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СОВРЕМЕННАЯ ИСТОРИЯ ТАЙМЫРСКОЙ ПОПУЛЯЦИИ 
ДИКОГО СЕВЕРНОГО ОЛЕНЯ: ДИНАМИКА, 
УПРАВЛЕНИЕ, УГРОЗЫ И ПУТИ СОХРАНЕНИЯ

Л. А. Колпащиков¹, М. Г. Бондарь¹, В. В. Михайлов2

¹ Объединенная дирекция заповедников Таймыра, Норильск, Россия 
² Санкт-Петербургский институт информатики и автоматизации РАН, Россия

Представлены данные о современной истории таймырской популяции дикого се-
верного оленя (Rangifer tarandus tarandus L.). Текущая стадия существования оле-
ней условно названа стадией уничтожения популяции. Данные авиаучетов фикси-
руют резкое снижение численности популяции с 1 млн голов в 2000 году до 400–420 
тысяч в 2017 г. Проанализированы природные и антропогенные факторы, влияющие 
на численность популяции. Главными факторами, ведущими к катастрофическому 
снижению численности, являются широкомасштабный браконьерский промысел 
и хищничество волка на фоне низкой продуктивности популяции. Результаты мо-
делирования подтвердили обоснованность тревоги биологов о судьбе таймырской 
популяции и возможности ее разгрома уже в ближайшее десятилетие. Представлен 
комплекс мер по восстановлению контроля над популяцией и ее сохранению, вклю-
чая воссоздание системы мониторинга на базе современных технических средств 
и модификацию системы охотконтроля, с передачей части функций коренному на-
селению в лице Ассоциации коренных народов Таймыра и совместному управле-
нию популяцией по принципу ко-менеджмента.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Арктическая зона РФ; дикий северный олень; динамика чи-
сленности; экология; рациональное природопользование; моделирование; мони-
торинг; спутниковая телеметрия; тяжелые металлы.

L. A. Kolpashchikov, M. G. Bondar’, V. V. Mikhailov. CONTEMPORARY 
HISTORY OF THE TAIMYR POPULATION OF WILD REINDEER: PATTERNS, 
MANAGEMENT, THREATS AND CONSERVATION OPTIONS

Data on the modern history of the wild reindeer Taimyr population (Rangifer tarandus taran-
dus L.) are presented. The current stage was conventionally termed the “stage of population 
destruction”. Data from aerial surveys have recorded a sharp decline in the population size 
from 1 million reindeer in 2000 to 400,000–420,000 in 2017. The natural and anthropoge-
nic factors influencing the population size were analyzed. The main factors responsible for 
the catastrophic decline in numbers are large-scale poaching and predation by wolves cou-
pled with low productivity of the population. The results of simulations confirmed the validity 
of biologists’ concerns about the fate of the Taimyr population and the risk of its extirpation 
in the next 7–10 years. A set of measures to regain control over the population and preserve 
it, including reconstruction of the monitoring system based on modern technical means and 
modification of the hunting control system, with a transfer of some functions to the indigenous 
population represented by the Association of Indigenous Peoples of Taimyr, is presented.

K e y w o r d s: Russian Arctic zone, wild reindeer; abundance patterns; ecology; sustain-
able environmental management; modeling; monitoring; satellite telemetry; heavy metals.
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Введение

Таймырская популяция диких северных оле-
ней является одной из крупнейших в мире. В на-
чале XXI  века ее численность составляла около 
1 млн голов. Ареал таймырской популяции диких 
северных оленей охватывает обширную терри-
торию площадью 1,5  млн км2. Таймырские се-
верные олени являются важнейшим компонен-
том экосистем тундры, горных лесов плато Пу-
торана, северотаежных лесов cевера Средней 
Сибири. Таймырская популяция северных оле-
ней является природным достоянием России, 
объектом изучения, экологического туризма, 
компонентом традиционного природопользо-
вания коренных народов Таймыра, важнейшим 
промысловым ресурсом населения Таймыра, 
севера Эвенкии и  западных районов Якутии. 
Исторически дикие северные олени были объ-
ектом охоты нганасан  – аборигенов Таймы-
ра. В  1970-х  – начале 90‑х годов была создана 
и успешно функционировала промысловая сис-
тема (госпромхоз «Таймырский» и А ПО «Аркти-
ка»). Промысел осуществлялся в рамках годово-
го прироста популяции и жестко контролировал-
ся органами охотинспекции. В первой половине 
1990-х годов разрушилась организационно-про-
изводственная структура охотничье-промысло-
вых хозяйств по всему северу Сибири. Средний 
уровень заготовки диких оленей снизился почти 
в два раза и составил в 1995–2001 гг. в среднем 
44 тыс. голов в год. С начала 2000-х интенсив-
ный промысел северных оленей возобновился. 
В  промысле животных участвуют охотники Тай-
мырского (Долгано-Ненецкого) и  Эвенкийско-
го муниципальных районов, Ямало-Ненецкого 
автономного округа, Республики Саха (Якутия). 
Немногочисленный штат охотинспекции не в со-
стоянии контролировать промысел, который 
ведется без соблюдения норм и  правил охоты. 
Происходит незаконная заготовка пантов диких 
северных оленей [Павлов, 2017а]. Потепление 
климата и сдвиг популяции в восточные районы 
ареала привели к  удлинению путей миграций, 
изменению структуры миграционных потоков, 
смещению мест отела в  предгорья Путораны. 
При движении на  север, в  районы летних паст-
бищ, самки с неокрепшими телятами вынужде-
ны переплывать многочисленные реки. В  ре-
зультате значительная доля телят гибнут от пе-
реохлаждения и пневмонии.

Воздействие комплекса негативных фак-
торов привело к  снижению численности ди-
ких северных оленей на Таймыре. По авиауче-
ту 2017  года количество оленей оценивается 
в  400–420  тыс. голов при весьма низкой доле 
телят  – около 6 % от  общей численности жи-

вотных [Бондарь, Колпащиков, 2018]. Ситуация 
с  таймырской популяцией вызывает крайнюю 
озабоченность и тревогу охотоведов и специа-
листов-биологов.

В  работе проанализировано современное 
состояние популяции, рассмотрены природ-
ные и  антропогенные факторы, влияющие 
на динамику численности оленей, разработаны 
предложения по сохранению и рациональному 
использованию уникальной популяции в  сов-
ременных социально-экономических условиях, 
разработаны предложения для восстановле-
ния ее численности. Среди наиболее важных – 
восстановление контроля за деятельностью 
охотпользователей с  привлечением местного 
населения в  лице Ассоциации коренных на-
родов Таймыра, налаживание мониторинга за 
состоянием популяции, включая дистанцион-
ное слежение за животными с использованием 
радиоошейников и  регулярные авиаучеты чи-
сленности, согласование программ развития 
хозяйственной инфраструктуры в ареале попу-
ляции с условиями существования животных – 
сохранением основных путей миграций север-
ных оленей, мест отела и  районов сезонных 
пастбищ.

Материалы и методы

Основной методический подход, который 
использовался в данных исследованиях, состо-
ит в  комплексном системном анализе данных 
для выявления и  анализа влияния природных 
и  антропогенных факторов на  динамику чи-
сленности популяции диких северных оленей 
Таймыра и причин происходящего в последние 
годы стремительного спада численности жи-
вотных. Для составления краткосрочного про-
гноза численности оленей использовалась мо-
дель динамики численности животных.

В качестве исходных данных служили совре-
менные и ретроспективные сведения о числен-
ности популяции диких северных оленей Тай-
мыра, ее половозрастной структуре [Колпащи-
ков и  др., 2011; Михайлов, Колпащиков, 2012; 
Бондарь, Колпащиков, 2018], данные о естест-
венной смертности и  хищниках [Колпащиков, 
Михайлов, 2001; Губарь, 2007; Колпащиков, 
2016], официальная информация о  добыче 
диких северных оленей и  экспертные данные 
о браконьерском промысле и заготовке пантов, 
данные о  содержании тяжелых металлов в  ор-
ганах оленя [Кочкарев, 2015; Кочкарев, Михай-
лов, 2016; Павлов, 2017а].

Авиаучет 2017  г. на  Таймыре проводился 
по методике, разработанной в НИИСХ Крайне-
го Севера [Павлов и др., 1976] и утвержденной 
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в 1977 г. Главохоты РСФСР в качестве единой 
инструкции при авиаучете диких оленей тун-
дровых популяций. Впоследствии методика 
была дополнена [Колпащиков и др., 2008]. Осо-
бенность авиаучета 2017  г. состояла в  следу-
ющем. Впервые для отслеживания перемеще-
ния и выявления мест концентрации стад диких 
оленей в период авиаучета были использованы 
спутниковые ошейники. Это позволило значи-
тельно сократить затраты полетного времени 
на поиск стад с помощью самолета и оператив-
но оценить их численность [Бондарь, Колпащи-
ков, 2017].

Авиационные работы выполнялись на  мно-
гоцелевом самолете-амфибии Л-44 с  двумя 
пилотами и  двумя летными наблюдателями 
(учетчиками). Средняя скорость воздушно-
го судна на  параллельных учетных маршрутах 
(галсах) была равной 157  км/ч. Общее летное 
время, в  том числе затраченное на  перелеты 
и  рекогносцировочные обследования, соста-
вило 87 часов, из  них на  учетные маршруты 
затрачен 51 час. Общая протяженность авиа-
маршрутов составила около 13 874  км, учет-

ных  – 10 271  км. При учете применялись два 
навигатора Garmin GPSMAP 62stc (у  каждого 
учетчика по  правому и  левому борту) и  один 
авиационный навигатор Garmin GPSMAP 695. 
Загруженная карта масштаба 1:200 000 обес-
печивала контроль текущего местоположения. 
Для повышения эффективности поиска мест 
скопления оленей использовались сведения 
системы спутниковой телеметрии Argos, посту-
пающие от  спутниковых ошейников, установ-
ленных на северных оленей.

Вся информация о ходе учета записывалась 
на цифровой диктофон Olympus WS-812 с гео-
привязкой аудиофайла. Все используемое обо-
рудование было синхронизировано по времени 
с точностью до 1 секунды.

Непременным условием являлось строгое 
соблюдение режима полета. Галсы располага-
лись на расстоянии 15 км друг от друга, ширина 
полосы учета составляла 4  км (2  км по  каждо-
му борту) (рис.  1). В  полосе учета фиксирова-
лись все встречаемые животные, а  рассчитан-
ная плотность населения экстраполировалась 
на всю область учета.

Рис. 1. Треки авиационных маршрутов по учету численности дикого северного оленя и площадь 
обследованной территории на Таймыре в июле 2017 г.
Fig.  1. Tracks of  aviation routes for counting the  number of  wild reindeer and  the  surveyed territory 
in Taimyr in July 2017
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Поиск крупных скоплений (более 1000 осо-
бей) проводился и вне полосы учета (2–7,5 км 
по  каждому борту) при помощи зум-объекти-
вов и  12‑кратных биноклей. Для этого выпол-
нялись следующие действия: 1) уход с маршру-
та; 2) облет на высоте 100–150 м по периметру 
всего скопления, с попыткой растянуть и спло-
тить его, при этом производя фотофиксацию 
на пол и возраст; 3) подъем на высоту 250–450 
метров (в  зависимости от  плотности стада); 
4)  фотосъемка (с  минимальным углом к  на-
диру) таким образом, чтобы последователь-
но отснять фрагменты всего стада; 5)  возврат 
на  прежнее место маршрута и  продолжение 
учета в полосе. Всего было отснято 12 813 циф-
ровых фотографий.

Результаты и обсуждение

СОСТОЯНИЕ ТАЙМЫРСКОЙ ПОПУЛЯЦИИ – 
ПРОШЛОЕ И НАСТОЯЩЕЕ

Стадия организованного промысла

На Е нисейском Севере дикий северный 
олень до 1960 г. находился под охраной в свя-
зи с  низкой численностью. Его ограниченное 
использование разрешалось только местному 
аборигенному населению. Промысловое оле-
неводство как новая хозяйственная отрасль 
сформировалось на Таймыре в восьмидесятые 
годы прошлого века в  связи со  значительным 
ростом поголовья вида [Павлов и др., 1976; Сы-
роечковский, 1986].

Цель создания промысловой отрасли состо-
яла в повышении жизненного уровня коренных 
народов Таймыра за счет использования ре-
сурсов популяции диких северных оленей. Изъ-
ятие оленей планировалось на уровне годового 
прироста для стабилизации численности попу-
ляции. В 1971 г. было организовано государст-
венное промысловое хозяйство «Таймырский», 
специализирующееся на добыче диких оленей, 
с этого времени началось промышленное осво-
ение ресурсов дикого оленя.

С 1978 г. плановым отстрелом диких оленей 
таймырской популяции стали также занимать-
ся совхозы Таймыра и  Эвенкии. В  промысло-
вых хозяйствах было организовано комплекс-
ное использование всей продукции отстрела 
диких северных оленей. Кроме реализации 
государству мяса были организованы цеха 
по  переработке шкуровой продукции, пошиву 
одежды и обуви из меха оленей, по производ-
ству сувениров. Широкое развитие получило 
клеточное звероводство, использующее по-
бочные продукты промысла оленей в  качестве 

кормовой базы. Развитие промысловой отра-
сли благоприятно отразилось на  благосостоя-
нии и  занятости коренного населения Таймы-
ра. К  1993  году общая промысловая добыча 
животных составила более 1,3 млн особей, что 
превосходило продукцию всех оленеводческих 
хозяйств севера Средней Сибири. Аналогов 
столь крупномасштабного и эффективного ис-
пользования ресурсов дикого северного оле-
ня не  было ни  в  других районах России, ни  за 
рубежом. При этом контролируемый отстрел 
диких оленей в целом благоприятно отразился 
на состоянии популяции [Колпащиков, 2000].

Из-за систематического недоиспользования 
промысловой квоты стабилизировать числен-
ность оленей на  планируемом уровне не  уда-
лось. Средний процент изъятия промыслового 
запаса в  1971–1990  гг. составил около 80 %. 
Это позволило снизить темпы роста численно-
сти почти в 4 раза по сравнению с допромысло-
вым периодом, а в 1985–1990 гг. стабилизиро-
вать поголовье на уровне 590–620 тыс. голов.

Период организованного промысла (1971–
1993 гг.) был наиболее плодотворным в изуче-
нии популяции. Исследования выполнялись 
мобильными группами на  всей территории 
ареала, работы проводились на  стационарах 
и промысловых пунктах. В работах широко ис-
пользовалась авиация. Как отмечено в матери-
алах международной программы CARMA (Cir-
cum Arctic Rangifer Monitoring and Assessment), 
таймырская популяция диких северных оле-
ней является наиболее изученной среди круп-
ных промысловых популяций северных оленей 
и  карибу в  мире, а  методы управления попу-
ляцией – наиболее успешными. Методические 
основы и  опыт промыслового использования 
ресурсов диких северных оленей Таймыра яв-
ляются объектом изучения для исследователей 
и управленцев северных территорий США и Ка-
нады [Kolpashikov et al., 2015; Mikhailov, Kolpa-
schikov, 2017].

Эффективное функционирование промы-
словой отрасли определили:

Система мониторинга и научной поддер-
жки. Разработана структура системы монито-
ринга популяции и методика авиаучетов диких 
северных оленей. Научно-исследовательским 
институтом сельского хозяйства Крайнего Се-
вера (НИИСХ Крайнего Севера) при поддержке 
Главохоты РСФСР были организованы регуляр-
ные авиаучеты численности и половозрастного 
состава популяции (взрослых самцов, телят, 
самок и  молодняка 1–2  лет). Частота авиауче-
тов – каждые 3 года с 1978 по 1989 г., затем до 
1993 г. – ежегодно. Для оценки яловости самок 
с 1978 по 1993 г. проводились специальные на-
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учные отстрелы самок в период весенних миг-
раций. Полученные данные использовались 
для расчета промысловой квоты. Разработаны 
и  апробированы технологии добычи оленей 
на  водных переправах и  на  суше в  зимний пе-
риод с  учетом экологических особенностей 
вида. На промысловых пунктах собран уникаль-
ный массовый материал о морфофизиологиче-
ском составе и  половозрастной структуре жи-
вотных, что позволило построить возрастные 
пирамиды, оценить естественную смертность 
и  выявить процесс формирования половоз-
растной структуры популяции диких северных 
оленей [Колпащиков, Михайлов, 2001]. Прове-
дено геоботаническое обследование Таймыра 
и  определено зональное распределение кор-
мовой фитомассы [Щелкунова, 1982]. Получен-
ные данные в сочетании с  имеющейся инфор-
мацией об  особенностях питания и  поведения 
оленей позволили оценить предельную числен-
ность таймырской популяции диких северных 
оленей. Для выявления методических ошибок 
натурных измерений, косвенной оценки попу-
ляционных параметров, прогнозирования ис-
пользовались методы компьютерной обработ-
ки данных, анализа и  математического моде-
лирования. В  этой работе принимали участие 
сотрудники Санкт-Петербургского института 
информатики и автоматизации РАН.

Система контроля за деятельностью про-
мысловых хозяйств и индивидуальных охот-
пользователей. Сотрудники Госохотинспек-
ции осуществляли распределение квот по про-
мысловым хозяйствам и  продажу лицензий 
индивидуальным охотникам. Для наблюдения 
за ходом промысла было создано специальное 
подразделение  – «Северный отряд» Главохоты 
в  количестве 60 человек. В  период промысла 
охотинспекторы и сотрудники «Северного отря-
да» контролировали количество и половозраст-
ной состав изымаемых животных непосредст-
венно на  промысловых точках, выполняли пе-
риодические облеты охотничьих, рыболовных 
баз и населенных пунктов для выявления брако-
ньерского отстрела оленей, нарушений правил 
охоты и для определения фактических объемов 
промысла. В  эти годы лицензируемый промы-
сел оленя соответствовал фактической добыче 
его в пределах ареала на 90 %.

Ограничение хищничества волка и охра-
на популяции. Для ограничения хищничества 
волка с 1972 до начала 1980‑х годов велось ис-
требление хищников с  применением авиации 
и  наземными бригадами охотников. В  резуль-
тате численность волка в  этот период на  Тай-
мыре и  в  Эвенкии оценивалась в  1500 голов 
[Лавов, 1976, 1986].

Таким образом, эффективность промы-
словой отрасли обеспечивалась за счет сов-
местного функционирования ее компонентов 
и  своевременного внедрения научно обосно-
ванных рекомендаций по охране и управлению 
популяцией, базирующихся на знании экологи-
ческих особенностей диких северных оленей.

Стадия постпромыслового роста 
численности

В  начале 1990‑х годов разрушилась ор-
ганизационно-производственная структура 
охотничье-промысловых хозяйств по  всему 
Северу Сибири. Средний уровень заготовки 
диких оленей снизился почти в 2 раза и соста-
вил в  1995–2001  гг. в  среднем 44  тыс. голов 
в год. Эвенкия добывала в этот период ежегод-
но 22–25 тыс. оленей.

Резкое снижение интенсивности промысла 
не могло не привести к росту численности ди-
ких северных оленей на Таймыре. Численность 
популяции по авиаучету 2000 г. составила око-
ло 1  млн голов и  превысила расчетную олене-
емкость ареала (800–850 тыс. голов) [Якушкин 
и  др., 2001]. Такой рост численности законо-
мерно привел к  локальной деградации дефи-
цитных зимних и  весенних переходных паст-
бищ (Центральный Таймыр и  север Эвенкии) 
и включению механизмов саморегуляции в си-
стеме «олени  – пастбища» [Сыроечковский, 
1986].

На  рубеже XXI  века стала кардинально ме-
няться ситуация с  природопользованием 
на  Таймыре. Возросло количество охотполь-
зователей разных форм собственности, прои-
зошла приватизация лучших охотугодий. Ма-
лочисленный штат охотинспекции оказался 
не  в  состоянии контролировать промысел ди-
ких северных оленей, объем которого в ареале 
популяции, включая Эвенкию и западные райо-
ны Якутии, приблизился, по экспертным оцен-
кам, к 70 тыс. голов, что существенно превыша-
ет данные официальных заготовок (30–35 тыс. 
голов). Волки, количество которых на Таймыре 
и  в  Эвенкии к  2007  г. достигло 4,9  тыс., стали 
главным фактором естественного отхода оле-
ней [Губарь, 2007].

Стадия уничтожения популяции

Период после 2008  г. можно назвать ста-
дией цивилизованного варварства в  исполь-
зовании ресурсов популяции, стадией ее раз-
грома [Mikhailov, Kolpaschikov, 2017]. Начало 
ей положило постановление Правительства 
Красноярского края N 103‑п от  25.09.2008  г., 
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разрешающее коренным жителям без лицен-
зий добывать ежегодно до 8 оленей на  чело-
века, как на собственные нужды, так и на про-
дажу. По  максимуму общая добыча при этом 
может достигнуть 80  тыс. оленей в  год, что 
в  несколько раз превосходит научно обосно-
ванную квоту. Принятое из  благих побужде-
ний, для повышения благосостояния коренных 
жителей Таймыра, это постановление на  деле 
дало возможность узаконить браконьерский 
промысел, прикрываясь фальсифицирован-
ными справками о  добыче оленей коренными  
жителями.

В  2010  г. по  Постановлению МПР был за-
прещен отстрел оленей на водных переправах. 
Причина запрета  – загрязнение водоемов от-
ходами промысла. Однако при добыче оленей 
на  суше остается много подранков (до 20 % 
от числа убитых животных), которые гибнут или 
становятся жертвами хищников. Отходы про-
мысла (шкуры, внутренние органы, головы) 
бросаются в тундре и способствуют размноже-
нию хищников.

Браконьерство стало носить истребитель-
ный характер. С помощью многокилометровых 
направляющих изгородей и  коралей, а  также 
мощных и  быстроходных снегоходов из  стад 
добываются лишь самые крупные животные. 
В  1980‑х годах при пропорциональном изъя-
тии оленей всех половозрастных групп сред-
ний вес туш добытых животных составлял 30 кг, 
а в 2015 г. при избирательном отстреле он до-
стиг 52  кг. Из  этого можно заключить, что от-
стреливались исключительно взрослые самцы 
и  самые крупные важенки. Ведется массовая 

незаконная заготовка пантов. При срезке пан-
тов с живых оленей весной на водных перепра-
вах значительная часть их впоследствии гибнет 
по  причине нарушения правил срезки и, как 
результат, длительного кровотечения. Остав-
шиеся безрогие животные не  способны участ-
вовать в  спаривании. Ущерб можно оценить 
по количеству заготовленных пантов. В 2016 г. 
только на  водных переправах через реку Хета 
(Восточный Таймыр) была заготовлена партия 
в 20 т пантов, перевозимых под видом загото-
вок с  домашних оленей [Павлов, 2017а]. При 
среднем весе рогов 1,5–2  кг получается, что 
более 10  тыс. взрослых самцов или погибли, 
или не  участвовали в  гоне. Нелегальная заго-
товка пантов активно продолжается и  в  2018 
и 2019 годах.

Если численность популяции в  2000  г. оце-
нивалась в  1  млн голов, то  все последующие 
авиаучеты (2003, 2009, 2014, 2017 гг.) подтвер-
ждают снижение поголовья оленей (рис. 2).

Доля телят-сеголеток в  популяции диких 
северных оленей Таймыра в 1969–1993 гг. со-
ставляла в среднем 23,5 % (20,2–26,0 %). В по-
следующие годы произошло снижение это-
го показателя  – 21,0 % в  2000, 19,9 % в  2003, 
18,4 % в  2009, 11,2–13,6 % в  2014, 15,5 % 
в 2017 гг. (рис. 3).

Моделирование динамики численности 
популяции

Для сопоставления количественных данных 
и  экспертных оценок о  состоянии популяции 
и  составления прогнозов была использована 

Рис. 2. Динамика численности популяции диких северных оленей Таймыра по учетам 2000–2017 гг.
Fig. 2. Dynamics of the Taimyr population of wild reindeer according to the records of 2000–2017
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модель динамики численности и  половозраст-
ной структуры популяции, аналогичная из-
вестной модели Лесли [Leslie, 1948; Логофет, 
Белова, 2007]. Для настройки модели мы ис-
пользовали наиболее достоверные сведения 
о  популяции. К  ним относятся данные о  доле 
телят в популяции по авиаучетам, характеризу-
ющие продуктивность популяции, о соотноше-
нии смертности оленей в  возрастных классах 
и  о  средней естественной смертности оленей 
в  популяции по  результатам массовых промы-
словых выборок [Колпащиков, Михайлов, 2001; 
Колпащиков и др., 2011]. При подборе параме-
тров модели принято, что численность попу-
ляции в  2000  г. составляла около 1  млн голов 
и снизилась до 400 тыс. к 2017 г.

О  промысловом изъятии оленей мы рас-
полагаем лишь экспертными сведениями. 
По этим оценкам, на Таймыре, в Эвенкии и Яку-
тии отстреливается около 60–70  тыс. оле-
ней в  год. Численность волка в  2003–2007  гг. 
на Таймыре оценивалась в 900 особей и на всей 
территории Эвенкии  – в  4000 особей [Губарь, 
2007]. Количество оленей – жертв волков пред-
положительно составляет 40–50 тыс. На моде-
ли имитировались различные варианты влия-
ния волков и промысла на численность оленей 
при спаде численности популяции. Для волка 
были рассмотрены граничные варианты воз-
действия  – сохранение хищничества в  указан-
ном выше объеме или его снижение пропор-

ционально численности популяции жертв. Экс-
пертные оценки промыслового изъятия оленей 
корректировались по  балансу численности 
с  учетом наблюдаемого снижения размеров 
популяции на  ретроспективе. Так, при естест-
венной смертности в  10 % от  численности по-
пуляции (среднее с  1974 по  1993  г.) реальный 
промысел оценивается в  70  тыс. голов, при 
естественной смертности в 12 % промысловое 
изъятие должно быть на уровне 50 тыс. оленей 
в год.

Прогнозные расчеты показали, что при су-
ществующей крайне низкой продуктивности 
популяции (доля телят около 6 % от общей чи-
сленности оленей), истребительном воздейст-
вии антропогенных факторов (в основном бес-
прецедентном браконьерстве) неизбежно ката-
строфическое падение численности и разгром 
популяции (рис. 4).

По  разным вариантам расчетов, это может 
наступить уже через 5–7  лет. Популяция смо-
жет сохраниться в форме разрозненных мелких 
группировок, охота на  которые экономически 
невыгодна. Для стабилизации численности по-
пуляции на уровне 400 тыс. особей (современ-
ный уровень по учету 2017 г.) промысловая кво-
та не должна превышать 20 тыс. голов.

Результаты моделирования подтверждают 
обоснованность тревоги и озабоченности био-
логов-охотоведов за судьбу таймырской попу-
ляции диких северных оленей.

Рис. 3. Динамика доли телят-сеголеток в таймырской популяции дикого северного оленя
Fig. 3. Dynamics of the calves-yearlings share in the Taimyr population of wild reindeer
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ФАКТОРЫ, ВЛИЯЮЩИЕ НА ЧИСЛЕННОСТЬ 
ПОПУЛЯЦИИ

Среди факторов, влияющих на  численность 
популяции, можно выделить природные и  ан-
тропогенные.

Природные факторы

Локальная деградация пастбищ на  ос-
новных путях сезонных миграций, в  районах 
зимовок оленей и в местах скопления животных 
перед искусственными препятствиями. Дегра-
дация касается главным образом лишайни-
ков, обладающих низкой скоростью прироста 
и восстановления биомассы после скусывания 
их оленями и механического повреждения при 
прохождении оленьих стад и  проезде боль-
шегрузных и гусеничных машин, используемых 
в проведении геологоразведочных работ. Неу-
правляемый рост численности популяции диких 
оленей в 1990‑х – начале 2000‑х годов [Лайшев 
и др., 2002] способствовал ускорению процес-
сов деградации пастбищ. На территории Мойе-
ро-Котуской котловины (север Эвенкии) значи-
тельная часть зимних лишайниковых пастбищ 
уничтожена пожарами. Стада диких северных 
оленей не  задерживаются теперь на  этой тер-
ритории в  период сезонных миграций и  осва-
ивают пастбища восточнее, в  бассейне реки 

Оленек. Отметим, что доля лишайников в годо-
вом рационе диких северных оленей Таймыра 
в снежный период составляет 24–36 % [Колпа-
щиков, 2000]. Нехватка этого компонента при-
водит к снижению упитанности животных и, как 
следствие, к  повышению смертности оленей 
в зимне-весенний период [Куксов, 1981].

Пищевые конкуренты. Пищевые конкурен-
ты дикого оленя  – домашние северные олени 
и естественные фитофаги (лемминги, полевки, 
пищуха, заяц-беляк, гуси, куропатки). Основное 
поголовье домашних оленей в настоящее время 
обитает на левобережье Енисея, где за послед-
ние 25 лет их численность увеличилась с 40 до 
136 тыс. голов. На эту территорию также посто-
янно заходят стада домашних оленей из Я ма-
ло-Ненецкого автономного округа, численно-
стью около 10–15  тыс. голов. В  итоге поголо-
вье домашних оленей на  левобережье Енисея 
превышает в  несколько раз кормовую емкость 
пастбищ (отчет ангарской землеустроительной 
экспедиции). По  отчетам геоботаников [Пику-
лева, 2002; Пикулева, Жиганова, 2003], в конце 
1990‑х годов пастбища левобережья Енисея 
находились в хорошем состоянии, однако в на-
стоящее время оно катастрофически ухудши-
лось в связи с перевыпасом. В результате ени-
сейская группировка диких оленей практически 
полностью лишилась своих зимних пастбищ 
на  этой территории [Колпащиков и  др., 2011]. 
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Рис. 4. Динамика численности популяции, естественной смертности и промысла
Fig. 4. Population dynamics, natural mortality, and hunting
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По  данным авиаучетов, численность енисей-
ской группировки в интервале 1972–2000 гг. ко-
лебалась в пределах приблизительно от 100 до 
200 тыс. особей. В дальнейшем количество жи-
вотных стало сокращаться. В 2003 г. было учте-
но 62 тыс. оленей, в 2009‑м – 30 тыс., в 2017‑м – 
всего 4,1 тысячи.

Хищники (волки, медведи, росомахи). 
Главный враг дикого северного оленя  – волк. 
Численность волка в ареале популяции к 2007 г. 
достигла 4 тыс. особей. Около 40–50 тыс. оле-
ней ежегодно становятся жертвами волков [Су-
воров, 2001; Губарь, 2007; Колпащиков, 2016]. 
Олени-подранки и брошенные в тундре отходы 
промысла пополняют кормовую базу хищников 
и способствуют росту численности волка.

Погодно-климатические факторы. Резуль-
таты анализа климатических изменений на тер-
ритории севера Западной и С редней Сибири 
за 53  года (1965–2018  гг.) показали, что в  этот 
период произошло постепенное повышение 
температуры воздуха в  среднегодовом осред-
нении на  2,75 и  2,4 °С в  весенне-летний пери-
од. Отмечено увеличение твердой массы осад-
ков зимой на  15,7  мм и  уменьшение осадков 
летом на  15  мм. Потепление климата приводит 
к  «озеленению» и  «окустарникованию» тундры, 
повышению запасов фитомассы и  снижению 
массы лишайника, что фиксируется по  назем-
ным наблюдениям и  изменениям величины 
NDVI на  космоснимках [Лавриненко, Лавринен-
ко, 2013; Bjorkman et al., 2018; Myers-Smith, Hik, 
2018]. Кроме этого, жаркая и сухая погода в лет-
ний период способствует возникновению пожа-
ров и  выгоранию ягельников. По  современным 
представлениям, благоприятными для сущест-
вования животных являются зоны ареала, в  ко-
торых поддержание теплового баланса проис-
ходит за счет работы физиологической системы 
терморегуляции [Михайлов, 2013]. Такие зоны 
ареала условно называются термонейтральны-
ми. Летом, в жаркую погоду, выход за пределы 
термонейтральной зоны ведет к перегреву орга-
низма и нарушению нормальной жизнедеятель-
ности животного. Уменьшается двигательная 
и кормовая активность, а при сильном перегре-
ве олени перестают кормиться и  в  результате 
не  могут накопить жировых запасов, необхо-
димых, чтобы пережить зиму. Реакция попу-
ляции на  повышение температуры  – миграция 
в  более благоприятные по  тепловым условиям 
районы. Расчеты показывают, что повышение 
температуры на  2 °С приводит к  сдвигу границ 
летнего ареала оленей к  северу на  100–150  км 
(или вверх на 200–300 м в горы Бырранга), в ра-
стительные зоны с  весьма скудными запасами 
кормов. Так, в  2014–2017  гг. скопления живот-

ных в  десятки тысяч голов концентрировались, 
спасаясь от  жары и  кровососущих насекомых, 
на  малопродуктивных пастбищах полярных пу-
стынь и  арктических тундр на  побережье Кар-
ского моря и моря Лаптевых.

Болезни. Рассматривая вопрос о  влиянии 
болезней на численность диких северных оле-
ней, следует отметить, что в  последние годы 
случаев массового заболевания животных 
не  отмечено. Однако изменение путей мигра-
ций и  массовые отелы животных в  предгорьях 
приводят к  тому, что важенки вынуждены пе-
реходить через крупные реки с  маленькими 
телятами. Это приводит к  переохлаждению 
и гибели части молодняка с диагнозом бронхо-
пневмония. Следует учитывать, что недостаток 
кормов в  зимний и  зимне-весенний периоды, 
беспокойство маточных стад браконьерами, 
особенно в  период отела, отстрел наиболее 
крупных производителей негативно влияют 
на жизнеспособность нарождающегося молод-
няка [Лайшев и др., 2015].

Оценивая возможность возникновения 
инфекционных болезней, в  первую очередь 
следует рассматривать сибирскую язву. Слу-
чай возникновения сибирской язвы на Я мале 
в 2016 г. в домашнем оленеводстве подтвердил 
высокую степень риска распространения особо 
опасной инфекции, особенно в  связи с  поте-
плением климата и оттаиванием вечномерзлых 
грунтов. Проведение земляных работ в  райо-
нах, опасных по сибирской язве, усиливает уг-
розу «выноса» спор возбудителя из  глубинных 
слоев почвы, которые могут попасть в воспри-
имчивый организм животных и  вызвать разви-
тие инфекционного процесса со всеми вытека-
ющими последствиями. Поэтому крайне акту-
ален постоянный эпизоотический мониторинг, 
прежде всего за территориями, на которых ре-
гистрировались случаи сибирской язвы.

Антропогенные факторы

Интенсивный избирательный промысел 
оленей. По  экспертной оценке, в  последнее 
время ежегодно с  учетом браконьерской охо-
ты изымается от 60 до 70 тыс. диких северных 
оленей, что более чем в  2 раза превосходит 
промысловую квоту. Отстреливаются преиму-
щественно самые крупные особи. Координация 
между охотпользователями субъектов федера-
ции РФ отсутствует. Это приводит к  тому, что 
установленные нормы добычи для таймырской 
популяции используются многократно на  со-
предельных территориях  – Таймыре, Гыдан-
ском полуострове, в  Эвенкии, Туруханском 
районе и Республике Саха (Якутия).
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Трансформация местообитаний. В  на-
стоящее время Енисейский Север становится 
одним из  наиболее осваиваемых человеком 
районов Арктики. Среди форм антропогенной 
трансформации экосистем Таймыра можно 
выделить: строительство городов и  поселков, 
промышленных коммуникаций, транспортных 
и  энергетических магистралей, использова-
ние гусеничного транспорта, поиск и  добычу 
полезных ископаемых, загрязнение воздуха, 
воды и  почвы промышленными выбросами, 
выбросами буровых установок, загрязнение 
природной среды в результате трансграничных 
переносов. В связи с расширением поисковых 
геологоразведочных работ и равнодушием на-
селения возрастает количество пожаров, нано-
сящих большой ущерб оленьим пастбищам.

В  результате воздействия антропогенных 
факторов на оленей и среду обитания изменя-
ется пространственное размещение популяции 
(пути, сроки и  интенсивность миграций, райо-
ны зимовок, отела и летовок). Трансформация 
среды обитания ведет к  нарушению внутри-
популяционных связей и  к  нерациональному 
использованию кормовых ресурсов (в  одних 
местах пастбища истощаются, в  других недо-
используются).

Аккумуляция солей тяжелых металлов. 
Наиболее опасным загрязнителем на  Таймы-
ре является кадмий, на  втором месте  – медь. 
По содержанию кадмия в органах северных оле-
ней на  первом месте стоят зимние пастбища 
Западного Таймыра, попадающие в зону аэро-
генных загрязнений предприятий Норильской 
промзоны [Власова, 1990]. Концентрация этого 
элемента в мышцах и печени оленей составля-
ет здесь около двух ПДК. На зимних пастбищах 
Восточного Таймыра содержание Cd в  печени 
достигает 1.2 ПДК. На пастбищах в других райо-
нах Таймыра превышения ПДК по Cd не отмече-
но [Кочкарев, 2015; Кочкарев, Михайлов, 2016].

Результаты исследований, приведенные 
в работе [Глебова и др., 2012], показывают, что 
загрязнение организма лошадей тяжелыми ме-
таллами приводит к  снижению всех показате-
лей плодовитости, причем главную роль игра-
ют ионы кадмия. При концентрации Cd в крови 
лошадей на  уровне ПДК деловой выход жере-
бят на конезаводах снизился до 40 %, что вдвое 
ниже средней многолетней нормы. В  опытной 
группе животные получали сорбент кадмия, 
что позволило уменьшить содержание металла 
в  крови практически до нуля. Показатели пло-
довитости в  этой группе восстановились до 
нормы, а деловой выход жеребят достиг 80 %.

Можно предположить, что накопление ТМ, 
и  в  первую очередь кадмия, в  организме оле-

ней вызвало снижение продуктивности тай-
мырской популяции (рис. 2) или способствова-
ло снижению продуктивности наряду с другими 
факторами.

ПУТИ СОХРАНЕНИЯ И ВОССТАНОВЛЕНИЯ 
ПОПУЛЯЦИИ

Мониторинг популяции. В настоящее вре-
мя контроль за состоянием таймырской попу-
ляции как промыслового ресурса в  значитель-
ной степени утрачен. Отсутствует системный 
подход в  проведении исследований и  монито-
ринге популяции. Ввиду недостаточного фи-
нансирования спорадические и  недостаточно 
полные авиаучеты не  позволяют объективно 
оценить численность популяции. Сведения 
о путях и сроках миграций, полученные в пери-
од организованного промысла (1971–1993 гг.), 
устарели.

Данные о запасах кормов на Таймыре были 
получены Р. П. Щелкуновой в 1980‑х и И. Н. Пи-
кулевой в 1994 годах. В отношении лишайнико-
вых кормов эти данные неактуальны. К настоя-
щему времени известно только, что состояние 
лишайниковых пастбищ существенно измени-
лось в  сторону делихенизации. Зимние паст-
бища на  территории Якутии и  Эвенкии иссле-
дованы слабо, их современное состояние не-
известно. Эти причины не  позволяют оценить 
оленеемкость и уточнить величину предельной 
численности таймырской популяции оленей 
в ее современном ареале.

В  целом система мониторинга должна пре-
доставлять следующий набор данных:

–  о  популяции: численность, половозраст-
ная структура, пространственная и  генетиче-
ская структура, пути и  сроки миграций, места 
отела, расположение летних и зимних пастбищ, 
эпизоотическое состояние животных;

–  о  домашнем оленеводстве: численность 
и  размещение домашних оленей в  ареале по-
пуляции;

–  о хищниках: видовой состав, численность, 
размещение в ареале популяции;

–  о  промысле: количество оленей, изыма-
емых коренным населением, промысловыми 
бригадами и индивидуальными охотниками;

–  о  хозяйственном строительстве и  соору-
жении преград в ареале популяции (существу-
ющее состояние, строительство, проектирова-
ние);

–  о  загрязнении пастбищ тяжелыми метал-
лами (текущее состояние, региональные источ-
ники загрязнений, трансграничные переносы).

Данные мониторинга должны обеспечивать 
составление баланса численности популяции, 
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построения прогнозов численности и  про-
странственного размещения оленей, управле-
ния популяцией путем регулирования промы-
словой квоты и численности хищников. Резуль-
таты мониторинга являются информационной 
базой для выработки предложений и рекомен-
даций по вариантам развития региона с учетом 
минимизации угроз для диких северных оленей 
и среды их обитания.

Разработка системы мониторинга и  охраны 
таймырской популяции диких северных оле-
ней на  севере Средней Сибири должна стро-
иться с  учетом существующей системы особо 
охраняемых природных территорий. На терри-
тории заповедников необходим обязательный 
экологический контроль состояния популяции 
по единой методике путем наземных и аэрови-
зуальных исследований [Бондарь, Колпащиков, 
2017].

В отличие от средств мониторинга 1970–90‑х 
годов новая система должна строиться на базе 
современных технических, информационных 
и  коммуникационных средств и  технологий. 
На  Таймыре разработка инновационной сис-
темы мониторинга ведется с  использованием 
ресурсов ФБУ «Заповедники Таймыра». Это ка-
сается использования спутниковых ошейников 
и организации авиаучетных работ, применения 
беспилотных летательных аппаратов и  данных 
многоспектральной спутниковой съемки для 
оценки состояния растительного покрова.

Первые спутниковые ошейники системы 
Argos установлены на  диких северных оленях 
Таймыра в  2012  г. Затем такие работы стали 
проводиться ежегодно. С помощью полученных 
треков впервые выявлены объективно сущест-
вующие миграционные коридоры группировок 
северных оленей.

Для оценки состояния растительного по-
крова тундры и  определения запасов кормо-
вой фитомассы предполагается использовать 
данные о  спектральных характеристиках раз-
личных типов растительных сообществ и муль-
тиспектральные космоснимки пастбищных тер-
риторий. Эти исследования ведутся совместно 
ФБУ «Заповедники Таймыра», Ботаническим 
институтом РАН и С анкт-Петербургским ин-
ститутом информатики и  автоматизации РАН 
в рамках грантов РФФИ [Зеленцов и др., 2014].

Контроль промысла диких северных 
оленей. Наиболее сложной задачей в системе 
управления популяцией северных оленей Тай-
мыра в  современных экономических условиях 
является контроль за промысловой деятель-
ностью охотпользователей.

Современная охотничье-промысловая сис-
тема является децентрализованной и включает 

многочисленные фермерские и родовые хозяй-
ства, промысловые бригады и индивидуальных 
охотников. В этих условиях немногочисленный 
штат охотинспекторов принципиально не  мо-
жет эффективно контролировать деятельность 
охотпользователей. В результате промысел ве-
дется с  нарушением объемов добычи, сроков 
и  правил охоты. Фактическое количество изы-
маемых промыслом оленей не контролируется. 
Оценка изъятия по  количеству выданных ли-
цензий без отчетов об их использовании и при 
отсутствии данных о добыче оленей коренным 
населением фальсифицирует саму идею конт-
роля со  стороны органов госохотинспекции 
[Павлов, 2017б].

Как и  промысловая система, система конт-
роля также должна быть децентрализованной. 
Надзор за промысловой и  хозяйственной де-
ятельностью на  территориях традиционного 
природопользования (включая распределение 
квот между хозяйствами, контролирование 
количества фактически добытых оленей, ло-
кальный мониторинг и охрану среды обитания) 
должен осуществляться самим населением, 
которое в наибольшей степени заинтересовано 
в  рациональном, неистощительном использо-
вании ресурсов диких северных оленей [Ми-
хайлов, Колпащиков, 2014].

Элементарной единицей жизнеобеспечения 
коренных жителей являются общины и  фер-
мерские хозяйства. Общины и  фермерские 
хозяйства входят в А ссоциацию коренных на-
родов Таймыра (в дальнейшем – Ассоциация), 
коллективный орган, представляющий инте-
ресы всего коренного населения и  решающий 
задачи, связанные с  жизнеобеспечением жи-
телей. Ассоциация может определять формы 
участия коренных жителей в  контроле охотни-
чье-промысловой деятельности (включая рас-
пределение квот между хозяйствами, контро-
лирование количества фактически добытых 
оленей, локальный мониторинг и охрану среды 
обитания) на Таймыре. В рамках деятельности 
ассоциации может быть введена единая сис-
тема цен на  продукцию промысла для защиты 
фермеров от произвола перекупщиков или ор-
ганизованы свои подразделения по  маркетин-
гу, первичной переработке, транспортировке 
и сбыту продукции.

Права и  ответственность Ассоциации при 
этом должны быть законодательно оформлены.

При реализации децентрализованной систе-
мы охотконтроля может быть использован опыт 
совместного управления популяциями карибу 
региональными властями и  группами корен-
ного населения на Севере Канады и на Аляске 
[Ульвевадет, Клоков, 2004].
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Охотой на  карибу занято главным образом 
коренное население. Коммерческая охота раз-
решена, но  только для отдельных популяций 
и  только аборигенам. Около 80 % животных 
добывается аборигенными охотниками для 
собственных нужд, доля коммерческой добычи 
не превосходит 5 %.

Управление стадами карибу находится 
в  ведении региональных властей, которые 
устанавливают и  контролируют правила охо-
ты, отвечают за состояние природной среды, 
землепользование, охрану местообитаний ка-
рибу. Федеральное правительство занимается 
управлением и  восстановлением популяций 
из списка «угрожаемых видов», а также популя-
циями, ареал которых выходит за пределы на-
циональных границ.

