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МИКРОБИОЛОГИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ЦЕЛИННЫХ 
И ПОСТАГРОГЕННЫХ ТУНДРОВЫХ ПОЧВ (НА ПРИМЕРЕ 
АРКТИЧЕСКОЙ ЗОНЫ РЕСПУБЛИКИ КОМИ)

В. А. Ковалева, С. В. Денева, Е. М. Лаптева
Институт биологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН, Сыктывкар, Россия

Рассмотрены стадиально-эволюционные аспекты агро- и постагрогенного почво-
образования в биоклиматических условиях тундровой зоны. для сравнительного 
анализа выбраны почвы ненарушенной ерниково-ивняковой моховой тундры (глее-
зем криометаморфический) и разнотравно-злакового луга (глеезем криометамор-
фический постагрогенный), сформировавшегося на месте многолетнего сеяного 
луга, функционировавшего в течение 35 лет. снятие агрорежима способствует 
внедрению в состав и структуру фитоценоза постагрогенной экосистемы абори-
генных видов трав, злаков, мхов, кустарников. При этом на момент проведения 
исследований постагрогенная экосистема сохранила общий облик лугового ра-
стительного сообщества, а ее почва – признаки агрогенно преобразованной почвы 
(наличие гумусоаккумулятивных горизонтов с высоким содержанием биогенных 
элементов). в исследуемых почвах определены численность бактерий и спор 
грибов, длина грибного мицелия, оценено функциональное состояние прокариот 
на основе соотношения живых и мертвых клеток бактерий, охарактеризована эко-
лого-трофическая структура микробных сообществ. общей закономерностью для 
рассмотренных почв является приуроченность максимальной численности микро-
организмов к верхним органогенным и/или органо-минеральным (гумусоаккуму-
лятивным) горизонтам, где основу комплекса прокариот составляют живые клетки 
бактерий. общая численность бактерий в поверхностном горизонте почвы постаг-
рогенной экосистемы в 1,5 раза выше по сравнению с подобным горизонтом почвы 
ненарушенного участка. По численности спор грибов (93,8 ± 12,7 млн кл./г почвы) 
и длине грибного мицелия (1017,4 ± 123,4 м/г почвы) на первое место выходит поч-
ва целинной тундры, в постагрогенной почве эти показатели в 3 раза ниже. низкие 
коэффициенты минерализации свидетельствуют о замедленном протекании про-
цессов минерализации органического вещества в тундровых почвах как целинной 
(0,6), так и постагрогенной (0,7) экосистем. для почвы последней отмечен более 
высокий уровень трофности и биогенности.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: тундровые почвы; постагрогенная экосистема; микробное 
сообщество почв; живые/мертвые бактерии.

V. A. Kovaleva, S. V. Deneva, E. M. Lapteva. MICROBIOLOGICAL 
CHARACTERISTICS OF VIRGIN AND POST-AGROGENIC TUNDRA SOILS 
(EXAMPLE OF THE ARCTIC ZONE OF THE KOMI REPUBLIC)

We studied the evolutionary aspects of different stages of agrogenic and post-agro-
genic soil formation in the tundra zone. In order to perform a comparative analysis, we 
studied soils of virgin dwarf birch-willow moss tundra (Epistagnic-Endogleyic Luvisol) 
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Введение

суровость климата тундровой зоны опреде-
лила специфику сельского хозяйства в ворку-
тинском районе Республики Коми. в 50-х годах 
прошлого века в связи с развитием угольной 
промышленности в регионе возникла необхо-
димость создания животноводческого хозяйст-
ва с местной кормовой базой [Биогеоценоло-
гические…, 1979]. для создания многолетних 
сенокосных лугов на водораздельных терри-
ториях и. с. Хантимером [1974] разработана 
схема географически адаптированного зем-
леделия с посевом местных видов многолет-
них трав: мятлика лугового (Poa pratensis L.) 
и лисохвоста лугового (Alopecurus pratensis L.). 
в результате сельскохозяйственного освоения 
на месте тундровых биогеоценозов сформиро-
вались высокопродуктивные луга с характер-
ной для них почвой, которые, как показали мно-
голетние наблюдения [Экологические…, 1991; 
Панюков и др., 2005], в течение 40 лет практи-
чески не требовали коренного улучшения и пе-
ресева трав. в конце 1990-х годов после пре-
кращения сельскохозяйственного использова-
ния луга перешли на следующую стадию своего 
развития – стадию постагрогенной трансфор-
мации [Экологические…, 2009; Ковалева и др., 
2014].

выведенные из агрорежима сенокосные 
луга в окрестностях г. воркуты – уникальные 
объекты для изучения постагрогенного про-
цесса в условиях Крайнего севера, не имею-
щие аналогов в мире. на этих участках в тече-

ние последних десятилетий активно ведутся 
исследования трансформации растительных 
сообществ и почв, проходящих различные 
стадии реградации в постагрогенный период 
своего развития [Котелина и др., 1998; Пост-
техногенные…, 2002; Панюков и др., 2005; Эко-
логические…, 2009]. Получены первые данные 
об изменении структуры и состава комплекса 
почвенных беспозвоночных на участках осво-
енной тундры [Таскаева и др., 2019]. информа-
ция о почвенных микроорганизмах как об од-
ном из важнейших компонентов экосистемы, 
участвующем в преобразовании органическо-
го вещества, носит фрагментарный характер 
[Ковалева и др., 2014, 2016]. исследование 
качественных и количественных параметров 
микробных сообществ постагрогенной почвы 
вместе с другими ее характеристиками позво-
ляет оценить экологическую устойчивость эко-
систем, раскрыть механизмы постагрогенной 
сукцессии в тундровой зоне.

Объекты и методы

исследования проводили в августе 2014 г. 
в воркутинском районе Республики Коми, ко-
торый входит в состав арктической зоны Рос-
сийской Федерации. Район исследования 
расположен в юго-восточной части Большезе-
мельской тундры (БЗТ), занимает часть поло-
го-холмистой равнины, покрытой возвышен-
ными моренными грядами – мусюрами. Климат 
региона характеризуется суровостью и кон-
тинентальностью. средняя годовая темпера-

and of a forbs-grass meadow Epistagnic-Gelic Cambisol) formed where a perennial 
seeded meadow had operated for 35 years. Discontinuation of agricultural use triggers 
the re-invasion of native species of herbs, grasses, mosses, and shrubs into the compo-
sition and structure of the plant community of the post-agrogenic ecosystem. At the time 
of our study, the post-agrogenic ecosystem retained the general appearance of a mead-
ow plant community, and its soil showed signs of farming-transformed soil (the presence 
of humus-accumulating horizons with a high content of nutrients). The number of bacte-
ria and fungal spores, and the mycelium length were determined in the soils. The func-
tional state of Prokariota was estimated by the ratio between living cells and dead cells 
of bacteria. We also described the eco-trophic structure of the microbial communities. 
A common pattern for the two soils was that the number of microorganisms was the high-
est in the upper organogenic and/or organomineral (humus-accumulation) soil horizons, 
where a majority of Prokariota were potentially viable bacterial cells. The total number 
of bacteria in the soil of the post-agrogenic ecosystem was 1.5-fold higher than in the vir-
gin tundra community. In terms of the number of fungal spores (93.8 ± 12.7 million cells 
per g of soil) and mycelium length (1017.4 ± 123.4 m/g) the leading position is occupied 
by the tundra soil, while these parameters in the post-agrogenic soil were thrice lower. 
Low coefficients of mineralization indicate that the process of organic matter minerali-
zation is slow in both the virgin tundra (0.6) and the post-agrogenic (0.7) ecosystems. 
The latter shows a higher level of trophicity and biogenicity.

K e y w o r d s: tundra soils; post-agrogenic ecosystem, soil microbial community, living/
dead bacteria.
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тура –4…–7,6 °с, средняя температура июля 
+8…+13 °с, среднемесячная температура ян-
варя –20 °с. За год выпадает в среднем около 
500 мм осадков.

Ключевые участки, почвы которых послужи-
ли непосредственными объектами исследо-
вания, расположены на расстоянии 500 м друг 
от друга, в 2 км к западу от г. воркуты, на вер-
шине водораздельного холма нерусовей-Му-
сюр, в ерниково-ивняковой моховой тундре 
(фоновый участок; 67°31ʹ с. ш. 64°08ʹ в. д.) 
и на выведенном из хозяйственного оборота 
многолетнем сеяном лугу (постагрогенный; 
67°53ʹ с. ш. 64°11ʹ в. д.). Многолетняя мерзлота 
не сливающаяся, ее верхняя граница находится 
на уровне ~ 2 м от поверхности почвы. для ди-
агностики и идентификации почв использованы 
принципы классификации почв России [Клас-
сификация…, 2004; Полевой…., 2008]. Приве-
дена корреляция наименований почв с систе-
мой мировой базы почвенных ресурсов [IUSS 
Working…, 2014].

Участок 1. ерниково-ивняковая моховая 
тундра с типичным для водораздельных тер-
риторий подзоны южных кустарниковых тундр 
растительным покровом. в кустарниковом яру-
се доминируют бореальные и гипоарктические 
виды ив (Salix glauca L., S. lanata L., S. lapponum 
L. и S. phylicifolia L.) и Betula nana L. в сложении 
травяно-кустарничкового яруса преобладают 
Empetrum hermaphroditum L., Vaccinium uligi-
nosum L. при значительном участии Ledum de-
cumbens (Ait.) Lodd. ex Steud., Arctous alpina L., 
Vaccinium vitis-idaea L. из травянистых расте-
ний заметное участие принимают Carex globu-
laris L., Solidago virgaurea L., Euphrasia frigida 
L., Festuca ovina L., Veratrum lobelianum Bernh. 
и Rubus arcticus L. Мохово-лишайниковый ярус 
сплошной или почти сплошной, сложен зеле-
ными и политриховыми мхами, пятнами при-
сутствуют кустистые лишайники. Почва – глее-
зем криометаморфический [Классификация…, 
2004; Полевой…., 2008] (Epistagn-Endogleyic 
Luvisol [IUSS Working…, 2014]).

Участок 2. Постагрогенная экосистема; ра-
стительное сообщество представлено разно-
травно-злаковым лугом, сформировавшимся 
на месте многолетнего сеяного луга, созданно-
го в 1965 году при освоении ерниково-ивняко-
вой моховой тундры методом залужения [Хан-
тимер, 1974]. в конце 1990-х гг. сенокошение 
и внесение удобрений носили нерегулярный 
характер, а в 2001 г. луг перешел в состояние 
залежи. После снятия агрорежима изменились 
состав и структура фитоценоза за счет актив-
ного внедрения местных видов злаков и трав: 
Descampsia cespitosa (L.) Beauv., Chamaene-

rion angustifolium (L.) Scop., Veronica longifolia L. 
и др. образовавшиеся разнотравно-злаковые 
синузии имеют общее проективное покрытие 
около 40 %. в последние годы луг активно за-
растает ивняком, начинает формироваться мо-
ховой ярус из пионерных видов зеленых мхов 
с общим проективным покрытием до 30 %. Поч-
ва – глеезем криометаморфический постагро-
генный [Классификация…, 2004; Полевой…, 
2008] (Epistagni-Gelic Cambisol [IUSS Working…, 
2014]).

