциях охотничьих зверей, а также ак-
туальным вопросам мониторинга, управления 
и восстановления популяций этих животных. 30 
докладчиков представили результаты своих ис-
следований, отразив широкий спектр вопросов 
и подняв к обсуждению многие дискуссион-
ные проблемы. открыл сессионные заседания 
профессор П. Хелле, он представил глубокий 
анализ многолетних данных изменений числен-
ности и распределения населения охотничьих 
зверей в Финляндии и Карелии. логическим 
продолжением озвученной тематики стал до-
клад главного научного сотрудника иБ КарнЦ 
Ран д. б. н. П. и. данилова, показавшего ха-
рактер динамических процессов, протекающих 
в популяциях ресурсных видов млекопитающих 
на европейском севере России. недостаточно 
изученные вопросы функционирования систе-
мы «хищник – жертва» на примере периферий-
ных популяций мелких млекопитающих и хищ-
ников, связанных с ними, раскрыл чл.-корр. 
Ран Э. в. ивантер и продолжила в своем до-
кладе к. б. н. а. е. якимова.

неизменный интерес исследователей вы-
зывает изучение особенностей экологии, био-
топической роли и средообразующей деятель-
ности речных бобров, как восстанавливаю-
щего свой исторический ареал европейского, 
так и интродуцированного в Финляндии се-
вероамериканского вида. Прогностический 
и вместе с тем весьма дискуссионный доклад 
о теоретических предпосылках распростра-
нения канадских бобров в России, на осно-
ве синтеза математических моделей, сделал 
д. б. н. в. г. Петросян (иПЭЭ Ран). Ряд докла-
дов были посвящены чрезвычайно актуальной 
на сегодняшний день в России и за рубежом 
проблеме – развитию эпизоотии африкан-
ской чумы свиней среди диких кабанов и ее 
воздействию на различные популяции этих 
зверей. Так, на территории воронежского за-
поведника вспышка ачс полностью уничтожи-
ла кабанов; сейчас их население постепенно 
восстанавливается. в Эстонии та же болезнь 
привела к 10-кратному сокращению популяции  
вида.

особый интерес вызвали отчеты ученых 
о возможностях применения новых методичес-
ких приемов мониторинга, управления и вос-
становления популяций охотничьих видов, та-
ких как бурый медведь или сайменская нерпа. 
все более активно используются беспилотные 
летательные аппараты как средства монито-
ринга диких животных. Это было продемонст-
рировано учеными из Финляндии (М. Куннас-
ранта) и Карелии (н. в. Медведев) на примере 
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учетов охраняемых видов млекопитающих – 
сайменской и ладожской нерп.

Широкие возможности молекулярной био-
логии в изучении копытных и хищных млеко-
питающих, а также диагностики опасных за-
болеваний продемонстрировали участники 
симпозиума во время сессионных заседаний 
26 сентября. Молодые исследователи из Фин-
ляндии (д. Буйнакова и г. лансик) представили 

первые результаты генетического мониторинга 
росомахи – вида, в этом отношении совершен-
но не изученного на европейском севере Рос-
сии. доклады аспирантов из г. Тарту, Эстония 
(К. суси) и г. Петрозаводска, Карелия (а. Куз-
нецова) об изучении популяционной структу-
ры крупных хищных млекопитающих Балтий-
ского региона и Карело-Мурманского края 
на основе методов молекулярной биологии 



получили высокую оценку и вызвали немало 
вопросов. особое внимание обратил на себя 
весьма тревожный материал, представленный 
д. б. н. М. в. Холодовой (иПЭЭ Ран), о высо-
кой генетической предрасположенности ко-
пытных севера России к опаснейшему прион-
ному заболеванию – хроническому изнурению 
оленей. научные коллективы из университетов 
оулу (Финляндия), Тарту (Эстония), института 
проблем экологии и эволюции Ран (Москва) 
и Карельского научного центра договорились 
о продолжении совместных работ и необходи-
мости укрепления научных связей в области 
применения генетических методов изучения 
охотничьих животных.

Заключительная сессия симпозиума объ-
единила специалистов, занимающихся изу-
чением, сохранением и восстановлением се-
верного оленя. Этот вид, являющийся одним 
из символов севера, в свете данных по совре-
менному изменению климата и растущему хо-
зяйственному освоению арктического региона 
сегодня как никогда нуждается в пристальном 
внимании ученых.

яркие и содержательные презентации, жар-
кие дискуссии, интересные вопросы и просто 
удовольствие от общения единомышленников 
наполняли дни напряженной работы сессион-
ных заседаний. Помимо устных докладов 27 

участников симпозиума поделились с коллега-
ми результатами своих исследований на стен-
довой сессии. Завершением симпозиума стало 
проведение круглых столов, на которых обсуж-
дались наиболее интересные и дискуссион-
ные вопросы, требующие более пристального 
внимания и поиска научно обоснованных путей 
их решения. По окончании научных дебатов 
участники симпозиума побывали на экскурсиях 
и смогли познакомиться со многими достопри-
мечательностями карельской земли, чему не-
мало поспособствовала довольно хорошая для 
этого сезона погода.

Материалы симпозиума будут опублико-
ваны в специальном выпуске журнала «вест-
ник охотоведения». организационный комитет 
симпозиума выражает глубокую признатель-
ность главному редактору журнала профессору 
е. К. еськову, предоставившему эту уникаль-
ную возможность.

делегация участников симпозиума из ин-
ститута природных ресурсов Финляндии (Luke) 
в лице старшего научного сотрудника профес-
сора П. Хелле выступила с инициативой прове-
дения следующего симпозиума в Финляндии 
в рамках одного из действующих проектов.

К. Ф. Тирронен, П. И. Данилов,  
В. В. Белкин
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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, ученые 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 бесплатных онлайн-сервисов транслитерации, 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.

образец оформления 1-й сТраницы

УДК 631.53.027.32:635.63

влияние различных реЖимов ПредПосевного заКаливания семян  
на холодоусТойчивосТь расТений огурца

е. г. Шерудило1, м. и. сысоева1, г. н. алексейчук2, е. ф. марковская1

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН

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

аннотация на русском языке

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; кратковременное снижение температуры; устойчивость.
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E. G. Sherudilo, M. I. Sysoeva, G. N. Alekseichuk, E. F. Markovskaya. EFFECTS 
OF DIFFERENT REGIMES OF SEED HARDENING ON COLD RESISTANCE IN CUCUMBER PLANTS

аннотация на английском языке

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

образец оформления Таблицы

Таблица 2. 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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