Совместное управление стадами карибу 
(ко-менеджмент) представляет собой тип ор-
ганизации, состоящей из  представителей ре-
гиональной власти и  охотпользователей, уста-
навливающей формальные правила, которые 
позволяют общинам участвовать в  принятии 
решений по карибу и их использованию, вклю-
чая охрану карибу и местообитаний, распреде-
ление квот и  мониторинг среды с  использова-
нием традиционных знаний.

Особенность ситуации с  организацией сис-
темы управления и контроля на базе ко-менедж-
мента состоит в  том, что в  канадской модели 
арктической экономики детально отработаны 
вопросы аборигенного предпринимательства 
и экономического саморазвития местных сооб-
ществ, в  то  время как в  патерналистской рос-
сийской модели главную роль в регулировании 
природопользования играли государственные 
органы и  отсутствует опыт управления охот-
ничьими ресурсами с  участием общественных 
организаций [Пилясов, 2014]. В  связи с  этим 
конкретные формы взаимодействия государст-
венных органов и Ассоциации с распределени-
ем прав и ответственности должны находиться 
и  апробироваться в  процессе формирования 
обновленной системы охотконтроля.

Заключение

Проведенный анализ показал, что популя-
ция находится в  стадии существования, кото-
рую мы условно назвали «стадией уничтожения 
популяции». Эта стадия может стать послед-
ней, после чего дикие олени на Таймыре сохра-
нятся в  виде нескольких мелких разрозненных 
группировок, промысел которых экономически 
нецелесообразен. Главными причинами спада 
численности популяции после 2000 г. являются 
браконьерский промысел и хищничество волка. 

Этот вывод полностью согласуется с  резуль-
татами исследований А. А. Данилкина [2016] 
о  причинах сокращения ресурсов охотничьих 
животных в России.

На Таймыре ситуация с диким северным оле-
нем усугубляется снижением продуктивности 
популяции. Причины снижения, по нашему мне-
нию, могут состоять в  следующем. Во-первых, 
это омоложение животных в  группах взрослых 
самок и  самцов в  результате избирательного 
промысла и  элиминации высокоранговых сам-
цов вследствие пантовки, ведущее к  повыше-
нию среднего показателя яловости и рождению 
слабого потомства [Колпащиков и  др., 2011]. 
Второе  – смещение районов зимовок в  более 
южные и восточные области ареала. Часть самок 
не успевают дойти до традиционных мест отела 
и  телятся южнее, в  районах Путораны, а  потом 
с  неокрепшими телятами двигаются на  север, 
преодолевая многочисленные реки. В результа-
те значительное количество телят гибнет. Тре-
тья причина – загрязнение организма животных 
тяжелыми металлами, и в первую очередь – кад-
мием. Роль каждого из  факторов еще предсто-
ит оценить. А пока мы наблюдаем лишь резуль-
тат их комплексного воздействия, приведшего 
к  снижению продуктивности популяции почти 
на 50 % относительно уровня 1970–90‑х годов.

Воздействие хищников, промысла и  про-
дукционных показателей на  баланс числен-
ности оленей количественно вполне сопоста-
вимо. Волки изымают из  популяции ежегодно 
около 40–50  тыс. оленей, промысел  – около 
50–70  тыс. В  связи со  снижением продуктив-
ности популяция недополучила в 2017 г. около 
30 тыс. телят.

Популяция стала фактически «бесправной». 
Необходимо восстановить ее статус как важ-
нейшего возобновляемого природного ресурса 
при планировании деятельности недрополь-
зователей. Необходимо восстановить систему 
мониторинга и научного обеспечения для оцен-
ки реального состояния популяции и  опреде-
ления промысловой квоты. Существующая си-
стема Госохотнадзора, основанная на  работе 
крайне малочисленной группы инспекторов, 
не  может обеспечить проверку деятельности 
охотпользователей, что приводит к  многочи-
сленным нарушениям правил и  норм охоты. 
Необходимо создать эффективную систему 
охраны популяции и  территории ее обитания. 
В  первую очередь  – модифицировать систему 
охотконтроля, узаконив участие в ней Ассоциа-
ции коренных народов Таймыра.

Работа выполнялась в  рамках бюджетной 
темы №  0074‑2019‑0009 при поддержке гран-
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та NSF 1594934 “Taimyr Reindeer Migration Re-
alaysis”. Отдельные этапы работ проводились 
при поддержке WWF России в  рамках проекта 
RU 012718 «Сохранение биоразнообразия се-
верных регионов России для достижения целей 
Конвенции о биологическом разнообразии пу-
тем расширения и  усиления сети особо охра-
няемых природных территорий, адаптирован-
ных к изменениям климата».
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СОВРЕМЕННЫЕ ТЕНДЕНЦИИ В ЗАГРЯЗНЕНИИ 
АТМОСФЕРНОГО ВОЗДУХА И ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОСТИ 
ЖИЗНИ В РЕСПУБЛИКЕ КАРЕЛИЯ

Д. С. Рыбаков
Институт геологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Оценивается риск воздействия атмосферных загрязнений на ожидаемую продол-
жительность жизни при рождении и уровень смертности населения в Республике 
Карелия. Отдельное внимание уделено многолетней (1996–2016 гг.) динамике вы-
бросов загрязняющих веществ от стационарных источников и статистически свя-
занному с ней изменению уровня смертности населения от внешних причин. Так, 
число самоубийств и  убийств за изученный период сократилось одновременно 
с  уменьшением выбросов твердых веществ (r = 0,92 и  0,89 соответственно), CO 
(0,92 и 0,88), SO2 (0,77 и 0,72) и т. д. Такие зависимости согласуются с имеющи-
мися публикациями о влиянии химических загрязнений на суицидальное и агрес-
сивное поведение человека, а  также общим трендом влияния выбрасываемых 
твердых веществ на  количество преступлений, сопряженных с  насильственными 
действиями в  отношении потерпевших в С еверо-Западном федеральном окру-
ге. Показана опасность для здоровья населения пылевидных частиц, концентра-
ция которых в  городском воздухе увеличивается после схода снегового покро-
ва, особенно в  случае дефицита весенних атмосферных осадков. Пылевидные 
частицы имеют отчасти остроугольную форму и  повышенное по сравнению 
с городскими почвами содержание тяжелых металлов (W, Cu, V, Co, Zn, Ni, Mn, 
Sb, Sn, Cr, Mo). Представленные в работе данные и их анализ важны для продол-
жения исследований, направленных на  оценку экологических рисков и  сниже-
ние негативного воздействия химических загрязнений на  здоровье и  поведение  
человека.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: выбросы загрязняющих веществ; пылевидные частицы; тя-
желые металлы; температура воздуха; количество осадков; ожидаемая продолжи-
тельность жизни при рождении; уровень смертности; внешние причины смерти.

D. S. Rybakov. CURRENT TRENDS IN AIR POLLUTION AND LIFE 
EXPECTANCY IN THE REPUBLIC OF KARELIA

The  article assesses the risk of exposure to athmospheric pollution on the life expec-
tancy at birth and mortality in the Republic of Karelia. Special focus is on the long-term 
(1996–2016) variation of pollutant emissions from fixed sources and the statistically rela-
ted to it change in the rate of mortality from external causes. Thus, the number of suicides 
and murders in the period studied decreased simultaneously with a decrease in the emis-
sions of solid particles (r = 0.92 and 0.89, respectively), CO (0.92 and 0.88), SO2 (0.77 
and 0.72), etc. Such dependencies are consistent with available publications on the ef-
fect of chemical pollution on suicidal and aggressive human behavior, as well as the ge-
neral trend of the effect of emitted solids on the number of crimes associated with violent 
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Введение

Через атмосферный воздух, в  случае его за-
грязнения выбросами предприятий и  автотран-
спорта, происходит наиболее быстрое вредное 
воздействие на живые организмы, находящиеся 
в  зоне аэрогенного влияния. Эти обстоятельст-
ва в  полной мере распространяются и  на  чело-
века. Именно поэтому во многих странах мира 
в последние десятилетия проблема загрязнения 
атмосферного воздуха различными химически-
ми веществами рассматривается в тесной связи 
с  изменениями показателей здоровья и  смерт-
ности населения. Публикации по данной темати-
ке исчисляются тысячами и широко цитируются 
в обобщающей литературе, различных руковод-
ствах, рекомендациях, докладах международных 
экспертов [ATSDR, 1998; Гичев, 2002; Онищенко 
и  др., 2002; Ревич и  др., 2004; Air…, 2006; Sul-
fur…, 2010; Chambliss et al., 2013; Health…, 2013; 
Ghorani-Azam et al., 2016]. Имеются также ориги-
нальные исследования с  использованием воз-
можностей математической статистики по  от-
дельным городам [Боев, Быстрых, 1999; Сини-
цын, 2011; Hoi et al., 2014; Рыбаков, 2014б и др.].

Свой ощутимый вклад в усиление загрязне-
ния на конкретной территории вносят и небла-
гоприятные погодно-климатические условия 
[Bell et  al., 2004; Ревич, 2011 и  др.], а  также 
трансграничные переносы загрязняющих ве-
ществ [CH2M HILL, 2002; Zhong et al., 2013]. Так, 
в 1985–1995 гг. Республика Карелия подверга-
лась значительному воздействию осаждений 
серы из трансграничных атмосферных потоков 
со стороны 20 европейских регионов (59 % пе-
реносов), а также переносов со стороны других 
регионов Российской Федерации (41 %). «Экс-
порт» соединений серы был в  1,7 раза ниже 
«импорта» [Государственный…, 1998]. Вместе 
с тем уже с начала 1980‑х гг. количество атмо-
сферных загрязнений, производимых в  евро-
пейских государствах, стало быстро снижать-
ся [Mylona, 1996; Vestreng et al., 2007]. Напри-
мер, в  соседней Финляндии в  1970–1980  гг. 
выбросы SO2 достигали 590  тыс.  т в  год [My-

lona, 1996], в 2011 г. они были ниже в 8,6 раза 
(68,3  тыс.  т), а  в  2015  г.  – в  14 раз (42  тыс.  т) 
[Official…, 2015]. Также снижались выбросы 
основных загрязнителей в  Мурманской обла-
сти  – медно-никелевых комбинатов «Северо-
никель» (работает с 1935 г.) и «Печенганикель» 
(работает с 1940 г.). В частности, выбросы SO2 
комбинатом «Североникель» уменьшились 
с  280 (1970–1980  гг.) до 45 (2000  г.) и  31,3 
(2011 г.) тыс. т [Оценка…, 2013; Kashulina et al., 
2014]. Металлургический комбинат «Печенга-
никель» ответственен за выбросы 257,5  тыс.  т 
SO2 в  1990  г. с  уменьшением до 150 (2000  г.) 
и 100,7 (2011 г.) тыс. т [Оценка…, 2013; Червя-
кова, 2014].

Известно, что загрязнение среды обитания 
отрицательно влияет на  состояние здоровья 
населения, увеличивает показатели смертно-
сти, сокращает продолжительность жизни че-
ловека.

Существует общепринятая формула, опре-
деляющая долевой вклад в  нарушение здоро-
вья таких обобщенных факторов риска, как ге-
нетические зависимости (около 20 %), состоя-
ние среды обитания (около 20 %), образ жизни 
(более 50 %) и  система здравоохранения (ме-
нее 10 %). Для России, в  связи с  неблагопо-
лучным состоянием среды обитания, долевой 
вклад экологической компоненты в  ухудшение 
здоровья населения разными исследователями 
определялся на уровне 40–60 % и выше [Гичев, 
2002]. В  целом ориентировочная доля насе-
ления, подверженная неблагоприятным сани-
тарно-гигиеническим факторам в  Российской 
Федерации, составляет 63,5–63,4 % [О  состо-
янии…, 2015, 2017], что соответствует уровню 
1991–1994 гг. – 60–70 % [Гичев, 2002]. Из них, 
по  данным за 2014  г. [О  состоянии…, 2015], 
наибольшее количество  – 97,1 % (примерно 
87,7 млн человек) – подвергается комплексной 
химической нагрузке, 59,4 % (53,7  млн чело-
век) – биологической и 52,0 % (47,0 млн чело-
век) – физическим факторам воздействия.

По  данным Всемирной организации здра-
воохранения, крупнейшим фактором экологи-

actions against victims in the Northwest Federal District. The health hazard of exposure 
to dust-like particles is shown. Their concentration in urban air increases after the snow 
cover had thawed, especially in the case of a deficit of spring precipitation. Dust parti-
cles have partially acute-angled shapes and an elevated content of heavy metals (W, Cu, 
V, Co, Zn, Ni, Mn, Sb, Sn, Cr, Mo) compared to urban soils. The data presented in this 
article and their analysis are important for the continuation of research aimed at assess-
ing environmental risks and reducing the negative impact of chemical pollution on human 
health and behavior.

K e y w o r d s: polluting emissions; dust particles; heavy metals; air temperature; spring 
precipitation; life expectancy at birth; mortality rate; external causes of death.
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ческого риска для здоровья и  жизни человека 
является загрязнение воздуха. Согласно новой 
оценке [WHO, 2016], 3 млн дополнительных слу-
чаев смерти в  2012  г. были связаны с  воздей-
ствием загрязненного атмосферного воздуха. 
Для России оценка составляет 140,851  тыс. 
дополнительных случаев: 98 на  100  тыс. че-
ловек (общий показатель смертности) и  61 
на  100  тыс. человек (показатель, стандарти-
зированный по  возрастным группам). В  мире 
неизменным остается высокий уровень смерт-
ности от  загрязнения воздуха в  домашних хо-
зяйствах (4,3  млн случаев смерти), однако 
в настоящем исследовании эта проблема при-
менительно к  территории изучаемого региона 
не рассматривается.

В  Республике Карелия в  последние годы 
наблюдается изменение структуры выбросов 
в атмосферный воздух загрязняющих веществ, 
а  также структуры смертности населения [Ры-
баков, 2014а, 2017; Rybakov, 2016]. В том числе 
снизилось количество отходящих от  стацио-
нарных источников твердых веществ, SO2, CO, 
увеличилось  – NOx. Также возросли выбросы 
от  передвижных источников (автотранспорт). 
Синхронно с  выбросами от  стационарных 
источников с  2003 по  2014  гг. уменьшились 

показатели смертности населения: общей  – 
на 26,5 %, от болезней системы кровообраще-
ния – на 27,8 % и от внешних причин – на 59 %. 
Смертность от  новообразований, напротив, 
увеличилась на 18,3 %, с 2004 г. – на 23,5 %.

На  основе данных государственной ста-
тистики установлена достоверная статисти-
ческая связь между суммой выбросов, от-
ходящих от  предприятий ряда основных для 
Республики Карелия видов экономической 
деятельности (ВЭД), и  величиной коэффици-
ента смертности от  болезней системы крово-
обращения (рис. 1). Также показано [Рыбаков, 
2017], что среди городов основной вклад в эту 
зависимость, по данным за 2002–2009 гг., вне-
сли (rкрит. = 0,707 при p = 0,05 и  n = 8) Петро-
заводск (r = 0,90) и  Кондопога (r = 0,89). При 
этом наиболее тесная корреляционная связь 
зафиксирована по  преобладающему в  выбро-
сах диоксиду серы для трех городов: Петро-
заводск (r = 0,93), Кондопога (r = 0,89), Сегежа 
(r = 0,84). Таким образом, сокращение загряз-
нения воздуха в указанных населенных пунктах 
могло обусловить снижение такого характерно-
го параметра, как смертность от  болезней си-
стемы кровообращения, и, как следствие, сни-
жение общей смертности населения. Наличие 

Рис. 1. Выбросы загрязняющих веществ и смертность населения от болезней систе-
мы кровообращения (КСБСК) в 2002–2012 гг.:
1 – целлюлозно-бумажная промышленность и деревообработка; 2 – прочие обрабатывающие 
производства (кроме производства алюминия); 3 – электроэнергетика и жилищно-коммуналь-
ный комплекс; 4 – интегрирование по всем ВЭД (1 + 2+3) [по: Рыбаков, 2014а]

Fig.  1. Emissions of  pollutants and  mortality from diseases of  the  circulatory system 
in 2002–2012:
1 – pulp and paper industry and woodworking; 2 – other manufacturing industries (except aluminum 
production); 3 – electric power and housing and utility services; 4 – integration across all foreign eco-
nomic activity (1 + 2+3) [after: Rybakov, 2014a]



24

соответствующих данных позволило показать 
это отдельно и для г. Петрозаводска [Рыбаков, 
2014б].

Кроме того, для Республики Карелия с  по-
мощью метода скользящего среднего выявле-
на тесная статистическая связь между выбро-
сами загрязняющих веществ от автотранспор-
та и  значениями коэффициента смертности 
от новообразований [Рыбаков, 2017 и др.].

Вместе с  тем тесной корреляционной за-
висимостью от  общего количества выбросов 
от  стационарных источников характеризуется 
и  коэффициент смертности от  внешних при-
чин (rкрит. = 0,707 при p = 0,05 и  n = 8): Петро-
заводск  – r = 0,95, Кондопога  – r = 0,91 при 
r = 0,87 для Республики Карелия в  целом; 
от  выбросов диоксида серы: Петрозаводск  – 
r = 0,96, Кондопога – r = 0,93, Сегежа – r = 0,88, 
Республика Карелия – r = 0,94 [Рыбаков, 2017]. 
Такое обстоятельство требует подтверждения 
имеющейся тенденции на достаточно длинном 
временнόм интервале и  ее более подробного 
изучения. Это важно также в  связи с  наличи-
ем международных рекомендаций, предла-
гающих исключать случаи смерти от  внешних 
причин из  исходных показателей при оценке 
последствий загрязнения воздуха для здоро-
вья [Health…, 2013]. Такое исключение не всег-
да оправданно, тем более что появляется все 
больше данных об  определенной связи с  за-
грязнением и этих причин [Kim et al., 2010; Ba-
kian et al., 2015 и др.]. В частности, с загрязне-
нием воздуха взвешенными частицами (PM2,5) 
и  озоном связывают риск болезни Альцгей-
мера с  последующим риском суицида у  детей 
и  молодых людей [Calderón-Garcidueñas et  al., 
2018].

В  связи с  изложенным выше целью насто-
ящей работы является вероятностный анализ 
влияния техногенного загрязнения на  продол-
жительность жизни, причины и уровень смерт-
ности населения (на  примере Республики Ка-
релия и г. Петрозаводска).

Для достижения поставленной цели прове-
дена оценка многолетней тенденции измене-
ния уровня опасности для человека наиболее 
распространенных в  атмосферных выбросах 
загрязняющих веществ. Проанализированы 
важные аспекты региональных изменений за-
грязнения атмосферы, ожидаемой продол-
жительности жизни при рождении (ОПЖ) и, 
как требующих наряду с другими учета при за-
грязнении атмосферного воздуха, показателей 
смертности населения от внешних причин. Про-
ведена идентификация опасности загрязнения 
пылевидными частицами территории г. Пет-
розаводска, являющегося административным 

и  культурным центром, в  котором, по  нашим 
расчетам с  использованием данных государ-
ственной статистики на  1 января 2017  г., про-
живает 44,4 % населения Республики Карелия. 
В  частности, изучена возможность формиро-
вания дополнительного экологического риска 
в марте–апреле, связанного не только с разме-
ром и морфологией частиц, но и с содержанием 
в них тяжелых металлов. Также дана косвенная 
оценка влияния на общий показатель смертно-
сти фактора запыленности, предположительно 
зависящего от погодно-климатических условий 
(атмосферные осадки, температура воздуха).

Материалы и методы

Для выяснения уровня статистической связи 
между количеством выбрасываемых в  атмос-
ферный воздух загрязняющих веществ, ОПЖ 
и показателями смертности населения Респуб-
лики Карелия использовались данные государ-
ственной статистики, опубликованные в  [Госу-
дарственный…, 1994–1997, 1999, 2000, 2005, 
2007, 2008, 2012, 2013, 2018; Демографиче-
ский…, 2002–2015, 2017], на сайте Карелияста-
та (http://krl.gks.ru) и в некоторых других допол-
нительно указанных ниже источниках. С приме-
нением этих данных для периода 1991–2016 гг. 
построена статистическая модель динамики 
ОПЖ, корреляционный анализ проведен за пе-
риод 1993–2016  гг. В  качестве примера для 
сравнения с экономическими изменениями ис-
пользовали индекс физического объема вало-
вого регионального продукта (ИФО ВРП) [Госу-
дарственный…, 2006, 2013, 2018].

Учитывая максимальное относительное из-
менение смертности от внешних причин, нами 
рассмотрена статистическая зависимость 
между количеством случаев смерти на 100 тыс. 
человек населения от  основных видов этих 
причин (отравления, самоубийства, убийства) 
и  количеством выбросов наиболее распро-
страненных загрязнителей (твердые вещества, 
SO2, CO и  т.  д.). При этом изучаемый период, 
по сравнению с предыдущими исследованиями 
[Rybakov, 2016; Рыбаков, 2017], расширили до 
23 лет (1995–2017 гг.).

Имеющиеся данные по  морфологии пыле-
видных (< 0,01 мм) частиц из осадков, образу-
ющихся на автодорогах г. Петрозаводска, эле-
ментному составу городских осадков (фракции 
< 0,1 и < 0,01 мм) [Рыбаков, Слуковский, 2009], 
элементному составу асфальтового покры-
тия [Рыбаков, 2017] дополнили определения-
ми химических элементов в  пыли, оседающей 
на  бортах автотранспортных средств. Анализ 
провели методом ICP-MS в  Центре коллектив-
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ного пользования научным оборудованием 
КарНЦ РАН. Стандартная методика анализа, 
включающая стадию химической подготовки 
проб, изложена в  отдельной публикации [Све-
тов и  др., 2015]. Для контроля содержания Pb 
в  бензине различных марок (четыре пробы 
отобраны и заактированы в 2006 г. на двух ав-
тозаправочных станциях в  г. Петрозаводске, 
выбранных по случайному принципу) представ-
лены результаты соответствующих испытаний 
нефтепродуктов, проведенных в  специализи-
рованной лаборатории ЗАО «Карелиянефте-
продукт».

Ежегодные данные государственной ста-
тистики о  выбросах загрязняющих веществ, 
населении, базы данных метеорологических 
параметров (температура воздуха, количест-
во осадков) за 2013–2017  гг. использованы 
в  настоящей работе с  целью идентификации 
опасности от  загрязнения воздуха твердыми 
веществами (пылью). Для этого в  органах го-
сударственной статистики получены помесяч-
ные данные об  общей смертности населения 
г. Петрозаводска за 2013–2017  гг. Значения 
изученного параметра смертности (общий ко-
эффициент смертности – ОКС) пересчитывали 
с  учетом среднегодовой численности населе-
ния и  коэффициента годового выражения. За 
коэффициент годового выражения принимали 

отношение количества дней в году к количеству 
дней в  исследуемом периоде (месяце). В  ре-
зультате пересчета получали значения ОКСгв 
для отдельных месяцев. По  значениям ОКСгв 
рассчитывали вклад отдельных месяцев в ОКС.

Расчет критериев Фишера и Стьюдента при 
сравнении средних выборочных значений со-
держания элементов, а также расчет линейных 
коэффициентов корреляции проводили после 
проверки нормальности распределения ис-
пользуемых эмпирических данных. При необхо-
димости рассчитывали логарифмы полученных 
значений.

Расчеты и  графические построения прово-
дили с  использованием пакета «Анализ дан-
ных» программного продукта Microsoft Excel.

Результаты и обсуждение

Выбросы наиболее распространенных 
загрязняющих веществ и ожидаемая 
продолжительность жизни при рождении

На рис. 2 показана динамическая статисти-
ческая модель для ОПЖ (важнейший интег-
ральный показатель для обобщенной оценки 
состояния здоровья и  уровня смертности) на-
селения Республики Карелия.

Рис. 2. Динамика ОПЖ в Республике Карелия в 1991–2016 гг.: R2 – ве-
личина достоверности аппроксимации линии тренда (полином 6‑й сте-
пени).
Здесь и на рис. 3: источники данных см. в разделе «Материалы и методы»

Fig. 2. The dynamics of LEB in  the Republic of Karelia in 1991–2016: R2 is 
the reliability value of the approximation of the trend line (polynomial of the 6th 
degree).
Here and in Fig. 3: for data sources see the section ‘Materials and Methods’
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Как видно из рис. 2, ОПЖ в Республике Ка-
релия за период с 1990 г. была максимальной 
в  2016  г. (69,8  года), наименьшая зафиксиро-
вана в 2003 г. (60,6 года). Согласно данным го-
сударственной статистики, общее количество 
ежегодных выбросов загрязняющих веществ, 
отходящих от  стационарных источников, за 
период 1993–2016  гг. сократилось с  234,1 до 
116  тыс.  т (минимальное значение 94,9  тыс.  т 
зафиксировано в  2014  г.). Максимально сни-
зились выбросы твердых веществ  – с  48,2 до 
14,0 тыс. т (на 70,9 %). Выбросы SO2 уменьши-
лись со 137,5 до 74 тыс. т (46,2 %), CO – с 32,5 
до 16,7 тыс. т (48,8 %), оксидов азота – с 10,7 
до 9,3  тыс.  т (13,1 %), прочих газообразных 
и жидких веществ – с 5,1 до 2,1 тыс. т (58,8 %) 
(рис. 3).

На  рис.  4 показана статистическая связь 
между общим количеством выбросов загряз-
няющих веществ и ОПЖ в Республике Карелия. 
Хорошо видно изменение общей тенденции 
при снижении ОПЖ в период с 2000 по 2003 гг., 
с одной стороны, предположительно связывае-
мое с  расхождениями в  подсчете численности 
населения, выявленными Всероссийской пере-
писью населения 2002  г. [Государственный…, 
2003, 2005]. С  другой стороны, большее ко-
личество выбросов в  период до 2002–2004  гг. 
также может объясняться существовавшими 

и впоследствии ликвидированными небольши-
ми источниками атмосферного загрязнения, 
имевшийся, вероятно, ущерб от которых здоро-
вью не обнаруживался на фоне ущерба от ряда 
крупных предприятий. В  частности, с  1994 
по 2002 гг., согласно данным государственной 
статистики, число предприятий, отчитывав-
шихся по  своим выбросам, сократилось на  68 
единиц, или на 14,5 % от уровня 1994 г. [Рыба-
ков, 2014а]. Вместе с тем, исходя из рис. 2 и 4, 
следует признать сложный характер динамики 
ОПЖ в  1990‑х и  начале 2000‑х гг. В  это время 
на него могли оказывать равноценное влияние 
не  только экологические, но  и  иные факторы. 
Причем относительно экономических факто-
ров следует отметить, что после кризисного 
1998‑го вплоть до 2003  г. росту промышлен-
ного производства и  региональной экономики 
в целом сопутствовало значительное снижение 
ОПЖ. В результате корреляционная связь ОПЖ 
с  экономическими показателями, характери-
зующими ВРП, за период 1996–2016  гг. ока-
залась статистически незначимой (r = 0,396; 
rкрит. = 0,433 при p = 0,05 и n = 21), а для периода 
2002–2016  гг.  – слабой (r = 0,557; rкрит. = 0,514 
при p = 0,05 и n = 15). Кроме того, на благопри-
ятную тенденцию увеличения ОПЖ не  повлиял 
кризис 2008–2009 гг., когда уровень ВРП в со-
поставимых ценах за два года упал на 16,4 %.

Рис.  3. Динамика выбросов наиболее распространенных загрязняющих веществ 
в Республике Карелия за 1993–2017 гг.:
линии трендов – полиномы 2-й степени; R2 – коэффициент детерминации

Fig.  3. Dynamics of  emissions of  the  most common pollutants in  the  Republic of  Karelia for 
1993–2017:
trend lines – polynomials of the 2nd degree; R2 is the coefficient of determination
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В  связи с  наличием указанных сложных из-
менений линейный корреляционный анализ, 
характеризующий зависимость ОПЖ от  вы-
бросов наиболее распространенных загряз-
няющих веществ, проведен для трех перио-
дов  – 1993–2016, 1996–2016 и  2002–2016  гг. 
(табл. 1).

Наиболее тесная отрицательная корреляци-
онная связь выявлена между региональными 
выбросами твердых веществ и ОПЖ, наименее 
тесная установлена для выбросов SO2. В  по-
следнем случае необходимо отметить всевоз-
растающую долю выбросов от объектов добы-
чи и  переработки железорудного сырья ОАО 

Рис.  4. Общее количество выбросов загрязняющих веществ и О ПЖ в  Республике 
Карелия:
линии трендов: пунктирная – за период 1993–2016 гг., сплошная – за период 2002–2016 гг.

Fig. 4. The total amount of pollutant emissions and LEB in the Republic of Karelia:
trend lines: dotted – for the period of 1993–2016, solid – for the period of 2002–2016

Таблица 1. Парные коэффициенты корреляции между количеством выбросов загрязняющих веществ, отхо-
дящих от стационарных источников, и ОПЖ населения Республики Карелия
Table 1. Paired correlation coefficients between the  amount of  emissions of  pollutants emanating from stationary 
sources and the life expectancy at birth (LEB) of the population of the Republic of Karelia

ОПЖ,  
период

LEB,  
period

Всего 
выбросов

Amount 
of emissions

Твердые 
вещества

Solid 
substances

SO2 CO NOx

Прочие 
газообразные 

и жидкие
Other gaseous 

and liquid

rкрит. (p = 0,05) 

1993–2016 гг. –0,63 –0,78 –0,57* –0,70 0,48* –0,65* 0,404

1996–2016 гг. –0,61 –0,84 –0,50* –0,63 0,82 –0,65 0,433

2002–2016 гг. –0,84 –0,92 –0,57 –0,89 0,82 –0,72 0,514

Примечание. Звездочкой отмечены значения, расчет которых сделан исходя из выбора гипотезы о логнормальном рас-
пределении количеств выброшенных соответствующих загрязняющих веществ. Здесь и в табл. 2: источники данных для 
расчетов см. в разделе «Материалы и методы».
Note. The asterisk marks the values ​​calculated on the basis of the hypothesis choice on the lognormal distribution of the quantities 
of corresponding pollutants emitted. Here and in Table. 2: for data sources for calculations see the section ‘Materials and methods’.
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«Карельский окатыш», увеличившего объемы 
производства за счет разработки Корпангского 
месторождения. По  данным за 2002–2009  гг., 
исключением в районе г. Костомукши являются 
выбросы твердых веществ, которые за указан-
ный период уменьшились с 6,446 до 5,027 тыс. т 
[Государственный…, 2003, 2010]. В 2015 г. вы-
бросы твердых веществ в  Костомукшском го-
родском округе, по  данным Росстата [База…, 
2018], уменьшились до 4,031  тыс.  т, тогда как 
общее количество отходящих загрязняющих 
веществ достигло 55,728  тыс.  т. В  2017  г. эти 
количества составили 1,507 и  65,378  тыс.  т 
соответственно (данные за 2016  г. в  БД ПМО 
не приводятся).

Положительные коэффициенты корреля-
ции с  выбросами оксидов азота могут быть 
обусловлены прежде всего постепенной гази-
фикацией Петрозаводской ТЭЦ и  других объ-
ектов г. Петрозаводска и  позднее переводом 
на  природный газ промышленной котельной 
ОАО «Кондопога».

Выбросы наиболее распространенных 
загрязняющих веществ и смертность 
от внешних причин

Возможное косвенное влияние экологиче-
ски зависимых психоневрологических наруше-
ний организма, считающихся одним из  след-
ствий химических воздействий [Гичев, 2002], 
на уровни смертности от внешних причин мож-
но проследить на примере изучаемого региона. 
Результаты статистических расчетов сопостав-
лялись за периоды 1996–2016 и 2002–2016 гг. 
(табл. 2).

Согласно рис.  3, общее количество еже-
годных выбросов загрязняющих веществ, от-
ходящих от  стационарных источников, за пе-
риод 1996–2016  гг. сократилось со  182,7 до 
116 тыс. т (2002 г. – 135,4 тыс. т). Максимально 
снизились выбросы твердых веществ  – с  31,4 
до 14,0 тыс. т (на 55,3 %). Выбросы SO2 умень-
шились со  111,3 до 74,0  тыс.  т (33,6 %), CO  – 
с 31,3 до 16,7 тыс. т (46,8 %), прочих газообраз-

Таблица 2. Парные коэффициенты корреляции между количеством выбросов загрязняющих веществ, от-
ходящих от  стационарных источников, индексом физического объема ВРП и  количеством случаев смерти 
от внешних причин на 100 тыс. чел. в Республике Карелия
Table 2. Paired correlation coefficients between the amount of pollutant emissions from stationary sources, the index 
of physical volume of GRP and the number of deaths from external causes per 100 thousand people in the Republic 
of Karelia

Внешние причины 
смерти

External causes 
of mortality

Всего 
выбросов

Overal amount 
of emissions

Твердые 
вещества

Solid substances
SO2* CO NOx

Прочие 
газообразные 
и жидкие (lg)

Other gaseous 
and liquid (lg) 

ИФО ВРП
Index 

of physical 
volume 
of GRP

Период 1996–2016 гг. (rкрит. = 0,433 при p = 0,05)
Period of 1996–2016 (rкрит. = 0,433 at p = 0,05) 

Отравления
Poisoning 0,69 0,86 0,56 0,71 –0,77 0,76 –0,50

Самоубийства
Suicides 0,89 0,92 0,77 0,92 –0,69 0,73 –0,80

Убийства
Murders 0,84 0,89 0,72 0,88 –0,72 0,70 –0,72

Все внешние 
причины
All external causes

0,64 0,85 0,51 0,67 –0,82 0,71 –0,46

Период 2002–2016 гг. (rкрит. = 0,514 при p = 0,05)
Period of 2002–2016 (rкрит. = 0,514 at p = 0,05) 

Отравления
Poisoning 0,84 0,88 0,60 0,90 –0,79 0,76 –0,56

Самоубийства
Suicides 0,81 0,89 0,55 0,87 –0,83 0,73 –0,57

Убийства
Murders 0,77 0,85 0,52 0,86 –0,79 0,71 –0,58

Все внешние 
причины
All external causes

0,82 0,90 0,55 0,88 –0,83 0,74 –0,57

Примечание. *Гипотеза о логнормальном распределении для SO2 выбрана только в выборке за период 1996–2016 гг.
Note. * The lognormal distribution hypothesis for SO2 was selected only in the sample for the period of 1996–2016.
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ных и  жидких веществ  – с  2,16 до 2,10  тыс.  т 
(3,05 %). Увеличилось количество выбрасы-
ваемых оксидов азота (42,4 %), составившее 
в 2016 г. 9,3 тыс. т.

За это же время в регионе снизились пока-
затели смертности от внешних причин – с 261,6 
до 116,0 на  100  тыс. человек (55,7 %), в  том 
числе: случайных отравлений алкоголем  – 
с 52,9 до 4,8 (90,9 %), самоубийств – с 61,7 до 
15,6 (74,7 %), убийств  – с  31,6 до 7,0 (77,8 %) 
[Государственный…, 1997, 1999, 2000, 2005; 
Официальная…, 2018; Социально-экономиче-
ское…, 2018].

В  2016  г. ИФО ВРП к  1996  г. составил 
135,8 %, к 2000 г. – 129,3 %.

Анализ табл. 2 показывает, что в целом для 
региона наблюдается тесная корреляцион-
ная связь между выбросами твердых веществ 
и  других опасных ингредиентов, с  одной сто-
роны, и  показателями смертности населения 
от  различных внешних причин, с  другой. Зна-
чения коэффициентов корреляции для эконо-
мического показателя по модулю ниже, чем для 
выбросов загрязняющих веществ, особенно 
в период 2002–2016 гг.

Отрицательные коэффициенты корреляции 
с  выбросами оксидов азота, скорее всего, об-
условлены проводимой газификацией. В  отли-
чие от  остальных наиболее распространенных 
загрязняющих веществ, содержание которых на 
протяжении значительного времени сокраща-
лось, количество выбросов оксидов азота в по-
следние годы, напротив, увеличивалось. Других 
существенных факторов данного изменения, 
связанных со  стационарными источниками за-
грязнения, не установлено.

Негативное воздействие алкоголя могло быть 
усилено воздействием загрязненного воздуха. 
Так, среди пожилых людей загрязнение возду-
ха твердыми частицами, диоксидом азота, озо-
ном, окисью углерода и  диоксидом серы ведет 
к  увеличению в  крови уровней концентрации 
ферментов печени (в  частности, аспартатами-
нотрансферазы  – АСТ, аланинаминотрансфера-
зы  – АЛТ и  γ-глутамилтранспептидазы  – γ-ГТФ) 
в большей степени у лиц, не занимающихся фи-
зическими упражнениями и  употребляющими 
алкоголь [Kim et al., 2015]. Также показано [Абду-
каримов, Искандаров, 2010], что этиловый спирт 
в малых количествах в крови благотворно влияет 
на исход при отравлении угарным газом, однако 
в больших концентрациях усиливает токсическое 
действие карбоксигемоглобина, повышая риск 
смерти. В  этой связи в  дальнейших исследова-
ниях, особенно в  случае ухудшения социально-
экологической ситуации, необходимо обратить 
внимание на  категорию населения, занятую 

на  производстве, то  есть наиболее приближен-
ную к  источникам загрязнения и  в  то  же время 
злоупотребляющую спиртными напитками.

Важно отметить, что в С еверо-Западном 
федеральном округе (СЗФО) больше всего 
преступлений, сопряженных с  насильствен-
ными действиями в  отношении потерпевших, 
приходится на  регионы с  наибольшим количе-
ством выбросов твердых веществ (Республика 
Коми > Вологодская > Архангельская > Мур-
манская обл.) [Рыбаков, 2017]. В целом по дан-
ным за 2013 г. для 11 регионов СЗФО (с учетом 
логнормального распределения числа престу-
плений данного вида) между этими показателя-
ми наблюдалась тесная корреляционная связь 
(r = 0,87; rкрит. = 0,602 при p = 0,05 и  n = 11). 
При снижении выбросов в  большинстве реги-
онов и  федеральном округе в целом эта связь 
(с  учетом нормального распределения значе-
ний обоих показателей) несколько ослабевает 
(по данным за 2015 г., r = 0,83).

Имеются работы, связывающие суицидаль-
ное и  агрессивное поведение с  воздействием 
социально-экономических факторов [Молчано-
ва, 2014]. Так, установлено, что в Республике Ка-
релия попытки суицидов совершались по причи-
не аффективного симптомокомплекса, а именно 
тревоги либо депрессии, либо чаще – сочетания 
тревоги и  депрессии [Молчанова, Базарова, 
2011]. В  этих исследованиях использовались 
данные о  личностных особенностях, здоровье, 
материальном и семейном положении и т. п. у 54 
выживших после попыток суицида пациентов 
психоневрологического диспансера за период 
2005–2009  гг. В  свою очередь, исследования, 
осуществляемые нами, учитывают значитель-
ные изменения экологических параметров и по-
казателей смертности от разных причин смерти 
за бόльшие временные интервалы. Кроме того, 
только за период 2005–2009  гг. ежегодно фик-
сировалось, например, не менее 200 завершен-
ных суицидов (максимум составил 284 случая 
в 2005 г.), что может быть важным для изучения 
спектра причин суицидального поведения.

Таким образом, учет экологических данных 
при исследовании случаев завершенных и  не-
завершенных суицидов, агрессивных дейст-
вий, случайных отравлений и  т.  д. позволяет 
расширить комплекс учитываемых факторов, 
влияющих на негативные процессы, связанные 
со  здоровьем населения конкретной террито-
рии или региона в целом.

Уличная пыль и здоровье человека

В  городах, где в  качестве противоголо-
ледных средств используется песок (нередко 
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вместе с солью) и непромытая каменная крош-
ка, дополнительным источником загрязнения 
воздуха являются мелкодисперсные частицы, 
содержащиеся в  соответствующей по  разме-
ру литотехнической фракции и  поднимаемые 
в  воздух ветром и  проходящим автотранспор-
том в  сухую погоду в  бесснежный период. Су-
спендированные пылевидные частицы, распро-
страняющиеся в том числе за пределы автомо-
бильных дорог, представляют потенциальную 
угрозу здоровью людей.

При перемешивании мелкодисперсных ча-
стиц с  песком и  частично с  почвой на  дорогах 
в  основном по  краям проезжей части образу-
ется разный по мощности слой осадков, назы-
ваемый в  системе жилищно-коммунального 
хозяйства сметом. В ходе дорожного движения 
в  материал осадков попадают также частицы 
асфальта, дорожной разметки, истирающих-
ся шин, тормозных колодок, легированных по-
верхностей транспортных средств. Эти компо-
ненты являются дополнительными факторами 
загрязнения городских территорий. Так, для 
г. Петрозаводска установлен следующий ряд 
элементов по отношению их содержания в спе-
циально выделенной фракции <  1  мм матери-
ала старого дорожного покрытия к медианному 
содержанию в  почвах города (раз): Zn (64,4), 

Mo (10,1), Cu  (4,4), Co  (4,3), Ni  (4,2), V (3,5), 
Mn (3,2), W  (2,8), Sn  (2,2), Cr  (1,9), As (~0,79), 
Sb (0,73), Pb (0,38), Cd (0,31) [Рыбаков, 2017]. 
Лом асфальтовых и  асфальтобетонных покры-
тий отнесен к отходам четвертого класса опас-
ности [ФККО, 2017]. Полученные результаты 
предполагают дальнейшее изучение состава 
тяжелых металлов дорожных покрытий как воз-
можного дополнительного фактора экологиче-
ского риска.

Проведение микрозондового анализа по-
зволило получить элементные составы ча-
стиц фракции < 0,01  мм дорожных осадков 
в г. Петрозаводске (отбор проб осенью 2006 г.) 
(рис.  5). Особенностью состава отдельных ча-
стиц является нередко повышенное (до 30 % 
и  более по  весу) содержание углерода на  их 
поверхности. По  всей видимости, оно связано 
с  наличием пленок нефтепродуктов, обвола-
кивающих эти частицы. При этом количество 
углерода, содержащегося на  исследуемых по-
верхностях за счет углеродного напыления, 
не превышает 7 %. В составе некоторых частиц 
с  размерами < 0,01  мм фиксируются такие 
опасные элементы, как Pb, Cu, Zn, содержится 
от  15 до 85 % Fe. Количественный спектраль-
ный анализ 20 проб дорожной пыли выявил 
в  ней повышенные концентрации (мг/кг): Mn 

Рис.  5. Электронное изображение частиц фракции < 0,01  мм 
[по: Рыбаков, Слуковский, 2009]
Fig. 5. The electronic image of the particles fraction <0.01 mm [after: 
Rybakov, Slukovsky, 2009]
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(до 2000), V (до 230), Cu (до 96). Содержание Pb 
не превышало 23 мг/кг, Ni – 30, Co – 17. В ко-
личествах выше кларка (2,5 мг/кг) обнаружено 
Sn – 3,7–10 мг/кг (n = 13). Zn спектральным ме-
тодом не определялся.

С  извлечением из  проб пыли более грубых 
частиц содержание Cr значительно возраста-
ет: во фракции < 0,01 мм оно колеблется от 41 
до 93  мг/кг (среднее арифметическое 75,7; 
n = 10), во фракции < 0,1 мм – от 28 до 41 мг/кг 
(среднее арифметическое 33,5; n = 10). Кроме 
Cr (p = 0,000) во фракции < 0,01  мм по  крите-
рию Стьюдента отмечено достоверно более 
высокое по  сравнению с  фракцией < 0,1  мм 
накопление Ni (p = 0,000) и  Pb (p = 0,039). Со-
держание Co, напротив, достоверно выше во 
фракции, содержащей более крупные части-
цы (p = 0,001). Статистические различия сред-
них значений незначимы для lgMn (p = 0,768), 
V (p = 0,705), lgSn (p = 0,554) и lgCu (p = 0,190).

Относительно небольшая концентрация 
Pb в  дорожной пыли может объясняться всту-
плением в  силу с  1 июля 2003  г. Федерально-
го закона «О  запрете производства и  оборота 
этилированного бензина в  Российской Феде-
рации». Анализ проб бензина, отобранных слу-
чайным образом, проведенный в  2006  г., выя-
вил содержание в  них Pb ниже установленных 
нормативов (табл.  3). Случаи использования 
в  г. Петрозаводске этилированного бензина 
не отмечены.

Анализ методом ICP-MS показал, что содер-
жание тяжелых металлов (за исключением Pb 
и  Cd) в  уличной пыли, отобранной с  борта ав-
томобиля, выше их установленного [Рыбаков 
и др., 2013; Рыбаков, 2017] медианного содер-
жания в почвах города (раз): W (22,3), Cu (5,6), 

Co (5,0), V (4,5), Zn (3,1), Mn (2,8), Ni (2,7), 
Sb  (2,5), Sn (2,4), Cr (1,8), Mo (1,6), Pb (0,82), 
Cd (0,27).

Таким образом, потенциальный экологи-
ческий риск могут представлять как сами пы-
левидные частицы (из‑за присутствия оско-
лочных, нередко остроугольных форм), так 
и  токсиканты, находящиеся в  их составе. На-
пример, поступление в  организм повышенных 
концентраций Mn приводит к  увеличению ча-
стоты респираторных заболеваний, в том числе 
пневмоний, V – к смертности от легочных забо-
леваний (бронхиты, пневмонии), Cr (в виде аэ-
розоля Cr2O3)  – к  воздействию на  верхние ды-
хательные пути с развитием ринита и возмож-
ным поражением придаточных полостей носа 
[Бандман и др., 1989]. Поступление Cu в город-
ских условиях через легкие считается незначи-
тельным, составляя при ежедневной ингаляции 
23 м3 воздуха не более 0,02 мг в сутки [Бандман 
и др., 1988]. Вместе с тем повышенная смерт-
ность от рака органов дыхания и других локали-
заций характерна для производств рафиниро-
вания этого металла как результат совместного 
действия комплекса факторов [Адриановский, 
и  др., 2008]. Высокое содержание Cu, превы-
шающее кларк в земной коре по А. П. Виногра-
дову 47 мг/кг [Войткевич и др., 1990] в 3,3–4,7 
раза и медианное содержание в почвах города 
36,6 мг/кг [Рыбаков и др., 2013] в 4,2–6,1 раза, 
выявленное в  уличной пыли, предполагает 
дальнейшее изучение проблемы загрязнения 
городской среды этим и другими потенциально 
опасными элементами.