Физико-химические исследования образ-
цов почв выполняли в экоаналитической ла-
боратории, ЦКП «Хроматография» и отделе 
почвоведения института биологии ФиЦ Коми 
нЦ Уро Ран. Значения рн водной и солевой 
вытяжек измеряли потенциометрически на ио-
номере универсальном анион-4100 (Россия), 
массовую долю общего углерода ω (собщ) и азо-
та ω (Nобщ) – хроматографически на CHNS-O-
элементном анализаторе еа 1110 (CarloErba, 
италия). содержание подвижных форм фосфо-
ра и калия определяли по Кирсанову в модифи-
кации Цинао; обменных катионов – по гедрой-
цу с вытеснением 1,0 н NH4Cl и последующей 
атомно-эмиссионной спектроскопией на ICP 
SpectroCiros CCD.

для микробиологических исследований от-
бор проб проводили из генетических горизон-
тов опорных разрезов. на тщательно зачищен-
ной стенке разреза из каждого выделенного 
почвенного горизонта образцы почв отбирали 
в 3-кратной повторности с соблюдением сте-
рильности. Пробы помещали в стерильные по-
лиэтиленовые пакеты с замком, в тот же день 
замораживали и хранили до проведения ми-
кробиологических исследований при темпера-
туре –18…–20 °с [Методы…, 1991; доброволь-
ская, 2002].

для оценки общего количества клеток бак-
терий и спор грибов, длины грибного мицелия 
использовали метод люминесцентной микро-
скопии [Звягинцев и др., 2005]. Препараты для 
подсчета спор и мицелия грибов (повторность 
пятикратная) окрашивали красителем Calco-
fluorWhite ST [Полянская и др., 1995], для учета 
живых и мертвых клеток бактерий – красителем 
L7012 (LIVE/DEAD BacLightBacterialViabilityKits) 
[LIVE/DEAD…, 1994]. численность эколого-тро-
фических групп микроорганизмов учитывали 
на основе результатов посевов почвенных су-
спензий на плотные питательные среды [Ме-
тоды…, 1991]. для оценки количества аммо-
нификаторов использовали мясо-пептонный 
агар; микроорганизмов, ассимилирующих ми-
неральные формы азота, – крахмало-аммиач-
ный агар; олиготрофов – голодный агар; олиго-
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нитрофилов – среду Эшби; педотрофов – поч-
венный агар; микроскопических грибов – среду 
чапека. из каждого образца почвы готовили 
по три почвенные суспензии с последующим 
посевом каждой суспензии на три чашки Петри 
(итого для каждой среды готовили по 9 чашек 
Петри на один почвенный образец). интенсив-
ность микробиологических процессов минера-
лизации органического вещества оценивали 
по индексам минерализации, иммобилиза-
ции, общей олиготрофности и олиготрофности 
по азоту, микробиологической трансформации 
растительных остатков, коэффициенту сукцес-
сии и показателю общей биогенности почвы 
[Методы…, 1991; Биодиагностика…, 2012].

для каждого микробиологического пара-
метра рассчитывали среднее значение и стан-
дартное отклонение. все данные приводили 
в расчете на абсолютно сухую навеску почвы. 
Полученные экспериментальные данные обра-
батывали стандартными методами статистиче-
ского анализа с использованием программ Mi-
crosoft Excel и Statistiсa 6.0.

Результаты и обсуждение

Химические параметры почв. Почва фо-
нового участка – глеезем криометаморфиче-
ский, характерный для юго-востока БЗТ тип 
почв. Такие почвы занимают дренированные 
автоморфные ландшафты полого-увалистых 
всхолмленных равнин. строение их профи-
ля выражено формулой: O1–O2–O3ao–Bg–
CRM1–CRM2g–CRM3g–CRM,сg. органоген-
ный горизонт, представленный оторфован-
ной подстилкой мощностью 5–10 см, обильно 
пронизан корнями растений, легко отделяется 
от минеральной части профиля. отличительной 
особенностью последней является сочетание 
глеевого и криометаморфических горизонтов. 
для глеевого горизонта, расположенного под 
оторфованной подстилкой, характерны тиксо-
тропность во влажном состоянии, уплотнение 
и компактность – в сухом. Криометаморфиче-
ские горизонты не оглеены, обладают специ-
фической округло-ооидной структурой [Руса-
нова, Шахтарова, 2013; Rusanova et al., 2015]. 
для данных почв характерны оглеение, крио-
генная сортировка частиц, агрегация матери-
ала, низкое содержание гумуса в минеральной 
части профиля (табл. 1). Кислая реакция среды, 
нисходящая миграция Fe-органических соеди-
нений определяют выщелачивание биофиль-
ных элементов, что подтверждается низкими 
значениями степени насыщенности основания-
ми, особенно в поверхностном о1 и оглеенном 
вg горизонтах (37 и 42 % соответственно). За-

пасы органического вещества сосредоточены 
в основном в верхних органогенных горизон-
тах, для которых характерна биогенная аккуму-
ляция элементов питания растений. Широкое 
соотношение величин с/N (18,2–41,2) в биоло-
гически активных горизонтах свидетельствует 
о замедленных процессах разложения расти-
тельных остатков и незначительной продукции 
минерального азота [Duchaufour, Mangenot, 
1957; Федорец, Бахмет, 2003; Шамрикова 
и др., 2019].

Почва 14-летней залежи – глеезем криоме-
таморфический постагрогенный – имеет сле-
дующее строение: W–AY1ao–AY2ao–AY3pa,g–
Bg–CRM1–CRM2g–CRM3g. ее отличительной 
особенностью является присутствие в верх-
ней части профиля гумусоаккумулятивного 
(AY) и слабо оглеенного Bg горизонтов. ниже 
залегает совокупность механически не прео-
бразованных в результате длительного сель-
скохозяйственного использования криоме-
таморфических горизонтов, аналогичных 
почве зонального тундрового биогеоценоза. 
несмотря на то что освоенная почва наследу-
ет элювиальный тип дифференциации профи-
ля, который сопровождается поверхностным 
глееобразованием, морфохроматические при-
знаки последнего (серо-сизые и охристо-бу-
рые пятна) в горизонте Bg, залегающем под 
одернованным гумусоаккумулятивным слоем 
AY, выражены в меньшей степени по сравне-
нию с почвой фонового участка. агрогенная 
трансформация целинной тундровой почвы 
связана с механической обработкой (распахи-
вание, боронование), применением удобрений 
и мелиорацией данного сельскохозяйственно-
го угодья. Применяемая агротехника привела 
к преобразованию глеезема криометаморфи-
ческого в окультуренную тундровую почву – 
глеезем криометаморфический [арчегова, 
2007], в верхней части профиля которого сфор-
мирован хорошо выраженный агрогумусовый 
(пахотный) горизонт Р.

на современном этапе наблюдается регра-
дация почвы бывшего пахотного участка, ко-
торая заключается в последующей трансфор-
мации морфологического строения профиля. 
в соответствии с потенциалом природных фак-
торов почвообразования отмечена последова-
тельная дифференциация бывшего пахотного 
горизонта, сравнительно однородного по стро-
ению и составу, на следующие генетические 
горизонты: поверхностный гумусово-слабораз-
витый (W), дерновый (AYao) с включением гру-
богумусового материала, состоящего из ме-
ханической смеси минеральных компонентов 
и различных по степени минерализации орга-
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Таблица 2. Профильное распределение численности клеток бактерий, мицелия и спор грибов в почвах клю-
чевых участков (х ± σ)*
Table 2. Profile distribution of bacterial cells, mycelium and fungal spores in soils of key areas (х ± σ)*

горизонт
Horizon

глубина, см
Depth,

cm

численность бактерий,
млрд кл./г почвы
Bacterial count,

billion cells/g of soil

численность спор грибов,
млн кл./г почвы

Spores of mushrooms 
count,

mln cells/g of soil

длина мицелия 
грибов,

м/г почвы
Fungal mycelium 

length,
m/g of soil

общая
Total

Живые 
бактерии

Livе bacteria

Мертвые 
бактерии

Dead bacteria
Почва: глеезем криометаморфический, ерниково-ивняковая моховая тундра

Epistagni-Endogleyic Luvisol, Dwarf birch-willow-mossy tundra
O1 0–5 1,43 1,2 ± 0,3 0,230 ± 0,02 93,8 ± 12,7 1017,4 ± 123,4
O2 5–8 0,78 0,64 ± 0,05 0,140 ± 0,05 70,5 ± 4,8 531,8 ± 11,6

O3ao 8–12 0,54 0,42 ± 0,05 0,120 ± 0,01 54,5 ± 1,5 423,6 ± 12,5
Bg 12–33 0,22 0,13 ± 0,03 0,092 ± 0,01 11,5 ± 1,5 -

CRM1 33–51 0,21 0,12 ± 0,04 0,090 ± 0,02 6,2 ± 1,2 -
CRM2g 51–125 0,11 0,051 ± 0,012 0,061 ± 0,013 3,6 ± 0,7 -
CRM3g 125–142 0,11 0,049 ± 0,011 0,058 ± 0,012 4,5 ± 0,8 -
CRM,Cg 142–155 0,11 0,047 ± 0,011 0,053 ± 0,011 3,5 ± 0,2 -

Почва: глеезем криометаморфический постагрогенный, 14-летняя залежь
Epistagni-Gelic Cambisol (sown perennial grasslands), Fourteen-year-old fallow

W 0–3 2,20 1,8 ± 0,4 0,4 ± 0,1 32,4 ± 12,1 352,3 ± 22,8
AY1ao 3–6 1,30 1,1 ± 0,5 0,2 ± 0,06 29,2 ± 4,7 162,9 ± 14,3
AY2ao 6–7 0,73 0,63 ± 0,08 0,1 ± 0,03 18,1 ± 2,2 71,2 ± 4,2

AY3pa,g 7–14 0,18 0,13 ± 0,04 0,050 ± 0,012 15,6 ± 1,1 48,0 ± 1,6
Bg 14–36 0,15 0,12 ± 0,03 0,032 ± 0,009 8,2 ± 1,2 -

CRM1 36–57 0,06 0,031 ± 0,008 0,030 ± 0,008 6,4 ± 0,8 -
CRM2g 57–110 0,07 0,040 ± 0,011 0,029 ± 0,011 5,2 ± 0,6 -
CRM3g 110–135 0,07 0,038 ± 0,007 0,030 ± 0,007 5,3 ± 0,7 -

Примечание. *х – среднее значение, σ – стандартное отклонение; «-» – не обнаружено.
Note. *х – average value, σ – standard deviation; “-” – not detected.

нических остатков, и гумусоаккумулятивный 
(AYра,g). Мощность бывшего пахотного слоя 
спустя 14 лет после снятия агрорежима состав-
ляет около 14 см, его нижняя граница, хорошо 
выраженная в пахотных почвах, постепенно ни-
велируется.

сельскохозяйственное освоение тундровых 
территорий, хотя и чрезвычайно ограниченное 
по площади, вызывает соответствующие изме-
нения в сбалансированности биологического 
круговорота и свойствах почв. Почва постагро-
генного участка имеет слабокислую реакцию 
среды и характеризуется относительно высо-
ким содержанием азота, а также подвижных 
форм фосфора и калия по сравнению с почвой 
целинной тундровой экосистемы (см. табл. 1). 
Это является результатом не только длительно-
го внесения минеральных и органических удо-
брений в период эксплуатации сеяного луга, 
но и высвобождения этих элементов при раз-
ложении травянистых растительных остатков 
в постагрогенный период его существования.

Микробиологическая характеристика 
почв. Проведенные исследования показали, 

что во всех рассмотренных нами почвах микро-
организмы сконцентрированы в верхних орга-
ногенных горизонтах; в минеральных их коли-
чество резко снижено (табл. 2).

в принципе, такое распределение микроор-
ганизмов характерно для почв различных кли-
матических зон и связано с уменьшением вниз 
по профилю общего содержания почвенного 
органического вещества [добровольская и др., 
2015]. однако в тундровых почвах органо-ак-
кумулятивный слой заметно выделяется своей 
обособленностью, резко контрастируя с мине-
ральной толщей как по содержанию биогенных 
элементов [Панюков и др., 2005; Хабибуллина, 
2009; Кузнецова и др., 2012], так и по числен-
ности микроорганизмов (см. табл. 2).

в поверхностном слое бывшего пахотного 
горизонта (в дернине почвы залежного участка) 
численность бактерий в 1,5 раза выше по срав-
нению с целинной почвой. вниз по профилю 
она резко снижается и в минеральной части 
профиля, не преобразованной процессами 
окультуривания, характеризуется теми же ве-
личинами численности прокариот, что и почва 
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природной тундровой экосистемы – (0,1–0,15) 
×109 кл./г почвы.

в органогенных горизонтах сосредоточе-
на не только основная масса микроорганиз-
мов, но и наиболее функционально активная 
ее часть. об этом свидетельствуют данные, 
полученные при оценке соотношения живых 
и мертвых клеток бактерий. Результаты ис-
следований показали, что в верхних орга-
но-аккумулятивных горизонтах как целинной, 
так и постагрогенной почвы на долю мертвых 
клеток приходится от 9 до 23 % общего числа 
бактерий. в минеральных горизонтах на фоне 
снижения общей численности бактерий доля 
мертвых клеток увеличивается до 43–55 %. 
Это вызвано неблагоприятными условиями для 
жизнедеятельности микроорганизмов, скла-
дывающимися в избыточно увлажненной, сла-
бо аэрируемой минеральной толще тундровых 
почв, характеризующейся развитием процес-
сов оглеения. Преобладание в процентном от-
ношении живых клеток бактерий над мертвыми 
по всему почвенному профилю 14-летней за-
лежи свидетельствует о более высокой в ней 
функциональной активности бактериального 
пула. скорее всего, это связано с меньшей вы-
раженностью глеевых процессов и тиксотроп-
ностью поверхностных минеральных горизон-
тов почвы постагрогенного участка, а также его 
более благоприятным термическим режимом 
[Каверин и др., 2014], что в большей степени 
способствует развитию и активному функцио-
нированию бактериального сообщества.

Профильное распределение численности 
спор грибов в почвах рассматриваемых экоси-
стем воркутинской тундры соотносится с рас-
пределением в них прокариот: максимальное 
количество спор выявлено в верхних слоях ор-
ганогенных горизонтов, минимальное – в ми-
неральной толще почвенного профиля (см. 
табл. 2). однако в постагрогенной почве от-
мечены более низкие показатели численности 
спор и длины грибного мицелия [Ковалева 
и др., 2017]. в горизонте W почвы залежного 
участка они почти в 3 раза ниже по сравнению 
с подгоризонтом о1 целинной почвы. глуби-
на проникновения мицелия грибов ограничена 
здесь мощностью бывшего пахотного горизон-
та и не выходит за пределы его 14-сантиметро-
вой толщи.

достаточно четко индицирует различие 
в микробных комплексах соотношение эко-
лого-трофических групп микроорганизмов 
в рассмотренных почвах (рис.) для микробных 
сообществ почвы ерниково-ивняковой мохо-
вой тундры характерна относительно высокая 
численность бактерий олиготрофного блока 

(олиготрофы, олигонитрофилы, педотрофы), 
способных утилизировать элементы минераль-
ного питания и азота из рассеянного состоя-
ния. Это специфика ненарушенных тундровых 
почв [Паринкина, 1989; евдокимова, Мозгова, 
2001; Кухаренко, 2009; Хабибуллина, 2009], что 
подтверждено и полученными нами данными. 
в эколого-трофической структуре микробного 
сообщества постагрогенной почвы на первое 
место по численности (как абсолютной, так 
и относительной) выходят аммонификаторы, 
что, по всей видимости, связано с более бла-
гоприятными условиями, складывающимися 
здесь для функционирования микроорганиз-
мов. в экосистеме разнотравно-злакового луга 
большая часть опада представлена легко ми-
нерализуемой травянистой растительностью, 
в то время как в ненарушенном биогеоценозе 
основная доля приходится на мхи, осоки, ли-
стья и веточки кустарничков и кустарников, 
опад которых долго разлагается и характери-
зуется низким содержанием азота. Различия 
в составе растительного материала, поступа-
ющего на поверхность и в глубь почвы, спо-
собствуют активному развитию в почве залежи 
микроорганизмов, усваивающих органические 
источники азота.

специфика качественного и количествен-
ного состава растительного материала, посту-
пающего на поверхность и непосредственно 
в почву исследуемых экосистем, оказывает су-
щественное влияние также на интенсивность 
и направленность микробиологических про-
цессов преобразования органического веще-
ства. в органогенных горизонтах почв как пост-
агрогенной, так и ненарушенной экосистем ко-
эффициенты минерализации ниже 1 (табл. 3).

доминирование в ненарушенной почве оли-
готрофов, извлекающих мономерные соеди-
нения при низкой их концентрации в среде, 
и олигонитрофилов, связывающих азот из рас-
сеянного состояния, показывает повышенную 
олиготрофность среды по углероду и азоту. 
доказательством более высокой трофности 
почвы залежи и наличия здесь более выражен-
ного аккумулятивного процесса служат низ-
кие значения коэффициентов олиготрофности 
(не превышают единицы в биогенно-аккуму-
лятивном слое почвы) и значения коэффици-
ента иммобилизации более 1. Таким образом, 
постагрогенная почва характеризуется более 
высоким уровнем биогенности по сравнению 
с почвой ненарушенного тундрового биогео-
ценоза, несмотря на то что залежь является 
формирующейся экосистемой, на молодость 
которой указывают относительно низкие ко-
эффициенты сукцессии (табл. 3). однако нару-
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шение баланса между аккумуляцией и транс-
формацией растительных остатков в почве 
разнотравно-злакового луга после снятия аг-
рорежима приводит к накоплению неразложив-
шихся растительных остатков на поверхности 
почвы залежи. все вышесказанное согласуется 
с ранее опубликованными результатами ис-
следований функциональной активности ми-
кроорганизмов в тундровых почвах [стенина, 
1978; Паринкина, 1989; евдокимова, Мозгова, 
1995; Кухаренко и др., 2009; евдокимова и др.,  
2018].

Заключение

в целом для исследуемых экосистем харак-
терна резко выраженная приуроченность фи-
зиологически активной части микробного сооб-
щества к верхней части профиля, как в целин-
ной тундровой почве, так и в постагрогенной. 
Поступление растительных остатков и процес-
сы их превращения микроорганизмами огра-
ничиваются преимущественно органогенными 
и гумусово-аккумулятивными горизонтами, что 
является спецификой всех северных почв и на-

соотношение эколого-трофических групп микроорганизмов в ненарушенной 
(a) и постагрогенной (b) тундровых почвах
The ratio of ecological-trophic groups of microorganisms in undisturbed (a) 
and post-agrogenic (b) tundra soils

Таблица 3. активность микробиологических процессов в почвах
Table 3. The activity of microbiological processes in the soils

Коэффициент
Coefficient

ерниково-ивняковая моховая тундра
Dwarf birch-willow-mossy tundra

Разнотравно-злаковый луг
(14-летняя залежь)

Grass meadow (Fourteen-year-old fallow) 
Минерализации

Mineralization 0,6 0,7

иммобилизации
Immobilization 1,7 1,5

Микробной трансформации 
растительных остатков

Microbial transformation of plant 
residues

76,4 186,1

олиготрофности по азоту
Nitrogen oligotrophy 0,9 0,1

общей олиготрофности
Total oligotrophy 1,3 0,3

сукцессии
Succession 50 3

относительный показатель 
биогенности почвы

Relative indicator of soil 
biogenesity

141 2550



13

ходит отражение в количественных показателях, 
характеризующих почвенные микробоценозы.

За 14 лет постагрогенной трансформации 
в составе и структуре многолетнего сеяного 
луга произошли изменения, проявляющиеся 
в исчезновении однородности состава расти-
тельного сообщества и появлении разнотрав-
но-злаковых синузий с внедрением местных 
видов злаков и трав. Кроме того, в последние 
годы луг начал активно зарастать ивняком. При 
этом формирующееся растительное сообще-
ство продолжает сохранять черты агроценоза, 
что определяет структуру почвенного профи-
ля и высокое содержание в почве биогенных 
элементов. сформировавшийся в результате 
сельскохозяйственного освоения в почве луга 
гумусоаккумулятивный слой с хорошо выра-
женной дерниной сохраняется и после снятия 
агрорежима.