Существующими нормативами установлены 
(табл.  4) рекомендуемые референтные уров-
ни ингаляционных воздействий как взвешен-

Таблица 3. Результаты испытаний нефтепродуктов на содержание свинца
Table 3. Test results of petroleum products for lead content

№№ п/п
No.

Марка автомобильного 
бензина

Gasoline brand

Нормы по ГОСТ, ТУ,  
г/дм3

Standards according 
to GOST, tech. regulations, 

g/dm3

Фактическое 
содержание Pb, г/дм3

Actual content of Pb,  
g/dm3

Номер и дата отчета 
об испытаниях 
нефтепродукта

Oil product test report number 
and date

1 «А-76»
A-76 0,013 0,010 925, 07.11.2006

2 «Нормаль-80»
Normal 80 0,010 0,002 928, 07.11.2006

3 «Регулятор-92»
Regulator-92 0,010 0,002 927, 07.11.2006

4 «Аи-92»
AI-92 0,005 0,002 926, 07.11.2006

Примечание. Данные получены КРОО «Ассоциация зеленых Карелии» (российско-шведский проект «Зеленый транспорт» 
в генеральном плане развития Петрозаводска»). Анализы выполнены в Испытательной лаборатории нефтепродуктов ЗАО 
«Карелиянефтепродукт».
Note. The data was obtained by the KRPO ‘Association of the Environmental Groups (the Green) of Karelia’ (Russian-Swedish pro-
ject ‘Green Transport’ in the urban development master plan of Petrozavodsk). The analyzes were performed in the Test Laboratory 
of Petroleum Products of ZAO Karelianefteproduct.
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Таблица 4. Референтные концентрации для острых и хронических ингаляционных воздействий [извлечение 
из: Руководство…, 2004]
Table 4. Reference concentrations for acute and chronic inhalation exposures [extract from: Manual…, 2004]

Вещество
Substance

Референтная концентрация, мг/м3

Reference concentrations, mg/m3
Критические органы / системы

Critical organs / systems
Острые ингаляционные воздействия

Acute inhalation exposures
Взвешенные вещества
Suspended substances 0,3 органы дыхания, системные эффекты

respiratory organs, system effects
Взвешенные частицы 
с размером < 10 мкм
Suspended particles <10 μm

0,15 органы дыхания, системные эффекты
respiratory organs, system effects

Взвешенные частицы 
с размером < 2,5 мкм
Suspended particles < 2,5 μm

0,065 органы дыхания, системные эффекты
respiratory organs, system effects

Медь
Copper 0,1 органы дыхания

respiratory organs
Ванадий
Vanadium 0,0002 органы дыхания

respiratory organs
Никель
Nickel 0,003 иммунная система, органы дыхания

immune system, respiratory organs
Сурьма
Antimony 0,0004 кровь

blood
Хронические ингаляционные воздействия

Chronic inhalation exposures
Взвешенные вещества
Suspended substances 0,075 органы дыхания, смертность

respiratory organs, mortality

Взвешенные частицы 
с размером < 10 мкм
Suspended particles <10 μm

0,05

органы дыхания, смертность, сердечно-сосудистая 
система, развитие
respiratory organs, mortality, cardiovascular system, 
development

Взвешенные частицы 
с размером < 2,5 мкм
Suspended particles < 2,5 μm

0,015 органы дыхания, смертность
respiratory organs, mortality

Вольфрам
Tungsten 0,1 органы дыхания

respiratory organs
Медь
Copper 2·10–5 органы дыхания, системные эффекты

respiratory organs, system effects
Ванадий
Vanadium 7·10–5 органы дыхания

respiratory organs
Кобальт
Cobalt 2·10–5 органы дыхания

respiratory organs

Цинк
Zinc 0,009

органы дыхания, иммунная система 
(сенсибилизация), кровь
respiratory organs, immune system (sensitization), blood

Никель
Nickel 5·10–5

органы дыхания, кровь, иммунная система, рак, 
центральная нервная система (ЦНС)
respiratory organs, blood, immune system, cancer, 
central nervous system (CNS) 

Марганец
Manganese 5·10–5 ЦНС, нервная система, органы дыхания

CNS, nervous system, respiratory organs
Сурьма
Antimony 0,0004 органы дыхания

respiratory organs
Олово
Tin 0,0002

Олово (II) оксид
Tin oxide 0,02

Хром
Chromium 0,0001

органы дыхания, печень, почки, иммунная система, 
желудочно-кишечный тракт
respiratory organs, liver, kidneys, immune system, 
gastrointenstinal tract

Молибден
Molybdenum 0,012
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ных веществ (TSP), взвешенных частиц с  раз-
мером < 10  мкм (PM10) и < 2,5  мкм (PM2,5), так 
и  многих других веществ, включая тяжелые 
металлы и  их соединения. В  табл.  4 включены 
те тяжелые металлы, которые чаще всего об-
наруживаются в городской уличной пыли в по-
вышенных количествах и  могут представлять 
дополнительный риск для критических органов 
или систем человека при вдыхании взвешенных 
веществ.

Вероятное воздействие комплекса 
метеорологических и экологических 
факторов на уровень смертности населения

Погодно-климатические, в том числе метео-
рологические факторы – температура воздуха, 
влажность, ветровой режим  – в  совокупности 
в той или иной степени оказывают положитель-
ное или отрицательное воздействие на здоро-
вье как при отсутствии загрязнения воздуха, 
так и при его наличии [Климатические…, 2003]. 
В  последнем случае текущие метеорологиче-
ские условия влияют на распределение посту-
пивших в атмосферу загрязнителей, сокращая 
или увеличивая степень воздействия. Ниже 
приводятся примеры таких взаимодействий.

На  рис.  6 показана динамика месячной 
смертности населения Республики Карелия 
за 2013–2017  гг., рассчитанной с  учетом ко-

эффициента годового выражения. Как видно 
из  данного рисунка, наибольшей смертностью 
отличается январь. Избыточная смертность 
в европейских странах, а также в России в Ива-
новской, Саратовской и А рхангельской облас-
тях в  зимний период (обычно в  него включают 
декабрь–март) связывается с  меняющейся 
в  течение года температурой воздуха [Конце-
вая и др., 2014]. Однако следует иметь в виду, 
что одним из  следствий понижения темпера-
туры в  зимний период является увеличение 
сжигания топлива, что, в  свою очередь, ведет 
к росту количества выбросов загрязняющих ве-
ществ в атмосферный воздух.

Так, в г. Петрозаводске в январе 2016 г. мак-
симальный режим работы ТЭЦ в условиях ано-
мально холодной погоды и  застойных явлений 
в  атмосфере обусловил рост содержания учи-
тываемых региональным Центром по гидроме-
теорологии и мониторингу окружающей среды 
(ЦГМС) загрязняющих веществ: CO  – до 2,2 
ПДК и бенз(а)пирена – до 6,1 ПДК, выявленный 
в разовых пробах наружного воздуха [Государ-
ственный…, 2017]. Такое сочетание факторов, 
в свою очередь, могло привести к наибольшему 
за весь период 2013–2017 гг. уровню смертно-
сти населения в этом месяце (ОКСгв = 13,51‰, 
что на  5,6 % выше среднеянварского уровня 
за пять лет и  на  17,9 % выше ОКС за 2016  г.). 
Этот уровень в  указанный пятилетний период 

Рис. 6. Уровни общей смертности населения за 2013–2017 гг.:
полиномиальные кривые 6‑го порядка: сплошная – за 2013 г., пунктирная – за 2017 г.
Источник данных для расчетов и построений: http://www.gks.ru/region/docl1186/Main.htm

Fig. 6. The levels of total mortality in 2013–2017:
6th order polynomial curves: solid – for 2013, dashed – for 2017.
Data source for calculations and plotting: http://www.gks.ru/region/docl1186/Main.htm
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обусловил наличие следующих корреляцион-
ных связей между среднемесячной температу-
рой и  уровнем смертности в  холодный сезон: 
январь–март, декабрь  – r = –0,383, p = 0,095; 
январь–февраль  – r = –0,650, p = 0,042. При 
исключении из выборки данных, соответствую-
щих самому холодному месяцу (январь 2016 г.), 
корреляционная связь резко ослабевает: ян-
варь–март, декабрь  – r = –0,227, p = 0,351; ян-
варь–февраль – r = –0,482, p = 0,188, а самому 
теплому (март 2015 г.) – заметно усиливается: 
январь–март, декабрь – r = –0,527, p = 0,021.

Аналогичные корреляционные связи меж-
ду среднемесячной температурой и  вкладом 
в  годовую смертность (ОКС) учитываемых 
месяцев оказались теснее: январь–март, де-
кабрь – r = –0,491, p = 0,028; январь–февраль – 
r = –0,734, p = 0,016.

Другим важным обстоятельством для г. Пет-
розаводска является рост из‑за запыленно-
сти содержания в  его атмосфере взвешенных 
веществ в  марте и  особенно в  апреле [Госу-
дарственный…, 2014, 2015, 2017, 2018 и  др.]. 
Так, по  имеющимся данным, в  2013 и  2014  гг. 
их концентрация в  разовых пробах городско-
го воздуха превышала ПДК в 1,1–3,4 раза в 0,3 
и  3,0 % случаев (апрель и  март–апрель соот-
ветственно), в 2016 и 2017 гг. – в 1,1–2,0 раза 
в  0,7 % случаев (март–апрель). В  остальные 
месяцы превышений ПДК не  наблюдалось. 
Следует отметить ориентировочный харак-

тер приведенных данных в  связи с  наличием 
в г. Петрозаводске только одного стационарно-
го поста наблюдений Карельского ЦГМС.

Повышенную запыленность города в весен-
ний период вызывают ранний сход снега, де-
фицит и  относительно слабая интенсивность 
осадков (табл.  5). Из  таблицы видно, что уро-
вень смертности населения г. Петрозаводска 
в апреле оказывается наименьшим при значи-
тельном увеличении количества осадков (2016 
и  2017  гг.). Более высокий уровень отмечен 
при относительно высокой среднемесячной 
температуре воздуха и  небольшом количестве 
осадков. Линейный коэффициент корреляции 
для апреля между уровнем смертности и коли-
чеством осадков составил –0,941 (p = 0,017), 
а  со  средней интенсивностью осадков (отно-
шение их количества к количеству дней с осад-
ками)  – оказался равным –0,779 (p = 0,120). 
При этом корреляционная связь между средне-
месячной температурой и уровнем смертности 
не  является статистически значимой при p >> 
0,1: r = 0,582 (p = 0,303).

Для марта соответственно вычислены сле-
дующие коэффициенты корреляции: –0,260, 
–0,593 и  0,011. Максимальным количеством 
осадков и  наибольшей их интенсивностью ха-
рактеризовался март 2014 г. (см. табл. 5), что, 
вероятно, обеспечило частичный смыв за счет 
талых и  дождевых вод накопленных в  зимний 
период опасных пылевидных отложений и, как 

Таблица 5. Уровень смертности населения, температура воздуха, количество и интенсивность атмосферных 
осадков в г. Петрозаводске в марте–апреле 2013–2017 гг.
Table 5. The mortality rate, air temperature, amount and rate of precipitation in the city of Petrozavodsk in March–
April 2013–2017

2013 2014 2015 2016 2017
III IV III IV III IV III IV III IV

Уровень смертности, %
Mortality rate, % 8,51 8,44 7,74 8,35 8,98 8,21 8,00 8,08 9,12 7,98

Средняя за месяц 
температура воздуха, °C
Average monthly air 
temperature, °C

–10,2 +2,8 –0,3 +3,5 +0,7 +2,2 –1,3 +3,5 –1,0 +0,2

Количество осадков, мм
Precipitation, mm 16,6 22,1 31,4 13,2 17,0 36,4 11,2 49,6 21,7 58,2

Количество дней 
с осадками
Number of precipitation days

10 11 11 8 12 15 9 13 16 20

Средняя интенсивность 
осадков в дни с осадками, 
мм/сут
Average precipitation rate 
during precipitation days, 
mm/day

1,66 2,01 2,85 1,65 1,42 2,43 1,24 3,82 1,36 2,91

Примечание. Первичные данные по  общей смертности получены в  Карелиястате. Метеоданные получены по  станции 
«Петрозаводск»: http://aisori.meteo.ru/ClimateR.
Note. Primary data on total mortality were obtained in the Karelian Office of the Federal State Statistic Service. Meteorological data 
were obtained at the Petrozavodsk station: http://aisori.meteo.ru/ClimateR.
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следствие, некоторое снижение уровня смерт-
ности как в марте, так и в апреле по сравнению 
с соответствующими месяцами 2013 г.

Таким образом, влияние на  здоровье че-
ловека загрязнения, связанного с  выбросами 
промышленных и энергетических объектов, мо-
жет быть дополнено сезонными воздействия-
ми, связанными с изменениями количества ат-
мосферных осадков в сочетании с запыленно-
стью и в целом загрязнением городской среды.

Выводы

Из  представленных выше материалов и  их 
анализа следует ряд выводов:
–	 атмосферный воздух  – это среда, посред-

ством которой происходит наиболее быст-
рое проникновение загрязняющих веществ 
в  живые организмы, находящиеся в  зоне 
аэрогенного воздействия. В  том числе это 
касается и  человека, вдыхающего загряз-
ненный воздух и  накапливающего вредные 
вещества, включая высокотоксичные, в раз-
ных органах;

–	 перестройка структуры загрязнения урбо-
геосистем Республики Карелия техногенны-
ми выбросами сопровождается увеличени-
ем ОПЖ, что в  большей степени выражено 
для периода с 2002 по 2016 гг. Одной из со-
ставляющих этого роста является умень-
шение смертности населения от  внешних 
причин (наряду со  снижением смертности 
от  болезней системы кровообращения), 
в частности самоубийств и убийств. Важное 
место в  этих изменениях отводится сокра-
щению выбросов твердых и ряда других наи-
более распространенных вредных веществ, 
что согласуется с  имеющимися публика-
циями о  влиянии химических загрязнений 
на  суицидальное и  агрессивное поведе-
ние человека;

–	 важнейшими в  экологическом отношении 
и  очень опасными для здоровья человека 
являются попавшие в нижние слои атмосфе-
ры взвешенные частицы. Их концентрация 
и  влияние зависят от  количества выбросов 
предприятий, использования определен-
ных видов противогололедных материалов, 
качества зимней и  весенней уборки тер-
риторий в  населенных пунктах, количества 
и  интенсивности движения в  них автотран-
спорта, погодно-климатических факторов 
(температура воздуха, количество атмо-
сферных осадков, ветровой режим);

–	 усиливающим опасность фактором явля-
ется содержание в пыли токсикантов, в том 
числе, как это показано для г. Петрозавод-

ска, тяжелых металлов (W, Cu, V, Co, Zn, Ni, 
Mn, Sb, Sn, Cr, Mo). Для вредных веществ 
существуют референтные концентрации для 
острых (TSP, PM10, PM2,5, Cu, V, Ni, Sb) и хро-
нических (TSP, PM10, PM2,5, все перечислен-
ные элементы) ингаляционных воздействий;

–	 рост промышленного производства, урба-
низация, отсутствие необходимых эколо-
гически обоснованных управленческих ре-
шений ведут к обострению указанных выше 
проблем и  требуют скорейшего поиска их 
эффективного решения.

Автор признателен чл.‑корр. РАН, проф. 
А. Ф. Титову за внимание к  настоящей работе 
и ценные советы.
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РЫБНОЕ НАСЕЛЕНИЕ СЯМОЗЕРА  
В РАЙОНЕ ФОРЕЛЕВОГО ХОЗЯЙСТВА

Н. П. Милянчук1, Н. В. Ильмаст1, О. П. Стерлигова1,  
Е. Н. Распутина1, И. В. Филатов2

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

Изучены видовой состав и биологические показатели рыб оз. Сямозеро (Республика 
Карелия) в  районе расположения садков по  выращиванию радужной форели. 
Подтверждено, что основными источниками загрязнения водоемов с  товарным 
выращиванием радужной форели являются биогенные элементы (азот и фосфор) 
и продукты метаболизма рыб, что приводит к усилению процессов эвтрофирова-
ния. Установлено, что функционирование форелевого хозяйства способствовало 
структурным изменениям в рыбном населении озера. В районе рыбоводной фер-
мы ранее самой массовой рыбой была ряпушка Coregonus albula, в настоящее вре-
мя преобладают плотва Rutilus rutilus, окунь Perca fluviatilis и  ерш Gymnocephalus 
cernuus. За период исследований выявлены существенные различия в  биомассе 
скоплений рыб в водоеме. Показано, что индексы плотности рыб в районе садко-
вых линий в 1,5 раза выше по сравнению с открытыми участками озера. Вероятно, 
одной из  ключевых причин агрегирования местных видов рыб у  садков является 
потребление ими форелевого корма. Также определено, что линейный и весовой 
темп роста плотвы, окуня и  ерша у  садков значительно выше, чем в  отдаленных 
участках исследуемого водоема, что также связано с  дополнительным питанием 
рыб остатками форелевого корма, вымываемого из садков.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: озерные экосистемы; ихтиофауна; товарное рыбоводство; 
эвтрофирование; Республика Карелия.

N. P. Milyanchuk, N. V. Ilmast, O. P. Sterligova, E. N. Rasputina, 
I. V. Filatov. THE FISH POPULATION OF LAKE SYAMOZERO NEAR 
A TROUT FARM

The species composition and biological parameters of fish from Lake Syamozero areas 
(Republic of Karelia) near rainbow trout farming cages were studied. Evidence was found 
that the main pollutants in waters harboring commercial rainbow trout farming facilities 
are nutrients (nitrogen and phosphorus) and excreted fish metabolites, which promote 
eutrophication. Our study showed that operations of the trout farm have induced structur-
al modifications in the lake’s fish population. The most abundant fish species in the cur-
rent aquaculture area used to be the vendace Coregonus albula, whereas now there pre-
vail the  roach Rutilus rutilus, perch Perca fluviatilis and ruffe Gymnocephalus cernuus. 
Significant variations were observed in the biomass of fish aggregations across the lake 
during the study period. Fish density indices near cage lines were 1.5‑fold higher than 
in open water areas. One of  the main presumable reasons for local fish species to ag-
gregate near cages is to  feed on  trout fodders. We also noted that the  rates of  length 
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Введение

Известно, что водные экосистемы подвер-
гаются влиянию как климатических (изменения 
водного режима, температуры), так и антропо-
генных (промысел, техногенное загрязнение, 
вселение чужеродных видов, использование 
водоемов для рыбоводства) факторов [Ре-
шетников и др., 1982; Алимов и др., 2004; Пав-
лов, Стриганова, 2005; Sterligova, Ilmast, 2009; 
Kriksunov et  al., 2011; Dgebuadze, 2014; Ilmast, 
Sterligova, 2016].

Сокращение запасов и резкое падение про-
мысла ценных видов рыб привели к интенсифи-
кации деятельности, направленной на  разра-
ботку биотехники их выращивания. В  Карелии 
одним из  таких способов является садковое 
форелеводство. Промышленным выращивани-
ем радужной форели Parasalmo mykiss (Walb.) 
в  регионе начали заниматься в  1980‑е годы 
[Арендоренко, 1984; Рыжков, 2002; Китаев 
и  др., 2005], и  к  настоящему времени объемы 
ее производства превысили 20 тыс. т в год. Ка-
релия лидирует в  России по  товарному выра-
щиванию радужной форели (около 70 %). При 
этом правительство республики к  2022  г. пла-
нирует увеличить объемы производства рыбы 
до 30–35 тыс. т в год.

Успешному развитию рыбоводства способ-
ствуют обилие водных ресурсов, благоприят-
ные климатические условия региона, наличие 
транспортных сетей и  квалифицированных ка-
дров [Рыжков, 2002; Китаев и  др., 2006]. При 
умеренной цене на  рыбу и  за довольно ко-
роткий срок (1,5  года) садковое рыбоводство 
позволяет получать качественную товарную 
продукцию и  высокую прибыль. В  настоящее 
время в  республике действует 60 форелевых 
хозяйств.

Анализ рыбоводных работ в  Карелии пока-
зал, что она является северной границей выра-
щивания радужной форели с естественным хо-
дом температур. Отмечаются успешные попыт-
ки ее выращивания в садках в прибрежной зоне 
Белого и Баренцева морей [Альтов, Воробьева, 
2006].

Известно, что по  силе загрязнения есте-
ственных водоемов постройка каждой рыбо-
водной фермы равносильна вводу в  действие 

маленькой фабрики или завода. От форелевых 
хозяйств в  озера в  значительном количестве 
поступают корм, продукты метаболизма, ле-
карственные препараты, поэтому значительное 
увеличение промышленного разведения форе-
ли в  северном регионе может привести и  уже 
приводит к  быстрому эвтрофированию озер 
[Китаев и др., 2006; Стерлигова и др., 2018].

Особенно чувствительными к  негативному 
воздействию человека являются геологиче-
ски молодые водные экосистемы Европейско-
го Севера. Всевозрастающее использование 
естественных водоемов в  рыбоводных целях 
вызывает нарушение гидрологического, гидро-
химического и  гидробиологического режимов 
водных экосистем [Кучко, 2004].

Установлено, что товарное выращивание 
форели требует проведения комплексных на-
блюдений для оценки состояния водоемов при 
их эксплуатации [Китаев и др., 2006; Стерлиго-
ва и др., 2018].

Деятельность рыбоводных хозяйств оказы-
вает влияние и на аборигенную ихтиофауну во-
доемов Карелии [Рыжков и др., 2014; Онищен-
ко и  др., 2016 и  др.]. При этом научных работ 
по данному направлению крайне мало.

Цель настоящей работы  – исследовать 
структуру и  динамику рыбного населения 
оз. Сямозеро (губа Сяргилахта) в условиях ак-
тивного ведения товарного рыбоводства.

Материалы и методы

Сбор ихтиологического материала осу-
ществлялся в  2014–2018  гг. в С яргилахтин-
ском заливе оз. Сямозеро. Пробы брали непо-
средственно в районе расположения садковых 
линий и  на  удаленных от  них участках (около 
2–3 км). Для опытного лова рыбы использова-
ли жилковые сети (ячея 15–40 мм) длиной 30 м 
и высотой 1,8 м. Сетные порядки выставлялись 
на  разных глубинах, время экспозиции 12 ча-
сов. Обработку ихтиологического материала 
проводили по стандартным методикам [Чугуно-
ва, 1959; Правдин, 1966; Дгебуадзе, Чернова, 
2009]. У  рыб определяли: длину, массу тела, 
пол, степень зрелости гонад. Для изучения 
возраста рыб брали чешую, жаберные крышки 
(operculum) и отолиты. При сравнении числен-

and weight increment in roach, perch and ruffe around the cages were significantly higher 
than in  remote parts of  the  lake, which is also due to additional dietary supply of  trout 
fodder residues washed out of the cages.

K e y w o r d s: lake ecosystems; fish fauna; commercial fish farming; eutrophication; 
Republic of Karelia.
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ности рыб в различных зонах отлова использо-
вали индексы обилия, представляющие собой 
величину улова на единицу промыслового уси-
лия.

Статистическая обработка материала про-
водилась с  использованием соответствующих 
руководств [Урбах, 1964; Лакин, 1990] и пакета 
программ Statgraphics 5.0.

Сямозеро расположено в  южной ча-
сти Республики Карелия (61°55ʹ с. ш., 
33°11ʹ в. д.), площадь водной поверхности рав-
на 260 км2, наибольшая длина 24,6 км, ширина 
15,1  км. Максимальная глубина озера 24,5  м, 
средняя 6 м. Показатель условного водообме-
на составляет 0,24, т.  е. водная масса озера 
заменяется водой с  водосбора 1 раз в  4  года 
(табл.). По цветности воды (37–41°) озеро мож-
но отнести к мезогумусному классу, по содер-
жанию фосфора  – к  мезотрофному типу [Озе-
ра…, 2013]. Анализ многолетних исследований 
(более 80  лет) свидетельствует, что водоем 
претерпел значительные изменения в гидроло-
гическом, гидрохимическом, гидробиологиче-
ском режиме в связи с антропогенным воздей-
ствием [Смирнов, 1939; Вебер и др., 1962; Ре-
шетников и  др., 1982; Стерлигова и  др., 2002, 
2016].

Результаты и обсуждение

До 1962 г. ихтиофауна Сямозера была пред-
ставлена 21 видом рыб [Смирнов, 1939; Вебер 
и  др., 1962]. В  1979  г. она пополнилась еще 
тремя видами  – корюшкой Osmerus eperlanus 
(L.), пелядью Coregonus peled (Gmel.) и  угрем 
Anguilla anguilla (L.) [Титова, Стерлигова, 1977]. 
В  настоящее время в  озере обитает 19  ви-
дов рыб [Стерлигова и  др., 2002]. В  водоеме 
не обнаружены хариус Thymallus thymallus (L.), 
пелядь, угорь, голавль Leuciscus cephalus (L.) 
и гольян Phoxinus phoxinus (L.).

Данные промысловой статистики свиде-
тельствуют о  значительных колебаниях ры-
бопродуктивности водоема. Общая ихтио-
масса всех видов рыб в  1950‑е годы оценива-
лась в  1800  т, или 67  кг/га; в  1970‑е  – 3000  т, 
или 113  кг/га. Реальная продукция (вылов) 
в  1940–50‑е годы составляла 13–14  кг/га, 
в  1980–90‑е  – 19–21  кг/га [Стерлигова и  др., 
2002].

Исследование состояния ихтиофауны было 
выполнено в южной части водоема (залив Сяр-
гилахта). Ранее этот залив являлся местом не-
реста ряпушки Coregonus albula (L.), которая 
и  была наиболее массовым видом. В  настоя-

Основные лимнологические показатели Сямозера (летний период)
The main limnological indicators of Lake Syamozero (summer period)

Показатель
Index

Годы
Years

1951–1955* 1974* 1990–2000** 2012–2018***
Площадь озера, км2

Lake area, km2 266 256 256 256

Средняя глубина, м
Average depth, m 6,7 6,0 6,0 6,0

Прозрачность, м
Transparency, m 2,6–4,6 0,7–3,0 0,5–3,5 0,9–3,8

рН 6,2–7,4 6–7 6,4–7,3 6,2–7,3
Содержание О2, мг/л
(поверхность / дно)
О2 content, mg/l
(surface / bottom) 

9,8/6,3 8,4/4,0 8,5/4,0 8,8/3,1

Свободный СО2, мг/л
(поверхность / дно)
Free СО2, mg/l
(surface / bottom) 

1,3/4,4 1,5/8,5 1,4/7,0 1,6/7,1

Суммарный азот, мг/л
Total nitrogen, mg/l 0,07–0,40 0,40–0,86 0,20–0,72 0,32–0,60

Суммарный фосфор, мг/л
Total phosphorus, mg/l Следы 0,002–0,003 0,02–0,14 0,02–0,10

Биомасса фитопланктона, г/м3

Phytoplankton biomass, g/m3  – 2,8 3,8 2,5

Биомасса бентоса, г/м2

Benthos biomass, g/m2 2,1 1,9–3,8 1,0–4,0 1,8–2,5

Примечание. * – Решетников и др., 1982; ** – Современное…, 1998; Стерлигова и др., 2002; *** – Стерлигова и др., 2018.
Note. * – Reshetnikov et al., 1982; ** – Current…, 1998; Sterligova et al., 2002; *** – Sterligova et al., 2018.
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щее время в  заливе в  районе форелевого хо-
зяйства преобладают окунь Perca fluviatilis L., 
плотва Rutilus rutilus (L.) и  ерш Gymnocephalus 
cernuus (L.).

Окунь в  водоеме встречается повсеместно. 
Мелкий окунь населяет мелководные губы, за-
росшие водной растительностью. Более круп-
ные особи предпочитают луды в  центральной 
части озера. Нерест окуня начинается в  конце 
мая и продолжается до конца июня. Половозре-
лым окунь становится на  третьем году жизни 
(2+) при длине 11–12 см и массе 20–30 г. Воз-
растной состав уловов был представлен ше-
стью возрастными группами (от 2+ до 7+), до-
минировали четырех- и пятилетки (65 %). Рыбы 
в  возрасте от  2+ до 5+ имели более высокие 
линейно-весовые показатели по  сравнению 
с особями, выловленными в центральной аква-
тории водоема (рис. 1).

Плотва – массовый вид в водоеме. Распре-
деление плотвы меняется в зависимости от се-
зонов года. Наибольшие скопления наблюдают-
ся в весенне-летний период в местах нереста. 
В период нагула плотва обитает в мелководных 
губах, имеющих богатую водную раститель-
ность. Половой зрелости в условиях Сямозера 
достигает на  четвертом году жизни при сред-
ней длине 11  см и  массе 18  г. Возрастной со-
став уловов плотвы в районе садкового хозяй-
ства был представлен особями от пяти до вось-
ми лет, доминировали 6–7‑летки (около 70 %). 
Длина рыб варьировала от 9 до 19 см, масса – 
от 13 до 27 г. Анализ роста показал, что в райо-
не форелевого хозяйства плотва по сравнению 
с рыбами, обитающими в центральной аквато-
рии водоема, растет быстрее, так как перешла 
на  питание форелевым кормом, что ей совер-
шенно не свойственно (рис. 2). Это отразилось 

Рис. 1. Весовой рост окуня Сямозера
Fig. 1. Weight increment of perch in Lake Syamozero

Рис. 2. Весовой рост плотвы Сямозера
Fig. 2. Weight increment of roach in Lake Syamozero
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на  физиологическом состоянии плотвы (об-
водненность, пониженный тургор мышц), рыбы 
имели неприятный запах.

Ерш  – широко распространен в С ямозере. 
Встречается как в  прибрежной, так и  в  цент-
ральной части водоема. Половой зрелости до-
стигает в  2–3  года при длине 4–6  см и  массе 
1,5–2,5  г. Быстрое созревание в  раннем воз-
расте и высокая плодовитость позволяют ершу 
поддерживать большую численность и  био-
массу в  водоеме. В  опытных уловах ерш был 
представлен четырьмя возрастными группами 
(от 2+ до 5+), преобладали трех- и четырехлет-
ки (70 %). Рыбы всех возрастных групп в райо-
не садковых линий растут быстрее (рис. 3). Так, 
если раньше ерш в  возрасте 8  лет при длине 
тела в 10 см весил 20 г, то в настоящее время 
такую длину и массу он имеет в возрасте 4 года.

Для характеристики пространственно-вре-
менной картины распределения рыб использо-
вались индексы плотности, в качестве которых 
рассматривались уловы на единицу промысло-
вого усилия. Мерой последнего являлся улов 
(экз.), полученный за единицу времени (час) 
на  единицу площади (1000  м2) сетного полот-
на. Анализ индексов плотности рыб (плотва, 
окунь, ерш) в районе садковых линий показал, 
что в  придонном слое его величина составила 
0,532 экз./м2 × ч × 103, в контрольном участке – 
0,332 соответственно.

Заключение

Таким образом, анализ результатов иссле-
дований свидетельствует, что в районе разме-
щения форелевых садковых линий в оз. Сямо-
зеро рыбное население представлено главным 
образом весенненерестующими карповыми 

и  окуневыми (более 90 %) видами. Влияние 
деятельности форелевой фермы в  водоеме 
выражается в  увеличении концентрации био-
генных веществ, что приводит к  усилению 
процессов эвтрофирования. Источником этих 
веществ являются корм и  продукты метабо-
лизма рыб. В  ходе исследований установлены 
существенные различия в биомассе скоплений 
в  зависимости от  расположения фермы. Не-
прерывно поступающий доступный корм с ры-
боводной фермы является основной причиной 
формирования скоплений рыб у садков. Также 
установлено, что линейный и весовой темп ро-
ста рыб у  садков значительно выше, чем в  от-
даленных участках исследуемого водоема. 
Это связано с  дополнительным питанием рыб 
в  основном остатками форелевого корма, вы-
мываемого из садков. При этом переход плот-
вы на  несвойственное ей питание (форелевый 
корм) привел к ухудшению ее физиологических 
показателей.

Установлено, что функционирование фо-
релевого хозяйства оказывает влияние на  ги-
дрохимический, гидробиологический режим 
и  рыбное население Сямозера. Предпочти-
тельно оно для рыб с  весенним нерестом, пи-
тающихся в  основном бентосными организ-
мами (плотва, окунь, ерш). Ряпушка с осенним 
нерестом и  потребляющая в  пищу в  основном 
зоопланктон в  местах с  форелевыми садками 
практически не встречается.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из  средств федерального 
бюджета на  выполнение государственного 
задания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0081), Про-
граммы Президиума РАН «Биоразнообразие 
природных систем и  биологические ресурсы 

Рис. 3. Весовой рост ерша Сямозера
Fig. 3. Weight increment of ruffe in Lake Syamozero
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России» (проект №  0221‑2018‑0002) и  проекта 
РФФИ № 18‑04‑00163а.
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СОВРЕМЕННОЕ СОСТОЯНИЕ ЗООПЛАНКТОНА 
И ЗООБЕНТОСА ПЛЕСОВОГО УЧАСТКА РЕКИ СУНА 
(БАССЕЙН ОНЕЖСКОГО ОЗЕРА) ПОСЛЕ ЛЕСОСПЛАВА 
И ИЗМЕНЕНИЯ ГИДРОЛОГИЧЕСКОГО РЕЖИМА

И. А. Барышев, Я. А. Кучко
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

На  основе собственных материалов проанализировано состояние экосистемы 
реки Суна на участке замедленного течения между двумя порогами, расположен-
ном в пределах заповедника «Кивач». Выявлены таксономический состав и обилие 
зоопланктона и зообентоса, определены показатели разнообразия и сапробности. 
Несмотря на  последствия хозяйственной деятельности в  виде слоя коры на  дне 
и четырехкратного снижения объема стока, состояние планктона и бентоса в на-
стоящее время можно оценить в целом как стабильное, сходное с таковым в других 
реках региона. Однако оценка качества воды указывает на  умеренное органиче-
ское загрязнение, что обусловливает необходимость организации мониторинга.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: трофический статус; сапробность; заповедник «Кивач»; за-
грязнение; мониторинг.

I. A. Baryshev, Ya. A. Kuchko. CURRENT STATE OF ZOOPLANKTON AND 
ZOOBENTOS IN A  POOL STRETCH OF THE SUNA RIVER (LAKE ONEGO 
CATCHMENT) AFTER A  PERIOD OF TIMBER RAFTING AND ALTERATION 
OF THE HYDROLOGICAL REGIME

Based on our own materials, we analyzed the state of the ecosystem of the Suna River 
in  a  sluggish flow stretch between two rapids, located within the  Kivach Strict Nature 
Reserve. The  taxonomic composition and  abundance of  zooplankton and  zoobenthos 
were revealed, diversity and saprobity indices were determined. Despite the consequenc-
es of economic activity in the form of a layer of bark covering the bottom and a fourfold 
decrease in the flow volume, the current state of plankton and benthos can be described 
as stable, similar to that in other rivers in the region. However, an assessment of water 
quality indicates moderate organic pollution, which makes monitoring necessary.

K e y w o r d s: trophic status; saprobity; Kivach strict nature reserve; pollution; monito-
ring.

Введение

Река Суна  – одна из  крупных рек Карелии, 
длина составляет 280 км, площадь бассейна – 

7670  км². В  среднем течении она пересекает 
территорию заповедника «Кивач» и  питает во-
дой одноименный водопад, имеющий боль-
шое туристическое значение. Суна протекает 
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по  пересеченному ландшафту, в  русле пороги 
чередуются с плесами и проточными озерами, 
формируя характерную для региона систему 
со ступенчатым профилем.

В  XX  веке река претерпела ряд значитель-
ных воздействий со  стороны человека. Боль-
шое влияние оказал сплав леса (1930–70‑е гг.): 
пороги были углублены, дно плесов оказалось 
под толстым слоем коры и  утонувших бревен 
[Смирнов, 2006]. Не  менее существенно по-
влияло на биоту реки искусственное изменение 
стока, произведенное в  50‑х годах прошлого 
века. В результате работ нижнее течение реки 
оказалось фактически изолированным от верх-
него, участок русла реки длиной 63 км от устья 
до Гирвасской плотины стал представлять от-
дельную реку с площадью водосбора 1830 км2, 
именуемую Нижняя Суна, а  объем стока че-
рез водопад Кивач снизился в 4 раза – с 16 до 
4  м3/с  [Оценка…, 2003; Попова, Сухов, 2013]. 
До настоящего времени неизвестно, как сни-
жение объема стока повлияло на  экосистемы 
реки.

В литературе есть сведения об удовлетвори-
тельном современном состоянии экосистем по-
рогов, где наблюдается восстановление сооб-
ществ зообентоса, перифитона и  ихтиофауны 
[Смирнов, 2006; Комулайнен и  др., 2011]. Од-
нако подробных исследований плесовых участ-
ков реки до сих пор не  проводили и  сведения 
о состоянии зообентоса, зоопланктона и других 
компонентов водных экосистем отсутствуют. 
Вместе с  тем плесы отличаются меньшей про-
точностью, накопленные на  дне кора и  бревна 
сохраняются длительное время. Кроме того, 
многократное снижение расхода воды могло 
привнести в экосистемы крупных плесов черты 
проточных озер. Настоящее исследование про-
ведено с  целью определить современное со-
стояние экосистемы крупного плеса реки Суна, 
проследить последствия лесосплава и измене-
ния, вызванные снижением объема стока.

Материалы и методы

Количественные пробы зообентоса (14) 
и  зоопланктона (20) отбирали 25–26 июля 
2016 и  28 июля 2017  гг. на  плесовом участке 
реки Суна, расположенном ниже водопада Ки-
вач. Длина плеса составляет 1,9  км, ширина 
70–80 м. Выше и ниже по течению этот участок 
ограничен порогами. Прибрежная зона (ри-
паль) относительно узкая, крутой склон закан-
чивается на расстоянии 6–7 м от берега. Цент-
ральная часть русла (медиаль) характеризуется 
скоростью течения от 0,005 до 0,150 м/с. В по-
перечном профиле срединная зона с быстрым 

течением выражена слабо. Глубина составля-
ет преимущественно 2,5–3,0  м. Наиболее глу-
бокое место (5  м) расположено в  370 метрах 
ниже начала плеса по течению. Представители 
высшей водной растительности (Nuphar lutea, 
Nymphaea candida, Potamogeton perfoliatus) 
произрастают преимущественно вдоль бере-
гов, а в нижней части плеса – по всей площади 
поперечного сечения.

Для отбора проб зообентоса использова-
ли дночерпатель ДАК-250 площадью 0,025  м2, 
собирая по  два подъема на  пробу [Руководст-
во…, 1983]. Фиксацию проводили этиловым 
спиртом. В  лаборатории организмы изыма-
ли из  пробы, определяли по  возможности до 
вида, просчитывали и взвешивали с точностью 
0,1  мг. Пробы зоопланктона в  русловой части 
отбирали планктобатометром Руттнера объе-
мом 2 л, при этом облавливали все слои воды 
(поверхность – дно) с интервалом в 1 м с трех-
кратной повторностью [Руководство…, 1992]. 
Затем пробы процеживали через планктонную 
сеть с  размером ячеи 0,064  мм, концентриро-
вали до 100  мм3 и  фиксировали 4% формали-
ном. На  литоральных станциях на  глубинах до 
1 м применяли процеживание 50 л воды через 
планктонную сеть, а также использовали каче-
ственные смывы фитофильных видов с нижней 
поверхности плавающих листьев макрофитов. 
Биомассу зоопланктона определяли расчет-
ным методом [Балушкина, Винберг, 1979]. При 
определении использовали ряд руководств 
[Кутикова, 1970; Определитель…, 1997, 1999, 
2001, 2010, 2016]. В  таблицах после знака «±» 
приведено стандартное отклонение.

Результаты

Состояние русла. В  русле реки выявлены 
участки с различным характером грунта – от ка-
менистого в  верхней, примыкающей к  поро-
гу части до глинистого и  илистого. В  ходе ис-
следований установлено, что дно медиали до 
настоящего времени покрыто существенным 
слоем (более 20  см на  отдельных участках) 
фрагментированной коры хвойных деревьев. 
Вместе с тем участки дна в зонах повышенного 
течения в начале и конце плеса, а также на при-
брежном склоне в рипали практически свобод-
ны от подобных последствий лесосплава.

Зоопланктон. В  составе зоопланктона 
было отмечено 17 видов планктонных коло-
враток и  ракообразных (табл.  1). Из  них Roti-
fera  – 4 вида (23 % от  общего числа), Cyclopi-
formes  – 3 вида (18 %) и  Cladocera  – 10 видов 
(59 %). По  географическому распростране-
нию преобладают космополитные (56 %) и  го-
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ларктические (23 %) виды. По  экологической 
классификации до 80 % от  числа видов рако-
образных можно отнести к  прибрежным фито-
фильным и  придонно-бентическим формам, 
индикаторам мезосапробных условий и  эври-
бионтам: Bosmina longirostris, Sida crystallina, 
представители сем. Chydoridae. Число доми-
нирующих видов очень невелико, почти 100 % 
численности и  биомассы формируют два вида 
рода Bosmina, Ceriodaphnia quadrangula, Daph-

nia cristata. Представители отряда Calaniformes 
в пробах отсутствовали.

Средние количественные показатели летне-
го зоопланктона исследованного участка реки 
представлены в табл. 2. Достоверных различий 
в показателях обилия и видового разнообразия 
зоопланктона между верхней и нижней частями 
плеса, а также между центральной и прибреж-
ной зонами нами не выявлено.

Оценка качества воды по  системе сапроб-
ности показала, что река имеет слабозагряз-
ненные воды. В соответствии с существующей 
классификацией [Китаев, 2007] исследован-
ный участок р. Суна можно охарактеризовать 
как олиготрофный со средней биомассой зоо-
планктона до 1 г/м3. Основные структурные по-
казатели зоопланктона приведены в табл. 3.

Зообентос. В  составе зообентоса выяв-
лено 44 вида. Из  них Porifera  – 1 вид, Anneli-
da – 2 вида, Mollusca – 11 видов и Arthropoda – 
30 видов. Членистоногие преимущественно 
представлены насекомыми Insecta – 28 видов. 
Преобладают палеарктические виды транспа-
леарктического (26 %), европейского (17 %) 
и  европейско-сибирского (13 %) распростра-
нения. Таксономический состав зообентоса 
приведен в табл. 4. Обилие зообентоса варьи-
ровало в широких пределах от 0,06 до 2,72 тыс. 
экз./м2 и  от  0,1 до 1370,4  г/м2. Биомассу 
в  значительной степени определяли круп-
ные представители двустворчатых моллюсков 
сем. Unionoida, превышающие в 80 раз (в сред-
нем) остальной зообентос по  этому показате-
лю. Скопления крупных Bivalvia (до 120  экз./м2 
и  1370  г/м2) были приурочены к  участкам ме-
диали в верхней части плеса. Из-за тотального 
доминирования по  биомассе этих беспозво-
ночных на отдельных станциях в данной работе 
мы рассматриваем их отдельно. Без учета мол-
люсков сем. Unionoida биомасса варьировала 
от 0,1 до 10,5 г/м2, основу зообентоса форми-
ровали личинки Chironomidae по  численности 
и Chironomidae и Odonata по биомассе (табл. 5).

Выявленные значения индекса сапробности 
указывают на слабое загрязнение вод, водоток 
можно характеризовать как β-мезосапробный. 
Значение индекса Шеннона, отражающее ви-
довое разнообразие зообентоса, близко к  та-
ковому, выявленному для зоопланктона. Осно-
ву биомассы формируют небольшое количест-
во видов. Основные структурные показатели 
зообентоса приведены в табл. 6.

При сопоставлении показателей зообентоса 
на  участках дна, покрытых корой и  свободных 
от  нее, нами не  выявлено достоверных разли-
чий в численности, биомассе, индексах Шенно-
на и сапробности.