структура и состав микробного сообщества 
постагрогенной почвы определены составом 
растительного сообщества и, соответственно, 
характером поступающего опада, а также свой-
ствами почвы. По сравнению с ненарушенной 
почва разнотравно-злакового луга характери-
зуется относительно высокими показателями 
численности бактерий и их функциональной ак-
тивности. Преобладание бактерий, использу-
ющих органические источники азота, над оли-
готрофами и олигонитрофилами свидетельст-
вует об обеспеченности постагрогенной почвы 
доступным для микроорганизмов органиче-
ским веществом и связанным азотом, которые 
поступают в почву с травянистым опадом. 
в фитоценозе ненарушенной экосистемы до-
минируют ивы и карликовая березка, а в напоч-
венном покрове – мхи, трудногидролизуемый 
опад которых определяет активное развитие 
грибного мицелия и высокую долю бактерий 
олиготрофного блока в эколого-трофической 
структуре микробного сообщества.

в целом при сравнении почвенных микро-
боценозов постагрогенной и ненарушенной 
тундровой почвы можно отметить слабую выра-
женность восстановительной тенденции почвы, 
находящейся в состоянии залежи в течение по-
следних 14 лет.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось в рамках государственного 
задания Института биологии ФИЦ Коми НЦ УрО 
РАН.
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ЛЕТНЕЕ НАСЕЛЕНИЕ ЛЕТУЧИХ МЫШЕЙ ООПТ И СМЕЖНЫХ 
С НИМИ ТЕРРИТОРИЙ НА ВОСТОКЕ ФЕННОСКАНДИИ

В. В. Белкин1, Ф. В. Федоров1, А. Н. Ляпунов2

1 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия 
2 Кировское областное государственное общеобразовательное бюджетное учреждение  
 «Центр дистанционного образования детей», Россия

на восточной окраине Фенноскандии находятся две особо охраняемые природ-
ные территории – национальные парки «водлозерский» и «Кенозерский». они 
расположены в относительной близости друг от друга, занимают обширные та-
ежные территории Республики Карелия и архангельской области. их отлича-
ет представленность старовозрастных лесов и характер сельскохозяйственной 
освоенности угодий. видовой состав рукокрылых на этих ооПТ ранее не ис-
следовался, и с уверенностью можно было говорить об обитании там лишь се-
верного кожанка. специальные учеты летучих мышей на этих территориях прове-
дены с использованием традиционных (паутинные сети, визуальные наблюдения) 
и современных (статический ультразвуковой детектор) методов. Учеты прово-
дились на контрольных точках, автомобильных и водных маршрутах. всего отлов-
лено 28 летучих мышей 4 видов (северный кожанок Eptesicus nilssonii Keyserling & 
Blasius, 1839; ночницы водяная Myotis daubentonii Kuhl, 1817; Брандта M. brand-
tii Eversmann, 1845; усатая M. mystacinus Kuhl, 1817), зарегистрировано 185 ле-
тучих мышей 7 видов (кроме перечисленных – бурый ушан Plecotus auritus L., 
1758; рыжая вечерница Nyctalus noctula Schreber, 1774; двухцветный кожан 
Vespertilio murinus L., 1758; прудовая ночница M. dasycneme Boie, 1825; ночница 
наттерера M. nattereri Kuhl, 1817) и ночницы условной группы Брандта/усатая. 
Показаны относительное обилие (%) и относительная численность (экз./км мар-
шрута) отдельных видов, а также характерное в целом для подзоны средней тайги 
доминирование в сообществах рукокрылых северного кожанка. выявлены самые 
северные точки летнего обитания усатой ночницы на европейском севере России. 
сравнительный анализ двух ооПТ по видовому составу, относительному обилию 
и относительной численности летучих мышей не выявил резких отличий по этим  
показателям.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: рукокрылые; видовой состав; относительное обилие; отно-
сительная численность; национальные парки; Фенноскандия.

V. V. Belkin, F. V. Fyodorov, A. N. Lyapunov. SUMMER POPULATION OF 
BATS IN PROTECTED AREAS AND THEIR SURROUNDINGS IN THE EAST 
OF FENNOSCANDIA

The eastern outskirts of Fennoscandia harbour two protected areas – Vodlozersky 
and Kenozersky national parks. They are relatively close to each other and occupy vast 
taiga territories in the Republic of Karelia and the Arkhangelsk Region. They are distin-
guished for the share of old-growth forests and the pattern of agricultural use of the land. 
The species composition of bats in these protected areas has not been previously stud-
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Введение

восточная окраина Фенноскандии (терри-
тория между онежским озером и Белым мо-
рем), которую относят к северному экологиче-
скому коридору [Linden et al., 2000; Курхинен 
и др., 2006], отличается слабой изученностью 
рукокрылых. лишь северный кожанок отмечен 
там повсеместно, тогда как бурый ушан – толь-
ко в окрестностях пос. Толвуя [исаков, 1939], 
а ночницы условной группы Брандта/усатая – 
в окрестностях оз. водлозеро [Поляков, 1873]. 
все остальные встречи летучих мышей нахо-
дятся за условной линией восточной границы 
Фенноскандии по р. онега [Куликов, Куликова, 
2013] в архангельской обл. (рис. 1) или в межо-
зерье ладоги и онеги (центральный экологиче-
ский коридор) в Республике Карелия [стрел-
ков, 1958; Марвин, 1959; Зимин, ивантер, 1969; 
лыкова, Коросов, 1995; чистяков, Богдарина, 
2010; Белкин и др., 2015, 2018].

Территория северного экологического ко-
ридора, включающая в себя два национальных 
парка, представляет собой хороший полигон 
для экологических и фаунистических иссле-
дований, что и определило наш выбор места 
учета рукокрылых. При этом изучение видово-
го состава летучих мышей охватывает не толь-
ко территории ооПТ, но и в целом восточную 
окраину Фенноскандии от онежского озера до 
реки онега.

Материалы и методы

летний учет рукокрылых выполнен в Респуб-
лике Карелия и архангельской обл. от онежско-

го озера и далее на восток до рек онега, север-
ная двина, Пинега. в широтном направлении 
учеты ограничены 61°31ʹ–64°43ʹ с. ш. Более 
детальные исследования охватывают террито-
рии национальных парков «водлозерский» (его 
карельская часть) и «Кенозерский». Учеты про-
водились в августе 2017 и 2019 гг. общая про-
тяженность автомобильных учетных маршрутов 
на восточной окраине Фенноскандии состави-
ла более 900 км, из них 360 км – на стандартных 
трансектах по 40 км каждая. выполнено четыре 
водных маршрута на озерах Кенозерского нП.

стационарные учеты на берегах водоемов, 
на кордонах нП, в населенных пунктах соста-
вили 171 час. всего с использованием ультра-
звукового детектора зарегистрировано 185 ле-
тучих мышей 7 видов и условная группа Бранд-
та/усатая. Кроме того, в нП «водлозерский» 
с использованием паутинных сетей отловлено 
28 летучих мышей 4 видов.

видовое разнообразие, распространение 
и относительное обилие (% от общего числа 
учтенных летучих мышей) рукокрылых опре-
деляли на отдельных контрольных точках, 
на автомобильных и водных маршрутах. Учеты 
проходили по лесным дорогам, вдоль бере-
гов водоемов, по сельскохозяйственным уго-
дьям, в населенных пунктах. скорость машины 
составляла около 40 км/ч, а катера – 10–15 км/
час. Каждый ночной автомобильный маршрут 
начинался через 45 минут после захода солн-
ца [Russ et al., 2003; Jones et al., 2013] с учета 
на трансекте протяженностью 40 км. Это по-
зволило кроме перечисленных показателей по-
лучить материалы и по относительной числен-
ности рукокрылых (экз./км маршрута). Учет ле-

ied, and the only species definitely known to inhabit the territories was the Northern bat. 
Special censuses of bats in these areas were carried out using traditional (mist nets, visu-
al observations) and modern (static ultrasonic detector) methods. The counts were car-
ried out at fixed points, along car and water transects. A total of 28 bats of 4 species were 
captured (Northern bat Eptesicus nilssonii Keyserling & Blasius 1839, Daubenton’s bat 
Myotis daubentonii Kuhl 1817, Brandt’s bat M. brandtii Eversmann 1845, whiskered bat 
M. mystacinus Kuhl 1817), and records were made of 185 bats of 7 species (apart from 
the ones listed above they were the brown long-eared bat Plecotus auritus L. 1758, com-
mon noctule Nyctalus noctula Schreber 1774, parti-coloured bat Vespertilio murinus L. 
1758, pond bat M. dasycneme Boie 1825, Natterer’s bat M. nattereri Kuhl 1817), and bats 
classified as Brandt’s/whiskered bats. The relative abundance (%) and relative density 
(ind./km of transect) of some species are reported, as well as the dominance of the north-
ern bat in all the communities, which is characteristic of the middle taiga subzone in ge-
neral. The northernmost summer habitats of the whiskered bat in the European North 
of Russia were identified. A comparative analysis of the two protected areas in terms 
of species composition, relative abundance and relative density of bats did not reveal any 
sharp differences in these parameters.

K e y w o r d s: bats; species composition; relative abundance; relative density; national 
parks; Fennoscandia.
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тучих мышей на контрольных точках проводили 
в автоматическом режиме в течение всей ночи 
или со второй ее половины после окончания ав-
томобильного маршрута. детектор устанавли-
вали за 1 час до захода солнца и снимали через 
2 часа после его восхода.

на учетах применяли статический ультра-
звуковой детектор Song Meter SM2 Bat+ c все-
направленным выносным микрофоном, уста-
навливаемым над крышей машины. видовая 
идентификация осуществлялась в автоматиче-
ском режиме с помощью программного обес-
печения Kaleidoscope Pro ver. 3.1.1. использо-
вали классификатор для Финляндии, что при 

низком разнообразии летучих мышей в нашем 
регионе повышает точность идентификации ви-
дов, которая, по мнению некоторых специали-
стов, пока еще недостаточно надежна и резуль-
таты которой следует принимать с осторожно-
стью, особенно в регионах с десятками видов 
летучих мышей [Russo, Voigt, 2016; Rydell et al., 
2017]. Разделение ночниц Брандта и усатой 
не проводилось в связи с одинаковой характе-
ристикой издаваемых ими сигналов. Програм-
ма позволяет осуществлять безальтернатив-
ную идентификацию видов с использованием 
серии сигналов от 3 до нескольких десятков, 
а также разделение отдельных файлов эхоло-

Рис. 1. Ретроспективный анализ встреч летучих мышей на востоке 
Фенноскандии и на смежных территориях [по: Поляков, 1873; Бианки, 
1916; исаков, 1939; Бобринский и др., 1965; Марвин, воловик, 1975; 
стрелков, Бунтова, 1982; стрелков, 1983; ильин, смирнов, 2000; 
Богдарина, стрелков, 2003; Мамонтов, 2006; Рыков, 2008а, б]:
1 – водяная ночница, 2 – прудовая ночница, 3 – бурый ушан, 4 – двухцветный ко-
жан, 5 – северный кожанок, 6 – ночница Брандта, 7 – ночницы условной группы 
Брандта/усатая, 8 – восточная граница Фенноскандии

Fig. 1. The retrospective analysis of bat encounters in the east of Fennoscandia 
and in adjacent territories [after: Polyakov, 1873; Bianki, 1916; Isakov, 1939; 
Bobrinsky et al., 1965; Marvin, Volovik, 1975; Strelkov, Buntova, 1982; 
Strelkov, 1983; Il’in, Smirnov, 2000; Bogdarina, Strelkov, 2003; Mamontov, 
2006; Rykov, 2008a, b]:
1 – Daubenton’s bat, 2 – pond bat, 3 – brown long-eared bat, 4 – parti-coloured bat, 
5 – Northern bat, 6 – Brandt’s bat, 7 – Brandt’s/whiskered bats, 8 – eastern border 
of Fennoscandia
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кации по реальному времени их регистрации, 
что облегчает выделение отдельных особей. 
временной разрыв между файлами составлял, 
как правило, от 1 до 60 минут. Учитывая ско-
рость движения автомобиля (10–11 м/с), все 
сигналы одного вида за промежуток времени 
менее 10 секунд идентифицировались как при-
надлежащие одной особи. Такой подход ми-
нимизирует влияние одной летучей мыши, ле-
тающей вокруг детектора, на результаты учета 
[Miller, 2001].

Учет рукокрылых на водоемах в процессе 
автомобильных учетов проводили с мостов 
над всеми пересекаемыми по маршруту река-
ми и ручьями в течение 5 минут [Siivonen, Wer-
mundsen, 2008; Celuch et al., 2016]. Такие же 
учеты делали по берегам озер и ламб, находив-
шихся в непосредственной близости (5–20 м) 
от маршрута.

отлов рукокрылых с использованием пау-
тинных сетей (2 сети размером 3×6 м) позво-
лил провести учет видов в местах предполага-
емых дневок и ночной активности летучих мы-
шей. ограниченный размер сетей обусловлен 
спецификой их установки и проверки во время 
ночного учета в условиях высокого травостоя, 
густого подлеска и порывов ветра по берегам 
водоемов. Проверка сетей проводилась че-
рез каждые 3–4 минуты, т. к. попавшие лету-
чие мыши быстро прогрызают сеть и улетают. 
определяли вид, пол животных, время их поим-
ки, передерживали в холщовом мешке до утра, 
после чего выпускали.

Результаты и обсуждение

Территория карельской части нП «водлозер-
ский» расположена в подзоне средней тайги, 
имеет сложную ландшафтную структуру, на ней 
преобладают коренные ельники и сосняки. не-
лесные земли (болота и воды) занимают почти 
половину лесфонда. Пашни, сенокосы и паст-
бища хорошо представлены у населенных пун-
ктов и на островах оз. водлозеро, но имеют 
значительно меньший по площади удельный 
вес [ананьев, Раевский, 2001]. По территории 
парка, помимо д. Куганаволок, раскиданы ста-
рые заброшенные деревни, дачи, кордоны, из-
бушки. все эти обстоятельства характеризуют 
территорию как достаточно благоприятную для 
жизнедеятельности рукокрылых.

Закономерно, что и видовой состав летучих 
мышей этой территории оказался идентичным 
сообществу рукокрылых подзоны средней тай-
ги Карелии [Белкин и др., 2018]. с использова-
нием ультразвукового детектора здесь зареги-
стрированы как оседлые (северный кожанок, 

бурый ушан, ночницы водяная, Брандта/усатая, 
прудовая, наттерера), так и перелетные (рыжая 
вечерница, двухцветный кожан) летучие мыши. 
обитание первых четырех видов подтверждено 
и отловами с использованием паутинных сетей, 
в которые чаще всего и повсеместно попадала 
ночница Брандта (табл. 1). встречи усатой ноч-
ницы в двух точках нП (сухая водла, Келкозе-
ро), а также их совместные зимовки в штольнях 
подзоны средней тайги [Белкин и др., 2015, 
2018] говорят о симпатричности этих видов, 
которая выражена во многих местах их ареа-
лов [стрелков, Бунтова, 1982]. находки усатой 
ночницы в Финляндии отмечены до 63° с. ш. 
[Lehmann, 1983–1984], а в норвегии найдены 
ее выводковые колонии на широте 62° с. ш. 
[Michaelsen, 2016]. летние находки вида в нП 
«водлозерский» являются самыми северными 
на европейском севере России (62°23ʹ с. ш. 
37°08ʹ в. д.).

в широтном направлении, от южной оконеч-
ности оз. водлозеро к северной, заметных из-
менений в видовом составе рукокрылых не от-
мечается (рис. 2). на результатах учета сказа-
лись биотопы, в которых ставились паутинные 
сети и детектор, т. к. места ночной активности 
и охоты различных видов значительно отлича-
ются. Результаты отловов и регистрации детек-
тором летучих мышей в отдельных точках учета 
позволяют предположить, что на кордоне сухая 
водла была выводковая колония северного ко-
жанка, а на кордоне вама – ночницы Брандта.

Учет с ультразвуковым детектором на конт-
рольных точках показал более широкий видо-
вой состав летучих мышей, чем по результа-
там отлова паутинными сетями, в т. ч. высокое 
относительное обилие водяной и прудовой 
ночниц, приуроченных к обитанию на водо-
емах, на берегах которых проводился учет 
(табл. 2). опыты по одновременному учету 
летучих мышей с использованием паутин-
ных сетей и ультразвуковых детекторов про-
ведены с. в. Богдариной [2004] на о. валаам 
и д. а. васеньковым и в. в. Рожновым [2011] 
в Московской обл. в обоих случаях результаты 
учетов показали, что метод акустического учета 
может быть весьма эффективным инструмен-
том при решении задач оценки видового соста-
ва  рукокрылых.

во всех видах учета в нП «водлозерский» от-
мечается доминирование северного кожанка 
(табл. 2), что, однако, менее выражено, чем в це-
лом для подзоны средней тайги [Белкин и др., 
2018]. обращает на себя внимание необычно 
частая регистрация бурого ушана на участке до-
роги Куганаволок – р. навдручей (рис. 2), что от-
мечается при учетах крайне  редко.
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Таблица 1. Результаты отлова рукокрылых паутинными сетями в нП «водлозерский», экз.
Table 1. The results of bats capture by mist nets in the Vodlozersky National Park, ind.
Место отлова
Place of capture

северный кожанок
Northern bat

ночница Брандта
Brandt’s bat

Усатая ночница
Whiskered bat

водяная ночница
Daubenton’s bat

всего
Total

сухая водла
Sukhaya Vodla 9 1 2 1 13

навдручей
Navdruchey - 2 - 1 3

Пильмасозеро
Pilmasozero - 2 - - 2

Келкозеро
Kelkozero - 3 1 - 4

охтома
Okhtoma - 1 - - 1

вама
Vama 1 4 - - 5

всего
Total 10 13 3 2 28

Рис. 2. Результаты учетов рукокрылых в окрестностях оз. водлозеро с использованием паутинных сетей (I) 
и ультразвукового детектора (II):
1 – водяная ночница, 2 – прудовая ночница, 3 – бурый ушан, 4 – рыжая вечерница, 5 – двухцветный кожан, 6 – северный 
кожанок, 7 – ночница Брандта, 8 – усатая ночница, 9 – ночницы условной группы Брандта/усатая, 10 – ночница наттерера

Fig. 2. The results of bats counts in the vicinity of Lake Vodlozero based on mist nets capture (I) and ultrasonic detec-
tor monitoring (II):
1 – Daubenton’s bat, 2 – pond bat, 3 – brown long-eared bat, 4 – common noctule, 5 – parti-coloured bat, 6 – Northern bat, 7 – 
Brandt’s bat, 8 – whiskered bat, 9 – Brandt’s/whiskered bats, 10 – Natterer’s bat



22

на стандартной 40-км трансекте зареги-
стрирован лишь северный кожанок, отно-
сительная численность которого составила 
0,150 экз./км маршрута, или 1 экз. на 6,7 км 
маршрута. на 65 км учетного маршрута вне 
границ парка, где преобладают вторичные леса 
и разновозрастные зарастающие вырубки, от-
мечено два вида – северный кожанок и рыжая 
вечерница.

Результаты учетов рукокрылых в нП «Кено-
зерский» с использованием ультразвукового 
детектора показали, что на автомобильных 
и водных маршрутах, а также на стационарных 
точках учета зарегистрировано 5 видов лету-
чих мышей: северный кожанок, бурый ушан, 
ночницы прудовая и водяная, рыжая вечерни-
ца (рис. 3). Кроме того, в дер. афанасовская 
(30 км к востоку от территории нП) зареги-
стрирован двухцветный кожан. среди рукокры-
лых нП преобладает северный кожанок – от-
носительное обилие 56 %, тогда как на другие 
виды приходится от 4 до 16 % (табл. 3). вдоль 
р. онега, по условной границе Фенноскандии, 
зарегистрирован лишь северный кожанок. он 
попадал в учеты и далее на восток архангель-
ской обл., в т. ч. наряду с двухцветным кожаном 
по дороге от пос. Пинега до южной оконечно-
сти заповедника «Пинежский» (рис. 4).

Учеты на четырех стандартных 40-км тран-
сектах показали, что относительная числен-
ность рукокрылых в нП «Кенозерский» в целом 
составляет 0,115 экз./км, или 1 экз. на 8,7 км 
маршрута. для отдельных учтенных видов этот 
показатель составил (экз./км): северный кожа-
нок – 0,075, бурый ушан – 0,010, рыжая вечер-
ница – 0,025, прудовая ночница – 0,005. судя 
по литературным данным [горбачев, Прокофь-
ев, 2013; емельянов, Христенко, 2013; Jones 
et al., 2013], эти показатели вполне репрезен-
табельны для относительно небольшой терри-
тории парка и наглядно демонстрируют ред-
кость этих видов и, соответственно, необходи-
мость особого к ним отношения.

в целом можно отметить, что видовой со-
став летучих мышей на изученной террито-
рии не отличается от такового в межозерье 
ладоги и онеги (табл. 4), но общая относи-
тельная численность рукокрылых на восточ-
ной окраине Фенноскандии составила лишь 
0,131 экз./км маршрута. Это почти в три раза 
ниже, чем на территории центрального эколо-
гического коридора (0,340 экз./км). При этом 
по относительному обилию (56,8 %) и по отно-
сительной численности (0,100 экз./км) север-
ный кожанок также доминировал среди других 
рукокрылых.