Таблица 1. Видовой состав и  встречаемость видов 
зоопланктона р. Суна (25–26.07.2016, 28.07.2017)
Table 1. Zooplankton species composition and species 
occurrence in  the  Suna River (25–26.07.2016, 
28.07.2017)

Таксон
Taxon

Встречаемость
Occurrence

Тип/Division Rotifera
Класс/Class Eurotatoria
Отряд/Order Saeptiramida
Polyarthra dolichoptera Idelson, 1925 *
Ploesoma hudsoni (Imhof, 1891) +
Отряд/Order Transversiramida
Euchlanis dilatata Ehrenberg, 1832 *
Kellicottia longispina (Kellicott, 1879) +++
Тип/Division Arthropoda
Класс/Class Maxillopoda
Отряд/Order Cyclopiformes
Thermocyclops oithonoides (Sars, 1863) +++
Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857) +
Cyclops strenuus strenuus Fisher, 1851 *
Класс/Class Branchiopoda
Отряд/Order Ctenopoda
Sida crystallina (O. F. Muller, 1776) *
Отряд/Order Anomopoda (Sars, 1865) 
Daphnia cristata Sars, 1862 ++
Ceriodaphnia quadrangula (O. F. Muller, 
1785) ++

Scapholeberis mucronata (O. F. Muller, 
1776) *

Pleuroxus truncatus (O. F. Muller, 1875) *
Drepanothrix dentata (Euren, 1861) *
Chydorus sphaericus (O. F. Muller, 1785) +
Bosmina (Bosmina) longirostris 
(O. F. Muller, 1785) +++

B. (Eubosmina) coregoni Baird, 1857 *
Отряд/Order Onychopoda (Sars, 1865) 
Polyphemus pediculus (Linnaeus, 1761) +
Всего видов
Total 17

Примечание. Встречаемость: (+++)  – вид широко распро-
странен (> 50 % проб); (++)  – вид обычен (25–50 % проб); 
(+) – вид редок (< 25 % проб); * – случайные находки.
Note. Occurrence: (+++) – prevalent species (> 50 % samples); 
(++) – common species (25–50 % samples); (+) – rare species 
(< 25 % samples); * – sporadic occurrence.
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Обсуждение

Преобладание каменистых грунтов в  зоне 
быстрого течения, а  также илов и  глины 
на  участках с  замедленной водой в  целом ха-
рактерно для плесов рек Восточной Фенно-
скандии. К  последствиям лесосплава можно 
отнести толстый слой коры хвойных деревьев, 
покрывающий дно медиали. Содержащийся 
в ней комплекс веществ препятствует быстро-
му разложению, что обусловливает долговре-
менный эффект этого фактора.

Как известно, показатели обилия и таксоно-
мический состав речного зоопланктона напря-
мую связаны с гидрологическими особенностя-
ми реки, скоростью течения воды и  степенью 
озерности ее бассейна [Экосистема…, 2007]. 
Основной планктический комплекс формируют 
виды, поступающие из  проточных и  истоковых 
озер. Как правило, на участках реки с высокой 
скоростью течения отмечается резкое падение 
показателей обилия и  видового разнообразия 

планктеров [Круглова, 1978; Комулайнен и др., 
1989]. Также к  существенным колебаниям ви-
дового состава и  количественных показателей 
планктонной фауны приводят гидрологические 
и  метеорологические условия года, определя-
ющие величину стока рек [Лазарева, 2010].

Сравнение наших данных с  результатами 
исследований, проводимых ранее в  озерно-
речной системе Суна [Филимонова, Белоусо-
ва, 1988; Комулайнен и др., 2011], показывает 
значительное сходство видового состава, до-
минирующих видов и  уровня количественного 
развития планктонной фауны на  протяжении 
нескольких последних десятилетий. Общими 
закономерностями являются обедненность 
видового состава и показателей обилия русло-
вого зоопланктона по  сравнению с  озерными 
участками, а также высокая степень доминиро-
вания нескольких таксонов в  образовании чи-
сленности и биомассы. Таким образом, несмо-
тря на относительно малую проточность плеса, 
в  том числе вследствие четырехкратного сни-

Таблица 2. Средние количественные показатели зоопланктона р. Суна (25–26.07.2016, 28.07.2017)
Table 2. The average quantitative indices of the zooplankton in the Suna River (25–26.07.2016, 28.07.2017)

Таксон
Taxon

Численность
Abundance

Биомасса
Biomass

тыс. экз./м3

ths. spcm./m3
% г/м3

g/m3
%

Rotifera 0,04 1,1 < 0,001 < 0,1
Cladocera 3,57 96,6 0,145 98,6
Cyclopiformes 0,09 2,3 0,002 1,3
Всего
Total

3,70 0,147

Таблица 3. Структурные показатели зоопланктона р. Суна (25–26.07.2016, 28.07.2017)
Table 3. Structural indices of the zooplankton in the Suna River (25–26.07.2016, 28.07.2017)

Показатель
Index

Значение
Value

Число видов в пробе Sпр
Number of species in Sпр sample 6,8 ± 1,90*

Индекс Шеннона (HN)
The Shannon Index (HN) 1,5 ± 0,35

Индекс доминирования Бергера – Паркера IB/ P
The Berger – Parker Dominance Index IB/ P

0,4 ± 0,11

Индекс сапробности по Пантле и Бук
The Pantle – Buck Saprobity Index 1,4 ± 0,22

Средняя численность (min – max), тыс. экз./м3

Average abundance (min – max), ths. spcm./m3 3,7 (1,05–22,90) 

Средняя биомасса (min – max), г/м3

Average biomass (min – max), g/m3 0,15 (0,033–0,912) 

Доминирующий комплекс (более 5 % по биомассе)
Dominant complex (more than 5 % by biomass) 

Bosmina (Bosmina) longirostris
Ceriodaphnia quadrangula

Типизация водотока
Watercourse typification

Олиготрофный, олигосапробный
Oligotrophic, oligosaprobic

Примечание. *Приведено стандартное отклонение.
Note. *The standard deviation is given.
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Таблица 4. Видовой состав зообентоса рипали и медиали р. Суна (25–26.07.2016, 28.07.2017)
Table 4. The species composition of zoobenthos in the riparian zone and channel of the Suna River (25–26.07.2016, 
28.07.2017)

Медиаль
Channel

Рипаль
Riparian

Тип/Division Porifera
Spongilla lacustris (Linnaeus, 1758) + +
Тип/Division Annelida
Отряд/Order Haplotaxida
Uncinais uncinata (Ørsted, 1842) +  – 
Отряд/Order Enchytraeida
Peloscolex ferox (Eisen, 1879)  – +
Тип/Division Mollusca
Класс/Class Gastropoda
Bathyomphalus sp.  – +
Planorbis sp.  – +
Segmentina sp.  – +
Класс/Class Bivalvia
Отряд/Order Unionoida
Anodonta cygnea (Linnaeus, 1758)  – +
Unio pictorum (Linnaeus, 1758) + +
U. tumidus Retzius, 1788  – +
Отряд/Order Veneroida
Euglesa (Cyclocalyx) lapponica (Clessin 
in Westerlund, 1873)  – +

E. (Henslowiana) henslowana 
(Sheppard, 1825)  – +

E. (Henslowiana) lilljeborgii Clessin 
in Esmarket Hoyer, 1886  – +

E. (Pseudeupera) subtruncata (Malm, 
1855)  – +

Pisidium amnicum (Müller, 1774)  – +
Тип/Division Arthropoda
Класс/Class Arachnida
Отряд/Order Trombidiformes
Hydracarina sp.  – +
Класс/Class Entognatha
Diplura sp. +  – 
Класс/Class Insecta
Отряд/Order Ephemeroptera
Caenis horaria (Linnaeus, 1758)  – +
Cloeon sp.  – +
Ephemera vulgata Linnaeus, 1758 + +
Отряд/Order Odonata
Gomphus vulgatissimus Linnaeus, 1758 +  – 

Медиаль
Channel

Рипаль
Riparian

Odonata spp.  – +
Отряд/Order Coleoptera
Hydrophilus sp.  – +
Отряд/Order Megaloptera
Sialis lutaria (Linnaeus, 1758)  – +
S. sordida Klingstedt, 1933  – +
Отряд/Order Neuroptera
Sisyra nigra (Retzius, 1783) +  – 
Отряд/Order Trichoptera
Neureclipsis bimaculata (Linnaeus, 
1758)  – +

Отряд/Order Diptera
Сем./Family Ceratopogonidae sp. +  – 
Сем./Family Chironomidae
Подсемейство/Subfamily Tanypodinae
Clinotanypus sp.  – +
Procladius (Holotanypus) sp. + +
Tanepodinae sp. + +
Tanypus sp. + +
Подсемейство/Subfamily Orthocladiinae
Heterotrissocladius subpilosus group  – +
Psectrocladius (P). simulans 
(Johannsen, 1937)  – +

Подсемейство/Subfamily Chironominae
Chironomus sp. +  – 
Cladopelma goetghebueri Spies & 
Saether, 2004 +  – 

Fleuria lacustris Kieffer, 1924  – +
Harnischia curtilamellata (Malloch, 
1915) +  – 

Microchironomus tener (Kieffer, 1918) +  – 
Microtendipes pedellus (De Geer, 1776) + +
Polypedilum convictum group +  – 
P. nubeculosum group + +
P. scalaenum group + +
Tanytarsus sp. + +
Tribelos intextus (Walker, 1856)  – +
Всего
Total 20 34

жения объема стока, структура зоопланктона 
до настоящего времени соответствует речной 
и не имеет черт озерной.

Видовой состав зообентоса (44 вида) беден 
относительно фауны донных беспозвоночных 
других рек региона. Так, в  порожистых реках 
Республики Карелия ранее выявляли от 64 до 92 
таксонов [Барышев, 2018, 2019]. Вероятно, это 
связано с тем, что настоящее исследование ох-

ватывает только плес, в то время как значитель-
ное разнообразие наблюдается в  зообентосе 
порогов. Так, для плесов р. Кемь было выявлено 
меньшее число видов – 32 [Барышев, 2018].

В  р. Суна наименьшее число таксонов (20) 
выявлено нами в  зообентосе медиали, несмо-
тря на  то  что рипаль значительно уступает ей 
по  площади. Таксономическое разнообразие 
зообентоса (индекс Шеннона) значительно 
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выше (табл. 6), чем выявленное ранее для пле-
сов р. Кемь (1,1 ± 0,15), расположенной се-
вернее [Барышев, 2018]. Обилие макрозообе-
нтоса можно оценить как обычное для плесов 
рек Восточной Фенноскандии [Рябинкин, 1983; 
Барышев, 2018]. В  ходе исследований выявле-
но относительно высокое значение индекса са-
пробности (2,4 ± 0,44), указывающее на  посту-
пление в водоток органических веществ. Ранее 
для рек региона нами были установлены фоно-
вые значения в  1,61 ± 0,161, что намного ниже, 
чем в  р. Суна [Барышев, 2016]. Одним из  воз-

можных источников загрязнения является форе-
левое хозяйство, функционирующее в  оз. Сун-
дозеро с  1989  г. Эвтрофированию подверга-
ется не только озеро, но и вытекающая из него 
река Суна, в том числе и участок в заповеднике 
«Кивач».

Обращает на себя внимание незначительное 
влияние коры хвойных деревьев на обилие и ви-
довое разнообразие зообентоса. Вероятно, это 
связано с тем, что на дне плесов накопление ра-
стительных остатков, в том числе и коры хвой-
ных деревьев, происходит и  в  естественных 
условиях. Отсутствие отрицательного влияния 
подобных последствий сплава древесины отме-
чали и ранее. Так, было показано, что в р. Сред-
няя Печора на  участках с  корой, оставшейся 
после лесосплава, зообентос был даже разно-
образнее и  отличался повышенной биомассой 
по сравнению с зообентосом в остальном русле 
со смешанными песками [Зверева, 1969].

Заключение

Современное состояние экосистемы круп-
ного плеса реки Суна, находящегося ниже во-
допада Кивач, можно оценить как стабильное. 
Несмотря на  слой коры хвойных деревьев, 
оставшийся после лесосплава, и вчетверо сни-
женный объем стока, структура зоопланктона 
и  зообентоса вполне соответствует таковой 
в  других реках региона. Оценка качества воды 
указывает на  умеренное органическое загряз-
нение, что обусловливает необходимость мо-
ниторинга, принимая во внимание природоох-
ранный статус территории.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из  средств федерального 

Таблица 5. Численность и  биомасса основных так-
сономических групп в  зообентосе плеса р. Суна 
(25–26.07.2016, 28.07.2017)
Table 5. The  abundance and  biomass of  the  main 
taxonomic groups in  the  zoobenthos of  the  reach 
of the Suna River (25–26.07.2016, 28.07.2017)

Таксон
Taxon

Численность
Abundance

Биомасса
Biomass

тыс. экз./м2

ths. spcm./
m2

% г/м3

g/m3
%

Oligochaeta 0,01 3,1 0,04 1,9
Bivalvia 0,01 2,5 0,13 6,0
Gastropoda 0,04 9,4 0,10 4,7
Hydracarina 0,01 3,1 0,02 0,8
Ephemeroptera 0,02 4,7 0,21 9,6
Trichoptera < 0,01 0,3 < 0,01 0,1
Odonata < 0,01 0,9 0,67 31,3
Megaloptera 0,01 2,5 0,24 11,0
Chironomidae 0,33 71,8 0,73 34,1
Прочие 
насекомые
Other insects

0,01 1,6 0,01 0,6

Всего
Total 0,46 2,15

Таблица 6. Структурные показатели зообентоса плеса р. Суна (25–26.07.2016, 28.07.2017)
Table 6. Structural indices of the zoobenthos in the Suna River (25–26.07.2016, 28.07.2017)

Показатель
Index

Значение
Value

Число видов в пробе Sпр
Number of species in Sпр sample 6,7 ± 2,94

Индекс Шеннона (HN)
The Shannon Index (HN) 1,5 ± 0,54

Индекс сапробности по Пантле и Бук
The Pantle – Buck Saprobity Index 2,4 ± 0,44

Средняя численность (min – max), тыс. экз./м2

Average abundance (min – max), ths. spcm./m3 0,46 (0,06–2,72) 

Средняя биомасса (min – max), г/м2

Average biomass (min – max), g/m3 2,15 (0,06–10,5) 

Доминирующий комплекс (более 5 % по биомассе)
Dominant complex (more than 5 % by biomass) 

Anodonta cygnea, Gomphus vulgatissimus, Procladius 
(Holotanypus) sp., Microtendipes gr. pedellus

Типизация водотока
Watercourse typification

β-мезосапробный
β-mesosaprobic
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бюджета на  выполнение государственного за-
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0081).

Авторы глубоко признательны А. А. Фролову 
(ММБИ) за видовое определение моллюсков 
надсемейства Pisidioidea (Bivalvia) и  О. В. Фо-
миной (заповедник «Кивач») за помощь в орга-
низации полевых работ.
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ПОВЕДЕНИЕ МОЛОДИ ЛОСОСЯ (SALMO SALAR L.)  
В ЛЕТНИЙ ПЕРИОД (РЕКА ЛИЖМА, БАССЕЙН  
ОНЕЖСКОГО ОЗЕРА)

Д. А. Ефремов, А. Е. Веселов, М. А. Ручьев
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»,  
Петрозаводск, Россия

Установлено, что у  каждой возрастной группы молоди лосося имеется своя ди-
намика суточной пищевой активности, основным регулятором которой является 
освещенность. На  широте р. Лижма (62°22ʹ40ʺ с. ш., 34°29ʹ57ʺ в. д.), впадающей 
в Онежское озеро, период двигательной пищевой активности в июне-июле составля-
ет 16 ч ± 30 мин. В сумеречные часы и в темное время суток при освещенности менее 
0,2 тыс. лк она отсутствует у всех возрастных групп. Сеголетки 0+ сохраняют пище-
вую активность на постоянном уровне в течение дня и совершают около 900 бросков 
за пищей. Пестрятки 1+ и 2+ имеют наивысший уровень пищевой активности в утрен-
ние часы (18 тыс. лк), затем она снижается к 15 ч (70 тыс. лк), сохраняясь на этом уров-
не до 19 ч (21 тыс. лк). Далее пищевая активность незначительно растет до сумерек. 
Количество бросков составляет около 350 за сутки. У пестряток 3+ отмечен мини-
мальный уровень пищевой активности в утренние часы, далее он постепенно растет 
и достигает пика к 15 ч, после чего наблюдается постепенное снижение. За день они 
совершают около 300 бросков. Интенсивность кормления у особей 0+ в среднем со-
ставляет 63 броска/ч. Мальки возраста 1+ совершают менее 30 бросков/ч, 2+ – около 
40 бросков/ч, а 3+ – 25 бросков/ч. Пищевую активность снижает плотная облачность 
и конкуренция. Особи 0+ и 1+ не способны конкурировать с крупными пестрятками 
и другими хищниками за кормные микростации и сгоняются с них. Пестрятки 2+ и 3+ 
занимают самые выгодные по кормности микростации, рыбы менее чем за 50 % вре-
мени активности совершают до 88 % кормовых бросков в сутки, удовлетворяя свою 
потребность в корме. В результате пестряток 2+ и 3+ чаще можно наблюдать неак-
тивными на микростациях «укрытие», в отличие от особей 0+ и 1+.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: атлантический лосось; пестрятки; стации; микростации; пи-
щевое поведение; территориальное поведение; интенсивность кормления.

D. A. Efremov, A. E. Veselov, M. A. Ruch’ev. THE BEHAVIOR OF YOUNG 
SALMON (SALMO SALAR L.) IN THE RIVER LIZHMA (LAKE ONEGO) IN THE 
SUMMER SEASON

It was found that each age group of  young salmon has its own daily foraging activity 
pattern, mainly regulated by illumination. At the latitude of the Lizhma River (62°22ʹ40ʺ 
N, 34°29ʹ57ʺ E), which drains to  Lake Onego, the  foraging activity duration in  June 
and July is 16 h ± 30 min. In twilight hours and in the dark (below 200 lx) it was absent 
in all age groups. Young-of-the-year (0+) maintained a constant level of foraging activity 
during the day, making about 900 darts at food. Parr aged 1+ and 2+ foraged the most 
actively in the morning (18,000 lx), after which the activity declined until 15 h (70,000 lx) 
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Введение

Атлантический лосось (Salmo salar L.) при-
надлежит к  семейству Salmonidae, роду Salmo 
[Атлас…, 2002]. Имеет сложный жизненный 
цикл, связанный с  развитием молоди в  реках 
и  нагулом в  морской среде или крупных озе-
рах. На фоне подвижной среды обитания в он-
тогенезе молоди лосося развивается комплекс 
сложных поведенческих реакций. Известно, что 
речной период считается важнейшим звеном 
жизненного цикла лосося. В  настоящее вре-
мя достаточно хорошо исследованы условия 
воспроизводства вида, распределения и  оби-
тания его разновозрастной молоди в  реках 
[Кузьмин, Смирнов, 1982; Казаков и др., 1992; 
Jensen et  al., 1997; Веселов, Калюжин, 2001 
и  мн. др.]. Достаточное количество работ по-
священо отдельным аспектам поведения мо-
лоди атлантического лосося [Kalleberg, 1958; 
Karlström, 1977; Шустов, Смирнов, 1978; Ken-
nedy, Strange, 1982; Бакштанский, Нестеров, 
1983; Шустов, 1983, 1995; Morantz et  al., 1987; 
Mikheev et  al., 1994; Веселов, 1996 и  мн. др.]. 
Исследованиями показано, что молодь лосося 
на пороговых и перекатных участках рек имеет 
мозаично-агрегированный тип распределе-
ния, который динамично меняется в зависимо-
сти от  гидрологических, суточных и  сезонных 
погодных условий. Вместе с  молодью лосося 
на участках обитают и другие реофильные виды 
рыб, влияющие на ее поведение [Шустов и др., 
1980; Шустов, 1983, 1987; Веселов, Калюжин, 
2001; Калюжин, 2006]. Существенной сторо-
ной речного периода развития следует рас-
сматривать становление пищевого поведения. 
Это одна из  сложнейших форм жизнедеятель-
ности рыб, обеспечивающая рост, выживае-
мость, темп и сроки созревания, плодовитость 
[Мантейфель, 1967а, б]. Вместе с  тем далеко 
не  полно изучено пищевое поведение молоди 

пресноводного лосося [Смирнов и  др., 1976; 
Шустов, 1995; Веселов, Калюжин, 2001]. Оста-
ются не  до конца исследованными суточная 
динамика пищевой активности рыб, влияние 
гидрологических (скорость течения, глубина) 
и  погодных (температура, освещенность) фак-
торов среды на поведение молоди лосося.

Цель работы  – изучить территориально-пи-
щевое поведение разновозрастной молоди 
пресноводного лосося в  летний период, опре-
делить динамику пищевой активности на  ста-
циях и микростациях выростных участков реки.

Материал и методы

Исследования проводили на р. Лижма (бас-
сейн Онежского озера). Использовали метод 
подводных наблюдений, выполняемых с помо-
щью легководолазного снаряжения, по  стан-
дартным методикам [Keenleyside, 1962; Wan-
kowski, Thorp, 1979; Павлов и  др., 1981 и  др.]. 
Визуально отслеживали поведение отдельных 
особей лосося разных возрастов на  предпе-
рекатном, перекатном и  пороговом участках. 
Участки различаются глубинами, скоростя-
ми течения и  фракционным составом грунта. 
На  предперекатном участке глубина состави-
ла 0,5 ± 0,2  м, скорость течения 0,4 ± 0,2  м/с, 
фракционный состав грунта преимущест-
венно галечный с  мелким валуном. На  пе-
рекатном участке глубина была 0,5 ± 0,2  м, 
скорость течения 0,8 ± 0,3  м/с, грунт состо-
ял из  мелкого и  среднего валуна, местами 
с  галечником. На  пороговых участках глубина 
не  превышала 0,6 ± 0,2  м, скорость течения 
1,4 ± 0,4  м/с  и  грунт представлен валунами 
разных размеров. На  протяжении суток в  ин-
тервалах 9–10, 12–13, 15–16, 18–19 и  21–22  ч 
осуществляли наблюдение за отдельными 
мальками лосося. Освещенность в  это время 
варьировала в пределах 0,2–78 тыс. лк, в зави-

and remained low until 19 h (21,000 lx). Then it increased slightly until dusk. The num-
ber of  darts at food was about 350 per day. For 3+ parr, the  activity was the  lowest 
in the morning hours, gradually growing afterwards to reach a peak at around 15 hours, 
after which a gradual decline was observed. During the day they make about 300 darts at 
food. The foraging intensity for 0+ fish averages 63 darts per hour. Fish aged 1+ make less 
than 30 darts/h; 2+ make about 40 darts/h; 3+ salmon make about 25 darts/h. Foraging 
activity can be reduced by dense clouds and  competition. Young fish aged 0+ and  1+ 
cannot compete with larger parr and other predators for fodder-rich sites. 2+ and 3+ parr 
occupy the most advantageous feeding microsites, where they perform up to 88 % of all 
daily darts for food in less than 50 % active time, and thus satisfy their daily nutritive de-
mand. As a result, 2+ and 3+ parr would be more often seen inactive in “shelter” micro-
sites compared to 0+ and 1+ individuals.

K e y w o r d s: Atlantic salmon; parr; sites; microsites; foraging behavior; territorial behav-
ior; foraging intensity.
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симости от  времени дня. Максимум регистри-
ровался с 12 до 15 ч, когда на участки исследо-
вания попадали прямые солнечные лучи. Мини-
мум освещенности отмечался в 22 ч (сумерки), 
когда регистрировалось около 0,2 тыс. лк. Про-
водили пробные погружения в  ночные часы 
в интервалах 0–1, 3–4 и 6–7 ч при освещенно-
сти менее 0,2 тыс. лк. Подсветку осуществляли 
светодиодным фонарем. В этих условиях рыбы 
находились в  укрытиях и  практически не  про-
являли двигательной активности, в связи с чем 
почасовые наблюдения за рыбами в  ночные 
часы не проводились. В ходе наблюдения учи-
тывали количество совершаемых рыбой бро-
сков за пищей, дальность и  их направление, 
регистрировали время нахождения на  каждой 
из  микростаций (М) и  их количество. Также 
в  пределах одной стации отмечали конку-
рентные и  (или) агрессивные взаимодействия 
с другими рыбами. Под стациями мы понимаем 
избираемые молодью лососевых подвижные 
объемы водного пространства и  накрывае-
мые ими площади дна, в которых относительно 
устойчиво осуществляется жизнедеятельность 
одиночных особей разных возрастных групп. 
Микростация – это ограниченная площадь дна 
в  рамках стации, на  которой рыба находится 
определенное время в течение дня. Несколько 
микростаций, между которыми перемещаются 
пестрятки лосося, объединяются в стацию.

На участках трех биотопов (предперекатный, 
перекатный и пороговый) выбрали и изучили 10 
стаций обитания разновозрастной молоди ло-
сося. Предперекатный биотоп характеризует-
ся низкими скоростями течения  – 0,3–0,6  м/с, 
галечно-песчаным грунтом; на  перекатном 
скорости течения выше  – 0,6–0,9  м/с  и  грунт 
сложен галечно-мелковалунными фракция-
ми; пороговый имеет самые высокие скорости 
течения  – 0,8–1,7  м/с, грунт преимуществен-
но валунный. Площадь исследуемых стаций 
обычно не  превышала 0,7  м2. Для возрастных 
групп 0+, 2+ и  3+ стации исследовали во всех 
трех типах биотопов. Одного малька возрастом 
1+ наблюдали в одном типе биотопа – предпе-
рекатном. При изучении стаций отмечали тип 
биотопа, скорости течения, глубины, фракци-
онный состав грунта.

Результаты и обсуждение

Мальки лосося в  течение лета проявляют 
устойчивое территориальное поведение. Они 
активно охраняют свои стации и микростации, 
агрессивно нападая и  преследуя вторгшихся 
пестряток или других рыб. Смена микростаций 
в  пределах одной стации происходит много-

кратно в течение дня под влиянием изменения 
освещенности, температуры воды, хищников, 
внутривидовой конкуренции и других факторов. 
Время нахождения особи на  площади стации 
составляет несколько недель и  даже месяцев 
летнего периода. По-видимому, территориаль-
ность рыб обусловлена их оседлым образом 
жизни и  питанием сносимыми потоком бен-
тосными организмами, на  что также указыва-
ют ряд авторов [МсСrimmоn, 1954; Владимир-
ская, 1957; Каllеbеrg, 1958; Кееnleysidе, 1962; 
Sаundеrs, Gее, 1964; Митанс, 1971; Смирнов, 
1979; Шустов и  др., 1980; Веселов, 1996; Erki-
naro, 1997; Веселов, Калюжин, 2001 и др.].

Основные гидрологические характеристики 
исследованных стаций приведены в таблице 1. 
Как видно, сеголетки 0+ избирают стации с ми-
нимальной поверхностной скоростью течения – 
0,1–0,2 м/с, пестрятки 3+ предпочитают стации 
с  максимальными скоростями течения  – до 
1,3 (максимум до 1,7) м/с. Это объясняется 
физическими возможностями рыб и  влияни-
ем температуры воды. Физические способно-
сти молоди лосося значительно выше летом, 
чем зимой, в  диапазоне температур активной 
жизнедеятельности 12–18 °С  [Щуров, Шустов, 
1989; Шустов и  др., 1989]. Однако особи 0+ 
и 1+ с меньшими размерами тела и при темпе-
ратуре воды 15–21 °С  неспособны длительное 
время противостоять потоку с  высокой скоро-
стью течения, где в случае дальних бросков за 
пищей их сносит и они вынуждены затрачивать 
время и  энергию для возвращения на  корм-
ную микростацию. При этом особи 2+ и 3+ из-
бирают стации с  поверхностными скоростя-
ми 0,9–1,5 м/с, на которых успешно кормятся. 
На стациях с критическими скоростями течения 
1,7  м/с  и  выше пестрятки 3+ способны делать 
лишь короткие броски за пищей в  придонном 
слое воды. При дальних бросках их сносит, как 
сеголеток 0+. На этих стациях малькам затруд-
нительно кормиться, поскольку поток насыщен 
пузырьками воздуха и им сложно выделять кор-
мовые объекты.

Среднее количество бросков за пищей при-
ведено в  таблице 2. Во втором столбце пред-
ставлено суммарное фактическое число бро-
сков за пищевыми частицами за 5 ч наблюдения 
в  течение дня. В  третьем столбце приведены 
суточные данные за июнь и июль, когда время 
активности составляло 16  ч ± 30  мин. Условно 
время фактического питания рыб экстраполи-
ровано на  время суточной активности. Время 
фактического наблюдения за мальками 5 ч в те-
чение суток обусловлено физической возмож-
ностью наблюдателя, поскольку нахождение 
под водой более одного часа затруднительно.
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Наибольшее количество бросков за пищей 
в  сутки совершают особи 0+  – 877, в  2 раза 
больше, чем представители остальных возраст-
ных групп. Вероятно, это связано с  высокими 
потребностями сеголеток в  корме при интен-
сивном росте. Также, как выяснил Ю. А. Шустов 
[1983], часть бросков сеголеток ошибочно на-
правлена на  несъедобные частицы дрифта ра-
стительных останков детрита, чего не наблюда-
ется у старших возрастных групп мальков.

У пестряток лосося 1+ и 2+ количество бро-
сков чуть больше 350, пестрятки 3+ совершают 
около 300 бросков. Общее снижение пищевой 
активности возрастных групп 2+ и  3+ может 
быть связано с  увеличением размеров кормо-
вых частиц и  качественным изменением пи-
щевого спектра питания [Митанс, 1971, 1975; 
Wankowski, 1979; Шустов, 1983 и мн. др.]. Так-
же это может быть связано с высоким уровнем 
«разборчивости» старших возрастных групп 
лосося, они совершают меньше бросков за не-
съедобными объектами, в отличие от сеголеток 
0+ [Шустов, 1983].

После подсчета количества бросков за пищей 
были построены сравнительные графики суточ-
ной пищевой активности для каждой возраст-
ной группы 0+, 1+, 2+ и  3+ из  разных биотопов 
(рис. 1). Среднее значение показателя отражает 
постоянный уровень активности сеголеток лосо-
ся 0+ в течение суток (рис. 1, А). Пищевая двига-
тельная активность заметно различается подъе-
мом или падением уровня. Вероятно, это связано 
с конкурентными отношениями, в результате ко-
торых сгоняемые особи 0+ вынуждены длитель-
но скрываться, не  имея возможности кормиться 
на стациях вместе со старшими пестрятками.

Таблица 1. Сравнительная характеристика стаций молоди лосося в реке Лижма
Table 1. Comparative characteristics of young salmon sites in the Lizhma River

№ стации
Site no.

Тип биотопа
Biotope type

Возраст, 
лет

Age, years

Пло-
щадь, 

м2

Area, m2

Поверхностная 
скорость тече-

ния, м/с
Surface velocity, 

m/s

Глубина, 
м

Depth, m

Проективное 
покрытие, %

Projective 
cover, %

Обра-
стание
Fouling

Кол-во ми-
кростаций 
на стации

Number 
of microsites 

at a site

4 перекат
rift 0+ 0,7 0,7–1,3 0,3–0,5 0 слабое

weak 5

7 предперекат
pre-rift 0+ 0,7 0,1–0,4 0,0–0,3 70 слабое

weak 6

9 порог
rapids 0+ 0,7 0,2–1,1 0,0–0,3 100 слабое

weak 7

1 предперекат
pre-rift 1+ 0,7 0,9 0,4–0,6 0 слабое

weak 9

3 предперекат
pre-rift 2+/1+* 0,7 1,1 0,4–0,6 0 слабое

weak 7

5 перекат
rift 2+ 0,7 –0,3–1,0** 0,1–0,5 50 среднее

medium 5

10 порог
rapids 2+ 0,7 1,2–1,7 0,2–0,5 80 сильное

strong -

2 предперекат
pre-rift 3+ 0,7 0,5–1,0 0,1–0,6 0 слабое

weak 5

6 перекат
rift 3+ 0,7 1,1–1,4 0,4–0,7 0 сильное

strong 6

8 порог
rapids 3+/2+* 0,7 0,3–1,3 0,2–0,6 100 сильное

strong 4

Примечание. *На стации находились поочередно две рыбы – доминанта и субдоминанта. **Участок с обратным течением 
(0,3 м/с), возникающим за валуном.
Note. *At a site there were alternately two fish – the dominant and subdominant. **A section with a reverse flow (0.3 m/s) arising 
behind a boulder.

Таблица 2. Среднее количество бросков за пищей 
разновозрастной молоди лосося
Table 2. Average number of  darts at food of  uneven-
aged young salmon

Возрастная 
группа

Age group

Бросков за 5 ч
Darts per  
5 hours

Бросков за сутки 
(16 ч)

Darts per day  
(16 hours) 

0+ (3 экз.)  
(3 spcm) 274 877

1+ (1 экз.)  
(1 spcm) 115 368

2+ (2 экз.)  
(2 spcm) 111 355

3+ (3 экз.)  
(3 spcm) 92 294
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При отсутствии конкурирующих крупных 
мальков лосося и  хищных рыб (хариус, окунь) 
сеголетки возвращаются на  кормные микро-
стации. Так, в период с 9 до 10 ч особь 0+ (М4) 
(рис. 1, А) совершила 118 бросков. Также на ак-
тивность рыб оказывают влияние погодные 
условия, т.  к. молодь лосося использует зре-
ние для обнаружения корма [Шустов, Смир-
нов, 1978; Шустов, 1983]. Во время облачности 
и дождя освещенность значительно снижается 
(ниже 15 тыс. лк), в результате сумерки насту-
пают раньше. Например, особь 0+ (М4) (рис. 1, 
А) с  18 до 19  ч совершила только 25 бросков 
за пищей. Большую часть времени она нахо-
дилась в  укрытии. Количество совершаемых 
бросков у рыб на разных типах стаций и микро-
стаций значительно различалось (табл. 3). Так, 
особь 0+ (М4) за 5 ч наблюдения на стации пе-
рекат совершила 372 броска за пищей. Особь 
0+ (М7) на той же стации сделала 146 бросков, 
особь 0+ (М9) на стации порог – 304 броска.

У  особи 1+ (М1) прослеживается суточная 
динамика активности (рис.  1, Б). В  утренние 
часы пищевая активность была максималь-
на, постепенно снижалась к  15  ч и  сохраня-
лась на  этом уровне до 19  ч. В  вечернее вре-
мя активность вновь возрастала, не  достигая 
утреннего уровня. К  сожалению, наблюдение 
удалось провести только на  одной особи 1+, 
и  нельзя уверенно утверждать о  подобной ди-
намике для этой возрастной группы.

У пестрятки 2+ (М5) (рис. 1, В) выявлена вы-
сокая активность в  утренние часы. Затем про-
исходило постепенное снижение к  15  ч и  рост 
в  вечернее время, как и  у  особи 1+. В  то  же 
время у  особи 2+ (М5) наблюдался значитель-
ный рост активности с 21 до 22 ч, когда зафик-
сировано 75 бросков в сравнении с утренними 
32. Вероятно, это связано с  падением уровня 
воды на  12–15  см в  течение суток, в  результа-
те которого на стации понизилась скорость те-
чения и  уменьшилось количество дрейфующих 
кормовых организмов. Это к 21 ч стимулирова-
ло пестрятку переместиться на 2 м за пределы 
своей стации к центру русла и занять новую ми-
кростацию, где скорость течения выше. Н. Хугес 
и Л. Дилл [Нughеs, Dill, 1990], работая на реках 
Аляски с молодью хариуса, назвали место, с ко-
торого рыбы совершают кормовые броски, фо-
кальной точкой. Они обнаружили, что с увеличе-
нием скорости потока в  зоне фокальной точки 
встречаемость кормовых объектов возрастает. 
Это, по‑видимому, справедливо и  для молоди 
лосося [Шустов, 1983]. Также в  несколько раз 
отличалось количество бросков за пищей меж-
ду двумя стациями из  разных биотопов. Особь 
2+ (М3), обитающая на стации в биотопе пред-
перекат, совершила за 5 ч в 4 раза меньше бро-
сков за пищей по сравнению с особью 2+ (М5) 
со стации биотопа перекат (табл. 3).

У пестрятки 3+ (рис. 1, Г) наблюдается дина-
мика, отличная от таковой у молоди 1+ и 2+, как 

Рис. 1. Суточная пищевая активность разновозрастной молоди лосося:
А – сеголетки 0+ (3 экз.); Б – пестрятка 1+ (1 экз.); В – пестрятки 2+ (2 экз.); Г – пестрятки 3+ (3 экз.); М* – номер стации

Fig. 1. Daily foraging activity of uneven-aged young salmon:
А – young-of-the-year 0+ (3 spcm); Б – parr aged 1+ (1 spcm); В – parr aged 2+ (2 spcm); Г – parr aged 3+ (3 spcm); М* – site no.
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в среднем, так и по отдельным особям. В утрен-
ние часы активность минимальна, далее она 
возрастает к 13 ч, пик ее приходится на 15–16 ч, 
затем она постепенно снижается. После 21  ч 
активность выше, чем утром. У  особи 3+ (М8) 
величина пищевой активности не выявлена в 12 
и 18 ч, т. к. пестрятка покидала стацию и пере-
мещалась к центру русла, где ее не удавалось 
обнаружить. Количество бросков на  стациях 
разных биотопов (предперекат, перекат, порог) 
также варьирует. Так, особь 3+ (М2) в биотопе 
предперекат совершила 111 бросков за пищей. 
Особь 3+ (М6) в  биотопе перекат  – только 49 
бросков. Вероятно, это связано с понижением 
уровня воды на 12–15 см и уменьшением коли-
чества корма в потоке из‑за снижения скорости 
течения. В ходе наблюдения эта пестрятка пы-
талась несколько раз сменить стацию у берега 
на стацию в центре русла реки, но каждый раз 
встречала сопротивление другой особи 3+. 
Лишь в  конце периода суточного наблюдения, 
к 18–19 ч, ей удалось занять одну из микроста-
ций в центре русла, где за равный промежуток 
времени, в  сравнении с  прибрежной микро-
стацией, было зафиксировано большее число 
пищевых бросков. У  особи 3+ (М8) в  биотопе 
порог за время наблюдения отмечено 116 бро-
сков за пищей, и  это с  учетом ее отсутствия 
в поле наблюдения в течение 2 ч.

Пространственное распределение молоди 
лосося имеет свои особенности в связи с изме-
нением возраста рыб и  сменой сезонов года. 
Сеголетки после расселения из  нерестовых 
бугров обитают на  мелководных участках рек, 
где грунт представлен преимущественно мел-
ким гравием и  галькой. Подрастая, пестрятки 
мигрируют и  распределяются на  гребневых 
участках порогов и  перекатов с  быстрым по-
верхностным течением и  галечно-валунным 
грунтом [Каllеbеrg, 1958; Смирнов и др., 1976; 
Каrlström, 1977; Кеnnеdу, Strаngе, 1982; Весе-

лов, Калюжин, 2001 и др.]. Если сеголетки рас-
селяются на  участках с  глубинами 0,2–0,5  м, 
то  пестряткам старших возрастов свойствен-
но распределение по всему руслу реки на глу-
бинах 0,7–1,0  м и  при скорости течения до 
1,5  м/с  [Смирнов, 1979; Erkinaro, 1997; Весе-
лов, Калюжин, 2001]. Молодь обитает, как пра-
вило, на  перекатах основной реки, где доста-
точное количество укрытий позволяет ей, как 
придонным рыбам, освоить всю реку, включая 
стрежневую часть. При этом молодь находит-
ся в меньшей зависимости от течения [Павлов 
и др., 1981]. Как показали наши исследования, 
рыбы разных возрастных групп находятся в по-
стоянном динамичном взаимодействии друг 
с  другом, а  также с  другими конкурирующими 
за пищу и  пространство видами (хариус, мо-
лодь кумжи, гольян, голец усатый, молодь на-
лима, окунь). Это подтверждают исследования 
других авторов [Михин, 1959; Allen, 1969; Шу-
стов, 1983]. В условиях изменения уровня воды 
и скоростей течения пестрятки вынуждены по-
кидать малокормные стации, пересекать гра-
ницы соседних стаций и агрессивно вытеснять 
«соседей» с более кормных участков. Если воз-
раст и относительно большие размеры превос-
ходят конкурентов, особи удается занять из-
бранную кормную стацию и  оставаться на  ней 
длительное время, ограниченное собственны-
ми потребностями в  пище. В  случае нехватки 
пищи срабатывает поисковый механизм, когда 
особь пробно перемещается на  новую стацию 
и в случае достаточного содержания кормовых 
частиц в потоке остается на ней.

Пищевую активность разновозрастной мо-
лоди лосося и  потенциальную кормность каж-
дой микростации оценивали по интенсивности 
питания пестряток лосося с  учетом времени 
нахождения на  микростации и  количества со-
вершаемых бросков за 60  мин. У  части рыб 
регистрируемое время было меньше и  для 

Таблица 3. Количество бросков за пищей разновозрастной молоди лосося в разное время суток
Table 3. Number of darts at food of uneven-aged young salmon per day

Особь, стация / время
Specimen, site / time

9.00–10.00 12.00–13.00 15.00–16.00 18.00–19.00 21.00–22.00 Всего бросков
Overall number 

of darts
0+, М4 119 66 81 23 83 372
0+, М7 28 11 25 41 41 146
0+, М9 28 75 85 79 37 304
1+, М1 44 26 13 11 21 115
2+, М3 12 18 4 7 4 45
2+, М5 33 33 14 21 76 177
3+, М2 20 9 26 29 27 111
3+, М6 9 11 4 15 10 49
3+, М8 8  – 69  – 39 116
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сравнения интенсивности питания по  количе-
ству совершаемых бросков делался пересчет 
на 60 мин. Исследования показали, что интен-
сивность кормления рыб не всегда максималь-
на на  лучших по  кормности микростациях. Ве-
роятно, здесь проявляется воздействие внеш-
них факторов. Например, часть микростаций, 
обладающих высокой кормностью, недоступна 
для рыб из‑за высоких придонных скоростей 
течения, особенностей рельефа, создающих 
высокую турбулентность потока и  не  позволя-
ющих мальку длительное время удерживаться 
на них. Либо их занимают конкурентные виды.

Средняя интенсивность кормления для раз-
новозрастной молоди лосося в  разных типах 
биотопов приведена в  таблице 4. Максималь-
ная интенсивность отмечалась у  особей 0+  – 
63 броска/ч (34  мин., 90 макс.). Для особей 
1+ – менее 30 бросков/ч. Особи 2+ совершают 
около 40 бросков/ч (35  мин., 50 макс.). Лосо-
си 3+ совершают около 25 бросков/ч (12 мин., 
46 макс.).

На  рис.  2–5 приведены круговые диаграм-
мы, позволяющие оценить кормовой потенци-
ал микростаций и  интенсивность кормления 
на них молоди лосося.

Интенсивность кормления сеголеток 0+ 
в  биотопе предперекат (рис. 2, А) составляет 
около 90 бросков/ч (60  мин., 140 макс.), при-
чем большую часть времени, 198  мин, особь 
провела на  средней по  кормности микроста-
ции «б», совершая 64 броска/ч. В  то  же время 
на  микростации «в» с  максимальной кормно-
стью сеголеток находился лишь 51  мин, делая 
140 бросков/ч. Вероятно, это связано с  высо-
кой конкуренцией в данном биотопе, сеголеток 
уже на втором часу кормления подвергся атаке 
пестряткой 1+, которая согнала его с  кормной 
микростации «в» и заняла ее. Далее сеголеток 
переместился в  область микростации «б», где 
периодически подвергался атакам окуня с гра-
ничного края стации «б».

Для сеголетка 0+ в биотопе перекат (рис. 2, 
Б) интенсивность кормления составила 34 
броска/ч (11 мин., 64 макс.). Особь также боль-
шую часть времени – 93 мин – была на низкой 
по  кормности микростации «г», совершая 20 
бросков/ч. На  наиболее кормной микростации 
«д» малек находился всего 44  мин и  делал 64 
броска/ч. Вероятно, интенсивность питания 
здесь связана с  относительно высокой при-
донной скоростью течения на  этой микроста-
ции (0,7  м/с), она расположена непосредст-
венно в  струе потока, выходящей между двух 
глыб. Сеголеток для удержания на  микроста-
ции активно работал хвостом, часто поки-
дал микростацию, перемещаясь в  затишную 

зону. На  второй по  кормности микростации 
«б» сеголеток находился 10  мин, совершая 48 
бросков/ч. Здесь наблюдалась сходная ситу-
ация, т.  к. микростация расположена ближе 
к центру русла в основном потоке. Поверхност-
ная скорость достигала 1,5 м/с. Сеголеток для 
удержания на микростации проявлял активную 
локомоцию, также часто покидал ее и скрывал-
ся в укрытии. Затем, после нескольких попыток 
кормления на ней, переместился на микроста-
цию с  меньшими скоростями течения. На  ми-
кростациях «а» и  «в», расположенных в  затиш-
ных зонах и относящихся к укрытиям, интенсив-
ность кормления составляла соответственно 
20 и 11 бросков/ч. Сеголетки использовали их 
для отдыха либо скрывались здесь от  окуней 
и  плотвы, иногда хватая заносимые течением 
кормовые объекты.