Таблица 2. относительное обилие летучих мышей на территории нП «водлозерский», %
Table 2. The relative abundance of bats in the Vodlozersky National Park, %

вид
Species

отлов 
паутинными 

сетями
Capture by mist 

nets

Регистрация ультразвуковым детектором
Registration by ultrasonic detector

на контрольных 
точках

at the control points

на автомобильных 
маршрутах

on the car routes

в целом
total

северный кожанок
Northern bat 35,7 23,0 43,6 33,3

водяная ночница
Daubenton’s bat 7,2 18,9 - 9,0

Прудовая ночница
Pond bat - 15,3 7,7 11,5

Бурый ушан
Brown long-eared bat - 10,3 38,4 24,4

Рыжая вечерница
Common noctule - 10,3 7,7 9,0

двухцветный кожан
Parti-coloured bat - 10,3 2,6 6,4

ночница наттерера
Natterer’s bat - 2,6 - 1,3

ночница Брандта
Brandt’s bat 46,4 - - -

Усатая ночница
Whiskered bat 10,7 - - -

ночницы Брандта/усатая
Brandt’s/whiskered bats - 10,3 - 5,1
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Таблица 3. относительное обилие (%) и места регистрации летучих мышей в нП «Кенозерский»
Table 3. The relative abundance (%) and places of registration of bats in the Kenozersky National Park

вид
Species

относительное 
обилие

Relative abundance

Места регистрации
Places of registration

северный кожанок
Northern bat 56,0

дер. Морщихинская, орлово, Масельга, вершинино, 
Першлахта, Филипповская, Усть-Поча, р. сондола, Хабянзя, 

судорская лахта оз. Кенозеро
villages: Morshchikhinskaya, Orlovo, Maselga, Vershinino, 

Pershlakhta, Filippovskaya, Ust-Pocha; riv. Sondola, Habyanzya, 
Sudorskaya Lakhta of Lake Kenozero

Бурый ушан
Brown long-eared bat 12,0

дер. горы, судорская лахта оз. Кенозеро, лесная дорога 
севернее оз. Кенозеро

Gory village, Sudorskaya Lakhta of Lake Kenozero, the forest road 
to the north of Lake Kenozero

водяная ночница
Daubenton’s bat 12,0 оз. лекшмозеро, Кенозеро, свиное

Lakes Lekshmozero, Kenozero, Svinoye
Прудовая ночница
Pond bat 4,0 оз. свиное

Lake Svinoye

Рыжая вечерница
Common noctule 16,0

дер. Морщихинская, вершинино, местечко водораздел, 
судорская лахта оз. Кенозеро

Morshchikhinskaya and Vershinino villages, the place of Vodorazdel, 
Sudorskaya Lakhta of Lake Kenozero

Рис. 3. Распределение мест регистрации летучих мышей на территории нП «Кенозерский» и на сопредель-
ной территории:
1 – прудовая ночница, 2 – водяная ночница, 3 – бурый ушан, 4 – северный кожанок, 5 – рыжая вечерница, 6 – двухцветный 
кожан

Fig. 3. The distribution of bats registration sites in the Kenozersky National Park and the adjacent territory:
1 – pond bat, 2 – Daubenton’s bat, 3 – brown long-eared bat, 4 – Northern bat, 5 – common noctule, 6 – parti-coloured bat
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Таблица 4. относительное обилие летучих мышей на территории экологических коридоров, %
Table 4. The relative abundance of bats in ecological corridors, %

вид
Species

Центральный 
экологический 

коридор
Central ecological 

corridor

северный экологический коридор
Northern ecological corridor

национальные парки
national parks

территория за 
пределами нП
territory outside 

the national parks

в целом
total

северный кожанок
Northern bat 45,6 38,8 79,3 56,8

водяная ночница
Daubenton’s bat 16,4 9,7 - 5,4

Прудовая ночница
Pond bat 7,6 9,7 1,2 5,9

Бурый ушан
Brown long-eared bat 5,6 21,3 1,2 12,4

Рыжая вечерница
Common noctule 8,4 10,7 11,0 10,8

двухцветный кожан
Parti-coloured bat 11,6 4,9 7,3 5,9

ночница наттерера
Natterer’s bat 2,0 1,0 - 0,6

ночницы Брандта/усатая
Brandt’s/whiskered bats 2,8 3,9 - 2,2

Рис. 4. Регистрация рукокрылых на востоке Фенноскандии и на смежных территориях по результатам акусти-
ческого ультразвукового мониторинга:
1 – водяная ночница, 2 – прудовая ночница, 3 – бурый ушан, 4 – рыжая вечерница, 5 – двухцветный кожан, 6 – ночница нат-
терера, 7 – северный кожанок, 8 – ночницы условной группы Брандта/усатая

Fig. 4. The registration of bats in the East of Fennoscandia and in adjacent territories according to the results 
of acoustic ultrasonic monitoring:
1 – Daubenton’s bat, 2 – pond bat, 3 – brown long-eared bat, 4 – common noctule, 5 – parti-coloured bat, 6 – Natterer’s bat, 7 – 
Northern bat, 8 – Brandt’s/whiskered bats
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Заключение

изучение летучих мышей в ооПТ и на смеж-
ных с ними территориях восточной окраины 
Фенноскандии (северный экологический ко-
ридор) показало схожий видовой состав и до-
минирование в учетах северного кожанка, 
но меньшую относительную численность руко-
крылых по сравнению с центральным экологи-
ческим коридором (межозерье ладоги и оне-
ги). Большинство оседлых и перелетных видов 
летучих мышей зарегистрировано в обоих на-
циональных парках и на смежных с ними терри-
ториях. Учеты, проведенные преимущественно 
в антропогенном ландшафте (населенные пун-
кты, кордоны, поля и сенокосы), на водоемах 
и их берегах в нП, были более продуктивными, 
чем во вторичных лесах с ограниченной мозаи-
кой открытых биотопов и линейных элементов 
ландшафта. особый интерес представляют ре-
зультаты отлова усатой ночницы в нП «водло-
зерский», сведения о встречах которой в лет-
ний период крайне скудны и для европейского 
севера России являются самыми северными 
(62°23ʹ с. ш. 37°08ʹ в. д.).
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тельность сотрудникам ООПТ Е. В. Холодову, 
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ЯГОДЫ КУСТАРНИЧКОВ В ПИТАНИИ БУРОГО МЕДВЕДЯ 
(URSUS ARCTOS) ЮЖНОЙ ТАЙГИ НА ПРИМЕРЕ 
ЦЕНТРАЛЬНО-ЛЕСНОГО ЗАПОВЕДНИКА

С. С. Огурцов, Ю. С. Желтухина
Центрально-Лесной государственный природный биосферный заповедник, 
пос. Заповедный Тверской обл., Россия

Рассмотрены некоторые особенности питания бурого медведя ягодами кустарнич-
ков (черники, клюквы, брусники и водяники) в подзоне южной тайги в еловых ле-
сах и на верховых болотах на территории Центрально-лесного заповедника и его 
охранной зоны. наибольшее значение в питании зверя имеют черника и клюква. 
По результатам 279 учетных площадок установлено, что в среднем с 1 м² медведь 
поедает 74,2 г ягод черники при обилии 114,5 г (64,8 %) и 109,5 г ягод клюквы при 
обилии 183,3 г (59,8 %). в наиболее урожайные годы доля изъятия черники мо-
жет доходить до 76 %. Проанализирована степень изъятия ягод черники из трех 
основных типов ельников на исследуемой территории: чернично-сфагнового, 
сфагнового и чернично-хвощово-сфагнового. Максимальная доля изъятия харак-
терна для чернично-хвощово-сфагнового ельника, и она составила 135,7 г/м². 
Копрологический анализ 474 экскрементов показал высокое значение ягод черни-
ки в период второй половины лета (EDEC = 58 %). Значение клюквы максимально 
в осенний (EDEC = 8,9 %) и ранневесенний (EDEC = 4,0 %) период, значение брус-
ники – только в осенний (EDEC = 1,6 %). ягоды водяники встречаются в питании 
очень редко (EDEC = 0,5 %). Энергетические приобретения при питании черникой 
составляют 42,3 (до 72,7) ккал/м², а клюквой – 50,4 ккал/м². наибольшее влияние 
на степень использования медведем запасов ягод оказывают общая урожайность 
кустарничка и фактор беспокойства со стороны человека.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: бурый медведь; черника; клюква; ягоды; пищевой рацион; 
трофическая экология; Ursus arctos; Центрально-лесной заповедник.

S. S. Ogurtsov, Yu. S. Zheltukhina. DWARF SHRUB BERRIES IN THE DIET 
OF THE BROWN BEAR (URSUS ARCTOS) IN SOUTHERN TAIGA: EXAMPLE 
OF THE CENTRAL FOREST STRICT NATURE RESERVE

The paper examines some features of brown bears’ feeding on dwarf shrub berries (bil-
berry, cranberry, cowberry and black crowberry) in the southern taiga subzone, in spruce 
forests and on raised bogs of the Central Forest Nature Reserve and its protection zone. 
The most significant berries in the animals’ diet are bilberries and cranberries. According 
to the results from 279 sample plots, average consumption by bears per 1 m2 was 
74.2 g of bilberries out of 114.5 g abundance (64.8 %) and 109.5 g of cranberries out 
of 183.3 g abundance (59.8 %). In the most productive years, the removal of bilberry can 
reach 76 %. We analyzed the rate of bilberry removal from three main types of spruce 
forests: bilberry-Sphagnum, Sphagnum and bilberry-horsetail-Sphagnum. The remov-
al rate was the highest in the bilberry-horsetail-Sphagnum spruce forest, and amounted 



30

Введение

Питание разнообразными ягодами – одна 
из характерных черт трофической экологии 
бурого медведя (Ursus arctos L., 1758). Значе-
ние ягодных кустарничков настолько велико 
в жизни этого зверя, что многие исследователи 
склонны полагать, что доля их участия в фито-
ценозе и урожайность напрямую определяют 
размеры сезонных и годовых участков обита-
ния, а также динамику стациальных перемеще-
ний медведей [Garshelis, Pelton, 1980; Quigley, 
1982; Turney, Roberts, 2004; Holden et al., 2012]. 
Переход на питание ягодами связан в первую 
очередь с их обилием, доступностью, а также 
с относительно высокой пищевой ценностью. 
несмотря на небольшую калорийность, при 
массовом потреблении они довольно хорошо 
обеспечивают энергетические потребности 
медведя, направленные в это время на рост 
и увеличение массы тела [Inman, Pelton, 2002; 
Hertel et al., 2016]. обладая малым содержани-
ем растительной клетчатки, плохо перевари-
ваемой медведем, ягоды имеют достаточное 
количество углеводов, играющих важную роль 
при накоплении жировых запасов [Hamer, Her-
rero, 1987; Welch et al., 1997; Rode, Robbins, 
2000].