Интенсивность кормления сеголетка 0+ в био-
топе порог (рис.  2, В) составила 65 бросков/ч 
(13  мин., 109 макс.). Подобно малькам из  дру-
гих биотопов, особь находилась максимальное 
время – 81 мин – на средней по кормности ми-
кростации «г», совершая 44 броска/ч. Эта ми-
кростация расположена на  границе затишной 
зоны. В отличие от остальных рыб значительное 
время – 74 мин – сеголеток оставался на самой 
кормной микростации «д». По времени это 25 % 
от всего периода наблюдения. Микростация рас-
полагалась в  придонной струе между валунов, 
где рыба активно работала хвостом для удер-
жания, часто перемещалась отдыхать на другие 
микростации. Интересно, что микростацию «д» 
особь заняла после того, как покинула другую 
кормную микростацию под влиянием частых атак 
молоди окуней. Сеголеток пытался занять дру-
гие микростации, расположенные на  10–15  см 
выше по течению, но после нескольких столкно-

Таблица 4. Средняя интенсивность кормления раз-
новозрастной молоди лосося (количество бросков 
за 60 мин)
Table 4. Average foraging intensity of  uneven-aged 
young salmon (number of darts per 60 minutes)

Возраст, 
стация

Age, site

В среднем 
бросков за 60 мин

Average number 
of darts per 60 min

Скорость 
течения, м/с
Flow velocity, 

m/s

Глубина, 
м

Depth, m

0+, М4 90 –0,7–1,3.. 0,3–0,5
0+, М7 34 0,1–0,4 0,0–0,3
0+, М9 65 0,2–1,1 0,0–0,3
1+, М1 28 0,9 0,4–0,6
2+, М3 35 1,1 0,4–0,6
2+, М5 50 –0,3–1,0.. 0,1–0,5
3+, М2 20 0,5–1,0 0,1–0,6
3+, М6 12 1,1–1,4 0,4–0,7
3+, М8 46 0,3–1,3 0,2–0,6
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вений с другим сеголетком 0+ вернулся на преж-
нюю микростацию. В  результате конкурентной 
борьбы две особи обозначили границу своих 
стаций и  стали придерживаться ее. На  микро-
стации «а», высокой по кормности, особь остава-
лась лишь 17 мин, совершая 74 броска/ч. Здесь 
она подвергалась частым атакам окуней и была 
вынуждена покинуть ее. Микростации «в», «е» 
и «ж» малек использовал для отдыха и в качестве 
укрытий, практически не  совершая на  них бро-
сков за пищей.

Интенсивность кормления у  пестрятки 1+ 
в  биотопе предперекат (рис.  3) составила 24 
броска/ч (12  мин., 35 макс.). Как и  сеголетки 
0+, особь максимальное время, 59  мин, оста-
валась на  микростации «б» с  минимальной 
кормностью, совершая 17 бросков/ч. В течение 
144  мин малек в  основном питался на  микро-
стациях «в», «г», «д» и «е» со средним уровнем 
кормности, совершая 24–41 бросок/ч на  каж-
дой. На максимальной по кормности микроста-

ции «к» особь находилась лишь 2 мин, что в пе-
ресчете на  час соответствовало 60 броскам. 
Микростации «а», «ж», «з» и  «к» пестрятка ис-
пользовала как промежуточные либо как укры-
тие. Оставалась на  них от  5 до 26  мин и  прак-
тически не кормилась. Данные стации располо-
жены в  биотопе предперекат, здесь отмечена 
высокая конкуренция среди реофильного сооб-
щества рыб. Вероятно, этим можно объяснить 
большое количество микростаций, избираемых 
мальком 1+. Также видно, что особь неспособ-
на защитить от  конкурентов высокопродуктив-
ные микростации и  вынуждена большую часть 
времени оставаться на минимальных по корм-
ности микростациях. Наблюдения показали, 
что пестрятка постоянно совершает попытки 
занять более кормные микростации, как только 
их покидают конкуренты.

В биотопе предперекат у лосося 2+ (рис. 4, 
А) интенсивность кормления составила око-
ло 35 бросков/ч (4  мин., 150 макс.). Пестрят-

Рис. 2. Характеристика кормления сеголеток лосося 0+ на микростациях:
А – М4 биотоп предперекат, 372 броска; Б – М7 биотоп перекат, 146 бросков; В – М9 биотоп 
порог, 304 броска

Fig. 2. Description of salmon young-of-the-year 0+ foraging at the microsites:
А – М4 pre-rift biotope, 372 darts; Б – М7 rift biotope, 146 darts; В – М9 rapids biotope, 304 darts
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ка более 50 % времени из  наблюдаемых 
133  мин питалась на  микростации «а» с  корм-
ностью, близкой к  минимальной, совершая 11 
бросков/ч. На максимальной по кормности ми-
кростации «ж» и  средней «в» рыба находилась 
лишь 5 и  2  мин, проводя в  пересчете на  час 
150 и  40 бросков соответственно. Вероятно, 

это связано с высокой конкуренцией в данном 
биотопе, т. к. стацию часто посещали пестрят-
ки 3+ и сгоняли пестрятку 2+. На микростациях 
«б», «г», «д», «е» и «з» рыба совершила за пери-
од наблюдения от 2 до 4 бросков, использовала 
их в качестве укрытий либо как промежуточные 
при сносе потоком. 

Рис. 4. Характеристика кормления пестряток лосося 2+ на микростациях:
А – М3 биотоп предперекат, 43 броска; Б – М5 биотоп перекат, 177 бросков

Fig. 4. Description of salmon parr aged 2+ foraging at the microsites:
А – М3 pre-rift biotope, 43 darts; Б – М5 rift biotope, 177 darts

Рис. 3. Характеристика кормления пестрятки лосося 1+ на микростации М1 биотоп предперекат, 115 бросков
Fig. 3. Description of salmon parr aged 1+ foraging at the microsite М1 pre-rift biotope, 115 darts
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У  лосося 2+ в  биотопе перекат (рис.  4, Б) 
интенсивность кормления составила около 
50 бросков/ч (8  мин., 110 макс.). Больше вре-
мени (149  мин.) лосось провел на  минималь-
ной по  кормности микростации «г», делая 8 
бросков/ч. На средней по кормности микроста-
ции «а» особь находилась 106  мин., совершая 
46 бросков/ч. На  максимальной по  кормно-
сти микростации «б» особь наблюдалась лишь 
40  мин. Похожий тип кормления отмечен для 
сеголеток и  пестряток 0+, 1+ и  2+ в  биотопе 
предперекат. Однако в биотопе перекат конку-
ренция ниже, и особь 2+ успешно сгоняла рыб 
с кормных микростаций «а» и «б». Особенность 
этих микростаций заключается в том, что рыба 

вынуждена для нахождения на  них все время 
проявлять активную локомоцию. Поэтому особь 
после серии эффективных бросков за пищей 
переходила на  микростацию «г», расположен-
ную в затишной зоне. В результате 88 % кормо-
вых бросков пестрятка совершила менее чем 
за 50 % времени кормления. Таким образом, 
в биотопе перекат малек лосося 2+ за меньшее 
время совершил в 4 раза больше бросков, чем 
особь из  биотопа предперекат. Микростации 
«г» и  «д» пестрятка посещала кратковременно 
при сносе потоком.

Для лосося 3+ в  биотопе предперекат 
(рис.  5, А) интенсивность кормления состави-
ла в среднем 20 бросков/ч (14 мин., 28 макс.). 

Рис. 5. Характеристика кормления пестряток лосося 3+ на микростациях:
А – М2 биотоп предперекат, 111 бросков; В – М6 биотоп перекат, 49 бросков; Г – М8 биотоп порог, 116 бросков

Fig. 5. Description of salmon parr aged 3+ foraging at the microsites:
А – М2 pre-rift biotope, 111 darts; В – М6 rift biotope, 49 darts; Г – М8 rapids biotope, 116 darts
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Большую часть времени (193  мин) рыба про-
вела на  максимальной по  кормности микро-
стации «б», совершая 28 бросков/ч, и  лишь 
41  мин. на  менее кормной микростации «а», 
где она делала всего 23 броска/ч. На  микро-
стациях «в» и «д» рыба находилась 5 и 13 мин., 
их кормность оценивается соответственно в 24 
и  14 бросков/ч. На  микростации «г» пестрятка 
задержалась на 22 мин и не кормилась. Таким 
образом, лосось 3+ в  биотопе предперекат 
не  испытывал высокой конкуренции. Большую 
часть времени пестрятка находилась на макси-
мальной по кормности микростации и успешно 
сгоняла конкурентов.

Для лосося 3+ в  биотопе перекат (рис.  5, 
Б) интенсивность кормления состави-
ла 12 бросков/ч (5  мин., 18 макс.). Боль-
шую часть времени (146  мин) особь находи-
лась на  микростации «в», которая по  корм-
ности близка к  максимальной, совершая 16 
бросков/ч. На  микростации «г», максимальной 
по  кормности, пестрятка находилась 17  мин, 
делая 18 бросков/ч. На минимальных по корм-
ности микростациях-укрытиях «а» малек со-
вершал 5 бросков/ч, а  на  «б»  – 7 бросков/ч, 
находясь на  них 25 и  36 минут соответствен-
но. На микростации «д» пестрятка была 18 мин 
и  не  кормилась. Следует отметить, что лосось 
3+ успешно сгонял конкурентов с  максималь-
ных по кормности микростаций, оставался там 
большую часть времени, но при этом совершил 
лишь 49 бросков за пищей. По-видимому, это 
связано с расположением стации вблизи бере-
га, что при падении уровня воды влияло на сни-
жение скорости течения и вынос потоком кор-
мовых объектов. В  результате даже на  макси-
мальной по кормности микростации в биотопе 
перекат рыба сделала меньше бросков за пи-
щей, чем особи 3+ в биотопе предперекат. Это 
же подтверждается нашими наблюдениями, 
пестрятка совершала попытки занять новую 
стацию на 2 м ближе к центру русла, но каждый 
раз ее сгонял другой малек лосося 3+.

Интенсивность кормления лосося 3+ в био-
топе перекат (рис.  5, В) составила около 46 
бросков/ч. Большую часть времени (150  мин) 
особь находилась на  сравнительно высокой 
по  кормности микростации «а». На  микроста-
ции-укрытии «б» особь была 30  мин. Следует 
отметить, что часть времени пестрятка нахо-
дилась на микростациях ближе к центру русла, 
где поверхностная скорость течения была око-
ло 1,6  м/с. При броске за пищевым объектом 
рыбу сбрасывало потоком. Также пестрятка 
успешно выгоняла со стации конкурентов, пос-
тоянно оставаясь на  высокопродуктивной ми-
кростации.

Заключение

Таким образом, для каждой возрастной 
группы молоди лосося характерна своя дина-
мика суточной пищевой активности. В  летний 
период она определяется освещенностью. 
В июне-июле в р. Лижма период активности со-
ставляет 16 час. ± 30  мин. В  сумеречные часы, 
утром и  вечером, пищевая активность мини-
мальна. В  темное время суток она отсутствует 
у  всех возрастных групп. Сеголетки 0+ сохра-
няют пищевую активность на постоянном уров-
не в течение дня, совершая около 900 бросков 
за пищей. Пестрятки 1+ и 2+ имеют наивысший 
уровень активности в утренние часы, затем она 
снижается к 15 ч и сохраняется на этом уровне 
до 19  ч. После 19  ч наблюдается незначитель-
ный рост пищевой активности до сумерек. Ко-
личество бросков составляет около 350 за сут-
ки. Минимальный уровень активности в  утрен-
ние часы характерен для пестряток 3+, далее 
показатель постепенно растет и достигает пика 
к  15  ч. Затем наблюдается постепенное сни-
жение. Однако в  предзакатные часы пищевая 
активность выше, чем утром. За день особи со-
вершают около 300 бросков за пищей. На  пи-
щевую активность оказывает влияние плотная 
облачность, снижающая освещенность. Утром 
рыба начинает кормиться позже на 1–1,5 ч, а ве-
чером уже в 18 ч мальки покидают кормную ми-
кростацию, перемещаясь в  укрытия. В  солнеч-
ные дни в июне-июле молодь активно кормится 
до 22 ч. Конкурентные отношения в значитель-
ной степени влияют на особей 0+ и 1+. При по-
явлении крупных пестряток лосося или хищных 
видов рыб они вынуждены покидать кормную 
микростацию и  большую часть времени нахо-
диться на средних или минимальных по кормно-
сти микростациях, совершая 15–60 бросков/ч.

Влияние типа биотопа на  количество бро-
сков за пищей у пестряток 0+ и 1+ не выявлено 
в отличие от мальков 2+. Так, особь этого воз-
раста в  биотопе предперекат совершала в  4 
раза меньше бросков, чем особи в биотопе пе-
рекат. Такое влияние сохраняется для особей 
3+ в биотопе порог, которые за 3 ч наблюдения 
совершили больше бросков за пищей, чем осо-
би в  биотопах перекат и  предперекат. Вместе 
с тем во всех биотопах кормность микростаций 
ухудшается при падении уровня воды.

Показатель пищевого поведения  – интен-
сивность кормления – для особей 0+ в среднем 
составил 63 броска/ч. Для особей 1+  – менее 
30 бросков/ч. Особи 2+ совершают около 40 
бросков/ч, а пестрятки 3+ – около 25 бросков/ч.

Следует отметить, что значимым фактором, 
влияющим на  пищевое поведение рыб, явля-
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ется скорость течения. Наибольшее количест-
во беспозвоночных приносит на  микростации 
поток с  высокими скоростями течения. Особи 
0+ и  1+ имеют доступ к  таким микростациям, 
но  из‑за своих малых размеров неспособны 
длительное время удерживаться на них, сопро-
тивляясь потоку. При дальних бросках их, как 
правило, сносит. В результате эти возрастные 
группы находятся на микробиотопах с низкими 
скоростями течения совместно с молодью оку-
ня и плотвы, что значительно повышает конку-
ренцию. Пестрятки 2+ в  биотопе перекат и  3+ 
во всех типах биотопов успешно конкурируют 
за максимальные по  кормности микростации. 
Большую часть бросков они совершают на ми-
кростациях с  высокими скоростями течения 
и  после серии бросков за пищей перемеща-
ются в  укрытия. Затем вновь возвращаются 
на кормные микростации.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из  средств федерального 
бюджета на  выполнение государственного за-
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0081).
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К ИЗУЧЕНИЮ ДИНАМИКИ ЧИСЛЕННОСТИ 
РЫЖЕЙ ПОЛЕВКИ (MYODES GLAREOLUS SCHR.) 
НА СЕВЕРНОЙ ПЕРИФЕРИИ АРЕАЛА

Э. В. Ивантер
Петрозаводский государственный университет, Россия

Анализируются многолетние (1958–2017 гг.) материалы по динамике численности 
рыжей полевки (Myodes glareolus Schr.) в Восточной Фенноскандии, представляю-
щей для вида приграничную северную область распространения. Установлено, что 
в этих условиях вид характеризуется невысокой, по сравнению с оптимумом ареа-
ла, численностью (1,9 экз. на 100 лов.‑сут., 1,7 – на 10 кан.‑сут.), однако продолжа-
ет сохранять лидирующее положение в общем населении мелких млекопитающих, 
составляя 50,5 % в уловах ловушко-линиями и около 10 % в отловах канавками, где 
уступает первое место по численности лишь обыкновенной бурозубке. Выявлены 
резко выраженные многолетние изменения численности, характеризующиеся 
значительной амплитудой колебаний и  неритмичной сменой кратковременных 
относительно высоких подъемов весьма длительными и глубокими депрессиями. 
Установлено, что в отличие от оптимальных зон ареала, где значительную регули-
рующую роль играют внутрипопуляционные компенсаторные механизмы, на  его 
северной периферии эту функцию выполняют внешние, в основном погодно-фе-
нологические факторы, отличающиеся в условиях Севера крайней экстремально-
стью и неритмичным проявлением. Анализ полученных материалов позволяет за-
ключить, что среди всего многообразия факторов, определяющих экологическую 
обстановку года, наиболее существенны для роста численности лесных полевок 
сроки наступления весны, температура и  сумма осадков в  конце весны  – начале 
лета, а также урожай семян хвойных деревьев (во многом определяющий кормовые 
условия перезимовки).

К л ю ч е в ы е  с л о в а: полевки; популяция; динамика численности; оптимум и пе-
риферия ареала; экзо- и эндогенные экологические факторы.

E. V. Ivanter. NOTES ON THE STUDIES OF VARIATIONS IN THE NUMBERS 
OF THE BANK VOLE (MYODES GLAREOLUS SCHR.) IN THE NORTHERN 
PERIPHERY OF THE SPECIES RANGE

We analyzed long-term (1958–2017) data on variations in the numbers of the bank vole 
(Myodes glareolus Schr.) in  Eastern Fennoscandia, which is the  northern periphery 
of the species distribution range. The species abundance under these conditions is re-
latively low compared to the optimum range (1.9 voles per 100 trap-days or 1.7 voles per 
10 pitfall-days), but the species remains a leader in the total small mammal population, 
accounting for 50.5 % of catches by trap lines and for about 10 % of catches by pitfalls, 
where it is second in abundance only to common shrews. Pronounced long-term changes 
in abundance have been revealed, with a significant amplitude of fluctuations and an ir-
regular alternation of short-term and quite high rises and prolonged and deep lows. It 
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Введение

Проблема динамики численности животных 
продолжает вызывать большой интерес. Между 
тем результаты исследований в  этой области 
чаще всего публикуются в  виде кратких обзо-
ров, основывающихся на  относительно непро-
должительных наблюдениях, и  практически 
лишены каких‑либо обобщений. Это в  полной 
мере относится и  к  работам, посвященным 
одному из  самых многочисленных и  широко 
распространенных видов наземных млекопи-
тающих Палеарктики  – рыжей полевке Myodes 
(Clethrionomys) glareolus Schr. Цель настоящей 
работы  – восполнить этот пробел результата-
ми многолетних исследований (1958–2017 гг.), 
выполненных в  отношении указанного вида 
в Восточной Фенноскандии (Кольский п-ов, Ка-
релия, Финляндия и Карельский перешеек Ле-
нинградской обл.), представляющей для рыжей 
полевки северную периферию ареала.

Материалы и методы

В  основу работы положены исследования, 
сочетавшие круглогодичные учеты численности 
зверьков на  полевых стационарах (Ладожский, 
Каскеснаволокский и Картешский, заповедники 
«Кивач» и «Костомукшский») с широкими экспе-
диционными обследованиями всей территории 
региона. Количественные учеты заключались 
в  расстановке параллельных (на  расстоянии 
25 м одна от другой) линий давилок (капканчи-
ков Геро) – по 25–50 шт. в каждой. Они равно-
мерно распределялись по  всем обследуемым 
биотопам (и  модельным участкам) и  действо-
вали по 2–4 суток. Приманкой служили кусочки 
смоченной растительным маслом корочки ржа-
ного хлеба. За показатель обилия принимали 
число зверьков, попавших за одни сутки работы 
100 ловушек (на  100 лов.-сут.), и  выраженную 
в процентах долю данного вида в общем улове 
ловушками (относительное обилие в населении 
мелких млекопитающих, или индекс доминиро-
вания). Учет и отлов канавками проводился с по-

мощью 30‑метровых траншей, имевших по три 
металлических конуса, сужающихся к  горлови-
не и  врытых таким образом, чтобы верхний их 
край находился вровень с дном канавки. Пока-
затель обилия – число зверьков, попавших в ко-
нусы за 10 суток работы одной канавки (на  10 
кан.-сут.), и относительное число зверьков дан-
ного вида, выраженное в долях от общего отло-
ва (индекс доминирования, %). При этом общий 
объем проведенных учетов превышает 360 тыс. 
ловушко-суток и  более 9  тыс. канавко-суток. 
В итоге с помощью ловушко-линий было добы-
то более 12 600 экз. рыжих полевок, а канавка-
ми – 1080.

Результаты и обсуждение

Как показали результаты проведенных ис-
следований, для рыжей полевки, как и для боль-
шинства других представителей мелких лесных 
грызунов, вполне можно считать характерными 
циклические изменения численности и соответ-
ствующих параметров демографической струк-
туры населения [Krebs, Myers, 1974; Henttonen 
et  al., 1984; Hansson, Henttonen, 1985]. Вместе 
с  тем и  нами [Ивантер, 1975, 1981, 2018; Ivan-
ter, Osipova, 2000], и рядом других авторов [Ful-
ler, 1969; Башенина, 1977; Hansson, 2002] были 
выявлены и  нециклические популяции, причем 
находящиеся, как правило, на периферии видо-
вого ареала. Вместе с тем следует подчеркнуть, 
что даже там, где за популяцией, казалось бы, 
однозначно признается способность к  строго 
ритмическим флуктуациям, чрезвычайно ред-
ки реальные случаи проявления правильных 
по  амплитуде и  частоте циклов [Ивантер, Жи-
гальский, 2000]. При этом принято считать, что 
циклические популяции регулируются главным 
образом внутрипопуляционными механизмами, 
а  нециклические  – в  основном внешними фак-
торами. Вместе с  тем нельзя исключить сов-
местного экзо- и  эндогенного влияния [Иван-
тер, 1975, 1981; Hansson, Henttonen, 1985]. 
Кроме того, как установлено рядом авторов, 
в  оптимальных частях ареала внутрипопуляци-

was found that in contrast to the optimum range, where a major regulator is intrapopula-
tion compensatory mechanisms, this function in the northern periphery is performed by 
external, mainly weather-phenological factors, which in the North are extreme in scope 
and irregular in manifestation. It can be concluded from the analysis of the materials that 
among all the versatile factors determining the environmental situation of the year, the key 
determinants for the bank vole abundance are the timing of spring onset, temperature 
and the amount of precipitation in late spring-early summer, and the yield of coniferous 
seeds (largely responsible for the foraging conditions in winter).

K e y w o r d s: voles; population; population dynamics; optimum and  periphery 
of the range; exogenous and endogenous environmental factors.
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онные факторы играют главную роль в  регули-
ровании численности грызунов, изменения ко-
торой почти не зависят от погодных и кормовых 
условий [Chitty, 1960;  Christian, 1963; Кошкина, 
1974; Poulet, 1996], тогда как в  пессимальной 
зоне, в  частности у  северных границ распро-
странения, возрастает роль внешних факторов, 
таких как глубина снежного покрова и сроки его 
разрушения, время наступления весны, весен-
ние возвраты холодов, погодные условия в мар-
те–апреле, урожай кормов и  другие [Ивантер, 
1975]. При этом в  различных географических 
районах может происходить смена домини-
рования воздействий [Ивантер, 1981; Ivanter, 
Osipova, 2000]. На  материалах многолетних 
наблюдений в  Карелии мы, помимо решения 
прочих задач, попытались оценить распределе-
ние эффектов эндо- и экзогенных воздействий 
на динамику популяции рыжей полевки, обита-
ющей на Северо-Западе России. Некоторые ре-
зультаты этих исследований приводятся ниже.

На  рис.  1 показаны полученные в  Приладо-
жье данные по изменениям численности рыжих 
полевок на протяжении 50 лет (1965–2014 гг.). 
Эти материалы свидетельствуют о  значитель-
ной амплитуде годовых колебаний численно-
сти вида. Максимальные показатели превы-
шают минимальные в  несколько десятков раз, 
причем даже за смежные годы численность ее 
изменялась в  10–20 раз. Подъемы численно-
сти, которым соответствовали среднегодовые 
показатели отлова в  пределах 3–8 (а  одна-

жды, в  1990  г., даже 16) экз. на  100 ловушко-
суток, наблюдались в  1966, 1973, 1979, 1982, 
1989–1990, 2003  гг.), то  есть с  интервалом 
в 2–13 лет, а глубокие депрессии (0,1–0,8 экз. 
на  100 ловушко-суток)  – в  1967–1968, 
1971–1972, 1974–1975, 1979, 1987–1988, 
1991–1992, 2002, 2004, 2007–2008 гг. Продол-
жительность пика – 1–2, а глубоких депрессий – 
2–3 года. Общая длительность цикла – от 3 до 
15  лет. Таким образом, по  всем параметрам 
обитающую в нашем регионе на северном пре-
деле ареала популяцию рыжей полевки следует 
отнести к нециклическим. Она характеризуется 
также общей невысокой численностью, резки-
ми неритмичными, с  высокой амплитудой, ко-
лебаниями, свидетельствующими о  крайней 
неустойчивости популяции и ее высокой чувст-
вительности к внешним воздействиям.

Анализ собственных и литературных данных 
позволяет сделать заключение об  отсутствии 
полной синхронности в  колебаниях численно-
сти рыжей полевки даже в  различных пунктах 
одного региона (рис. 2), тем более нет ее в раз-
ных частях видового ареала. Сопряженность 
хода динамики численности удается подметить 
только для Лапландии и Карелии, но и здесь она 
неполная. На  остальной территории аналогий 
еще меньше. Не  совпадают по  годам подъемы 
и  падения численности, различна амплитуда 
колебаний, неодинакова длительность цикла 
и отдельных его фаз. Нередко одни и те же годы 
(например, 1940, 1949, 1953, 1955, 1959, 1963, 

Рис. 1. Многолетняя динамика численности рыжей полевки в Приладожье: 1 – ловушки, 2 – канавки
Fig. 1. The long-term dynamics of red-backed vole abundance in the Lake Ladoga area: 1 – traps, 2 – grooves
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1971, 1980, 1990, 2006, 2010 и др.) оказывают-
ся в разных географических пунктах периодами 
то глубоких депрессий, то высоких пиков. Даже 
по  отдельным частям такой сравнительно од-

нородной территории, как Карело-Мурманский 
край, годы высокой (и  низкой) численности 
не всегда совпадают и численность вида часто 
изменяется в противоположных направлениях.

Рис.  2. Изменения численности рыжей полевки по  данным учетов в  заповед-
никах «Костомукшский» (А), «Кивач» (Б) [по: Кутенков, 2006] и  на  стационаре 
«Каскеснаволок» (В) [по: Якимова, 2018]
Fig. 2. Changes in the red-backed vole abundance according to the inventories in the re-
serves: Kostomuksha (A), Kivach (B) [after: Kutenkov, 2006] and at the Kaskesnavolok sta-
tion (B) [after: Yakimova, 2018]
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Все это затрудняет выделение «зон сход-
ной динамики численности» рыжей полевки 
и  дифференциацию ее циклов на  «большие» 
и «малые», как сделано для ряда других видов 
мышевидных грызунов [Виноградов, 1934; Ба-
шенина, 1962]. Свойственные каждой из  рас-
смотренных популяций отчетливые вспышки 
численности соответствуют, по‑видимому, 
«малым волнам». Они имеют локальный харак-
тер, не  проявляют широкой географической 
синхронности и четкой периодичности и вызы-
ваются местными причинами. Для них не удает-
ся подметить общей закономерности не только 
на протяжении всего ареала, но даже в преде-
лах какой‑либо одной достаточно большой его 
части, например, среднетаежной подзоны ев-
ропейского Северо-Запада. Что же касается 
«больших волн» в виде четких 9–11‑летних ци-
клов, охватывающих обширные пространства, 
то их существование у рыжей полевки остается 
недоказанным.

Также не решен вопрос о закономерных гео-
графических отличиях в размахе годовых коле-
баний численности. По  мнению большинства 
зоологов [Фалькенштейн, 1939; Наумов, 1945, 
1972; Новиков, 1956; Ходашева, 1966 и др.], ам-
плитуда динамики численности лесных полевок 
увеличивается на  периферии ареала, в  част-
ности по  мере движения с  юга на  север. Наи-
менее устойчива численность рыжей полевки 
в северной тайге, где она зависит уже не толь-
ко от обилия корма, но и от непосредственно-
го воздействия погодных условий [Ходашева, 
1966]. Напротив, в зоне оптимума численность 
рыжих полевок характеризуется высоким уров-
нем и устойчивостью, т. е. относительно малы-
ми амплитудами колебаний по годам и сезонам 
[Тупикова, Коновалова, 1971]. Совершенно 
противоположного взгляда придерживаются 
Н. В. Башенина [1962, 1972], В. Л. Голикова 
и Н . И. Ларина [1966]. С  их точки зрения, мак-
симальные амплитуды колебаний численности 
присущи оптимальной части ареала, где вид 
процветает, а  в  условиях пессимума высота 
и частота подъемов уменьшаются.

Попытаемся разрешить этот вопрос на  ос-
нове следующих фактов. В  нашем распоря-
жении имеются собственные и  литературные 
данные об уровне и амплитуде годовых колеба-
ний численности рыжей полевки, относящиеся 
к  разным частям ареала. Если распределить 
эти регионы по  зонам оптимума и  пессимума, 
то  в  первую попадают Удмуртия (средний за 
ряд лет показатель летне-осенней численно-
сти  – 12,0  экз. на  100 ловушко-суток, размах 
колебаний в  среднем 1:8), Окский заповедник 
(12,1; 1:12), Тульская обл. (22,0; 1:8), Эстония 

(34,0; 1:3,3), южнотаежные леса Кировской 
обл. (17,8; 1:1,6), Приокско-Террасный запо-
ведник (15,1; 1:10), Таллермановское лесниче-
ство (13,2; 1:15) и Московская обл. (13,0; 1:5,5), 
а в зону пессимума – Лапландия (7,2; 1:29), Ка-
релия (2,2; 1:35), Печоро-Илычский заповедник 
(6,4; 1:28), Татария (4,7; 1:18), Северный Урал 
(1,8; 1:16), Кемеровская обл. (2,2; 1:25) и, нако-
нец, Северная Финляндия (1,2; 1:22).

Все приведенные материалы говорят о том, 
что в  зоне пессимума размах колебаний чи-
сленности рыжей полевки, как правило, выше, 
чем в  зоне оптимума. В  первом случае плот-
ность популяции изменяется по годам в 16–35 
раз, во втором  – в  1,6–15 раз. Это свидетель-
ствует в  пользу представления о  более устой-
чивой численности вида в  условиях оптиму-
ма и  увеличении высоты и  частоты подъемов 
на  периферии ареала. Находящаяся в  усло-
виях пессимума популяция сильно разрежена 
и  не  всегда способна достаточно эффективно 
реализовывать внутрипопуляционные авторе-
гуляторные механизмы, призванные корректи-
ровать и смягчать действие внешних факторов. 
В то же время в зоне оптимума она существу-
ет в  стабильно благоприятных условиях, воо-
ружена более совершенными и  эффективны-
ми адаптивными механизмами, приводящими 
плотность населения в  соответствие с  «емко-
стью угодий», и численность ее поэтому более 
высока и устойчива.

Для выяснения причин изменений числен-
ности рыжих полевок мы сопоставили отдель-
ные годы исследований, сгруппировав их 
по  уровню численности популяции (табл.  1). 
Анализ приведенных материалов позволяет за-
ключить, что среди всего многообразия факто-
ров, определяющих экологическую обстановку 
года, наиболее существенны для роста числен-
ности полевок сроки наступления весны, тем-
пература и сумма осадков в конце весны – на-
чале лета и  урожай семян хвойных деревьев. 
Годы высокой летне-осенней численности от-
личались ранним наступлением весенних явле-
ний, теплой и умеренно влажной погодой в мае 
и хорошим урожаем семян сосны и ели в пред-
шествующую осень. Размножение популяции 
проходило на этом фоне особенно интенсивно. 
Уже в  июне в  него вступали прибылые ранних 
выводков, благоприятная погода способство-
вала лучшей выживаемости молодняка, и  чи-
сленность полевок к  концу лета резко возра-
стала. Напротив, в  годы с  поздней, затяжной 
и  холодной весной размножение начиналось 
позднее и протекало при неблагоприятных тро-
фических условиях (неурожай семян, слабая 
вегетация и  выгорание зеленой растительно-
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сти в связи с недостатком влаги в июне–июле). 
В результате оно отличалось низкой интенсив-
ностью и не компенсировало высокой смертно-
сти молодняка.

Для численности полевок имеют значение 
и  зимние условия существования  – глубина 
снежного покрова и  особенно  – ранние сро-
ки его установления, способствующие лучшей 
сохранности уходящего на зимовку поголовья. 
Периодам высокой летне-осенней численно-
сти, как правило, предшествовали многоснеж-
ные мягкие зимы, а  депрессиям  – холодные, 
с  поздним установлением снежного покрова 
и  оттепелями с  последующими морозами, вы-
зывающими образование приземной ледяной 

корки. Неблагоприятны для зверьков затяжные 
осенние дожди, чередующиеся с заморозками 
и мокрым быстро стаивающим снегом. Не ме-
нее критическим оказывается и период весен-
него снеготаяния, особенно возвраты холодов 
после разрушения снежного покрова. Осенью 
и  весной организм животного, и  прежде всего 
механизмы терморегуляции, находятся в  ста-
дии перестройки, и полевки в этот период осо-
бенно чувствительны к неблагоприятным внеш-
ним воздействиям.

Значительное число лет наблюдений по-
зволило провести дисперсионный анализ вли-
яния различных факторов на  летне-осеннюю 
численность рыжей полевки (табл.  2). Вычи-

Таблица 1. Экологическая характеристика периодов низкой, средней и высокой летне-осенней численности 
рыжей полевки
Table 1. Ecological description of periods of low, medium, and high estiva-autumnal abundance of the red-backed 
vole
Показатель
Index

Годы низкой 
численности
Years of low  
abundance

Годы средней 
численности

Years of medium 
abundance

Годы высокой 
численности
Years of high 
abundance

Численность полевок (экз. на 100 ловушек)
Abundance of voles (specimens per 100 traps) 0,5 (0,1–0,8) 1,7 (1–2,5) 4,6 (3,1–8,1) 

Среднесуточная температура (°С):
Average daily temperature (°С): 
апреля / April +1,2 (–0,3…+4,4) +2,6 (+0,9…+5,0) +1,3 (–4…+3,6) 
мая / May +6,3 (+4,5…+8,2) +8,1 (+5,6…+9,9) +9,0 (+5,9…+12,2) 
июня / June +14,3 (+11,7…+16,6) +13,3 (+10,5…+15,2) +12,9 (+11,4…+16,0) 
июля–августа / July–August +15,3 (+13,8…+18,6) +15,5 (+13,0…+17,7) +14,9 (+13,9…+16,1) 
октября предшествующего года
October of the previous year +3,6 (+0,2…+6,0) +3,0 (0…+6,9) +3 (+0,4…+4,4) 

ноября предшествующего года
November of the previous year –2,7 (–4,6…+1,3) +3,0 (0…+6,9) +3,0 (+0,4…+4,4) 

предшествующей зимы
previous winter –8,4 (–13,7…–4,4) –9,5 (–12,4…–12,1) –9,1 (–14,7…–3,7) 

Дата установления устойчивого снежного 
покрова
Date of permanent seasonal snow cover 
appearance

26.11 (25.10–12.01) 18.11 (1–26.11) 19.11 (29.10–25.11) 

Глубина снега в январе–феврале (см)
Snow depth in January–February (cm) 37,6 (6,0–54,5) 47,1 (22,0–71,5) 42,5 (8,5–64,5) 

Число дней с образованием приземной ледяной 
корки
Number of days ground ice crust

6,4 (1–11) 2,9 (0–7) 1,4 (0–2) 

Дата разрушения снежного покрова
Date of snow cover breaking 1.04 (24.03–21.04) 3.04 (17.03–18.04) 1.04 (18.03–12.04) 

Сумма осадков (мм):
Precipitation amount (mm) 
за апрель–июнь
April–June 128,8 (70,9–200,2) 129,2 (74,3–170,5) 141,5 (96,9–221,9) 

за июль–август
July–August 148,5 (97,3–254,4) 129,0 (60,4–242,5) 148,9 (87,6–235,6) 

Урожай семян в предшествующем году (баллы):
Seed production in the previous year (score):
ели / spruce 1,8 (0–3,7) 1,3 (0–2,6) 2,2 (0–2,6) 
сосны / pine 1,5 (0–2,9) 1,8 (0–3,1) 2,9 (2–3,3) 
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сленные этим методом показатели свидетель-
ствуют о том, что каждый из факторов в отдель-
ности не  оказывает решающего воздействия 
на  рост численности полевок. Исключение со-
ставляют три фактора: среднесуточная темпе-
ратура мая, сроки наступления весны и урожай 
семян сосны, сила влияния которых достаточно 
велика (35–61 %) и  статистически достовер-
на (р > 0,95). Это позволяет рассматривать их 
в  качестве ведущих, но  далеко не  единствен-
ных в  комплексе причин, определяющих рост 
численности рыжих полевок в  Карелии. Вме-
сте с тем следует иметь в виду, что совпадение 
хода численности полевок с урожайностью се-
мян сосны может быть обусловлено не  столь-
ко значением последних в  питании грызунов 
(т.  е. прямой причинной связью), сколько тем, 
что оба эти явления контролируются одними 
и теми же экологическими факторами (прежде 
всего метеорологическими) и поэтому изменя-
ются параллельно, хотя непосредственно меж-
ду собой не связаны.

Связь численности с осадками более слож-
ная и  неоднозначная, отчего она и  не  улавли-
вается дисперсионным методом. Для поле-
вок, по‑видимому, одинаково неблагоприятны 

как слишком засушливые годы (1954, 1959, 
1965, 1972) с суммой осадков за апрель–июнь 
менее 75  мм, так и  дождливые, с  суммой бо-
лее 150 мм (1951, 1952, 1961, 1967), особенно 
если дождливая весна характеризуется одно-
временно низкими температурами. Например, 
в  годы с  суммой осадков за апрель–июнь бо-
лее 150 и менее 110 мм улов зверьков составил 
в среднем 1,4 и 1,6 экз. на 100 ловушко-суток, 
а  в  годы с  суммой в  пределах 110–150  мм  – 
2,7. Что же касается остальных рассмотренных 
факторов, то  невозможность обнаружения их 
влияния методом дисперсионного анализа от-
нюдь не означает отсутствие такового в дейст-
вительности. Эти факторы действуют во взаи-
мосвязанном комплексе, представляют собой 
сложное неоднозначное явление, и  каждый 
из них в отдельности не способен вызвать эф-
фект, достаточно сильный для того, чтобы его 
можно было уловить формальным статисти-
ческим приемом. Тем не  менее они способ-
ны ослаблять или усиливать действие реша-
ющих факторов, а  иногда и  сами становятся 
таковыми.

Все рассмотренные факторы определяют 
в основном рост населения полевок, обеспечи-

Таблица 2. Дисперсионный анализ влияния различных факторов на летне-осеннюю численность рыжей полевки
Table 2. Variance analysis of different factors impact on the estiva-autumnal abundance of the red-backed vole
Фактор
Factor

Показатель силы 
влияния (η2)

Index of impact (η2) 

Показатель 
достоверности (F)
Reliability index (F) 

Степень 
достоверности 

влияния (p)
Impact reliability

Среднесуточная температура:
Average daily temperature:
апреля / April 0,11 0,9 < 0,95
мая / May 0,61 15,7 > 0,999
июня / June 0,23 3,1 < 0,95
Сумма осадков за апрель–июнь
Precipitation amount in April–June 0,08 0,8 < 0,95

Сроки наступления весны (по разрушению снежного 
покрова и переходу температур через 0 и 5 °С)
Spring onset (according to snow cover breaking 
and temperature transition via 0 and 5 °С) 

0,35 4,3 > 0,95

Глубина снежного покрова в предшествующую зиму
(январь–март)
Depth of snow cover in the previous winter (January–
March) 

0,04 05 < 0,95

Среднесуточная температура декабря–февраля
Average daily temperature in December–February 0,06 0,6 < 0,95

Урожай семян за предшествующий год:
Seed production in the previous year:
ели / spruce 0,03 0,5 < 0,95
сосны / pine 0,41 5,6 > 0,95
Урожай ягод черники и брусники
Bilberry and lingonberry abundance 0,02 0,4 < 0,95

Урожай грибов
Mushrooms abundance 0,01 0,3 < 0,95
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вая реализацию высокого потенциала размно-
жения популяции, и  обусловливают подъемы 
и  «пики» численности. В  известной мере они 
могут способствовать и падению численности, 
препятствуя вступлению в  размножение при-
былых зверьков, увеличивая их смертность, 
сужая репродуктивный период и  т.  д. В  то  же 
время спады численности могут происходить 
и в благоприятных условиях – при обилии кор-
ма и хорошей погоде. Это наблюдается в годы 
высокой весенней плотности популяции, ког-
да, несмотря на  оптимальную экологическую 
обстановку, размножение зверьков проходит 
с  низкой интенсивностью вследствие дейст-
вия внутрипопуляционных адаптивных меха-
низмов. Их тормозящее действие начинается 
обычно еще в  год пика численности, в  конце 
репродуктивного периода, вызывая более ран-
нее, чем в годы депрессий, затухание размно-
жения. Но особенно отчетливо проявляется оно 
в мае–июле следующего года.

Вместе с тем необходимо иметь в виду, что 
в  условиях Карелии, как и  в  большинстве дру-
гих регионов европейского Северо-Запада, где 
плотность популяции рыжей полевки сравни-
тельно невысока, действие авторегуляторных 
внутрипопуляционных механизмов проявляет-
ся гораздо слабее, чем в  условиях стабильно 
высокой плотности населения вида. Они обна-
руживаются в таежных популяциях лишь в годы 
наиболее резких подъемов численности, 
а в остальное время динамическое равновесие 
между численностью зверьков и ресурсами ме-
стообитания достигается без участия этих про-
цессов. Подъемы численности контролируют-
ся тогда внешними факторами и  эмиграцией, 
а  потери компенсируются высокой репродук-
тивной способностью популяции.

Стабильно низкая численность снимает не-
обходимость в  специфических механизмах, 
сдерживающих рост населения посредством 
подавления созревания молодняка, как это 
имеет место в  ситуациях высокой плотности. 
Наоборот, главной задачей популяции стано-
вится реализация максимального потенциа-
ла размножения для обеспечения пополнения 
в условиях всевозрастающей убыли.

К сказанному остается добавить результаты 
предпринятого нами на  основе многофактор-
ного анализа все тех же материалов из Прила-
дожья специального исследования механиз-
мов, контролирующих плотность и  структуру 
популяции рыжей полевки с  определением 
иерархии вкладов разнообразных экзо- и  эн-
догенных факторов в динамику ее численности 
[Ивантер, Жигальский, 2000]. Как показывают 
данные табл.  2, доля объяснимой влиянием 

экзогенных и эндогенных факторов дисперсии 
для группы зимовавших полевок в  июне равна 
98 %, т.  е. всего 2 % изменчивости их числен-
ности в  этот месяц определяется действием 
каких‑то  других причин. Поголовье перезимо-
вавших животных в июне определяют погодные 
условия (80 % контролируемой дисперсии), 
среди которых доля объяснимой дисперсии, 
связанная с  колебаниями количества осад-
ков и  температуры воздуха в  сентябре и  октя-
бре предшествующего года, составляет 35 %. 
На  долю изменений погодных условий в  апре-
ле и  мае приходится 27 % общей дисперсии, 
а  воздействие метеорологических факторов 
с  декабря по  февраль на  численность перези-
мовавших полевок не превышает 18 %. Толщи-
на снежного покрова с  января по  март менее 
чем на  1,5 % определяет численность перези-
мовавших, но с ноября по февраль этот фактор 
вносит в  модификацию зимней выживаемости 
более половины объясняемой дисперсии (48 % 
из  91,7). Причем во всех случаях увеличение 
толщины снежного покрова вызывает сниже-
ние смертности полевок в  осенне-зимне-ве-
сенний период.

Второй по  степени воздействия фактор, 
определяющий смертность,  – погодные усло-
вия сентября и  октября (они объясняют 24 % 
дисперсии), и лишь 20 % общей изменчивости 
приходится на  колебания количества осад-
ков и  температур воздуха с  декабря по  март. 
Кормовые условия, так же как и  численность 
и структура населения, в июне оказывают весь-
ма слабое воздействие на  обилие и  выживае-
мость полевок. Структура и  численность пого-
ловья полевок осенью предыдущего года также 
влияют на выживание зверьков, но могут опре-
делять его лишь на 4 %, тогда как поголовье по-
левок в июне – на 18 %.

Интенсивность размножения полевок всех 
возрастов в июне не ограничена: перезимовав-
шие самки практически все участвуют в  раз-
множении, а  из  молодых  – только принадле-
жащие к  ранним выводкам. В  группе 1–2‑ме-
сячных зверьков участие в размножении также 
в  основном определяется временем достиже-
ния полового созревания, которое для них ми-
нимально и  у  отдельных особей составляет 
25–30 дней.

В  июле средняя многолетняя численность 
полевок возрастает с  2 до 3 на  100 ловушко-
суток. Казалось бы, такие небольшие ее изме-
нения не  могут привести к  существенным по-
следствиям, но, как видно из табл. 1, их вполне 
достаточно для того, чтобы значительно пере-
строить распределение эффектов воздейст-
вующих факторов. В  июле основное влияние 
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на популяционные процессы оказывает состоя-
ние самой популяции, ее численность и струк-
тура. Перезимовавшие зверьки составляют 
в  это время 28 % от  общего числа полевок, 
и все они участвуют в размножении. Наиболее 
многочисленна группа 1–2‑месячных живот-
ных. Ее доля достигает 72 %, но в размножении 
принимает участие только 45 % зверьков. Не-
смотря на существенные различия в численно-
сти, потенциальный рост популяции примерно 
в  равной степени обеспечивается животными 
обеих возрастных категорий.

Перезимовавшие зверьки по‑прежнему все 
участвуют в  размножении, а  репродуктивная 
активность 1–2‑месячных самок (доля раз-
множающихся) во многом определяется той 
обстановкой, в  которой они живут. Большая 
доля неконтролируемой дисперсии, вероятно, 
связана с  тем, что в  период быстрого популя-
ционного роста вступление в  репродуктивный 
процесс молодых зверьков в  значительной 
степени определяется случайными сочетани-
ями внутренних свойств популяции и  внешних 
факторов (популяция в  это время реагирует 
даже на  малые изменения условий существо-
вания). Наиболее значимое воздействие (39 %) 
на  размножение молодых полевок оказывает 
общая численность популяции в  июне. Ее уве-
личение приводит к  снижению доли участвую-
щих в  размножении молодых самок. Причем 
вклад самок в  эти процессы можно оценить 
в  35 %, а  самцов  – только в  14. В  данном слу-
чае, скорее всего, имеет место не прямое вли-
яние численности самцов на  репродуктивную 
активность самок, а  какой‑то  опосредованный 
или параллельный процесс. Погодные усло-
вия могут внести не более 7 % в изменчивость 
процессов размножения самок. В  июле на  ре-
продуктивную активность самок статистически 
достоверно влияют количество осадков в  мае 
и в июне и среднемесячные температуры воз-
духа в  июле. Из  всех рассмотренных показа-
телей предшествующего состояния популя-
ции лишь численность перезимовавших самок 
в июне оказывает тормозящее влияние на про-
цессы размножения молодых самок.