Питание зверя плодами кустарничков раз-
нообразно по своему составу на протяжении 
всей территории России и сопредельных стран 
[насимович, семенов-Тян-Шанский, 1951; 
чернявский, Петриченко, 1984; Рыков, 1987; 
Минеев, 2007; ахременко, седалищев, 2008; 
середкин, 2012 и др.]. Приоритет, который 
медведь отдает тому или иному виду, различа-
ется как по регионам, так и по годам в зависи-
мости от урожая.

в подзоне южной тайги европейской части 
России медведь потребляет плоды всех про-
израстающих здесь видов ягодных кустарнич-
ков: черники (Vaccinium myrtillus L.), брусники 
(Vaccinium vitis-idea L.), голубики (Vaccinium 
uliginosum L.), водяники (Empetrum nigrum L.), 
клюквы болотной (Oxycoccus palustris Pers.) 

и мелкоплодной (Oxycoccus microcarpus Turcz. 
ex Rupr.). в настоящей работе рассматривают-
ся особенности питания медведя в основном 
ягодами черники и клюквы (Oxycoccus spp.), 
наиболее распространенных на исследуемой 
территории.

вопросу использования медведями ягодных 
ресурсов посвящено достаточно много работ 
зарубежных исследователей [Noyce, Coy, 1990; 
Welch et al., 1997; Inman, Pelton, 2002; Holden 
et al., 2012; Hertel et al., 2016 и др.]. в подав-
ляющем большинстве российских публикаций 
приводится факт потребления ягоды, описы-
ваются его сезонные особенности и данные 
о встречаемости непереваренных остатков 
плодов в экскрементах. информации о коли-
чественном потреблении ягод в отечественной 
литературе очень мало. в некоторых случа-
ях это экспертные оценки, не подкрепленные 
данными опытов [Завацкий, 1978]. чаще все-
го вопросы использования ягодных ресурсов 
рассматривались применительно к птицам, 
мелким и средним млекопитающим [семе-
нов-Тян-Шанский, 1960; Раус, 1970, 1973; 
Михайловский, скрябина, 1972; Бардашевич, 
1975; Прокофьева, 2005; Переясловец, 2015], 
в то время как для крупных животных, в част-
ности для бурого медведя, такие данные у оте-
чественных экологов практически отсутствуют. 
на исследуемой территории ранее уже из-
учалось питание медведя ягодой [Пажетнова, 
1991], однако многие значимые аспекты отра-
жены не были. все это свидетельствует о необ-
ходимости подробных исследований трофиче-
ской экологии медведя в отношении ягодных 
кормов.

в работе представлены результаты первого 
этапа изучения питания бурого медведя ягодой 
в таежной зоне. для этого ставились следующие 
задачи: 1) определение количественных харак-
теристик потребления медведем плодов кустар-
ничков; 2) выявление зависимости между сте-
пенью потребления плодов кустарничков и их 
урожайностью; 3) определение значения плодов 
кустарничков в пищевом рационе зверя.

to 135.7 g/m². The analysis of 474 scats revealed a high significance of bilberry in the sec-
ond half of the summer (EDEC = 58 %). The significance of cranberry was the highest 
in autumn (EDEC = 8.9 %) and early spring (EDEC = 4.0 %), while cowberry contributed 
to the diet significantly only in autumn (EDEC = 1.6 %). Black crowberries are very rare 
in the animals’ diet (EDEC = 0.5 %). Energy gains from feeding on bilberries are 42.3 (up 
to 72.7) kcal/m², while cranberries provide 50.4 kcal/m². The greatest factors for the rate 
of consumption of berries by bears are the dwarf shrubs’ general yield and nuisance 
from humans.

K e y w o r d s: brown bear; bilberry; cranberry; berries; dietary composition; trophic eco-
logy; Ursus arctos; Central Forest Strict Nature Reserve.



31

Материалы и методы

Материал собирали на территории Цент-
рально-лесного государственного природ-
ного биосферного заповедника и его ох-
ранной зоны (Тверская область) в течение 
2006–2017 гг. Здесь распространены разно-
возрастные еловые леса южнотаежного обли-
ка, которые занимают 17 % площади; смешан-
ные леса (12 %); производные леса из березы, 
осины и серой ольхи (43 %); сосняки на верхо-
вых болотах (8 %), открытые участки верховых 
болот (9 %), луга и другие безлесные террито-
рии (11 %). Площадь заповедника составляет 
24 415 га, а его охранной зоны – 46 061 га.

черника обыкновенная является видом тра-
вяно-кустарничкового яруса и характерна для 
многих типов леса [Типсина, яковчик, 2013]. 
для подзоны южной тайги это наиболее рас-
пространенные типы, такие как ельник-чернич-
ник, сосняк-черничник, березняк-черничник 
[ярославцев, 2007]. одним из основных мест 
произрастания черники на территории иссле-
дований являются леса группы ельников-чер-
ничников [Тюлин, 1973; Миняев, Конечная, 
1976]. черничники занимают до 40 % площади 
заповедника, и наиболее урожайные ягодни-
ки, как правило, приурочены к окраинам бо-
лот, прогалинам и рединам. в охранной зоне 
и смежных с ней районах черничники представ-
лены повсеместно в лесных участках, но наибо-
лее урожайные приурочены к болотам, сосня-
кам (по болоту), рединам и полянам в ельниках 
[Пажетнова, 1991]. Распространение клюквы 
связано с олиготрофными и мезотрофными 
болотами, по окраинам которых произраста-
ют сфагновые ельники и сосняки, где на кочках 
также повсеместно распространена черника 
и брусника [Миняев, Конечная, 1976].

в течение 2009, 2011–2014, 2016 и 2017 гг. 
мы занимались вопросом определения коли-
чества потребляемых ягод черники и клюквы 
бурым медведем. За методическую основу 
с некоторыми изменениями были взяты реко-
мендации с. я. Тюлина [1973], проводившего 
исследования урожайности ягод на территории 
заповедника в период 1967–1970 гг., а также 
опыт подобных исследований отечественных 
[Михайловский, скрябина, 1972] и зарубежных 
[Noyce, Coy, 1990; Inman, Pelton, 2002; Holden 
et al., 2012; Hertel et al., 2016] коллег.

для изучения питания черникой было за-
ложено шесть пробных площадей в местах 
наиболее частого и активного посещения чер-
ничников зверем (рис. 1). на каждой пробной 
площади закладывали учетные площадки в 1 м² 
трех типов: в местах медвежьей «пастьбы» 

(условно «опыт»); в местах, не тронутых медве-
дем, но рядом с медвежьими тропами (условно 
«контроль»); в удалении от медвежьих следов 
(условно «урожай»). Площадки «опыт» выбира-
ли на медвежьих тропах по характерным при-
знакам: помятые кустики черники, объеденные 
побеги, помятая ягода на земле, оборванные 
листья черники, следы на грунте [Welch et al., 
1997; Hertel et al., 2016]. они характеризуют 
степень использования 1 м² ягодника бурым 
медведем (количественные характеристики 
оставшихся плодов), но не отражают напря-
мую количество потребленных ягод, поскольку 
рассчитывались лишь по результатам пастьбы 
зверя. Площадки «контроль» выбирали рядом 
с площадками «опыт», но на участках ягодни-
ка, не тронутых медведем. они характеризуют 
частную урожайность в местах, предпочитае-
мых бурым медведем. соседнее расположение 
таких площадок важно для максимально кор-
ректной оценки потребления ягод медведем. 
Площадки «урожай» выбирали в случайном 
порядке в пределах пробной площади на уда-
лении от медвежьих троп, поедей, экскремен-
тов и других следов жизнедеятельности зверя. 
данный тип площадок служил для определения 
общей урожайности кустарничка вне зависи-
мости от потребления ягод медведем. с каж-
дого типа площадок собирали все ягоды, после 
чего производили их взвешивание и пересчет. 
Учетные работы проводили с середины июля 
по середину августа – время массового пита-
ния местных медведей плодами черники.

всего на шести пробных площадях было за-
ложено 279 учетных площадок (82 контрольных, 
82 опытных и 115 урожайных). Учеты проводили 
в трех основных типах леса, наиболее характер-
ных для произрастания черники на охраняемой 
территории: ельнике чернично-сфагновом, ель-
нике чернично-хвощово-сфагновом и ельнике 
сфагновом по окраинам верховых болот (объеди-
ненных в одну группу чернично-осоково-сфагно-
вом и чернично-багульниково-сфагновом).

Питание клюквой изучали на верховых бо-
лотах Катин Мох и Барсуковский Мох по такой 
же методике, но без площадок типа «урожай». 
Учетные работы проводили с начала сентября 
по начало октября. всего на четырех проб-
ных площадях было заложено 40 площадок 
(20 контрольных и 20 опытных).

ягоды водяники не являются значимым кор-
мом для медведей на исследуемой территории. 
По проведенным наблюдениям, ее потребляют 
ограниченное число особей, поэтому выяснить 
особенности питания ею в нашем случае оказа-
лось проблематичным. всего было заложено 6 
учетных площадок (3 контрольных, 3 опытных) 
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в единственном месте активного питания мед-
ведя этой ягодой на болоте Катин Мох.

для определения значения ягод кустарнич-
ков в пищевом рационе проводили сбор экс-
крементов. в рамках работ по изучению пи-
тания медведя на исследуемой территории 
проанализировано 474 экскремента [огурцов, 
2018]. из них 116 (25 %) включали в свой со-
став ягоды кустарничков. Копрологический 
анализ осуществляли по стандартной методи-
ке [Dahle et al., 1998; Kavčič et al., 2015 и др.]. 
долю участия ягоды в рационе, а также ее 
энергетическое значение рассчитывали по об-
щепринятым формулам, широко распростра-
ненным в зарубежной литературе [Dahle et al., 
1998; Persson et al., 2001; Kavčič et al., 2015; 
Lopez-Alfaro et al., 2015 и др.] и подробно опи-
санным нами [огурцов, 2018]. За основной по-
казатель энергетической значимости пищево-
го объекта принимали EDEC (Estimated Dietary 
Energy Content, %), который позволяет оценить 
роль корма в пищевом рационе. При его вычи-
слении использовали поправочные коэффици-

енты, рассчитанные и принятые для ягод рода 
Vaccinium: CF1 = 0,54; CF2 = 11,7 кдж/г [Hewitt, 
Robbins, 1996; Kavčič et al., 2015].