Половое созревание прибылых самок 
в  июле в  еще большей степени определяется 
численностью и составом полевок в этом меся-
це (эндогенные факторы настоящего времени): 
доля названной группы факторов в  объясняе-
мой дисперсии составляет 64 %. Если относи-
тельное количество беременных и  кормящих 
самок испытывает на  себе наибольшее воз-
действие со  стороны общего обилия зверьков 
в  июле и  доли среди них перезимовавших са-
мок, то  процент в  популяции неполовозрелых 

самок главным образом связан с численностью 
1–2‑месячных зверьков (чем многочислен-
нее молодые полевки, тем больше среди них 
неполовозрелых). Вклад изменений числа мо-
лодых зверьков в  контролируемую дисперсию 
составляет 41 %. Перезимовавшие животные 
оказывают заметно меньшее влияние на  всту-
пление в размножение молодых самок: эффект 
от изменений их числа близок к 10 %. Погодные 
условия (температура воздуха и  количество 
осадков) в  июле, как и  предыстория популя-
ции (численность и  состав населения в  июне), 
очень слабо влияют на  процессы созревания 
молодых самок.

Определяющими половое созревание 
1–2‑месячных самцов, как и  репродуктивную 
активность самок этого возраста, являются эн-
догенные факторы: доля связанной с ними объ-
ясняемой дисперсии составляет 71 % (из  об-
щих 83 %). При этом если на  половое созре-
вание самок основное воздействие оказывают 
состояние и уровень численности в настоящий 
момент, то у самцов наибольшая часть диспер-
сии (41 %) приходится на  предшествующие 
популяционные ситуации (табл.  2). Наиболее 
существенную роль в этой группе факторов иг-
рают численность перезимовавших и молодых 
самцов и  общая доля размножающихся самок 
в июне. Среди популяционных показателей, ха-
рактерных для настоящего момента, основное 
влияние на половое созревание самцов оказы-
вает численность молодых самцов и самок (22 
и  30 % дисперсии приходится на  эти группы). 
Возрастание эффектов предшествующих попу-
ляционных ситуаций, по сравнению с влиянием 
состава и обилия населения в данный момент, 
вызвано тем, что самцы гораздо раньше на-
чинают реагировать на  изменение плотности 
и  связанные с  ними популяционные процессы 
(снижая скорость полового созревания и  ак-
тивность участия в  размножении). Погодные 
условия оказывают незначительное влияние 
на  половое созревание самцов. Их воздейст-
вие на репродуктивные функции молодых сам-
цов и самок не превышает 10 %.

Распределение факторов по  их воздейст-
вию на  популяционные показатели размно-
жающихся и  неполовозрелых самцов и  са-
мок в  июле аналогично их распределению для 
1–2‑месячных полевок. В  августе численность 
популяции возрастает до 4  экз. на  100 ловуш-
ко-суток (рис. 3 и 4). Население полевок состо-
ит в это время из трех возрастных групп: пере-
зимовавшие и прибылые 3–6- и 1–2‑месячного 
возраста, но  наиболее многочисленны самые 
молодые полевки (более 85 % общего поголо-
вья). Возрастает, по сравнению с июлем, и ре-
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продуктивная активность этих звеньев; доля 
размножающихся среди 1–2‑месячных самок 
становится равной 57 %, самцов – 39 %. Самая 
малочисленная группа  – перезимовавшие (их 
доля в популяции всего 2 %). Невелико и пого-
ловье животных раннелетних выводков (12 % 
в общем отлове). Несмотря на то что все сам-
ки данных возрастных групп принимают учас-

тие в размножении, их вклад в популяционный 
прирост населения не превышает 20 %, поэто-
му изменения общей численности популяции 
в  августе обусловлены главным образом либо 
включением, либо исключением из  размноже-
ния молодых самок.

Как и  в  июле, интенсивность размножения 
1–2‑месячных полевок в  августе во многом 

Рис. 3. Среднестатистические значения демографических характеристик попу-
ляции рыжей полевки в ельниках-зеленомошниках (по данным Ладожского ста-
ционара).
Здесь и на рис. 4: 1 – показатель, 2 – коэффициент вариации; а – перезимовавшие особи, 
б – в возрасте 3–6 мес., в – в возрасте 1–2 мес.

Fig. 3. The average values ​​of the demographic characteristics of the red-backed vole 
population in green-spruce forests (according to the Ladoga station)
Here and in Fig. 4: 1 – indicator, 2 – coefficient of variation; а – overwintered specimens, б – at 
the age of 3–6 months, в – at the age of 1–2 months
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определяется эндогенными факторами. Одна-
ко если в  июле она в  основном была связана 
с  численностью и  структурой населения этого 
же периода, то в августе самый большой вклад 
в  изменения репродуктивной активности вно-
сят состав и  обилие животных в  предшеству-
ющие месяцы. В  частности, при увеличении 
численности 1–2‑месячных самок и  самцов 
в  июле снижается доля размножающихся са-
мок в  августе (часть дисперсии, объясняемой 
этим влиянием, равняется 27 %). Обнаружен-

ное воздействие июльской численности моло-
дых полевок на репродукцию популяции в авгу-
сте имеет хорошо интерпретируемый биологи-
ческий смысл: чем больше молодых зверьков 
было в  июле, тем, естественно, больше моло-
дых зверьков будет в  августе. Эти животные 
по крайней мере на месяц старше тех, которые 
родились в июле, и в августе могли приступить 
к размножению.

Половое созревание молодых полевок 
и  вступление их в  размножение блокируется 

Рис. 4. Среднестатистические значения демографических характеристик популяции 
рыжей полевки во вторичных лиственных и смешанных лесах (по данным Ладожского 
стационара)
Fig. 4. The average values of the demographic characteristics of the red-backed vole po-
pulation in the secondary deciduous and mixed forests (according to the Ladoga station 
data)  
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более взрослыми животными. Уровень воздей-
ствия июльской численности перезимовавших 
на  размножение молодых зверьков в  августе 
ниже и не превышает 17 %, августовская плот-
ность может объяснить лишь 16 % контролиру-
емой дисперсии. Погодные условия еще мень-
ше влияют на размножение молодых животных.

Вместе с  тем это зависит и  от  времени на-
блюдений. Если в июле доля размножающихся 
прибылых самок в значительной степени опре-
деляется эндогенными факторами при явном 
преобладании воздействия предыстории по-
пуляции, то  в  августе влияние эндогенных ме-
ханизмов выражено не столь значительно. При 
этом наиболее весом вклад обилия и структуры 
популяции в  исследуемый момент. В  данном 
случае максимальное регулирующее воздейст-
вие оказывает численность прибылых зверьков 
1–2‑месячного возраста. Доля дисперсии, объ-
ясняемая влиянием этих полевок, составляет 
28 из  31 % приходящихся на  эту группу воз-
действий. Перезимовавшие полевки и 3–6‑ме-
сячные зверьки, как и  самые молодые, так-
же замедляют скорость полового созревания 
1–2‑месячных самок, но  степень их влияния 
не превышает 3 %.

Влияние предшествующих популяционных 
ситуаций (численность и  состав популяции 
в июле) может быть оценено в 13 %, и практи-
чески все оно приходится на  изменения, про-
исходящие в  группе 1–2‑месячных полевок. 
Погодные условия, а  среди них температура 
воздуха в  июле (24 %) и  августе (5,6 %), ока-
зывают достаточно интенсивное тормозящее 
действие на  половое созревание молодых са-
мок; 49 % объясняемой дисперсии определя-
ется действием погодных условий.

Половое созревание молодых 1–2‑месячных 
самцов в  августе подвержено влиянию пред-
шествующих состояний популяции (их вклад 
в общую изменчивость 34 %), обилия и состава 
населения в настоящий момент (22 %) и погод-
ных условий (28 %), а это означает, что воздей-
ствие случайных и неконтролируемых факторов 
не превышает 16 %. Из июльских характеристик 
популяции (предыстория) изменения числен-
ности прибылых самцов и  самок оказывают 
наибольшее воздействие на скорость полового 
созревания молодых самцов (32 и 34 %). В ав-
густе самой большой эффективностью обла-
дают колебания численности молодых самцов 
(чем больше в  августе 1–2‑месячных самцов, 
тем больше в  них неполовозрелых). Темпера-
тура воздуха в  июле (15,9 %), августе (8,2 %) 
и количество осадков в августе (4 %) суммарно 
составляют 28 % из  общей объясняемой ди-
сперсии (83 %).

Общее количество участвующих в  размно-
жении и неполовозрелых самцов и самок нахо-
дится под контролем всех анализируемых нами 
факторов. Распределение их эффектов приве-
дено в  табл.  2. Хорошо видно, что все общие 
для популяции показатели размножения опре-
деляются главным образом внутрипопуляцион-
ными факторами (их доля в  общей дисперсии 
превышает 50 %), но  вместе с  тем по  сравне-
нию с  июлем существенно возросла (до 27 %) 
роль погодных условий (температура воздуха 
и количество осадков в июле и августе).

Ход сезонных изменений численности ры-
жей полевки показан на рис. 3 и 4. При средней 
интенсивности размножения наибольшее чи-
сло зверьков ловится в  первой половине осе-
ни  – в  сентябре и  начале октября, а  нараста-
ние численности проходит невысоким темпом. 
С  мая по  октябрь она увеличивается лишь в  8 
раз. Еще медленнее растет численность в годы 
депрессий. С  мая по  октябрь улов возрастает 
не  более чем в  5–6 раз, причем максимум его 
приходится на  самые поздние сроки (вторая 
половина октября). В  годы интенсивного раз-
множения относительно немногочисленного 
весеннего поголовья (1966, 1970, 1973–1974, 
1979, 1982, 1989, 2006, 2008, 2013) максимум 
отловов наступает уже в  июле–августе, и  чи-
сленность популяции увеличивается к  этому 
времени в  20–40 раз. В  дальнейшем в  связи 
с  авторегуляторным торможением репродук-
ции и  возрастающей смертностью население 
полевок прогрессивно сокращается вплоть до 
ухода на зимовку.

Заключение

Как показали проведенные исследования, 
движению численности изучаемого вида на  се-
верном пределе распространения присущи 
более широкие, чем в  оптимуме ареала, дости-
гающие многих десятков крат амплитуды, арит-
мичность и  полифакторная обусловленность 
многолетних флуктуаций. При этом основными 
механизмами регуляции численности популяций 
в  этих условиях являются экзогенные, в  основ-
ном погодно-фенологические (меньше – кормо-
вые, межвидовая конкуренция или другие), фак-
торы, отличающиеся аритмией, длительностью, 
а нередко и крайней экстремальностью.

Основные экологические черты и  адаптив-
ные комплексы, и  в  частности характер и  ход 
многолетней динамики численности вида, 
обусловленные жизнью на  северной пери-
ферии ареала, отличаются значительной ла-
бильностью и  гармоничной согласованностью 
с плотностью и состоянием популяций, а также 
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с  внешними факторами среды. Вместо узких 
специальных приспособлений индивидуально-
го ранга таежные виды реализуют широкие по-
пуляционные адаптивные комплексы, отлича-
ющиеся динамичностью и  высокой скоростью 
компенсаторной перестройки.

Проведенные, в  том числе и  нами на  при-
мере рыжей полевки, исследования подтвер-
дили известное положение о том, что в эколо-
гическом центре (оптимуме) ареала плотность 
популяции не  только выше, но  и  устойчивее, 
тогда как на периферии она колеблется в боль-
шем диапазоне [Фалькенштейн, 1939; Нау-
мов, 1945, 1972; Haldane, 1956; Новиков, 1956; 
Ходашева, 1966; Майр, 1968 и  др.]. Вслед за 
Д. Кристианом [Christian, 1970] мы склонны 
рассматривать это как приспособление к  рас-
селению вида в  процессе его дальнейшей 
эволюции. В  условиях пессимума популяция 
сильно разрежена, не  обладает достаточно 
действенным популяционным контролем и  чи-
сленность ее лимитируется в  основном внеш-
ними факторами.

Вследствие этого резкие флуктуации пери-
ферических популяций способствуют генетиче-
скому обороту (через «популяционные волны») 
и  обеспечивают эволюционные преобразова-
ния, ведущие к  завоеванию видом новых тер-
риторий, образованию новых популяций и даже 
видов. Периферические популяции  – важней-
шие эволюционные форпосты вида. Именно 
здесь разворачиваются главные эволюционные 
события, приводящие к  адаптивному формо-
образованию и  открывающие пути к  дальней-
шему расселению вида. Адаптация перифери-
ческих популяций, как мы видели на  примере 
и  рыжей полевки, и  большинства других пред-
ставителей мелких лесных млекопитающих, на-
ходится здесь в стадии становления, и то обсто-
ятельство, что полной приспособленности так 
и  не  достигается, определяет постоянную «го-
товность» вида к микроэволюционным измене-
ниям в ответ на изменения среды, т. е. в конеч-
ном счете страхует вид от вымирания, придает 
ему дополнительную стойкость посредством 
генетической и экологической лабильности.

Анализ полученных данных позволяет сде-
лать однозначный вывод о  том, что по  край-
ней мере в условиях Восточной Фенноскандии 
численность рыжей полевки, как и  большин-
ства других мелких млекопитающих, обитаю-
щих у  северных границ ареала, находится под 
контролем сложного сочетания целого ряда 
экзогенных и  эндогенных факторов. Все они 
действуют в  неразрывном комплексе, и  выде-
лить из  них главные практически невозможно. 
К тому же результат их действия неоднозначен 

и  зависит от  состояния популяции, ее числен-
ности и  структуры, а  также от  стадии цикла 
и  особенностей биоценоза. Всю совокупность 
факторов среды вместе с  плотностью популя-
ции, ее организацией и «емкостью угодий» мы 
объединяем в  понятие «экологическая ситуа-
ция» и считаем, что именно на нее, а не на от-
дельные экзо- и  эндогенные факторы сле-
дует ориентироваться при прогнозировании 
и управлении численностью видов организаци-
ей популяции.

Отражая количественную сторону взаимо-
отношений популяций со  средой, динамика 
численности представляет итог борьбы за су-
ществование в  ее широком понимании. В  оп-
тимуме ареала это выражается в мобилизации 
стабилизирующих, и прежде всего авторегуля-
торных, механизмов. Иначе обстоит дело в та-
ежной зоне, где многие виды, включая и рыжую 
полевку, находят северный предел распро-
странения. Здесь численность популяций не-
высока и очень изменчива, во‑первых, потому, 
что они недостаточно вооружены компенсатор-
ными механизмами, в том числе внутрипопуля-
ционными, а  главное, не  могут их реализовы-
вать в  условиях низкой плотности населения, 
и во‑вторых, в связи с крайним непостоянством 
и  аритмией внешних факторов, оказывающих 
на  слабозащищенную популяцию многообраз-
ное, сильное и  неоднозначное воздействие. 
В связи с этим автоматизм и четкая периодич-
ность флуктуаций сменяются на таежном Севе-
ре неправильным, «рваным» ритмом, отражаю-
щим неравномерные изменения всей экосис-
темы. Этим же можно объяснить расхождения 
в  ходе движения численности у  территори-
ально и экологически близких популяций и от-
дельных родственных видов, в разной степени 
чувствительных к непосредственному влиянию 
внешних условий. Следовательно, и  в  данном 
случае процесс приспособления перифериче-
ских популяций к  экстремальным и  изменчи-
вым северным условиям идет не  по  пути ста-
билизации, что поставило бы их перед угрозой 
вымирания, а в направлении выработки макси-
мальной экологической лабильности.
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ЛАНДШАФТНО-ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ЗАЩИТНЫХ 
ЛЕСОВ НА ЮГО-ВОСТОЧНОМ ПОБЕРЕЖЬЕ ОНЕЖСКОГО ОЗЕРА

А. Н. Громцев1, В. А. Карпин1, Н. В. Петров1, Ю. В. Преснухин1, 
А. В. Туюнен1, М. С. Левина2

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

В  сообщении представлены материалы, характеризующие природные особенно-
сти, современное состояние лесов и последствия их антропогенной трансформа-
ции (при сравнительном анализе с  архивными данными лесоустройства) на  юго-
восточной части побережья  – территории протяженностью около 30  км, от  устья 
р. Водла до оз. Муромское, включая острова вблизи береговой линии. Материалы 
получены на основе анализа фондовых данных, а также в результате маршрутного 
обследования ландшафтных особенностей побережья и описаний лесного покрова 
на 22 модельных участках в 2018 году. Работа проведена в рамках проекта по изуче-
нию участков с петроглифами. Юго-восточная часть побережья полностью находит-
ся в  пределах озерного и  озерно-ледникового среднезаболоченного равнинного 
ландшафта с  преобладанием еловых местообитаний. Это один из  самых распро-
страненных типов географического ландшафта в средне- и южнотаежной подзонах 
на западе европейской части России. Только в среднетаежной подзоне Карелии он 
представлен шестью контурами общей площадью более 600 тыс. га. По мере отсту-
пления озера вдоль береговой линии формировались урочища со скальными обна-
жениями, которые совершенно не  характерны для данного ландшафта. Скальные 
обнажения местами обрамляют береговую линию. В целом выделены четыре типа 
береговой линии: скальный, скально-песчаный, валунный, пойменный. Показано, 
что в разных вариациях они сменяют друг друга и определяют особенности структу-
ры лесов, непосредственно примыкающих к юго-восточной части озера (спектр ти-
пов леса, их количественное соотношение, территориальную компоновку, строение 
древостоев и  др.). Выделены и  описаны самые характерные топо-экологические 
ряды типов леса в пределах прибрежных урочищ. Оценена уязвимость природных 
комплексов к воздействию природных и антропогенных факторов (эрозии почвен-
ного покрова, пожаров, ветровалов, рекреационных нагрузок). Оценена современ-
ная ситуация в плане выделения категорий защитных и охраняемых лесов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: защитные леса; ландшафтные особенности; побережье озе-
ра; антропогенная динамика.

A. N. Gromtsev, V. A. Karpin, N. V. Petrov, Yu. V. Presnuhin, A. V. Tuyunen, 
M. S. Levina. ECOLOGICAL–LANDSCAPE CHARACTERISTICS OF PRO-
TECTIVE FORESTS ON THE SOUTH-EASTERN SHORE OF LAKE ONEGO

Data representing the natural characteristics, present-day condition and consequences 
of the anthropogenic transformation (based on comparison with archival forest inventory 
data) of  forests in  the south-eastern part of  the shore are reported. The area in ques-
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Введение

Онежское озеро является вторым по  ве-
личине пресным водоемом Европы, до 80 % 
площади которого расположено в  Республике 
Карелия. Общая длина береговой линии озера 
более 1,8  тыс. км. Практически вся примыка-
ющая к ней территория покрыта лесами, кото-
рые имеют очень важное водоохранное значе-
ние. Почти не исследованными являются наи-
более труднодоступные с  суши прибрежные 
леса на юго-восточной части побережья вдоль 
береговой линии к  югу от  устья р. Черная. Ре-
зультаты были получены на основе: 1) анализа 
различных фондовых материалов, топографи-
ческих карт, карт-схем лесов различного мас-
штаба и  содержания, в  том числе 1958  года; 
космических и  аэрофотоснимков; 2) данных 
маршрутного обследования ландшафтных осо-
бенностей территории и  3) описаний лесного 
покрова на 22 модельных участках.

Общие ландшафтные особенности 
побережья Онежского озера и его 
юго-восточной части

Типы географического ландшафта выделя-
лись по  генезису и  формам рельефа, степени 
заболоченности территории и преобладающей 
лесорастительной формации. В  целом уста-
новлено 7 типов географического ландшафта, 
чередующихся вдоль карельской части бере-
говой линии Онежского озера. Все они под-
робно охарактеризованы в  наших публикациях 
[Волков и др., 1990; Громцев, 2008 и др.]. Ниже 

типы ландшафта перечислены последователь-
но по  мере встречаемости: от  юго-западной 
(граница с Л енинградской областью) до юго-
восточной (граница с В ологодской областью) 
части:
–	 денудационно-тектонический грядовый 

(сельговый) слабозаболоченный с преобла-
данием еловых местообитаний (один кон-
тур);

–	 озерный и  озерно-ледниковый слабозабо-
лоченный равнинный с преобладанием сос-
новых местообитаний (один контур);

–	 озерный и озерно-ледниковый среднезабо-
лоченный равнинный с преобладанием ело-
вых местообитаний (4 контура);

–	 денудационно-тектонический грядовый 
(сельговый) среднезаболоченный с  преоб-
ладанием сосновых местообитаний (1 кон-
тур);

–	 денудационно-тектонический с  комплекса-
ми ледниковых образований холмисто-гря-
довый среднезаболоченный с преобладани-
ем еловых местообитаний (2 контура);

–	 озерный и озерно-ледниковый среднезабо-
лоченный равнинный с преобладанием сос-
новых местообитаний (2 контура);

–	 ледниково-аккумулятивный сложного рель-
ефа среднезаболоченный с преобладанием 
еловых местообитаний (1 контур).
Юго-восточная часть побережья полностью 

находится в  пределах озерного и  озерно-лед-
никового среднезаболоченного равнинного 
ландшафта с  преобладанием еловых место-
обитаний. Анализ ландшафтной карты показы-
вает, что это один из самых распространенных 

tion spans some 30  km from the  Vodla River mouth to  Lake Muromskoye, including 
near-shore islands. The  material was gathered by analyzing available archival data, as 
well as during transect surveys of shore landscape characteristics and from forest cov-
er descriptions made for 22 model sites in 2018. This activity was part of a project for 
the study of petroglyph-bearing sites. All of the south-eastern shore lies within a lacus-
trine and glaciolacustrine moderately paludified flatland landscape dominated by spruce 
habitats. It is one of the most widespread types of geographical landscape in the middle 
and southern taiga subzones in the west of European Russia. In the Karelian middle tai-
ga alone it is represented by six contours encompassing in total more than 600,000 ha. 
As the lake was regressing, ecosites with bedrock outcrops, rather atypical of this land-
scape, locally formed along the shoreline. In all, 4 types of shoreline were distinguished: 
rocky, rocky-sandy, bouldery, floodplain. They alternate in different combinations and de-
fine the  structure of  the  forests directly adjacent to  the  south-eastern part of  the  lake 
(the spectrum of forest types, their ratios, spatial arrangement, stand composition, etc.). 
The  most typical topographic ecological series of  forest types within shore ecosites 
were identified and  described. The  vulnerability of  the  ecosystems to  natural and  hu-
man impacts (soil cover erosion, fires, windthrow, recreation) was assessed. The pres-
ent-day situation was assessed with view to  identifying protective and protected forest  
categories.

K e y w o r d s: protective forests; landscape characteristics; lake shore; anthropogenic 
change.
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типов географического ландшафта в  средне- 
и  южнотаежной подзонах на  западе европей-
ской части России. Только в  среднетаежной 
подзоне Карелии он представлен шестью кон-
турами общей площадью более 600 тыс. га.

Озерно-ледниковые равнины возникли в ре-
зультате абразивной деятельности древних 
озерных водоемов, существовавших в  позд-
не- и  послеледниковое время, в  том числе 
в  восточной части котловины Онежского озе-
ра. В  целом они характеризуются общей рав-
нинностью рельефа, наличием береговых ва-
лов, возникших в результате волно-прибойной 
деятельности, террасовых уступов и  валунных 
пляжей. Они обязаны своим происхождением 
изменению уровня озера и  его размывающей 
деятельности. В  послеледниковую эпоху, при-
мерно 9 000 лет назад, уровень древнего Онеж-
ского озера имел значительно более высокие 
абсолютные отметки, чем в  настоящее время, 
и воды заливали все понижения, прилегающие 
к  нему. Глубоко вдающиеся в  сушу заливы су-
ществовали в  устье р. Водла, другие участки 
современного побережья находились под тол-
щей воды в несколько десятков метров. Имен-
но в  это время происходило формирование 
выраженной озерной равнины, достигающей 
особенно больших размеров в районе нижнего 
течения этой реки. В  целом Восточно-Онеж-
ская озерная равнина с  поверхности сложена 
песками и  супесями, в  основании  – ленточны-
ми глинами и  глинами массивного строения, 
которые перекрывают ледниковые отложения. 
Местами ленточные глины вскрыты на  абсо-
лютной высоте 100 м, то есть на 65 м выше сов-
ременного уреза Онежского озера. Достаточно 
высокая степень заболоченности территории 
(площадь болот и заболоченных лесов до 40 %) 
обусловлена близким к поверхности залегани-
ем глинистых осадков, представляющих собой 
водоупорный горизонт. Начало формирования 
болот относится ко  времени спада высоко-
го стояния Онежского озера, примерно около 
8 тыс. лет назад. Общая низменность террито-
рии способствовала образованию остаточных 
озер, например Муромского. Они были отчле-
нены от  котловины водоема, что совместно 
с  лежащим близко к  поверхности водоупор-
ным горизонтом благоприятствовало срав-
нительно быстрому формированию болотных  
массивов.

По мере отступления озера вдоль береговой 
линии формировались урочища со  скальны-
ми обнажениями, которые совершенно неха-
рактерны для озерного и  озерно-ледникового 
среднезаболоченного равнинного ландшаф-
та с  преобладанием еловых местообитаний. 

Скальные обнажения местами обрамляют бе-
реговую линию. Особенностью территории 
также является наличие обширной болотной 
системы, локализующейся вокруг озера Му-
ромское. Ее можно выделить в  отдельный тип 
географической местности как наиболее круп-
ной морфологической части ландшафта (пло-
щадью в несколько тыс. га).

Типы околоводных участков и топо-
экологические ряды лесных сообществ

Леса побережья находятся в пределах сред-
нетаежной подзоны на  крайнем восточном 
рубеже физико-географической страны Фен-
носкандии. В  целом отмечено ярко выражен-
ное преобладание сосняков черничных и брус-
ничных, перемежающихся с  незначительными 
по площади обнажениями скальных пород. Вы-
делены четыре типа береговой линии: скаль-
ный (рис.  1), скально-песчаный (рис.  2), ва-
лунный и  пойменный. В  разных вариациях они 
сменяют друг друга и определяют особенности 
структуры лесов, непосредственно примыкаю-
щих к юго-восточной части озера (спектр типов 
леса, их количественное соотношение, терри-
ториальную компоновку, строение древостоев 
и др.).

Выделены и  описаны самые характерные 
топо-экологические ряды лесных фитоцено-
зов в  пределах прибрежных урочищ (природ-
но-территориальных комплексов площадью 
10–100  га). Типы леса последовательно сме-
няют друг друга по мере удаления от озера (до 
нескольких сотен метров), среди них наиболее 
часто встречаются следующие:
1)	 скальные обнажения – сосняк брусничный – 

сосняк черничный;
2)	 песчаные отложения  – сосняк лишайнико-

вый (с  фрагментами сосняка брусничного, 
рис. 3);

3)	 песчаные отложения – сосняк брусничный – 
сосняк черничный (рис. 4);

4)	 валунные обнажения – сосняк (ельник) чер-
ничный;

5)	 песчаные отложения  – сосняк кустарничко-
во-сфагновый – болото.
Следует учесть, что подавляющая часть ко-

ренных лесов в  условиях черничного типа ме-
стообитаний к настоящему времени сменилась 
лиственными и  хвойно-лиственными. В  брус-
ничных и  лишайниковых типах местообитаний 
после рубок сосна успешно восстановилась 
естественным путем. В  самых разных вариа-
циях и  соотношении такие комбинации отра-
жают общее природное строение прибрежных  
лесов.
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Особенности хозяйственного освоения 
лесов и его последствия

На побережье покрытые лесом земли осва-
ивались человеком на  протяжении нескольких 
последних столетий. Древостои повсемест-
но подвергались сплошным и  выборочным 
рубкам, в  том числе при ведении подсечного 
хозяйства и  формировании постоянных сель-
скохозяйственных угодий. Была проанализи-
рована динамика лесов в  пределах контуров 
трех лесных дач (табл.) с западными границами 
по юго-восточной части береговой линии Онеж-
ского озера с  середины XIX по  конец XX  века 
(расположение с севера на юг): Уновской (рай-
он поселка Онежский, координаты центра дачи 
61°59ʹ0.72ʺ с. ш., 35°53ʹ19.22ʺ в. д.); Нигижем-
ской (район поселка Нигижма, координаты цен-
тра дачи 61°40ʹ4.36ʺ с. ш., 36°21ʹ44.47ʺ в. д.) 
и Г акугской (район поселка Гакугса, ко-
ординаты центра дачи 61°34ʹ23.52ʺ с. ш., 
36°26ʹ36.96ʺ в. д.). В  пределах этих террито-

рий в  1851–1863  годах проводилось первое 
систематическое лесоустройство (материалы 
Государственного архива Республики Каре-
лия). Современное состояние лесов приведе-
но по  данным 80‑х годов XX  века (табл.). Дан-
ные середины XIX века были откорректированы 
в  соответствии с  современными норматива-
ми выделения категорий земель и  древостоев 
(по  доминирующей породе). Таким образом, 
на  территории 90  тыс. га выявлена динамика 
лесного покрова за почти 150‑летний период.

Анализ материалов показал, что уже к сере-
дине XIX века доля сельхозугодий с населенны-
ми пунктами уже достигала около 3 % от общей 
площади всех вышеперечисленных дач. Пашни, 
сенокосы и  пастбища были учтены на  площа-
ди около 2150  га. С  учетом нерегистрируемых 
участков с  действующими и  заброшенными 
подсеками общая площадь земель, освоен-
ных в  аграрном отношении, составляла около 
5 %. В настоящее время доля сельскохозяйст-
венных земель в  пределах бывших лесных дач 

Рис. 2. Скально-песчаный тип береговой линии. Координаты трансекты: 61°40ʹ51.44ʺ с. ш., 36°2ʹ21.77ʺ в. д.
Fig. 2. Rocky-sandy type of shoreline. Transect coordinates: 61°40ʹ51.44ʺN, 36°2ʹ21.77ʺE

Рис. 1. Скальный тип береговой линии. Координаты трансекты: 61°40ʹ20.88ʺ с. ш., 36°1ʹ19.29ʺ в. д.
Fig. 1. Rocky type of shoreline. Transect coordinates: 61°40ʹ20.88ʺN, 36°1ʹ19.29ʺE
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(Уновской, Гакугской и Нигижемской) соответ-
ственно почти 1,5; 2,5 и 17. За последние при-
близительно 150 лет в результате антропоген-
ной трансформации на этих территориях очень 
значительно изменился состав лесов  – пло-
щадь сосняков сократилась соответственно 
на 57,5 и 65 %, а в Нигижемской даче увеличи-
лась почти на  59 % (см. табл.). Очевидно, что 
это увеличение связано с  проведением широ-
комасштабных гидролесомелиоративных работ 
и успешным возобновлением сосны на осушен-
ных болотах. Об  этом свидетельствует анализ 
современных космических снимков. Участие 
ельников в пределах контуров дач увеличилось 
соответственно на 2 и 12,5 %, а в Нигижемской 
сократилось почти на 24 %; лиственных древо-
стоев  – увеличилось на  261 и  335 % и  умень-
шилось почти на 20 %. В целом лесной покров 
полностью утратил свое естественное состоя-
ние в результате различных видов антропоген-
ного воздействия, в первую очередь рубок.

Уязвимость прибрежных лесов 
к воздействию природных  
и антропогенных факторов

Эрозия четвертичных отложений. На  по-
бережье часто встречаются песчано-гравий-
ные четвертичные отложения вне озов, пред-
ставленные песчаными дюнами и  береговыми 
валами. По  результатам исследований было 
установлено, что наибольшей уязвимостью 
к  эрозии подвержены приводные склоны дюн 
с  защитными лесами, где отмечены участки 
подвижных песков. Склоны постепенно разру-
шаются под действием различных природных 
факторов, таких как волновая активность озе-
ра, выветривание, сход талых вод. Вслед за 
разрушением береговых дюн происходит вы-
вал деревьев (в  основном сосны), обнажение 
минерального субстрата, что усиливает про-
цессы эрозии. То же происходит и после ветро-
валов.

Рис. 4. Характерный топо-экологический ряд приводных участков и типов леса в пределах прибрежного уро-
чища. Координаты трансекты: 61°40ʹ21.66ʺ с. ш., 36°2ʹ12.39ʺ в. д.
Fig.  4. A  characteristic topographic ecological series of  waterside sites and  forest types within a  shore ecosite. 
Transect coordinates: 61°40ʹ21.66ʺN, 36°2ʹ12.39ʺE

Рис. 3. Характерный топо-экологический ряд приводных участков и типов леса в пределах прибрежного уро-
чища. Координаты трансекты: 61°45ʹ49.05ʺ с. ш., 36°1ʹ30.10ʺ в. д.
Fig.  3. A  characteristic topographic ecological series of  waterside sites and  forest types within a  shore ecosite. 
Transect coordinates: 61°45ʹ49.05ʺ N, 36° 1ʹ30.10ʺ E
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Пожарная уязвимость. В связи с преоблада-
нием на побережье лесов на сухих и умеренно 
увлажненных почвах (сосняки лишайниковые, 
с большим участием лишайников – брусничные 
скальные, брусничные) опасность возникнове-
ния и распространения пожаров в засушливые 
периоды лета очень высока. Источниками воз-
горания в основном являются костры на стоян-
ках у береговой линии и вдоль пеших туристи-
ческих маршрутов, где кострища не  окружены 
полностью по периферии минерализованными 
участками (без лесной подстилки). Впрочем, 
пожары могут возникать и  от  костров, разве-
денных вдали от  берега и  троп, и  распростра-
няться до побережья. Весьма пожароопасны 
также участки после ветровалов, где по  мере 
высыхания упавших стволов и ветвей накапли-
вается большой объем легковоспламеняюще-
гося горючего материала.

Ветровальная уязвимость. На  побережье 
наименее ветроустойчивы древостои с  по-
верхностной корневой системой – на песчаных 
отложениях и  почвах с  близким залеганием 
скальных пород (мощностью рыхлых отложе-
ний до 1 метра). Образование ветровалов выз-
вано действием сильных ветров со  стороны 
Онежского озера. Такие участки достаточно 
хорошо различимы на  космических снимках. 
Установлено, что к  настоящему времени пло-
щадь ветровалов различной давности варьи-
рует от  менее одного до нескольких десятков 
гектаров. Участки ветровалов успешно возоб-
новляются древесными породами. В целом го-
сподствующие на побережье сосняки бруснич-

ные и черничные отличаются сравнительно вы-
сокой степенью ветроустойчивости, поскольку 
для сосны на  рыхлых грунтах мощностью до 
нескольких метров характерна стержневая 
(центральный корень проникает глубоко в  по-
чву), а  не  поверхностная, как у  ели, корневая  
система.

Рекреационная дигрессия. В  целом защит-
ные леса непосредственно на побережье в на-
стоящее время незначительно и локально под-
вергаются рекреационной дигрессии. К наибо-
лее подверженным рекреационным нагрузкам 
относятся туристические стоянки на  побере-
жье  – зоны со  скоплениями петроглифов, на-
пример, м. Бесов Нос (примеры см. на рис. 1, 
2) и  места вдоль тропиночной сети. Отдель-
ного внимания заслуживают нерегулируемые 
пути проезда автотранспорта (внедорожни-
ков и  квадроциклов) вдоль береговой линии 
Онежского озера и  в  направлении к  ней. Этот 
автотранспорт оказывает разрушающее воз-
действие на почвенный и напочвенный покров, 
особенно на скальном основании, песчаных от-
ложениях и переувлажненных участках.

Острова вблизи юго-восточного побережья 
Онежского озера. Их площадь крайне невели-
ка. Островные леса и их состояние значительно 
отличаются от материковых. Остров Малый Гу-
рий (150 м2) не имеет древесной растительно-
сти. На острове Большой Гурий (300 м2) отме-
чен сосняк брусничный. Поскольку на  острове 
располагается туристическая стоянка, древо-
стой подвергается постоянному антропоген-
ному воздействию. Часть деревьев регулярно 

Динамика лесов в контурах лесных дач на юго-восточном побережье Онежского озера (данные лесоустрой-
ства: середина XIX / конец XX века)
The change of forests within forest estates on the south-eastern shore of Lake Onego over time (forest inventory data 
for mid-19th / late 20th centuries)

Название 
лесной дачи
Forest estate 

name

Площадь, 
тыс. га

Size, 1000 
ha

Покрытая 
лесом пло-

щадь, %
Forested area, 

%

% от покрытой лесом площади
Percent shares of forested area

% от общей площади
Percent shares of total area

Сосняки
Pine stands

Ельники
Spruce 
stands

Лиственные
древостои
Deciduous 

stands

Прогалины и
необлесивши-

еся
вырубки

Gaps and unre-
generated felled 

sites

Сельхозугодья 
и населенные 

пункты
Farmland 

and settle-
ments

Уновская
Unovskaya

8,83 89/89
0*

51,5/18
–65

40/45 
+12,5

8,5/37 
+335

2,5/2
–20

2,5/2,5
0

Гакугская
Gakugskaya

37,04 68/63,5
–6,5

42,5/18
–57.5

48,5/49,5 
+2

9/32,5 
+261

2,5/2,5
0

3/1,5
–50

Нигижемская
Nigizhemskaya

44,11 90/73,5
–18,5

27/43 
+59

31/25
–19,5

42/32
–24

2,5/4 
+60

2,5/17 
+580

Примечание. *Здесь и далее: к середине XIX века / к концу XX века (в % от покрытой лесом площади) изменение (значение 
середины XIX в. принято за 100 %).
Note. *Here and below: by the middle of the XIX century / by the end of the XX century (in % of the area covered with forest) change 
(in % from the middle of the XIX century, taken as 100 %).



95

вырубаются. На  многих имеются повреждения 
стволов и  кроны. Присутствуют следы пожа-
ров. Напочвенный покров практически полно-
стью вытоптан. Древостой полнотой 0,3–0,4 
слагают деревья возрастом от  60 до 120  лет, 
средней высотой 15 метров. На  острове Ми-
хайловец (450  м2) древесная растительность 
представлена смешанным хвойно-листвен-
ным древесным сообществом в  возрасте 
40  лет. Произрастает плотными куртинами 
средней высотой 7 метров. Они покрывают 
около 70 % площади острова. Единично встре-
чаются сосны 80–100 лет. На острове Большой 
Голец (1500 м2) в начале XX века располагалась 
каменоломня, и  леса были полностью выру-
блены. В настоящее время происходит успеш-
ное облесение острова. На  его большей части 
сформировались сосновые древостои средне-
го возраста 60 лет, полнотой 0,8, высотой 10 м, 
диаметром стволов 10 см.

Современная ситуация в плане выделения 
категорий защитных и охраняемых лесов 
и ограничений их хозяйственного освоения

Юго-восточный участок побережья Онеж-
ского озера находится в Пудожском централь-
ном лесничестве Гакугского участкового лес-
ничества. Территория вдоль береговой линии 
озера локализуется в  пределах: 1) водоохран-
ной зоны шириной 200 м (по Водному кодексу 
РФ) и  2) запретных полос лесов, расположен-
ных вдоль водных объектов и защищающих не-
рестилища ценных промысловых рыб, шириной 
1000–2000 м (по Лесному кодексу РФ). Запрет-
ные полосы лесов относятся к  ценным лесам. 
В  них запрещается: а) проведение сплошных 
рубок лесных насаждений, за исключением 
случаев, если выборочные рубки не обеспечи-
вают замену лесных насаждений, утрачиваю-
щих свои средообразующие, водоохранные, 
санитарно-гигиенические, оздоровительные 
и иные полезные функции, на лесные насажде-
ния, обеспечивающие сохранение целевого 
назначения защитных лесов и  выполняемых 
ими полезных функций; б) размещение объек-
тов капитального строительства, за исключе-
нием линейных объектов и  гидротехнических 
сооружений, а  также связанных с  выполнени-
ем работ по  геологическому изучению и  раз-
работкой месторождений углеводородного  
сырья.

На  юго-восточном побережье Онежского 
озера расположен ландшафтный заказник ре-
гионального значения «Муромский» (32,7  тыс. 
га). Образован в  1986  году в  целях (согласно 
Положению о  заказнике): 1) сохранения при-
родных ландшафтов, водных объектов, биоло-
гических ресурсов (растительный и  животный 
мир); 2) неживой природы, памятников исто-
рии и  культуры, имеющихся на  территории; 3) 
развития туризма в Пудожском районе и созда-
ния условий для активного отдыха населения 
района, сохранения и возрождения культурно-
исторического наследия и традиционных видов 
природопользования.

Заключение

Представленные данные характеризуют 
лесной покров на  юго-восточном побережье 
Онежского озера в  самых различных аспектах 
на  основе использования новейших полевых 
данных. На  наш взгляд, эти материалы имеют 
важное значение, поскольку прибрежные леса 
являются защитными вдоль береговой линии 
второго по  площади пресного водоема Евро-
пы. Целесообразным является продолжение 
работ с  концентрацией исследований на  вы-
явлении средообразующих, водоохранных, 
санитарно-гигиенических, оздоровительных 
и иных полезных функций лесного покрова. Это 
необходимо для того, чтобы при планировании 
природопользования оперативно избегать или 
минимизировать современные и  возможные 
негативные последствия его антропогенных 
изменений. Опыт подобных исследований це-
лесообразно распространить и на другие при-
брежные территории Онежского озера.

Работа выполнена по программе Президиу-
ма РАН (проект Института леса КарНЦ РАН).
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ОСОБЕННОСТИ НАЧАЛЬНОГО РАЗЛОЖЕНИЯ ХВОИ В СОСНЯКЕ 
БРУСНИЧНОМ В СРЕДНЕТАЕЖНОЙ ПОДЗОНЕ КАРЕЛИИ

А. Н. Солодовников
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Процесс разложения опада проходит в  несколько стадий. Наиболее интенсивной 
из них является начальная стадия, во время которой высвобождаются в основном 
легкоэкстрактивные соединения, внося свой вклад в годовой оборот питательных 
элементов. Настоящее исследование имело целью выявить особенности разло-
жения хвои в  зависимости от  гидротермических условий в  сосняке брусничном, 
а также отличия в разложении хвои в разных микрогруппировках напочвенной ра-
стительности. Проводились измерения температуры и  относительной влажности 
воздуха, температуры подстилки и  нижележащих почвенных горизонтов, количе-
ство и рН осадков и лизиметрических вод. Изучалось влияние полученных средне-
месячных показателей на  скорость потери массы хвои в  течение вегетационного 
периода, а также на разложение хвои под различными микрогруппировками напоч-
венной растительности. Исследование показало, что наибольшее влияние на ско-
рость разложения хвои оказывают гидротермические параметры, тесно связанные 
с температурой и влажностью подстилки. Влияние парцеллярной структуры биоце-
ноза на разложение хвои прослеживается только в конце вегетационного периода 
в лишайниковой микрогруппировке напочвенной растительности, что, видимо, об-
условлено сезонным переувлажнением ее подстилки. В течение зимнего периода 
различия в разложении хвои в микрогруппировках напочвенной растительности ис-
чезают под действием абиотических факторов. Разложение хвои в сосняке бруснич-
ном в среднетаежной подзоне составило 31,36 ± 3,32 % за первый вегетационный 
период (110 дней) и 42,16 ± 0,02 % за почти годовой цикл (335 дней).

К л ю ч е в ы е  с л о в а: потеря массы; микрогруппировки напочвенной раститель-
ности; гидротермические условия.

A. N. Solodovnikov. EARLY STAGES OF NEEDLE LITTER DECOMPOSITION 
IN A COWBERRY PINE STAND IN THE MIDDLE TAIGA OF KARELIA

Plant litter decomposes via several stages, the most intensive one being the early stage, 
when it is mostly readily extractable compounds that are released, contributing to annual 
nutrient cycling. The aim of this study was to find patterns in the rate of initial decompo-
sition of needle litter depending on the ambient hydrothermal conditions in a cowberry 
pine stand both in  general and  in  different ground vegetation microgroups. The  mea-
sured parameters were air temperature and relative humidity, temperature of the forest 
floor and underlying soil horizons, amount and pH of precipitation and percolating water. 
The effect of mean monthly values of  these parameters on the rate of needle litter de-
composition in specific months during the first growing season was estimated both for 
the entire stand and under different ground vegetation microgroups. Studies have shown 
that the rate of needle decay is influenced the most significantly by hydrothermal parame-
ters associated with forest floor temperature and moisture. The effect of the community 
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Введение

Круговорот органического вещества в  эко-
системе очень важен для понимания биосфер-
ной функции почвы как источника питания 
растений. Важнейшим биоресурсом органи-
ческого вещества в почве является раститель-
ный опад и процесс его разложения [Алексан-
дрова, 1980; Takeda, 1995; Cotrufo et  al., 2000; 
Berg, McClaugherty, 2003; Six et al., 2004; Wee-
don et  al., 2009]. Опад становится составной 
частью лесной подстилки, изменяет гидротер-
мический режим, поглощает световой и  те-
пловой потоки, влияет на  процессы диффузии 
и  испарения, препятствует механическому 
уплотнению почвы и  является благоприятной 
средой для почвенной биоты [Семенов, Когут, 
2015]. Наиболее сильное влияние на  процесс 
разложения оказывает климатический фактор, 
определяющий гидротермический режим лес-
ной подстилки [Meentemeyer, 1978; Swift et al., 
1979; Тулина, Семенов, 2015]. Также важен со-
став разлагаемого опада [Coûteaux et al., 1995; 
Talbot et al., 2012]. Опад хвои отличается от ли-
ственного опада наличием в  своем составе 
плохорастворимых углеводородов и  танинов, 
затрудняющих разложение [Weidenhamer et al., 
1993; Poinsot-Balaguer et  al., 1993; Johansson, 
1995], однако воздействие синергической сис-
темы из почвенных животных, грибов и микро-
организмов, действующих как последователь-
но, так и параллельно друг другу, способствует 
постепенному разрушению и  преобразованию 
детрита [Petersen, Luxton, 1982]. Преобразуя 
свежий растительный материал, почвенная 
биота формирует и улучшает динамику почвен-
ных агрегатов, тем самым улучшая структуру 
почв [Tisdall, Oades, 1982]. В  свою очередь, 
именно структура и агрегатный состав опреде-
ляют такие параметры почвы, как содержание 
органического вещества, динамика питатель-
ных веществ, состояние микробоценоза, газо-
вый и  гидротермический режимы почв [Арте-
мьева, 2010; Шеин, Милановский, 2014].

Процесс разложения опада проходит в  не-
сколько стадий, и наиболее интенсивной явля-

ется начальная стадия, во время которой вы-
свобождаются в основном легкоэкстрактивные 
соединения, внося свой вклад в  годовой обо-
рот питательных элементов [Millar, 1974]. На-
стоящее исследование имело целью выявить 
особенности разложения хвои в  зависимости 
от  гидротермических условий в  сосняке брус-
ничном, а  также отличия в  разложении хвои 
в  различных микрогруппировках напочвенной 
растительности (парцеллах).

В Карелии ранее изучалось разложение лес-
ных подстилок [Загуральская, 2000], а  также 
целлюлозы и  хвойного опада в  сосняках [Гер-
манова, 2009; Германова и  др., 2012], однако 
фокус данных исследований приходился на ми-
кробиологическую активность почв.

Объекты и методы

Пробная площадь расположена в среднета-
ежной подзоне Республики Карелия на  терри-
тории заповедника «Кивач». Умеренно холод-
ный и  влажный климатический режим региона 
исследований можно охарактеризовать как 
переходный от  морского к  континентально-
му. Размер пробной площади 50×80 м (0,4 га). 
Тип леса – сосняк брусничный 190 лет; состав 
древостоя 10С; средняя высота 23,1  м; сред-
ний диаметр ствола 31,0 см, запас фитомассы 
древостоя 182,1 т/га; класс бонитета III,4 (так-
сационная характеристика выполнена сотруд-
никами лаборатории динамики и  продуктив-
ности таежных лесов ИЛ КарНЦ РАН). Почва: 
подзол песчаный иллювиально-железистый 
на  флювиогляциальных песках.  На  пробной 
площади выделялись микрогруппировки пре-
обладающей напочвенной растительности: 
зеленомошная, брусничная, лишайниковая 
и  черничная. Разложение хвои проводилось 
методом закладки мешочков с  хвоей [Berg, 
Ågren, 1984]. Мешочки 10×10  см, выполнены 
из  сетки неокрашенного полиэфирного волок-
на, отверстия 1×1  мм. Вес хвои в  каждом ме-
шочке 3,5  г. Мешочки с  хвоей закладывались 
вне проекции крон между OF и OН горизонтами 
подстилки в каждой из микрогруппировок. От-

microgroup structure becomes visible only late in the growing season in the lichen-domi-
nated ground vegetation microgroup, probably owing to the seasonal excess of moisture 
in its forest floor. Differences in needle decomposition rates between ground vegetation 
microgroups vanish during the winter season under the effect of abiotic factors. The de-
gree of  needle fall decay in  the  cowberry pine stand in  the  middle taiga subzone was 
31.36 ± 3.32 % after the first growing season (110 days), and 42.16 ± 0.02 % over most 
of the annual cycle (335 days).

K e y w o r d s: mass loss; ground vegetation microgroups; hydrothermal conditions.
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боры образцов в  каждой из  них проводились 
ежемесячно в пятикратной повторности в тече-
ние вегетационного периода и  после зимнего 
периода. Температура воздуха и почвы, а также 
влажность воздуха измерялись датчиками iBut-
ton DS1923#F5: температура и  относительная 
влажность воздуха на  высоте 2  м (периодич-
ность 1 час), температура нижней части лесной 
подстилки, горизонтов Е и  верхней (5  см) ча-
сти горизонта В  (периодичность 30  мин). Из-
мерение рН выполнялось потенциометриче-
ским методом. Определение общего С в почве 
проводилось методом Тюрина, N  – методом 
Кьельдаля, подвижных соединений P и К – ме-
тодом Кирсанова [Теория…, 2006]. Содержа-
ние целлюлозы определяли методом Кюрш-
нера и  Хоффера, лигнина  – методом Класона 
в модификации Комарова, содержание экстра-
гированных этиловым спиртом веществ  – гра-
виметрическим методом [Оболенская и  др., 
1965; Гелес, 2001] (анализ выполнен в  анали-
тической лаборатории ИЛ КарНЦ РАН). Сбор 
осадков проводился в  8‑кратной повторности 
вне кронового пространства, диаметр воронок 

200  мм. Сбор почвенных вод осуществлялся 
в каждой из четырех микрогруппировок расти-
тельности лизиметрическим методом на  гра-
нице горизонтов О  и  E, диаметр собирающей  
воронки 200 мм.

Результаты и обсуждение

В период исследования максимальная сред-
немесячная температура воздуха наблюдалась 
в  июле (16,6 °С), минимальная  – в  сентябре 
(9,2 °С) (рис. 1).

Средняя температура подстилки была 
наиболее низкой в  июне (10,7 °С) и  сентябре 
(10,3 °С), максимальной – в августе (13,9 °С).

За время эксперимента максималь-
ное количество осадков отмечено в  июне 
(100  л/м2), минимальное  – в  августе (44  л/м2), 
при рН = 5,4 ± 0,2. Количество лизиметриче-
ских вод, собранных под подстилкой, колеба-
лось от  21  л/м2 в  июне до 6  л/м2 в  августе. Их 
рН в  среднем составлял 5,9 ± 0,25. В  общем 
виде взаимосвязь разложения органического 
вещества от  температуры и  влажности име-

Рис. 1. Гидротермические условия сосняка брусничного (среднемесячные значения):
A – температура воздуха, поверхности, горизонтов почвы О, Е, В (°С); Б – количество осадков (л/м2); В – относительная 
влажность воздуха (%); Г – сток лизиметрических вод из подстилки (л/м2)

Fig. 1. Hydrothermal conditions in a cowberry pine stand (mean monthly values):
A – temperature of the air, surface, soil horizons О, Е, В (°С); Б – precipitation (l*m-2); B – relative air humidity (%); Г – percolation 
from the forest floor (l*m-2)
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ет куполообразную форму с  оптимумами для 
температуры (около 30°) и влажности (60–80 % 
от полной влагоемкости) [Кононова, 1963], та-
ким образом, можно заключить, что в  рамках 
нашего эксперимента условия значительно от-
личались от оптимальных.

Потеря массы хвои по отношению к началь-
ной за 110 дней первого года опыта в среднем 
достигло 31,36 ± 3,32 %. Поскольку периоды 
между отборами, несмотря на  привязку к  ка-
лендарным месяцам, имели различия по коли-
честву дней, для оценки скорости потери мас-
сы хвои за период ввели размерность средне-
месячной потери массы в день. Таким образом, 
скорость потери массы хвои за период (месяц) 
рассчитывалась путем деления разницы между 
начальной и  конечной величиной потери мас-
сы хвои за данный период на количество дней 
между измерениями. Среднемесячная ско-
рость потери массы хвои в июне, июле, августе 
и  сентябре составила 0,26; 0,38; 0,39 и  0,1 % 
в сутки соответственно (рис. 2).

Анализ показал, что скорость потери мас-
сы хвои довольно слабо коррелирует со  сред-
немесячным количеством осадков (–0,42), 
сильно  – с  количеством лизиметрических вод, 
прошедших через лесную подстилку (–0,72), 
и  температурой в  нижней части подстилки 
(0,87), горизонте Е (0,83), горизонте В  (0,76) 
и  очень сильно коррелирует со  среднемесяч-
ной относительной влажностью воздуха (–0,97) 
и  температурой воздуха (0,99), температурой 
на поверхности почвы (0,97). Как и ожидалось, 
самое значительное влияние на разложение 
хвои оказывают параметры, в наибольшей сте-
пени влияющие на температуру и влажность  
подстилки.

Изучение особенностей разложения хвои 
в  разных микрогруппировках напочвенной ра-
стительности за первые три месяца экспе-
римента показало незначительные различия, 
в  пределах стандартного отклонения. Наи-
большие различия наблюдаются в  конце веге-
тационного периода (110 дней опыта), когда 
потеря массы хвои в  лишайниковой парцел-
ле (28,6 %) значимо меньше, чем в  бруснич-
ной (33,6 %) и  черничной (32,0 %). Анализ по-
казал, что в  процессе разложения сосновой 
хвои доля содержания в  ней лигнина отно-
сительно исходной увеличивается примерно 
на  2 % во всех парцеллах, кроме лишайнико-
вой, где не  происходит значимых изменений  
(табл. 1).

Доля целлюлозы в разлагающейся хвое во 
всех парцеллах, напротив, значимо не изменя-
ется, за исключением лишайниковой, в которой 
происходит увеличение на  1 % относительно 
исходного значения. Содержание экстрактив-
ных веществ снизилось на  11–12 % относи-
тельно исходного значения во всех парцеллах 
без значимых различий. Основная тенденция 
согласуется с  выводами команды исследова-
телей [McTiernan et  al., 2003], которые утвер-
ждают, что содержание лигнина в  хвое сосны 
показывает значительный рост при разложении 
до 20 % общей потери массы. Французские ис-
следователи [Coûteaux et  al., 1998] утвержда-
ют, что повышение доли трудноразлагаемых 
компонентов в  начальных стадиях разложе-
ния можно объяснить сохранностью клеточной 
структуры и повышенной по сравнению с более 
поздними стадиями концентрацией токсичных 
фенольных соединений, ингибирующих микро-
биотическую активность.

Рис. 2. Разложение хвои в сосняке брусничном:
A – потеря массы (%); B – среднемесячная скорость потери массы (% в день)

Fig. 2. Needle litter decomposition in a cowberry pine stand:
A – total mass loss (%); B – monthly average mass loss rate (% per day)
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Отличия в  химическом составе подстилок 
в  большей степени проявляются в  горизонте 
OH, который в лишайниковой подстилке наибо-
лее беден углеродом и  подвижными формами 
фосфора и  калия по  сравнению с  аналогич-
ными горизонтами других микрогруппировок 
(табл. 2).

Температурный режим в  подстилках мик-
рогруппировок напочвенной растительно-
сти различается. На  протяжении трех летних 
месяцев наиболее низкой была температура 
подстилки в  черничной парцелле, что, вероят-

но, связано с  большей мощностью подстилки 
(6–8  см) по  сравнению с  остальными, а  также 
с  затенением, которое создает густорастущая 
черника. Наиболее высокой была температу-
ра подстилки в  лишайниковой парцелле, что, 
по‑видимому, является следствием низкой 
мощности подстилки (2,5–3  см). Температура 
подстилок во всех микрогруппировках вырав-
нивается в  сентябре, составляя около 10,3 °С  
(рис. 3).

Количество лизиметрических вод, стека-
ющих из  подстилки, зависит от  ее влагоудер-

Таблица 1. Химический состав хвои сосны в  подстилках микрогруппировок напочвенной растительности 
в конце вегетационного периода (110 дней опыта)
Table 1. Chemical composition of  pine needles in  ground vegetation microgroups in  the  end of  the  first growing 
season (110 days of the experiment)
Микрогруппировка напочвенной растительности

Microgroup
экстрактивные вещества, %

extractives, %
целлюлоза, %

cellulose, %
лигнин, %
lignin, %

Зеленомошная
Moss 16,5 ± 0,89 22,33 ± 0,39 36,81 ± 0,57

Брусничная
Cowberry 14,94 ± 1,11 22,08 ± 0,41 37,04 ± 0,68

Лишайниковая
Lichen 16,29 ± 0,77 23,64 ± 0,43 34,25 ± 0,71

Черничная
Bilberry 15,72 ± 0,82 22,44 ± 0,26 37 ± 0,52

Хвоя до разложения
Needles before decomposition 27,24 ± 0,41 22,61 ± 0,12 34,79 ± 0,32

Таблица 2. Химический состав подстилок в различных микрогруппировках напочвенной растительности сос-
няка брусничного
Table 2. Chemical composition of litters in ground vegetation microgroups of a cowberry pine stand

Горизонт
Horizon

Мощность
Depth рН К2О Р2О5 С N

С/N
см
cm H2O KCl мг/кг

mg/kg
мг/100 г
mg/100 g % %

Зеленомошная
Moss

ОL 0–1 4,47 3,17 1226,24 29,29 49,09 0,90 55,27
ОF 1–2,5 4,39 3,39 892,23 20,05 49,66 1,11 44,85
ОН 2,5–3 4,11 3,03 688,42 10,16 39,35 0,86 45,99

Лишайниковая
Lichen

ОL 0–1 4,38 3,25 925,44 15,96 50,13 1,02 50,23
ОF 1–2 4,22 3,30 996,33 19,41 47,55 1,17 40,81
ОН 2–2,5 (3) 4,51 3,35 342,35 5,97 14,26 0,42 37,76

Брусничная 
Cowberry

ОL 0–3 4,35 3,19 1727,70 39,44 46,84 0,85 57,79
ОF 3–5 4,32 3,11 977,93 14,68 43,55 0,83 54,06
ОН 5–6 4,25 3,01 512,91 55,99 24,49 0,44 55,84

Черничная
Bilberry

ОL 0–2 4,58 3,32 1721,56 48,97 51,07 0,98 52,46
ОF 2–5 4,04 3,54 1519,13 35,98 50,99 1,00 51,34
ОН 5–6 (8) 4,08 3,66 962,69 23,66 28,98 0,51 55,57
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живающих свойств. Удержание осадков, сток 
лизиметрических вод и  транспирация опреде-
ляют влажность подстилки и, соответственно, 
влияют на  разложение опада. Значительное 
снижение температуры в  сентябре уменьша-
ет транспирацию и  увеличивает вклад осад-
ков и  лизиметрического стока во влажность 
подстилки. В  различных микрогруппировках 
напочвенной растительности количество лизи-
метрического стока из  подстилки в  сентябре 
практически выравнивается. Запас подстилки 
в  лишайниковой парцелле значительно ниже, 
чем в  остальных (рис.  4), соответственно, при 
равном количестве влаги, остающейся в  под-
стилке различных микрогруппировок, под-
стилка лишайниковой парцеллы будет более 
влажной, особенно в  условиях пониженной 
транспирации. Количество осадков в сентябре 
несколько возрастает по  сравнению с  июлем 

и августом, что, вероятно, приводит к длитель-
ному переувлажнению лишайниковой подстил-
ки и  является причиной замедленного разло-
жения хвои.

После холодного периода октябрь–май 
(335  дней опыта) отклонения в  величинах сте-
пени разложения в  различных парцеллах ста-
новятся незначительными и практически ниве-
лируются (рис. 5).

Благодаря снежному покрову высотой 
40–80  см температура подстилки в  зимний 
период не  опускалась ниже –2,2 °С и  промер-
зание подстилки было незначительным. Во 
время этого периода биологическая актив-
ность практически отсутствует, уступая ме-
сто абиотическим процессам. Таким обра-
зом, внутри существующего биоценоза вли-
яние биотического (фитогенного) фактора 
перекрывается воздействием абиотических 

Рис.  3. Гидротермические условия в  подстилках микрогруппировок напочвенной растительности сосняка 
брусничного:
А – среднемесячная температура подстилок (°С); Б – сток лизиметрических вод из подстилки (л/м2)

Fig. 3. Hydrothermal conditions in the forest floor in ground vegetation microgroups in a cowberry pine stand:
A – mean monthly forest floor temperature (°С); Б – percolation from the forest floor (l*m-2)

Рис. 4. Запас подстилок различных микрогруппировок напочвенной растительности в сосняке брусничном 
(т/га)
Fig. 4. Litter fund in different ground vegetation microgroups of cowberry pine stand (t*ha-1)
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факторов, влияющих на начальное разложение  
хвои.

В  среднем после холодного периода поте-
ря массы хвои достигла 42,16 ± 0,02 %. Этот 
показатель довольно близко соответствует ре-
зультатам разложения хвои, полученным за го-
довой цикл в  шведском [Berg, Ekbohm, 1991], 
французском [Coûteaux et  al., 1998] и  россий-
ском [Германова и др., 2012] экспериментах.

Заключение

За время эксперимента разложение хвои 
в сосняке брусничном в среднетаежной подзо-
не составило 31,36 ± 3,32 % за вегетационный 
период (110 дней) и  42,16 ± 0,02 % за почти 
годовой цикл (335 дней). Анализ гидротерми-
ческих показателей в воздухе, подстилке и по-
чве показал, что изменения в скорости потери 
массы хвои сильно коррелируют как с  темпе-
ратурой подстилки, так и  с  параметрами, тес-
но взаимосвязанными с  гидротермическими 
параметрами подстилки – температура и влаж-
ность воздуха, Е и В   горизонтов почвы, с  ко-
личеством лизиметрических вод, прошедших 
через подстилку. Небольшое влияние парцел-
лярной структуры биоценоза на  разложение 
хвои прослеживается только в конце вегетаци-
онного периода в лишайниковой парцелле, что, 
видимо, обусловлено сезонным переувлажне-
нием ее подстилки. В  течение зимнего перио-
да различия в разложении хвои в микрогруппи-
ровках напочвенной растительности исчезают 
под действием абиотических факторов.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из  средств федерального 
бюджета на  выполнение государственного за-
дания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН).
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МИКРОБИОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ПОЧВ 
В РАСТИТЕЛЬНЫХ МИКРОГРУППИРОВКАХ 
СРЕДНЕТАЕЖНОГО СОСНЯКА БРУСНИЧНОГО В КАРЕЛИИ

Е. В. Мошкина1, О. Н. Бахмет2, М. В. Медведева1, А. В. Мамай1, 
А. В. Зачиняева3, Ю. Н. Ткаченко1

1 Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия 
2 Отдел комплексных научных исследований КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»,  
  Петрозаводск, Россия 
3 Военно-медицинская академия им. С. М. Кирова, Санкт-Петербург, Россия

Работа выполнена на территории заповедника «Кивач», в среднетаежной подзоне 
Карелии. Исследованы подзолы иллювиально-железистые на флювиогляциальных 
песчаных отложениях, сформировавшиеся в различных растительных микрогруп-
пировках (лишайниковой, брусничной, черничной, зеленомошной) сосняка брус-
ничного. В статье рассмотрена структурно-функциональная организация микроб-
ного сообщества органогенного и  минерального горизонтов исследуемых почв. 
В микробном сообществе почв, сформировавшихся под различными растительны-
ми микрогруппировками, определены важнейшие группы микроорганизмов, осу-
ществляющие круговорот азота и углерода, и флуктуации численности бактерий. 
Выявлен состав целлюлозоразрушающего комплекса микробного сообщества, по-
казано изменение его в почвах под различными растительными микрогруппиров-
ками. Установлено, что основной вклад в почвенное дыхание биогеоценоза вносят 
микроорганизмы верхнего органогенного горизонта почв, активность микроорга-
низмов минеральной части почвы заторможена. Изменение ряда экофизиологиче-
ских показателей микробиоты почв, таких как базальное дыхание, количество угле-
рода (Смик) и  азота (Nмик) микробной биомассы и  др., проявляется в  зависимости 
от  степени увлажнения почв и  мощности лесной подстилки. Полученные данные 
комплексных исследований микробного сообщества почв могут быть использова-
ны в мониторинге природной среды.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: среднетаежная подзона Карелии; сосняк брусничный; ра-
стительные микрогруппировки; эколого-трофическая структура микроорганизмов; 
дыхание почв.

E. V. Moshkina, O. N. Bakhmet, M. V. Medvedeva, A. V. Mamai, A. V. Za
chinyaeva, Yu. N. Tkachenko. MICROBIOLOGICAL CHARACTERISTICS 
OF SOILS UNDER VEGETATION MICROGROUPS IN A  MIDDLE-TAIGA 
COWBERRY PINE FOREST IN KARELIA

The study was carried out in the Kivach Strict Nature Reserve situated in the middle taiga 
of Karelia. Albic Podzols formed over fluvioglacial sandy deposits in different vegetation 
microgroups (lichen-, cowberry-, bilberry-, true moss-dominated) within a cowberry-type 
pine stand were surveyed. The organic and mineral horizons of these soils were examined 
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Введение

Микроорганизмы, являясь главным деструк-
тивным блоком биогеоценоза, осуществляют 
круговорот элементов-биофилов, определяют 
трофический статус почв и продукционную спо-
собность фитоценоза [Регуляторная…, 2003]. 
При этом состав и численность микроорганиз-
мов обусловливаются типом почв, биоклимати-
ческими факторами, в целом первичными фак-
торами почвообразования [Звягинцев и  др., 
1994]. Определяющим условием функциони-
рования и  стабильности микробоценоза явля-
ется уровень трофности почв, доступности для 
их развития элементов минерального питания. 
При изменении природной среды возможно 
нарушение эдафических условий, которое при-
водит к  трансформации структуры микробно-
го сообщества, его перестройке [Богатырев, 
1989; Кожевин, 1989]. В  этой области одним 
из  важных направлений исследований являет-
ся изучение микробиологических свойств ес-
тественных и  антропогенно нарушенных почв 
в пространственно-временном аспекте.

Как известно, почва  – это гетерогенная си-
стема, среда обитания микроорганизмов, 
обладающая исключительной динамичностью 
физических и  химических свойств, особенно 
на  фоне антропогенного воздействия. В  этой 
связи наибольшее внимание должно быть об-
ращено к показателям, которые характеризуют 
адаптационный потенциал не только отдельных 
биотипов, но  и  всего микробного сообщества, 
то  есть нужен комплексный подход [Звягин-
цев и др., 1994]. Его использование позволяет 
не  только определить эколого-трофическую 
структуру микробоценоза, но  и  выявить его 
функциональную активность, систематизиро-
вать и  обобщить накопленный материал о  со-
стоянии микробного сообщества, установить 
динамику изменений. Так, исследование фер-
ментативной активности почв позволяет оце-

нить направленность трансформации органи-
ческого вещества в почвах естественных и пре-
образованных экосистем [Абрамян, 1992]. 
Комплекс целлюлозолитических микроорга-
низмов может диагностировать круговорот 
азота и  углерода [Наплекова, 1974]. Важным 
полифункциональным компонентом почвенной 
биоты являются микроскопические грибы, име-
ющие большое значение в трансформации ор-
ганических, неорганических веществ, накопле-
нии биомассы [Зачиняева, Лебедева, 2003; Ку-
раков, Семенова, 2016]. Метод исследования 
деструкционных процессов в полевых условиях 
широко используется в  прогностическом мо-
ниторинге почв, так как предоставляет ценную 
информацию об  изменении микробного сооб-
щества в пространственно-временном аспекте 
[Мишустин, Востров, 1971]. Он позволяет дать 
количественную и  качественную интегральную 
оценку микробоценоза, отражает пространст-
венное варьирование микробиально-биохими-
ческих свойств почв [Евдокимова, 1995; Соро-
кин и др., 2006].

В  Карелии почвенно-микробиологические 
исследования всегда были актуальными, что 
обусловлено возрастающим антропогенным 
воздействием на лесные экосистемы, поиском 
биоиндикаторов состояния природной среды, 
а  также установлением важной роли микро-
биоты в  формировании устойчивого развития 
фитокомплекса [Загуральская, 1993; Германо-
ва, Медведева, 2006; Загуральская, Медведе-
ва, 2006]. В настоящее время получены новые 
данные об  экофизиологических показателях 
почв урбанизированных территорий [Мамай, 
Мошкина, 2016], составлена карта биогенно-
сти почв заповедника «Кивач» [Медведева, Ах-
метова, 2012], исследована пространственная 
организация микробного сообщества почв, 
сформировавшихся на  флювиогляциальных 
отложениях, подстилаемых ленточными глина-
ми [Загуральская, Медведева, 2006]. В целом, 

for the structural and functional setup of the microbial community. The key groups of mi-
croorganisms effecting nitrogen and carbon cycling and fluctuations in bacterial numbers 
were determined in soils formed under the different vegetation microgroups. The com-
position of the cellulolytic component of the microbial community was identified, and its 
variation among microgroups was demonstrated. It was found that the main contributor 
to soil respiration of  the biogeocoenosis is microorganisms in  the  top organic horizon, 
while the activity of microorganisms in the mineral part of the soil is inhibited. Variations 
in some ecophysiological parameters of  the soil microbiota, such as basal respiration, 
microbial biomass carbon (Cmic) and nitrogen (Nmic) and others, depend on soil moisture 
content and forest floor thickness. The data obtained through these integrated studies 
of the soil microbial community can be used in environmental monitoring.

K e y w o r d s: middle taiga subzone of Karelia; cowberry pine stand; vegetation micro-
groups; ecological-trophic structure of microorganisms; soil respiration.



109

рассматривая вопрос о  пространственно-вре-
менном варьировании микробиологических 
свойств почв, можно отметить, что основу ми-
кробиологического мониторинга составляет 
периодическое наблюдение за состоянием 
микроорганизмов, при этом хорошо зареко-
мендовали себя определение дыхания почв, 
численности бактерий – сапрофитов, микроми-
цетов, а  также определение ферментативной 
активности почв. Работ в  данном направлении 
много, однако не  все они учитывают свойства 
почвообразующих пород, тип растительности, 
рельеф, природно-климатические особенно-
сти в  комплексе. Исследование, проведенное 
на  заповедной территории, позволяет полу-
чить новые данные об  особенностях состо-
яния микробиоты, раскрывает динамику ее 
формирования и количественных показателей, 
определяет условия для оптимизации микро-
биоты антропогенно трансформированных  
экосистем.

Таким образом, целью настоящего исследо-
вания было установить особенности микроб-
ного сообщества почв, сформировавшихся 
в  различных растительных микрогруппировках 
сосняка брусничного, в  условиях среднетаеж-
ной подзоны Карелии. Данная цель предусма-
тривала решение следующих основных задач:

1)  выявить особенности почвенных условий 
в  зависимости от  структуры напочвенного по-
крова в сосняке брусничном;

2)  определить эколого-трофическую струк-
туру микробного сообщества почв соснового 
насаждения;

3)  установить функциональную активность 
микрофлоры почв условно ненарушенных сос-
новых лесов.

Полученные данные микробиологических 
исследований могут быть экстраполированы 
на почвы альфегумусового генезиса и стать ос-
новой при проведении мониторинга почв Вос-
точной Фенноскандии.

Материалы и методы

Работа выполнена на  территории госу-
дарственного заповедника «Кивач», в  сред-
нетаежной подзоне Карелии (N62°17ʹ19.5ʺ, 
E34°01ʹ05.9ʺ). Были исследованы почвы сос-
няка брусничного IV класса бонитета. Одно-
ярусное чистое по  составу насаждение имеет 
возраст до 220 лет, запас стволовой древесины 
составляет 297 м3/га. Распределение деревьев 
обусловлено воздействием пожара и выбороч-
ных рубок. На  пробной площади были выде-
лены доминирующие микрогруппировки в  на-
почвенном покрове (брусничная, черничная, 

зеленомошная, лишайниковая), в каждой из ко-
торых закладывали опорный почвенный раз-
рез и серию прикопок. Согласно «Классифика-
ции и диагностике почв России» [Шишов и др., 
2004], почвы изучаемого участка  – подзолы 
иллювиально-железистые песчаные, сформи-
ровавшиеся на  флювиогляциальных песчаных  
отложениях.

Напочвенный покров выделенных расти-
тельных микрогруппировок представлен сле-
дующим видовым составом. Лишайниковая 
микрогруппировка: Vaccinium myrtillus L., Pleu-
rozium schreberi (Bird.) Mitt., Cladonia rangiferina 
(L.) F. H. Wigg., Calluna vulgaris (L.) Hull, Dicranum 
cf. scoparium Hedw. Брусничная микрогруппи-
ровка: Pleurozium schreberi, Vaccinium myrtillus, 
V. vitis-idaea L., Cladonia rangiferina. Черничная 
микрогруппировка: Pleurozium schreberi, Vac-
cinium myrtillus, Dicranum cf. scoparium, Hyloco-
mium splendens (Hedw.) Schimp. in B. S. G., Ce-
traria islandica (L.) Ach., Ptilium crista-castrensis 
(Hedw.) De Not. Зеленомошная микрогруппи-
ровка: Pleurozium schreberi, Vaccinium myrtillus, 
V. vitis-idaea, Dicranum cf. scoparium, Hylocomi-
um splendens.

Основные физико-химические показатели 
определены традиционными методами [Тео-
рия…, 2006] в почвенных образцах, отобранных 
из  генетических горизонтов почвенных прико-
пок разных растительных микрогруппировок. 
Содержание органического углерода в  образ-
цах определяли методом Тюрина, общего азо-
та – методом Кьельдаля. Определение кислот-
ности водной и  солевой вытяжек проводили 
с  использованием рН-метра (Hanna pH  211; 
Hi 2211).

Определение биомассы почвенного ми-
кробного сообщества, являющегося наиболее 
активной и  лабильной частью почвенного ор-
ганического вещества, проводили методом 
субстрат-индуцированного дыхания, пред-
ложенным немецкими исследователями An-
derson, Domsch [по: Евдокимов, 2018]. Перед 
определением базального (БД) и  субстрат-
индуцированного (СИД) дыхания проводили 
предынкубацию почвенных образцов, отобран-
ных в  середине-конце вегетационного перио-
да и пропущенных через сито с диаметром от-
верстий 2 мм, при температуре 22 °С и 60 % от 
полной полевой влагоемкости в течение 7 суток 
в стеклянных флаконах объемом 500 мл. Коли-
чество почвы, помещенной во флаконы, разли-
чалось для лесной подстилки и  минеральной 
части и  составляло 3 и  30  г соответственно. 
Скорость БД определяли через 24 часа инку-
бации при температуре 22 °С и выражали в ми-
крограммах С-СO2/г абсолютно сухой почвы 
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в  час. СИД оценивали по  скорости начально-
го максимального дыхания микроорганизмов 
после обогащения почвы глюкозой (из  рас-
чета 10  мг глюкозы на  1  г почвы). Инкубацию 
проводили в  течение 1,5–2  ч при температуре  
22 °С.

Концентрацию СО2 во флаконах фиксирова-
ли при помощи портативного газоанализатора 
на  базе инфракрасного сенсора AZ 7722 (AZ 
Instrument Corp.). Углерод микробной биомас-
сы Смик (мкг C/г почвы) = (мкл СО2/г почвы ч) * 
40,04 + 0,37.

Для расчета содержания азота в  микроб-
ной биомассе использовали соотношение Nмик/
Смик = 0,15 [Anderson, Domsch, 1980; Сусьян, 
2005]. Содержание микробного углерода и азо-
та рассчитывали как процент от общего содер-
жания C и  N соответственно. Расчет запасов 
микробной биомассы и  микробной продукции 
СО2 исследуемых почвенных горизонтов про-
водили с учетом объемного веса почвы и запа-
са лесной подстилки [Ананьева и др., 2009].

Отбор почвенных образцов для микробио-
логических анализов, а также для определения 
содержания минеральных форм азота прово-
дили ежемесячно с  июня по  октябрь из  верх-
них органогенных и минеральных генетических 
горизонтов серии прикопок. Анализы прово-
дили в  свежих почвенных пробах. Содержание 
аммонийного и  нитратного азота определяли 
потенциометрически с  использованием ио-
номера «Экотест 2000» и  электродов «Эком-
NO3», «Эком-NH4» [ГОСТ 26951–86; Методи-
ка…, 2007а, б]. Для микробиологических ана-
лизов были составлены смешанные почвенные 
образцы из  9 индивидуальных проб. Биораз-
нообразие и  структуру микробного комплекса 
генетических горизонтов исследовали по  тра-
диционной в  почвенной микробиологии мето-
дике посева разведений почвенной суспензии 
на  твердые питательные среды [Методы…, 
1991]. При этом учитывали количество бакте-
рий, использующих органические формы азота, 
на  мясо-пептонном агаре (МПА), ассимилиру-
ющих минеральный азот  – на  крахмало-амми-
ачном агаре, бацилл  – на  среде МПА + сусло-
агар, олигонитрофилов – на среде Эшби, оли-
готрофных микроорганизмов  – на  почвенном 
агаре. Микроскопические грибы подсчитывали 
на  среде Чапека. Комплекс целлюлозоразру-
шающих микроорганизмов изучали на  среде 
Гетчинсона. Численность микроорганизмов 
рассчитывали на  абсолютно сухие навески 
почвы (с  учетом коэффициента влажности 
почвы) и  выражали числом колониеобразую-
щих единиц (КОЕ) на  грамм абсолютно сухой  
почвы.

Актуальную целлюлозолитическую актив-
ность почв устанавливали аппликационным ме-
тодом в  опытах in  situ, об  интенсивности про-
цесса разрушения целлюлозы судили по убыли 
массы льняного полотна, срок экспозиции по-
лотна в почве 4 месяца.

Полученные данные обрабатывали обще-
принятыми статистическими методами [Дмит-
риев, 1995] при помощи программы Microsoft 
Office Excel и  программного пакета R (R Core 
Team, 2013).

Результаты и обсуждение

Исследуемые почвы имеют следующее 
морфологическое строение профиля: O-E-BF-
B2‑B3‑BC-C. Мощность почвенной толщи со-
ставляет до 75 см. Для данных почв характерно 
формирование лесной подстилки (О) мощно-
стью до 7 см, подзолистого горизонта (Е) – до 
4 см, сменяющегося иллювиально-железистым 
(BF) мощностью до 17 см.

Почва  – среда обитания микроорганизмов, 
в этой связи необходимо рассмотреть важней-
шие физико-химические свойства исследуе-
мых почв соснового древостоя. Установлено, 
что пространственное варьирование микроби-
ологических свойств почв зависит от  физико-
химических свойств почв, сформировавшихся 
в  различных условиях фитоценотической сре-
ды  – микрогруппировках. Результаты иссле-
дования показали, что свойства почв под раз-
личными растительными микрогруппировками 
характеризуются некоторыми особенностя-
ми. Установлено изменение средних значений 
мощности органогенного горизонта почв в ди-
апазоне от  2,00 до 9,50  см. Микрогруппиров-
ки по возрастанию мощности лесной подстил-
ки можно расположить в  ряд: лишайниковая 
(2,91 ± 0,47  см), брусничная (4,12 ± 0,47  см), 
зеленомошная (4,61 ± 0,31  см), черничная 
(6,17 ± 0,55 см) (табл. 1). Как известно, лишай-
ники способны переносить временное пересы-
хание верхних горизонтов почв, предпочитают 
пессимальную по увлажнению среду обитания. 
Их крупные, плотные талломы, формирующи-
еся на  поверхности минеральных горизонтов 
почв, не  проникают в  минеральную толщу, по-
этому не создают эффект «рыхления» верхнего 
слоя. Это, по  нашему мнению, может способ-
ствовать уплотнению и привести к увеличению 
объемного веса почв.

Горизонты лесной подстилки в  изучен-
ных нами подзолах характеризуются силь-
нокислой реакцией среды (pHH2O = 4,03–4,34; 
pHKCl = 3,14–3,47), невысокой суммой обмен-
ных оснований, низкой степенью насыщен-
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ности основаниями. Это может ингибировать 
развитие микробиоты, снижать проявление их 
функциональной активности. Некоторая тен-
денция снижения гидролитической кислотно-
сти и  суммы обменных оснований прослежи-
вается в  лесной подстилке под лишайниковой 
микрогруппировкой, что, возможно, связано 
с особенностями ее фракционного состава.

Содержание углерода в  исследуемых поч-
вах невысокое (табл.  1), что определяет фор-
мирование древостоя низкой продуктивности. 
Содержание органического углерода в  лесной 
подстилке составляет 40,29–49,17 %, в  под-
золистом горизонте  – 0,71–0,95 %, в  иллюви-
альном  – 0,49–0,81 %. Наиболее высокое со-
держание углерода в иллювиальном горизонте 
(0,81 ± 0,05 %) выявлено в  почве, сформиро-
вавшейся под черничной микрогруппировкой.

Проведенные исследования показали, что 
содержание общего азота в  минеральной ча-
сти верхнего корнеобитаемого слоя почвы 
сосняка брусничного варьировало от  0,01 до 
0,22 %. Внутрипрофильное распределение об-
щего азота тесно связано с  содержанием ор-
ганического вещества в  почве. Наибольшая 
концентрация азота приурочена к  лесной под-
стилке и  составляет в  среднем 0,89 ± 0,18 %, 
в подзолистом горизонте его содержание рез-
ко снижается и составляет 0,035 ± 0,01 %, в ил-
лювиальном горизонте незначительно увели-
чивается до 0,042 ± 0,04 % и  затем постепен-
но снижается вниз по  профилю. В  результате 
дисперсионного анализа выявлено статисти-
чески значимое влияние качественных харак-
теристик, таких как микрогруппировка живого 
напочвенного покрова (p = 0,0537) и  подгори-
зонт лесной подстилки (p = 0,0001), на  общее 
содержание азота в  органогенных горизонтах 
почвы сосняка брусничного.

Информативным показателем напряженно-
сти микробиологических процессов в  почвах 
является содержание аммонийного и  нитрат-
ного азота, которое в  исследованных почвах 
невелико (табл.  1). Содержание минерального 
азота в составе азотного фонда почв в среднем 
составляет 2,4 ± 0,9 %. Содержание минераль-
ных форм азота в  органогенных горизонтах 
почв крайне изменчиво и  подвержено значи-
тельным колебаниям в течение вегетационного 
периода. Запасы минерального азота лесной 
подстилки составляют 2–3 кг/га. Соотношение 
C/N в подгоризонтах лесной подстилки в сред-
нем равно 53 ± 2.

Несмотря на  то  что физико-химические 
показатели свидетельствуют о  низком пло-
дородии изучаемых почв, запасы общего 
азота в  слое почвы 0–50  см как в  органоген-

ных (0,31 ± 0,13  т/га), так и  в  минеральных 
(2,00 ± 0,05  т/га) горизонтах невелики, однако 
достаточны для нормального функционирова-
ния изучаемого биоценоза [Федорец, Бахмет, 
2003]. На  данном этапе сосновый древостой 
находится в  удовлетворительном состоянии, 
трофические связи между отдельными участ-
никами преобразования органического веще-
ства устойчивы.

Необходимо отметить, что фракционный со-
став подстилок различных растительных мик-
рогруппировок почв отличается. Так, под ли-
шайниковой микрогруппировкой сформирова-
лась лесная подстилка, состоящая из  таллома 
лишайников, опада брусники, черники, крупно-
дисперсная фракция мхов находится в миниму-
ме. Лесные подстилки, приуроченные к чернич-
но-брусничным микрогруппировкам, состоят 
из опада брусники и черники, лишайники и мхи 
присутствуют в  небольшом объеме. Верхняя 
часть подстилки, сформировавшейся под зеле-
номошной группой, состоит в основном из опа-
да зеленых мхов Рleurozium и  родов Dicranum 
и  Hylocomium, другие компоненты находятся 
в  минимуме. Таким образом, изменение каче-
ственного состава подстилок становится одной 
из  причин формирования различных эдафиче-
ских условий, определяющих активность ми-
кробоценозов.

В  исследуемых почвах численность микро-
организмов важнейших эколого-трофических 
групп наиболее высока в  верхнем органоген-
ном горизонте, в подзолистом горизонте резко 
снижается (табл. 2). В целом она соответству-
ет природной вариабельности их численности 
в  различных горизонтах почв альфегумусово-
го генезиса [Загуральская, 1993; Германова, 
Медведева, 2006]. Наибольший диапазон чи-
сленности отмечен для почв, сформировав-
шихся под черничной микрогруппировкой; на-
именьший  – под лишайниками. В  последнем 
случае это может быть обусловлено поступле-
нием в  почву лишайниковых кислот, ингиби-
рующий эффект которых на  микробиоту изве-
стен [Лузина, Салахутдинов, 2016]. Также это 
может быть связано с  пересыханием лесных 
подстилок в  летний период и  переходом ми-
кробиоты в  состояние анаэробиоза. На  фоне 
высокой флуктуации численности бактерий, 
использующих органические и  минеральные 
соединения азота, численность актиномице-
тов в органогенном горизонте изучаемых почв 
невысокая  – менее 210  тыс. КОЕ/г почвы. Это 
свидетельствует о  неглубокой минерализации 
органического вещества и накоплении в почве 
продуктов неполного разложения, что может 
стать причиной снижения численности ком-
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Таблица 2. Численность (тыс. КОЕ/г почвы) микроорганизмов важнейших эколого-трофических групп почв 
различных растительных микрогруппировок сосняка брусничного
Table 2. Microorganisms of the most important ecotrophic soil groups of various plant microgroups of lingonberry 
pine, ths CFU/g of soil

Гори-
зонт
почв
Hori-
zon

Бактерии, использующие 
N-NH2

Bacteria using N-NH2

Бактерии, использую-
щие N-NH4

Bacteria using N-NH4

Олигонитро-
филы

Oligoni-
trophils

Олиго-
трофы
Oligo-
trophs

Микроми-
цеты

Micromy-
cetes

КЦМ
Complex of cel-

lulose-destroying 
microorganismsОбщая числен-

ность
Total

Споро-
вые, %

Spore, %
Лишайниковая микрогруппировка

Lichen microgroup
O 91–2328 8–73 301–3420 503–1820 1–920 46–328 1–5
E 18–68 11–47 61–180 1–402 1–92 61–91 < 2

Брусничная микрогруппировка
Lingonberry microgroup

O 108–3410 7–59 402–4180 420–2920 125–1510 220–460 1–2
E 25–108 23–58 66–148 145–410 1–101 58–76 < 1

Черничная микрогруппировка
Blueberry microgroup

O 113–3610 7–60 284–4821 720–6100 162–4820 49–325 2–6
E 16–410 16–68 72–360 108–620 1–810 32–81 < 4

Зеленомошная микрогруппировка
Mossy microgroup

O 48–420 12–77 381–1480 1–792 1–387 14–340 2–3
E 12–86 10–44 72–240 82–340 1–82 42–92 < 1

плекса целлюлозоразрушающих микроорга-
низмов. Последние представлены в  основном 
грибами родов Trichoderma, Mucor, Penicilli-
um, а  также Dematium. По  нашим данным, от-
сутствие бактериальной компоненты в  блоке 
целлюлолитиков подтверждает низкую мине-
рализацию органического вещества, затор-
моженность биосинтетических процессов  
(рис. 1).

В  исследуемых почвах в  структуре ми-
кробного сообщества большая роль принад-
лежит олигонитрофилам, которые способны 
использовать рассеянные соединения азо-
та, осуществлять несимбиотическую фикса-
цию элемента-органотрофа [Кожевин, 1989; 
Загуральская, 1993]. Высокая численность 
представителей данной группы подтверждает 
вышесказанное об  устойчивом развитии сос-
нового древостоя, возможности микробио-
той «закреплять» азот в  экосистеме. В  почвах, 
сформировавшихся в  черничной микрогруп-
пировке, численность изучаемых эколого-тро-
фических групп микроорганизмов наивысшая 
по  сравнению с  лишайниковой и  зеленомош-
ной микрогруппировками (табл.  2). Выявлены 
более высокие показатели численности бакте-
рий, участвующих в  круговороте азота, угле-
рода и  других биофильных элементов. При-
чиной такой микробиологической активно-
сти в  черничной микрогруппировке, на  наш 

взгляд, может быть более низкая кислотность 
опада черники, повышенное содержание 
в  нем марганца, кальция, магния [Морозова, 
1991], а  также наибольшая мощность лесной 
подстилки. Последнее может нивелировать 
резкие колебания температуры и  влажности 
в  течение вегетационного периода, поэтому 
условия для развития микроорганизмов более  
благоприятные.

К  индикаторам, способным охарактеризо-
вать экофизиологический статус почвенных 
микроорганизмов, относятся микробная био-
масса и  фоновое (базальное) дыхание. Также 
хорошо индицирует микробное сообщество 
почв отношение Смик/Сорг, выраженное в  про-
центах [Мякшина и  др., 2008]. Эти показатели 
в последнее время используют исследователи 
для характеристики локального и  биосферно-
го состояния почв, так как могут отражать из-
менения микробного сообщества в результате 
климатических и  антропогенных воздействий 
на почву [Мякшина и др., 2008; Ананьева и др., 
2009; Сусьян и др., 2009].

Углерод микробной биомассы является важ-
ной функциональной частью почвенного орга-
нического углерода и показателем его качества 
и  сохранности в  почве [Jenkinson, Ladd, 1981; 
Anderson, Domsch, 1986, 1989; Ананьева и др., 
2009]. Это одна из наиболее подвижных фрак-
ций органического вещества почв, способная 
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быстро реагировать на  изменения ее состоя-
ния и коррелирующая с актуальной микробио-
логической активностью [Brookes, 1995; Chan-
der et  al., 2001; Ананьева и  др., 2002]. Расчет 
запасов микробной биомассы в  лесной под-
стилке и  подзолистом горизонте показал раз-
личия в  зависимости от  растительных микро-
группировок напочвенного покрова. Запасы 
Смик сильно варьируют как в лесной подстилке, 
так и  в  нижележащем минеральном горизонте 
и составляют 12–28 и 2,70–6,35 г С/м2 соответ-
ственно (рис.  2). Наиболее высокие значения 
этих показателей отмечены в почвах, сформи-
ровавшихся под длиннокорневищными кустар-

ничками, что согласуется с  данными о  более 
высокой численности микроорганизмов важ-
нейших эколого-трофических групп (табл. 2, 3).

Базальное дыхание микробоценоза почв 
соответствует потенциальной биологической 
активности, потенциальной скорости минера-
лизации органического вещества почв и позво-
ляет проводить сравнительную оценку активно-
сти микробных сообществ разных почв [Сусьян 
и др., 2009; Курганова и др., 2012]. Продуциро-
вание СО2 лесной подстилкой и верхним мине-
ральным горизонтом подзола иллювиально-же-
лезистого под сосняком брусничным представ-
лено на рис. 3. Для лесной подстилки отмечена 

Рис. 1. Динамика изменения целлюлозолитической способности почв (% раз-
ложения) в различных растительных микрогруппировках
Fig. 1. Dynamics of changes in the cellulolytic ability of soils (% destruction of cellu-
lose) in various plant microgroups
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наибольшая величина продукции СО2, которая 
в среднем варьирует от 89 до 133 мг С-СО2/м2 
час. В  минеральном горизонте продукция СО2 
снижается в  3–10 раз и  в  среднем составляет 
от  11 до 30  мг С-СО2/м2 час. Выявлены значи-
мые различия продукции СО2 в  зависимости 
от растительных микрогруппировок для лесной 
подстилки и  минеральных горизонтов иссле-
дуемых почв. Наибольшая СО2 эмиссионная 
активность отмечена для органогенных гори-
зонтов брусничной микрогруппировки и  со-
ставляет 144 ± 12 мг С-СО2/м2 час. Потенциаль-
ное продуцирование СО2 минеральной частью 
профиля изучаемых почв изменяется от 13,5 до 
91 мг С-СО2/м2, при этом наибольшее значение 
этого показателя приурочено к  черничной ми-
крогруппировке.

Продуцирование СО2 почвой за счет ми-
кробного дыхания, измеренное в лабораторных 
условиях, не  соответствует актуальному пото-
ку СО2 с  поверхности почвы в  условиях in  situ. 
Однако учитывая, что наибольший вклад в  ес-
тественную эмиссию СО2 почвами вносит ми-
кробное дыхание, а не дыхание корней, можно 
полагать, что величины микробного продуци-
рования СО2 почвой в  лабораторных условиях 
могут дать сравнительную экспрессную оценку 
этого показателя [Сусьян и др., 2009].

Наибольшее значение потенциального про-
дуцирования СО2 выявлено для органогенного 
горизонта почв, сформировавшихся в бруснич-
ной микрогруппировке, наименьшее  – в  чер-
ничной (рис.  3). Для минеральных горизонтов 
имеет место противоположная тенденция: 

Рис.  2. Запасы углерода микробной биомассы (Смик) в  лесной подстилке 
и верхнем минеральном горизонте почв в зависимости от растительных мик-
рогруппировок напочвенного покрова (показаны средние значения и  стан-
дартная ошибка). Здесь и на рис. 3: A, B, C – статистически значимые разли-
чия (p < 0,05) для лесной подстилки; A’, B’, C’ – для подзолистого горизонта
Fig. 2. Carbon stocks of microbial biomass (Cmic) in forest litter and the upper miner-
al soil horizon, depending on plant microgroups of the soil cover (mean values with 
standard error). Here and in Fig. 3: A, B, C show statistically significant differences 
(p < 0.05) for the forest litter; A’, B’, C’ – for the podzolic horizon
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наибольшее значение выявлено в  черничной 
микрогруппировке, наименьшее – в бруснично-
зеленомошной. Такое распределение микро-
биологических свойств почв не  противоречит 
общему представлению о  функционировании 
биоты: продукты распада органического ве-
щества из  верхних горизонтов почв поступа-
ют в  нижние, где утилизируются микробиотой 
[Кожевин, 1989; Загуральская, 1993; Звягинцев 
и др., 1994].

Заключение

Данные комплексных исследований позво-
лили выявить особенности почвенных условий, 
связанные со  структурой напочвенного покро-
ва в  сосняке брусничном. Выявлены тенден-
ции изменения мощности генетических гори-
зонтов, их кислотности и трофности в верхней 
части почвенного профиля, связанные с  функ-
ционированием кустарничкового и  мохово-ли-
шайникового яруса, особенностями состава 
опада.

Определена эколого-трофическая струк-
тура микробного сообщества почв соснового 
насаждения. Выявлен диапазон численности 
микроорганизмов важнейших эколого-тро-
фических групп в  почвах исследуемых ра-
стительных микрогруппировок. Установле-
на функциональная активность микрофлоры 
почв условно ненарушенных сосновых лесов. 

Наиболее выраженные изменения структурно-
функциональной организации микробоценоза 
происходят в  лишайниковой и  зеленомошной 
микрогруппировках, контрастных по  услови-
ям влажности (по  данным сезонной динамики 
на  глубине 10  см). Свойства почв, сформиро-
вавшихся в  черничной, брусничной и  зелено-
мошной микрогруппировках, не  имеют рез-
кого отличия. Возможно, опад лесообразую-
щей породы (хвоя, ветки, кора, шишки сосны) 
сглаживает различия эдафо-фитоценотиче-
ских свойств почв в  различных растительных 
микрогруппировках, определяет однонаправ-
ленность проявления активности микробиоты 
в  различных микролокусах почв бореального  
комплекса.

Авторы выражают большую признатель-
ность сотрудникам Института леса КарНЦ РАН 
С. А. Мошникову за таксационное описание 
древостоя; В. В. Тимофеевой за идентифи-
кацию и  описание растительных микрогруп-
пировок; Н. Н. Ивашовой и  Ю. С. Кудиновой, 
аналитикам лаб. лесного почвоведения, за вы-
полнение химического анализа почв, а также 
благодарят администрацию заповедника «Ки-
вач» за предоставленную возможность органи-
зовать исследования на  территории заповед-
ника.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 

Таблица 3. Изменение показателей биологической активности подзола иллювиально-железистого в различ-
ных микрогруппировках сосняка брусничного (средние значения ± стандартная ошибка)
Table 3. Changes in the biological activity indicators of the podzol in various microgroups of lingonberry pine (mean 
values ± standard error)

Горизонт почв
Horizon

БД,
мкг С/г час

Basal respiration,  
mkg g-1

Смик,
мкг С/г

Cmic, mkg g-1

Nмик,
мкг N/г

Nmic, mkg g-1
Смик/Сорг

Cmic/C
Nмик/Nобщ

Nmic/N

Лишайниковая микрогруппировка
Lichen microgroup

О 37,78 ± 2,54 5650 ± 426 847 ± 64 1,42 ± 0,12 11,28 ± 1,04
E 0,80 ± 0,06 182 ± 16 27 ± 2 1,91 ± 0,16 7,54 ± 0,62

Брусничная микрогруппировка
Lingonberry microgroup

О 34,40 ± 2,32 6865 ± 224 1030 ± 34 1,53 ± 0,05 10,93 ± 0,41
E 0,66 ± 0,06 132 ± 11 20 ± 2 1,59 ± 0,21 8,28 ± 0,59

Черничная микрогруппировка
Blueberry microgroup

О 27,09 ± 2,50 2597 ± 516 389 ± 77 0,55 ± 0,01 4,37 ± 0,86
E 1,15 ± 0,08 158 ± 37 24 ± 6 1,77 ± 0,42 8,36 ± 2,03

Зеленомошная микрогруппировка
Mossy microgroup

О 30,57 ± 2,31 4609 ± 391 680 ± 62 0,93 ± 0,09 6,93 ± 0,62
E 0,56 ± 0,08 128 ± 18 19 ± 3 1,83 ± 0,25 4,46 ± 0,64
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ВЛИЯНИЕ ВОЗРАСТА ХВОИ PICEA ABIES SSP. 
OBOVATA (LEDEB.) DOMIN НА СОДЕРЖАНИЕ 
В НЕЙ КОНДЕНСИРОВАННЫХ ТАНИНОВ

Н. А. Артемкина
Институт проблем промышленной экологии Севера, ФИЦ «Кольский научный центр РАН», 
Апатиты, Россия

Ель сибирская (Picea abies ssp. obovata (Ledeb.) Domin) является одной из домини-
рующих лесообразующих пород в северотаежных лесах, и изменения в химическом 
составе (например, содержания танинов) хвои ели могут сказываться на биогеохи-
мических циклах в  местах ее распространения. Проведено исследование содер-
жания танинов в хвое разного возраста Picea abies ssp. obovata у деревьев различ-
ных элементарных биогеоареалов (ЭБГА) ельника кустарничково-зеленомошного 
в Мурманской области. Установлено, что во всех исследуемых ЭБГА с увеличением 
возраста хвои ели происходило значительное снижение уровня растворимых про-
антоцианидинов (р < 0,001). Такая закономерность менее выражена для связанных 
с  клеточной стенкой конденсированных танинов (р < 0,01). У  взрослых деревь-
ев двух возрастных групп (старше 200 и в среднем 150 лет) содержание танинов 
в хвое одного возраста не различалось. Уровень танинов в молодой (текущего года 
и однолетней) хвое подроста ели (30–40 лет) достоверно выше, чем в соответст-
вующей хвое деревьев старшего возраста. Увеличение содержания растворимых 
танинов при недостатке азотного питания отмечалось только у наиболее физиоло-
гически активной молодой (текущего года и однолетней) хвои ели. Повышение со-
держания растворимых танинов в старой (5–7- и 8–11‑летней) хвое при увеличении 
содержания азота в L-подгоризонте подстилки можно объяснить различной интен-
сивностью вымывания танинов осадками, которая в значительной степени зависит 
от строения и плотности крон. Низкие плотные кроны, характерные для взрослых 
деревьев старше 200 лет и в меньшей степени – для ели в среднем 150 лет, пропу-
скают значительно меньше осадков, что препятствует выносу танинов из хвои и ми-
неральных компонентов, в том числе азота, из L-подгоризонта подстилки в подкро-
новом пространстве.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ель; хвоя; возраст; танины; азот; элементарный биогеоаре-
ал (ЭБГА); северотаежные еловые леса.

N. A. Artemkina. AGE-SPECIFIC CONTENT OF CONDENSED TANNINS IN 
THE NEEDLES OF PICEA ABIES SSP. OBOVATA (LEDEB.) DOMIN

Siberian spruce (Picea abies ssp. obovata (Ledeb.) Domin) is one of  the  dominant 
species in north-taiga forests and changes in the chemical composition (e. g. tannins) 
of spruce needles can significantly affect biogeochemical cycles in the areas of its distri-
bution. Variations in the tannin content of Picea abies ssp. obovata needles of different 
ages among different elementary biogeoareas (EBGA) in dwarf shrub-true moss spruce 
forests in the Murmansk Region were studied. It was found that the concentration of sol-
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Введение

Танины являются важной составной частью 
организма растений. Среди огромного числа 
вторичных метаболитов по  своему количеству 
танины занимают четвертое место в тканях со-
судистых растений после целлюлозы, гемицел-
люлозы и  лигнина [Adamczyk et  al., 2017]. Это 
гетерогенная группа природных полифеноль-
ных соединений с молекулярной массой от 500 
до 3000 Da. В  зависимости от  условий произ-
растания, вида и органа растений содержание 
танинов может составлять до 40 % от  сухого 
сырья [Kraus et al., 2003]. Химический характер 
танинов весьма сложен, но  их обычно класси-
фицируют на  две группы: конденсированные 
и  гидролизуемые. Конденсированные танины 
(проантоцианидины) – разнообразные по стро-
ению полигидроксифенольные соединения, 
в  основном производные флаван-3‑олов (ка-
техинов) и  флаван-3,4‑диолов (лейкоанто-
цианов), реже гидроксистильбенов. К  гидро-
лизуемым танинам относят сложные эфиры 
моносахаридов, главным образом глюкозы, 
и фенолкарбоновых кислот (галловой, дигалло-
вой, эллаговой и др.) [Запрометов, 1974].

В  связи с  широким распространением в  ра-
стительном мире танины представляют значи-
тельный интерес для выяснения физиолого-би-
охимических процессов адаптации растений 
к  условиям произрастания [Высочина и  др., 
2013; Бухарина и др., 2015], в том числе и в суб-
арктическом регионе [Martz et al., 2009, 2010; Ар-
темкина и  др., 2019]. Предполагается, что одна 
из  функций танинов в  растениях  – защита про-
тив травоядных животных [Barbehenn, Constabel, 
2011] и патогенов [Hammerbacher et al., 2014].

Однако все больше исследований посвяща-
ются изучению роли танинов в  регулировании 
питательного режима почвы [Hättenschwiler, Vi-
tousek, 2000]. Танины, оказывая токсическое 
действие на  микроорганизмы и  ингибируя ак-
тивность ферментов [Triebwasser et  al., 2012], 

могут замедлять скорость разложения расти-
тельного опада [Horner et  al., 1987; Adamczyk 
et  al., 2017] и  минерализацию азота [Northup 
et  al., 1998; Nierop et  al., 2006], влияя таким 
образом на доступность его для растений в пре-
делах наземных экосистем. Содержание и  со-
став танинов в  лесном опаде прежде всего за-
висит от  разновидности растений [Maie et  al., 
2003; Preston et  al., 2009], но  и  климатические 
и экологические факторы также могут привести 
к  значительным качественным и  количествен-
ным изменениям в  опаде и  подстилке (рис.  1) 
[Kraus et al., 2003, 2004; Артемкина и др., 2018а, 
б]. Предполагается, что внутривидовое измене-
ние химического состава растений, в частности 
содержания танинов, является важным регуля-
тором процессов в экосистеме [Schweitzer et al., 
2004, 2008]. Ель сибирская (Picea abies ssp. obo-
vata (Ledeb.) Domin) является одной из домини-
рующих лесообразующих пород в  северотаеж-
ных лесах. Поэтому изменения в химическом со-
ставе (например, содержания танинов) хвои ели 
могут существенно сказываться на биогеохими-
ческих циклах в местах ее распространения.

Цель нашей работы – исследование внутри-
биогеоценотического варьирования в  содер-
жании конденсированных танинов в  разновоз-
растной хвое деревьев Picea abies ssp. obovata 
разного возраста, произрастающих в  различ-
ных элементарных биогеоареалах (ЭБГА) [Ор-
лова, 2013]. А  также изучение взаимосвязи 
между количеством растворимых конденсиро-
ванных танинов в хвое и параметрами азотного 
пула почв.

Материалы и методы

Пробные площади размером 50×50  м были 
заложены в  5‑кратной повторности в  ельниках 
кустарничково-зеленомошных, произрастающих 
в окрестностях оз. Умбозеро (Кольский полуост-
ров, 67°29ʹ с. ш., 34°32ʹ в. д.), где в  автоморф-
ных условиях Picea abies ssp. obovata разного 

uble proanthocyanidins (p < 0.05) decreased with age in needles of spruce trees in all 
the  studied elementary biogeoareas. This pattern was less pronounced for cell wall-
bound tannins, since the  age-related variation of  their content in  spruce needles was 
only 4.0 to 8.8 mg/g, while soluble tannins ranged from 31.4 to 88.8 mg/g. Mature trees 
of two age categories (older than 200 years and an average of 150 years) did not differ 
in the content of tannins in needles of matching ages. Tannin levels in young (current-year 
and  1‑year-old) needles of  juvenile spruce (30–40 years old) were significantly higher 
than in needles of the same age in mature trees. A rise in the content of soluble tannins 
associated with a  deficit of  nitrous nutrition happened only in  the  most physiologically 
active young (current-year and 1‑year-old) needles.

K e y w o r d s: Picea; age; needles; tannins; total nitrogen; elementary biogeoareas 
(EBGA); north-taiga spruce forests.



124

возраста формирует различные элементарные 
биогеоареалы (ЭБГА): еловый мертвопокров-
ный (старше 200  лет), еловый кустарничково-
зеленомошный (в  среднем 150  лет) и  подрост 
ели (30–40 лет) [Орлова и др., 2016]. На данном 
уровне исследовали внутрибиогеоценотическое 
варьирование. В древесных еловых ЭБГА во всех 
случаях доминировала ель, тогда как в  напоч-
венном покрове были представлены: Vaccinium 
vitis-idaea, V.  myrtillus, Empetrum hermaphrodi-
tum, Pleurozium schreberi, Polytrichum commune 
Hedw., Cornus suecica L., Avenella flexuosa (L.) 
Drej [Манаков, Никонов, 1981].

Отбор образцов хвои и подстилки проводили 
в трехкратной повторности у деревьев разного 
возраста с  учетом доминирующих ЭБГА в  кон-
це вегетационного периода. Исследовали со-
став молодой хвои – текущего года и однолет-
ней, а также старой – 5–7‑летней, при наличии 
8–11‑летней. Аналитические пробы измельча-
ли до размера частиц, проходящих сквозь сито 
с  отверстиями диаметром 1  мм. Около 0,130  г 
(точная навеска) измельченного сырья помеща-
ли в  пробирку вместимостью 10  мл, прибавля-
ли 2,5 мл 70% ацетона, встряхивали, оставляли 
на 2 часа при комнатной температуре. Экстрак-
цию повторяли 4 раза, полученные извлечения 
объединяли и  центрифугировали 10  мин при 
2500 об/мин. Количественное определение 
конденсированных танинов (проантоцианиди-
нов) в образцах проводили методом, представ-
ленным в работе [Ossipova et al., 2001].

Растворимые проантоцианидины. В  сте-
клянных термостойких пробирках на  10  мл 
к  0,1  мл полученного извлечения прибавляли 
0,6  мл дистиллированной воды и  6  мл раствора 
HCl: н-бутанол (5:95 v/v). Пробирку с полученным 
раствором закрывали пробкой, встряхивали и на-
гревали в сушильном шкафу при 95 °C в течение 
50 мин. После охлаждения измеряли оптическую 
плотность при длине волны 550 нм в кювете с тол-
щиной слоя 10 мм, используя в качестве раство-
ра сравнения такой же раствор без нагревания.

Связанные проантоцианидины. Исполь-
зовали нерастворимый в  ацетоне остаток. 
К  7  мг сухого остатка прибавляли 0,7  мл ди-
стиллированной воды и  6  мл раствора HCl: 
н-бутанол (5:95 v/v). Далее повторяли дейст-
вия, изложенные выше. Расчет количества та-
нинов проводили по  калибровочному графику, 
построенному по  конденсированным танинам 
листьев Betula pubescens ssp. czerepanovii.

Азот определяли по методу Кьельдаля.
Статистическая обработка результатов про-

водилась с помощью пакета программ Statisti-
ca 9.0. Для выявления достоверности различий 
в  химическом составе хвои ели использовали 
непараметрический тест Краскела  – Уоллиса 
(Kruskal – Walis ANOVA).

Результаты и обсуждение

Во всех исследуемых ЭБГА у  ели с  увели-
чением возраста хвои при сравнении молодой 

Рис.  1. Пулы танинов, процессы и  факторы окружающей среды, влияющие 
на их синтез и трансформацию в лесных экосистемах [Kraus et al., 2003]
Fig. 1. Tannin pools, processes and environmental factors influencing their produc-
tion and fate in forest ecosystems after [Kraus et al., 2003]
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(текущего года и однолетней) и  старой (5–7- 
и 8–11‑летней) происходило значительное сни-
жение концентрации растворимых проантоци-
анидинов (р < 0,001) (рис.  2). В  существенно 
меньшей степени такая закономерность каса-
лась связанных с клеточной стенкой конденси-
рованных танинов (р < 0,01). Подобное сниже-
ние содержания растворимых танинов в  хвое 
с  повышением ее возраста было установлено 
ранее для пихты Дугласа (Pseudotsuga menzie-
sii Mirb. Franco) [Horner et al., 1987] и для Juni-
perus sibirica [Артемкина и др., 2016].

Содержание растворимых танинов в  хвое 
текущего года и  однолетней хвое подроста 
ели (30–40  лет) выше, чем у  деревьев стар-
ше 100  лет: концентрации растворимых тани-
нов в  подросте ели достоверно выше в  хвое 
текущего года и  однолетней, чем в  аналогич-
ной хвое ели кустарничково-зеленомошных 
(р < 0,01 и  р < 0,05 соответственно) и  мертво-
покровных (р < 0,05 и р < 0,04 соответственно) 
ЭБГА. Такая закономерность, возможно, явля-
ется проявлением аллелопатического эффекта 
в  результате конкуренции за элементы пита-
ния между подростом ели и кустарничками се-
мейств Empetraceae и Ericaceae [Blanco, 2007]. 
Кроме того, это может быть проявлением за-
щиты от  травоядных животных [Barbehenn, 
Constabel, 2011] или зависимостью от фактора 
освещенности, так как подрост произрастает 
на  открытых участках леса [Kivimäenpää et  al., 

2014]. Уровень танинов в  разновозрастной 
хвое елей, образующих еловый кустарничко-
во-зеленомошный и  еловый мертвопокровный 
ЭБГА, существенно не различается.

Как уже было изложено выше, танины выпол-
няют ряд регуляторных функций в экосистеме, 
в  частности, обладая ингибирующим действи-
ем на активность микроорганизмов и фермен-
тов, могут замедлять скорость минерализации 
азота, влияя таким образом на доступность его 
для растений, что, в  свою очередь, оказывает 
влияние на обратные связи между почвенными 
условиями и уровнем танинов в хвое ели, т. е. 
трансформирующиеся свойства почв вызовут 
изменения в содержании танинов в растении.

Зависимость содержания растворимых та-
нинов от  условий азотного питания проявля-
лась только для наиболее физиологически ак-
тивной молодой (текущего года и однолетней) 
хвои ели (рис. 3). Такой результат согласуется 
с  теорией «углерод/элементы питания» (CNB) 
(carbon/nutrient balance) [Bryant et  al., 1983], 
в  соответствии с  которой концентрации вто-
ричных метаболитов на основе углерода увели-
чиваются при недостатке элементов питания. 
Была показана обратная зависимость между 
уровнем содержания танинов в  хвое ели и  за-
пасом ионов аммония в почве, на которой она 
произрастала [Лузиков и др., 2005].

Повышение содержания растворимых тани-
нов в старой (5–7- и 8–11‑летней) хвое при уве-

Рис. 2. Содержание растворимых и связанных проантоцианидинов в разновозрастной хвое дере-
вьев Picea abies ssp. obovata, формирующих три различных элементарных биогеоареала ельника 
кустарничково-зеленомошного
Fig.  2. The  concentration of  soluble and  cell wall-bound proanthocyanidins in  different age needles 
of  Picea abies ssp. obovata, forming three different elementary biogeoareas (EBGA) in  dwarf-shrub 
spruce forests
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личении содержания азота в  L-подгоризонте 
подстилки, вероятно, можно объяснить про-
цессами старения и различной интенсивностью 
вымывания танинов осадками, которая в значи-
тельной степени зависит от строения и плотно-
сти крон. Низкие плотные кроны, характерные 
для мертвопокровных и в меньшей степени для 
кустарничково-зеленомошных ЭБГА, пропу-
скают значительно меньше осадков, чем кро-
ны подроста ели, что препятствует выносу пи-
тательных веществ и  вторичных метаболитов, 
в частности танинов, из хвои и L-подгоризонта 
подстилки в подкроновом пространстве [Орло-
ва и др., 2011].

Заключение

Во всех исследуемых элементарных био-
геоареалах с  увеличением возраста хвои ели 
происходило значительное снижение уровня 
растворимых проантоцианидинов (р < 0,001). 
В  существенно меньшей степени такая за-
кономерность касалась связанных с  кле-
точной стенкой конденсированных танинов  
(р < 0,01).

Исследование внутрибиогеоценотического 
варьирования в содержании танинов в хвое ели 
показало, что между взрослыми деревьями, 
образующими мертвопокровные (возраст ели 

старше 200  лет) и  кустарничково-зеленомош-
ные (возраст ели в среднем 150 лет) ЭБГА, су-
щественных различий нет. В то время как уро-
вень танинов в молодой (текущего года и одно-
летней) хвое ели (30–40 лет), произрастающей 
в  ЭБГА подроста ели, достоверно выше, чем 
у  соответствующей хвои деревьев старшего 
возраста.

Увеличение содержания растворимых тани-
нов при недостатке азотного питания наблю-
далось только у  наиболее физиологически ак-
тивной молодой (текущего года и однолетней) 
хвои ели.

Теоретическая значимость исследования 
состоит в  углублении знаний о  влиянии азот-
ного питания на накопление вторичных метабо-
литов, в частности танинов, в системе «почвен-
ный L-подгоризонт – ассимилирующие органы 
хвойных» на  уровне ЭГБА еловых биогеоцено-
зов. Выявленные взаимосвязи между параме-
трами азотного питания почв и  содержанием 
танинов в хвое ели могут послужить ключевыми 
переменными в  биогеохимических моделях, 
описывающих процессы экосистемы.

Работа выполнена в  рамках темы го-
сударственного задания ФИЦ КНЦ РАН 
(№ 0226‑2018‑0111).

Рис. 3. Зависимость содержания растворимых проантоцианидинов в молодой (текущего года и однолетней) 
(А) и старой (5–7- и 8–11‑летней) (Б) хвое от содержания общего азота в L-подгоризонте подстилки ельника 
кустарничково-зеленомошного (р < 0,05)
Fig. 3. The dependence of the content of soluble proanthocyanidins in young (current and 1‑year) (A) and mature 
(5–7- and  8–11‑year) (B) needles on  the  content of  total nitrogen in  the  subhorizon L of  the  litter in  dwarf-shrub 
spruce forests
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В  Федеральном исследовательском цен-
тре «Карельский научный центр Российской 
академии наук» (КарНЦ РАН) уже в  третий раз 
состоялся Международный Нематологический 
симпозиум «Нематоды и  другие Ecdysozoa 
в  изменяющейся среде обитания». Органи-
затором симпозиума выступила лаборатория 
паразитологии животных и  растений Инсти-

тута биологии  – обособленного подразделе-
ния КарНЦ РАН, коллектив которой уже более 
полувека проводит нематологические иссле-
дования. Соорганизаторы мероприятия  – Зо-
ологический институт РАН; Институт проблем 
экологии и эволюции им. А. Н. Северцова РАН; 
Национальный научный центр морской биоло-
гии Дальневосточного отделения РАН и  науч-
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ные общества: Российское общество немато-
логов и  Паразитологическое общество. Сим-
позиум проведен при финансовой поддержке 
Российского фонда фундаментальных иссле-
дований (грант 19‑04‑20108) и спонсора меро-
приятия (компания Corteva AgriscienceTM). Он 
стал заметным научным событием как для не-
матологов – ученых, занимающихся непосред-
ственным изучением круглых червей (нема-
тод), так и  для широкого круга специалистов, 
вовлеченных в  практическую работу с  немато-
дами, последствиями их жизнедеятельности, 
профилактикой заболеваний животных и  ра-
стений, вызываемых этими беспозвоночными 
животными.

В  работе симпозиума приняли участие 112 
человек, среди них ученые из  России и  ряда 
зарубежных стран (Бельгия, Великобритания, 
Республика Корея, Нигерия). Участники симпо-
зиума были представлены активно и  успешно 
работающими учеными из  основных центров 
нематологии Российской Федерации, в  том 
числе молодыми учеными, аспирантами и сту-
дентами; зарубежными коллегами-нематоло-
гами; участниками учебного курса по  сельско-
хозяйственной нематологии, освещающего 
вопросы применения фундаментальных зна-
ний по  экологии и  биологии основных видов 
нематод  – паразитов растений, наносящих 
значительных ущерб сельскому хозяйству РФ; 
слушателями открытых научных лекций, про-
водимых в течение симпозиума, и участниками 

открытого научного лектория и  мастер-клас-
сов, проводимых после закрытия научной ча-
сти симпозиума. Подавляющее большинство 
докладов представлены на  английском языке. 
Пленарные доклады и  научные лекции, пред-
ставленные на  английском языке, переводи-
лись на русский язык.

Международные нематологические симпо-
зиумы являются традиционной формой встреч 
(один раз в два года) российских нематологов 
и их зарубежных коллег с целью обсуждения те-
оретических вопросов и практических проблем 
нематологии, рассмотрения среды обитания 
нематод и  других Ecdysozoa, функциониро-
вания их популяций, инструментов регуляции 
численности нематод и  эволюционно близких 
к  ним организмов в  изменяющейся биосфере, 
включая антропогенное воздействие на экоси-
стемы. Эти вопросы, подпадающие под фун-
даментальную проблему экологии  – взаимо-
отношения организма и  среды, наряду с  про-
блемами таксономии, эволюции и  филогении 
нематод были и  остаются центром внимания 
международных нематологических симпозиу-
мов в течение более 25 лет. Современные фун-
даментальные и  прикладные научные дости-
жения обсуждались в  рамках 4 тематических 
сессий симпозиума, затрагивающих основные 
направления нематологии (морфология, так-
сономия, экология, биология, филогения, эво-
люция жизненных циклов, микроэволюционные 
процессы, паразито-хозяинные отношения 
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и  др.). На  симпозиуме представлены как уст-
ные, так и стендовые доклады, на которые было 
выделено дополнительное время, часто превы-
шаемое из‑за оживленных дискуссий. В рамках 
симпозиума также проведены открытые науч-
ные лекции и практические занятия для студен-
тов, аспирантов и научных сотрудников.

На пленарной сессии были представлены со-
держательные доклады, посвященные фунда-
ментальным исследованиям в области немато-
логии. Врио директора Центра паразитологии 
ИПЭЭ РАН д. б. н. С. Э. Спиридонов рассказал 
об  истории создания Российского общества 
нематологов (РОН) и проведения международ-
ных симпозиумов РОН за 25 лет существования 
общества, напомнил о роли личности в истории 
науки на примере известных ученых с мировым 
именем, чья неоценимая помощь и поддержка 
помогла становлению научной коммуника-
ции российских нематологов с  зарубежными 
коллегами в  формате нематологических сим-
позиумов РОН. Д.  б.  н. А. Ю. Рысс (ЗИН РАН) 
представил интересный материал по эволюции 
полигостальных циклов развития на  примере 
отдельных видов нематод и  о  происхождении 
систем «фитопаразит  – хозяин  – переносчик» 
(на  примере рода Bursaphelenchus). Профес-
сор Роланд Перри (University of  Hertfordshire, 
United Kingdom) представил объемный доклад 
о стратегиях выживания нематод с концентра-

цией внимания на  фитопаразитических видах 
и  о  возможностях использования этих знаний 
для регуляции численности указанных видов 
на  экономически важных сельскохозяйст-
венных культурах. Чл.‑корр. РАН В. В. Юшин 
(ННЦМБ ДВО РАН) с  соавторами в  докладе 
по  эволюционной морфологии обсудил ин-
тереснейший материал о  филогении экди-
зозойных червей (Nematoda, Nematomorpha, 
Kinorhyncha, Loricifera и  Priapulida) «через 
призму мужских гамет» как морфологическо-
го признака, отражающего их филогению; 
д. б. н. С. В. Зиновьева (ЦЕПАР ИПЭЭ РАН) 
представила новые результаты изучения моле-
кулярных аспектов ответных реакций устойчи-
вых и  восприимчивых растений томата на  за-
ражение Meloidogyne incognita и  способности 
галловой нематоды к репродукции.

Сессия «Биология, экология, физиология 
и  разнообразие круглых червей и  других ли-
няющих беспозвоночных (Ecdysozoa)» объе-
динила как устные, так и  стендовые доклады 
самой разнообразной тематики. Из  наиболее 
запоминающихся  – доклад о  микроэволюци-
онных процессах у  нематод, паразитирующих 
в  многоножках, в  котором к.  б.  н. С. В. Малы-
шева (ИПЭЭ РАН) показала, почему эндемич-
ный вид Pachyiulus krivolutskyi, встречающийся 
в  западной части Кавказского хребта, являет-
ся привлекательным объектом для изучения 
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микроэволюционных процессов нематод. Ник 
Смол из Гентского университета (Бельгия) по-
святила свой доклад международной системе 
NEMYS, содержащей таксономическую и  эко-
логическую информацию о морских нематодах. 
Особое внимание было уделено динамичности 
и эволюции этой базы данных, новым возмож-
ностям для ее использования, интегрирования 
ее в базу данных морских организмов (WoRMS). 
К. б. н. С. Б. Таболин (ЦЕПАР ИПЭЭ РАН) пре-
зентовал материалы по  видовому составу не-
матофауны винограда полуострова Крым, бо-
лее подробно остановившись на  фитопарази-
тических нематодах. На стендовой сессии было 
представлено 10 докладов, которые коротко 
(в  течение 3–5  мин.) и  живо обсуждались ау-
диторией. Соавторы доклада об  ультраструк-
туре яиц цистообразующих нематод поведали 
о новом методе криофиксации SPRF – простом 
в  использовании, малозатратном и  полезном 

для широкого круга нематологических иссле-
дований. Доклад д. б. н В. О. Мокиевского 
(Институт океанологии РАН) с соавторами был 
посвящен морфологическим описаниям ви-
дов свободноживущих водных нематод и  их 
правильному представлению в  таксономиче-
ских публикациях. В  докладе Т. В. Наумовой 
и  В. Г. Гагарина дан обзор современного со-
стояния фауны свободноживущих нематод озе-
ра Байкал и определены причины разнообразия 
фауны; в  докладе И. О. Попова и  Е. Н. Попо-
вой представлены сведения о  распростране-
нии европейского лесного клеща Ixodes ricinus 
и идентифицированы климатические предикто-
ры, ограничивающие распространение клеща. 
Часть докладов этой секции были посвящены 
биохимическим и молекулярным исследовани-
ям нематод различных групп.

Сессия «Паразитические нематоды: разно-
образие и взаимоотношения с хозяином» была 
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наиболее представительной и  собрала в  себя 
доклады, отражающие экологические вопро-
сы исследования нематод разных системати-
ческих групп. Д. б. н. Е. П. Иешко (ИБ КарНЦ 
РАН) открыл сессию пленарным докладом, 
посвященным популяционным параметрам 
паразитарных сообществ нематод у  обыкно-
венной бурозубки, представил доказательства 
популяционной устойчивости паразито-хозя-
инных отношений для всех массовых видов не-
матод бурозубки; к. б. н. С. В. Бугмырин (ИБ 
КарНЦ РАН) рассказал о первой находке личи-
нок Baylisascaris transfuga (Ascarididae) у  мы-
шевидных грызунов в  естественных условиях. 
К. С. Полянина (ЗИН РАН) сделала презента-
цию о  жизненном цикле ксилобионтных нема-
тод на  примере трех видов паразитов, описав 
нематодозы парковых и  лесных насаждений 
лиственных деревьев. На  стендовой сессии 
большинство докладов вызвали оживленное 
обсуждение участниками и  гостями симпози-
ума. Были представлены материалы изучения 
видового разнообразия паразитических орга-
низмов, в  основном нематод, у  разных видов 
животных: птиц (Д. И. Лебедева, Г. А. Яков-
лева), рыб (Л. В. Аникиева), насекомоядных 
грызунов (Л. А. Беспятова, И. А. Никоноро-
ва) и  у  растений, в  основном сельскохозяй-
ственных культур (Dong Woon Lee, Н. Д. Ти-
хомирова, К. В. Бутенко); сведения о  со-
трудничестве научных и  природоохранных 

организаций в  области нематологии и  защиты 
растений  – мониторинговых исследованиях 
сотрудников лаборатории паразитологии жи-
вотных и  растений ИБ КарНЦ РАН в  музее-за-
поведнике «Кижи» (Е. М. Матвеева, С. В. Буг-
мырин), где была представлена актуальная 
информация о  картофельной нематоде  – вре-
дителе картофеля и  о  таежном клеще Ixodes 
persulcatus, его ареале, динамике численности 
и  об  эффективности акарицидных обработок 
территорий музея-заповедника. Часть докла-
дов сессии были посвящены физиологическим 
и  биохимическим аспектам паразито-хозяин-
ных отношений (С. В. Зиновьева, Е. Г. Шеру-
дило).

На  сессии «Сообщества нематод и  их роль 
в  биомониторинге наземных и  водных экосис-
тем» пленарный доклад д. б. н. А. В. Чесунова 
(МГУ) был посвящен строению и  поведению 
своеобразных нематод отряда Desmoscolecida, 
занимающих важное место в сообществах глу-
боководных нематод Мирового океана. В  двух 
сообщениях А. А. Сущук и  Е. М. Матвеевой 
с  соавторами представлены результаты работ 
лаборатории паразитологии животных и расте-
ний по  изменению разнообразия и  динамике 
сообществ почвообитающих нематод в  связи 
с  долговременными изменениями раститель-
ного покрова и  трансформацией почв, выпол-
няемых в  рамках госзадания лаборатории. 
В стендовой сессии представлено и обсуждено 
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также много интересных докладов, в том числе 
материалы по  фауне свободноживущих нема-
тод в Японском (А. А. Милованкина, Н. П. Фа-
деева) и  Желтом (Ю. А. Требухова с  соавто-
рами) морях. Большая часть стендов отражали 
исследования сообществ почвенных нематод 
в  различных типах почв и  биоценозах: пред-
ставлены особенности сообществ почвенных 
нематод таежных и тундровых почв (А. А. Куд-
рин с  соавторами, Е. М. Матвеева, А. А. Су-
щук, М. Г. Юркевич и др.), затронуты вопросы 
биоиндикационной роли нематод (Е. Н. Попо-
ва с  соавторами). Обсуждение характеристик 
сообществ нематод плавно перетекло в  ди-
скуссию по  оценке влияния факторов среды 
на биологические параметры и использование 
математической статистики для описания этих 
процессов на круглом столе, модератором ко-
торого выступил д. б. н. В. О. Мокиевский.

На  сессии «Меры контроля численности 
и  регуляции вредоносности экономически 
значимых и  карантинных видов паразитиче-
ских нематод» к. б. н. М. В. Приданниковым 
(ИПЭЭ РАН) представлен очень интересный 
и  полезный пленарный доклад об  интеграции 
фундаментальной нематологии с  прикладны-
ми исследованиями в  области защиты расте-
ний. О. В. Синкевич с  соавторами описали 
ситуацию с распространением золотистой кар-
тофельной нематоды Globodera rostochiensis 
на  территории Республики Карелия. Иссле-

дователь из Н игерии O. A. Fabiyi (University 
of  Ilorin) представила занимательный с  прак-
тической точки зрения материал о  синтезе 
фурфурола из  сельскохозяйственных отхо-
дов и  его применении как метода контроля 
численности фитонематоды M.  incognita, па-
разитирующей на  моркови. В  рамках сессии 
обсуждались также стендовые доклады, по-
священные экономически значимым и  каран-
тинным видам паразитических нематод: дан 
обзор их распространения (О. В. Синкевич, 
С. Н. Лябзина, И. М. Одоевская с  соавтора-
ми, J. Coosemans), влияния различных факто-
ров на развитие паразитических нематод, спо-
собов регуляции их численности (Dong Woon 
Lee, Young-hwa Choi, Е. М. Матвеева с соав-
торами).

В  цикле научно-популярных и  познаватель-
ных лекций в  формате «Лекционные полчаса» 
для участников симпозиума и  ученых Карель-
ского научного центра РАН чл.‑корр. РАН 
В. В. Юшин представил увлекательные науч-
но-популярные сведения о  нематодах («Нема-
тоды: прогресс в  тупике эволюции»), затронул 
вопросы консолидации ученых, занимающихся 
различными группами организмов, проблему 
комплексности проводимых исследований и об-
мена информацией на  научных мероприятиях, 
более тесного сотрудничества между научны-
ми сообществами; профессор Роланд Перри 
(University of Hertfordshire, UK) рассказал о прин-



ципах подготовки научной статьи для публи-
кации в  международных журналах; Ник Смол 
(Ghent university, Belgium) ознакомила слушате-
лей с образовательными программами для рос-
сийских студентов в Гентском университете.

Все заслушанные доклады и  дискуссии 
по  основным направлениям нематологии по-
казали актуальность и  высокий уровень пред-
ставленных сообщений. Общее число докла-
дов, включая 4 стендовые сессии с  короткой, 
3–5‑минутной презентацией материала стенда, 
составило 68, они вошли в  изданный по  мате-
риалам симпозиума сборник тезисов докладов. 
Электронный вариант сборника представлен 
на  сайте симпозиума: http://conf.krc.karelia.ru/
index.php/nematode/nematode2019. Тезисы до-
кладов, представленных на  симпозиуме, бу-
дут опубликованы в  научном журнале «Russian 
Journal of  Nematology» на  английском языке 
(2019, № 2).

Молодым ученым была предоставлена воз-
можность выступить с  докладами и  стендовы-
ми сообщениями о  своей научной работе, об-
судить полученные результаты с  известными 
отечественными и  зарубежными специалиста-
ми в  данной области. Обсуждение результа-
тов исследований и  публикация материалов 
позволяет внести принципиальные обновления 
в лекционные курсы, учебно-методические по-
собия, используемые при подготовке научно-
педагогических кадров, тем самым симпозиум 
содействует профессиональному росту моло-
дых ученых, развитию молодежных инициатив 
и  закреплению научных кадров, распростра-
нению и  внедрению результатов научных ис-
следований, поддержанию преемственности 
в российской науке.

Таким образом, многолетняя практика про-
ведения нематологических симпозиумов по-
казывает, что обсуждение широкого круга 
проблем на  симпозиуме способствует модер-
низации и  развитию этого направления биоло-
гической науки, решению задач, поставленных 
перед российской наукой, сохранению и разви-
тию традиций действующих школ России и зару-
бежья, укреплению научных связей между уче-
ными из разных стран, формированию приори-
тетов развития современной нематологии.

В  рамках мероприятий симпозиума уже 
стало традицией проводить для специали-
стов сельскохозяйственных предприятий, 
химических компаний, организаций, связан-
ных с  защитой растений, интенсивный курс 
по  сельскохозяйственной нематологии. Экс-
пертами-преподавателями курса выступи-
ли к. б. н. М. В. Приданников (ЦЕПАР ИПЭЭ 
РАН, Москва)  – по  паразитическим немато-

дам основных сельскохозяйственных культур, 
д. б. н. А. Ю. Рысс (ЗИН РАН, Санкт-Петер-
бург)  – по  нематодам  – паразитам древес-
ных и  травянистых растений, Р. В. Хусаинов 
(ЦЕПАР ИПЭЭ РАН, Москва) – по методам сбо-
ра, выделения и  идентификации основных ви-
дов фитопаразитических нематод, аспирант 
ЗИН РАН К. С. Полянина  – по  нематодам  – 
паразитам древесных и  травянистых расте-
ний (практические занятия). В программе кур-
са были три лекции и  практические занятия 
по  сбору, препарированию и  идентификации 
фитонематод (10 часов). Отзывы участников 
подтверждают востребованность фундамен-
тальных знаний на практике: в настоящее вре-
мя нематология сформировалась в  мощную 
научно-практическую отрасль, связывающую 
фундаментальную науку с  прикладными на-
правлениями в области защиты растений.

В  ходе заседания членов РОН рассмотрено 
место проведения следующего (XIV) Междуна-
родного Нематологического симпозиума – есть 
предварительная договоренность, что он со-
стоится на  базе лаборатории паразитологии 
(заведующий д. б. н. Б. В. Ромашов) Воронеж-
ского заповедника.

В  целях популяризации науки, решения ка-
дрового вопроса в  науке через поиск новых 
форм привлечения студентов и  школьников 
к  исследовательской деятельности, развитие 
молодежных инициатив была организована 
презентация научных достижений в  области 
нематологии и  их практического применения 
в виде Открытого научного лектория и мастер-
классов по практической нематологии для взро-
слых и детей – новый формат просветительской 
работы при проведении научных мероприятий, 
который был очень хорошо воспринят всеми, 
кто посетил Карельский научный центр РАН, 
прослушал лекции; дети увлеклись работой 
с  микроскопом и  изучением мира, невидимо-
го человеческому глазу (объявления о  лекци-
ях и  мастер-классах были размещены на  сай-
те симпозиума http://conf.krc.karelia.ru/index. 
php/nematode/nematode2019, а  также распро-
странялись через социальные сети).

Участниками особо отмечена организация 
симпозиума и  слаженная работа сотрудников 
ИБ КарНЦ РАН – членов Оргкомитета, которая 
позволила ученым успешно и  в  полной мере 
представить результаты исследований, обме-
няться взглядами по важнейшим перспективам 
развития науки о  нематодах и  экдизозоях, по-
знакомиться с  природой и  объектами культур-
ного наследия Севера.

Е. М. Матвеева, А. А. Сущук
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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 -
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ния источника, приведенного в списке литературы, и заключаются в квадратные скобки. При перечислении 
нескольких источников работы располагаются в хронологическом порядке, например: [Иванов, Топоров, 
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сокращения, использованные в таблице, поясняются в Примечании, расположенном под ней. При повторе-
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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.
** О бращаем внимание авторов, что в связи с подготовкой журнала к включению в международные базы данных библио-
графических описаний и научного цитирования расширенная аннотация на английском языке, двуязычные таблицы и подпи-
си 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 пу-
бликацию 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, по-
вторяя 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.
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НА ХОЛОДОУСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ ОГУРЦА
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Аннотация на русском языке

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; кратковременное снижение температуры; устойчивость.
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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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