статистический анализ выполняли в про-
грамме RStudio на базе R 3.5.0 [R Core Team, 
2018]. для анализа и визуализации результатов 
использовали пакеты «psych» [Revelle, 2019], 
«FSA» [Ogle et al., 2019], «rcompanion» [Mangiafi-
co, 2019] и «ggplot2» [Wickham et al., 2019]. По-
скольку распределение выборок не соответст-
вовало нормальному закону, а в самих выбор-
ках не соблюдалась гомогенность дисперсии, 
при сравнении контрольных и опытных площа-
док и выявлении зависимостей использовали 
непараметрические критерии и анализы. При 
сравнении групп между собой использовали 
тест Уилкоксона, критерий Краскела – Уолли-
са, а также попарные множественные срав-
нения тестом данна с поправкой Бенджами-
ни – Хохберга. взаимоотношения между пе-
ременными оценивали с помощью простой 
линейной регрессии. названия описательных 
статистик приводятся в примечаниях к таб-

Рис. 1. Карта-схема территории Центрально-лесного заповедника и его охранной зоны с основными ти-
пами ландшафтов и указанными пробными площадями, где проводили сбор ягод в период исследований 
2009–2017 гг.
Fig. 1. A schematic map of the Central Forest Nature Reserve and its protection zone with the main types of land-
scapes and indicated sample plots where the berries were collected during the research period in 2009–2017



33

лице. данные о калорийности и питательной 
ценности кормов взяты с интернет-ресурса: 
http://ndb.nal.usda.gov. Карта-схема постро-
ена по результатам дешифрирования космо-
снимка, которое осуществляли на основе сце-
ны спутника Landsat 8 за 06.06.2014 с помощью 
полуавтоматической классификации в ArcGIS 
10.2 (Esri Inc.).

Результаты исследования

на исследуемой территории медведи по-
требляют плоды черники, клюквы, водяники, 
брусники и голубики. Питание черникой начи-
нается с середины июля, со второй декады ав-
густа некоторые медведи начинают потреблять 
бруснику, а с сентября многие переходят на пи-
тание клюквой в случае ее обильного урожая.

Количественные характеристики 
потребления медведем плодов 
кустарничков

всего с учетных площадок собрали и обра-
ботали 20,5 кг ягод черники (62 283 шт.) и 5,1 кг 
ягод клюквы (9159 шт.). с контрольных площа-
док собрали 9,4 кг ягод черники и 3,7 кг ягод 

клюквы; с опытных площадок – соответствен-
но 3,3 и 1,5 кг; с урожайных – 7,8 кг ягод чер-
ники. По полученным данным были рассчитаны 
средние контрольные и опытные показатели 
(табл.). среднее значение массы ягод черни-
ки с нетронутого участка равно 114,5 ± 8,2 г, 
а для площадки, посещенной медведем, оно 
составило 40,4 ± 2,4 г (табл.). с большой до-
лей вероятности можно утверждать, что в тех 
местах, где закладывали опытные площадки, 
ягоды были съедены, так как их количество 
значимо меньше, чем на контрольных участках 
(W = 5661, p < 0,05; тест Уилкоксона). Медведь 
поедал в среднем 210,5 ягод/м², или 74,2 г/м². 
Это 62,7 % от численности ягод и 64,8 % от их 
массы.

При сравнении данных по годам нагляд-
но проявились тенденции общего спада уро-
жайности черники (χ2 = 56,7, df = 5, p < 0,05; 
критерий Краскела – Уоллиса), которые также 
отразились на массе ягод, собранных на конт-
рольных площадках (χ2 = 45,1, df = 4, p < 0,05). 
Максимальный урожай наблюдали в 2009 г., 
а затем с 2012 г. он стал значительно снижать-
ся (рис. 2). в 2014 г. ягод было совсем мало, 
в результате чего медведь вовсе не появлялся 
на пробных площадях в период исследований. 

Результаты учета ягод черники и клюквы и вариационные характеристики их массы и количества с двух типов 
учетных площадок
Results of bilberries and cranberries recording and variational characteristics of their mass and number from two 
types of sample plots

Тип площадки
Plot type

Контроль
Control

опыт
Experimental

Показатель
Index n M ± m Lim SD n M ± m Lim SD

черника
Bilberry

Масса ягод, г
Mass of berries, g 82 114,5 ± 8,2 10–315,1 73,9 82 40,35 ± 2,4 0–106,1 21,93

Кол-во ягод, шт.
Number of berries, pcs 82 336,0 ± 23,6 32–941 214,0 82 125,5 ± 7,3 0–342 65,8

Масса ягод, г, ечс
Mass of berries, g, ечс 48 93,6 ± 10,6 17,2–315,1 73,5 50 39,6 ± 2,75 11,05–83,4 19,5

Масса ягод, г, ес
Mass of berries, g, ес 15 112,7 ± 16,0 10,0–262,9 61,8 18 48,0 ± 5,6 14,7–106,1 23,9

Масса ягод, г, ечХс
Mass of berries, g, ечХс 19 168,9 ± 13,0 72,4–274,0 56,7 14 33,2 ± 7,0 0–98,6 26,1

Клюква
Cranberry

Масса ягод, г
Mass of berries, g 20 183,3 ± 22,8 80,9–468,2 101,8 20 73,75 ± 9,3 24,0–173,0 41,7

Кол-во ягод, шт.
Number of berries, pcs 20 306,8 ± 36,6 121–765 163,75 20 151,15 ± 35,3 36–730 157,7

Примечание. n – количество площадок, M – средняя арифметическая, m – ошибка средней, Lim – размах, SD – стандартное 
отклонение. ечс – ельник чернично-сфагновый; ес – ельник сфагновый; ечХс – ельник чернично-хвощово-сфагновый.
Note. n – number of the sample plots, M – arithmetic mean, m – error of mean, Lim – limits, SD – standard deviation. ечс – bilber-
ry-Sphagnum spruce forest; ес – Sphagnum spruce forest; ечХс – bilberry-horsetail-Sphagnum spruce forest.
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Тем не менее снижение урожайности не от-
разилось на массе ягод с опытных площадок, 
которая достоверно не различалась (χ2 = 5,9, 
df = 4, p = 0,21).

степень использования черничника зави-
сит от разных факторов и варьирует в широких 
пределах. По нашим данным, максимальная 
доля изъятия черники с площадки может дохо-
дить до 100 %. в год самой высокой урожайно-
сти (2009 г.) зверь потреблял в среднем 357,9 
ягоды/м², или 127,5 г/м². Это 74,3 % от числа 
ягод и 76 % от их массы.

среднее значение массы ягод клюквы 
с контрольного участка равно 183,3 ± 22,8 г, 
а с опытного – 73,8 ± 9,3 г (табл.). Эти значе-
ния достоверно различаются между собой 
(W = 359, p < 0,05), что подтверждает факт по-
едания ягод. с контрольных площадок собра-
ли в среднем 306,8 ± 36,6 экз., а с опытных – 
151,2 ± 35,3 экз. Установлено, что с 1 м² верхо-

вого болота медведь поедает 109,5 г ягод, или 
59,8 %.

сравнение контрольных и опытных пока-
зателей для двух видов ягод дало следую-
щие результаты. Урожайность клюквы досто-
верно различалась с урожайностью черники 
(W = 2014, p < 0,05), и значения ее потребления 
были достоверно различны (W = 1272, p < 0,05). 
с единицы площади медведем потреблялось 
больше ягод клюквы, чем черники. Тем не ме-
нее на исследуемой территории черника пое-
дается медведем охотнее, чем клюква.

Поскольку водяника не является фоновым 
объектом питания, данных по ней собрано не-
много. Установлено, что зверь съел в среднем 
273 г ее плодов с 1 м2 (42,5 %) при урожайности 
642,4 г/м2 и плотности 576 ягод/м2. Проведение 
более подробных исследований пока затруд-
нительно из-за малого использования данного 
ресурса медведями на изучаемой территории.

Рис. 2. вариация значений массы ягод черники, собранных с трех типов учетных площадок в тече-
ние периода исследований на территории Центрально-лесного заповедника и его охранной зоны 
в 2009–2017 гг. Показаны средние и их 95% доверительные интервалы
Fig. 2. Mass variation of the bilberries collected from three types of the sample plots during the period 
of the research in the Central Forest Nature Reserve and its protection zone in 2009–2017. Average va-
lues and their 95% confidence intervals are shown
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Зависимость потребления плодов 
кустарничков от их урожайности

Между степенью плодоношения черники 
и потреблением ее ягод медведем установле-
на строгая достоверная зависимость (рис. 3). 
в качестве наблюдений выступали усред-
ненные данные по обилию ягод в отдельном 
участке леса, где пасся медведь (площадки 
«контроль»), и их изъятию зверем в конкретный 
год (площадки «опыт»). с увеличением урожай-
ности доля потребления ягод медведем также 
увеличивалась (r = 0,98, p < 0,05; коэффициент 
корреляции спирмена), что подтверждает опу-
бликованные ранее данные [Раус, 1973]. Урав-
нение простой линейной регрессии (R2 = 0,97, 
F = 330,2, p < 0,05) в данном случае приобрело 
следующий вид: y = 0,92х – 30,44, где y – про-
гнозируемое потребление ягод медведем, а x – 
урожайность ягод (рис. 3). оба коэффициента 
оказались статистически значимыми (p < 0,05). 
небольшое число наблюдений (n = 12), а также 
всего один предиктор (урожайность) не позво-

ляют пока строить более подробные нелиней-
ные модели подобной зависимости. но даже 
по такой простой модели мы можем делать 
примерные прогнозы потребления медведем 
ягодных ресурсов, имея данные об их урожай-
ности. несмотря на то что для клюквы наблю-
дается похожая зависимость, достоверно вы-
явить ее не удалось (r = 0,4, p = 0,75). Это свя-
зано с невысоким урожаем клюквы во многие 
годы исследований и слабым использованием 
ее плодов медведем, что проявилось в малом 
числе наблюдений (n = 4).

одной из возможных причин обилия черни-
ки помимо общей урожайности является типо-
логия лесной растительности, которая опре-
деляет проективное покрытие кустарничка 
и долю его участия в фитоценозе [Noyce, Coy, 
1990; Hertel et al., 2016]. в связи с этим степень 
использования ягодных запасов медведем 
может зависеть от типа леса. Максимальная 
доля изъятия оказалась в чернично-хвощо-
во-сфагновом ельнике и составила 135,7 г/м² 
(рис. 4). в сфагновом ельнике она была равной 

Рис. 3. Зависимость потребления ягод черники и клюквы бурым медведем от их урожайности 
на территории Центрально-лесного заповедника и его охранной зоны в период исследований 
2009–2017 гг.
Fig. 3. Dependence of bilberries and cranberries consumption by the brown bear on their produc-
tivity in the Central Forest Nature Reserve and its protection zone during the period of the research 
in 2009–2017
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64,7 г/м², а в чернично-сфагновом ельнике – 
54 г/м². Плодоношение черники в разных типах 
леса достоверно различалось как по резуль-
татам контрольных (χ2 = 18,5, df = 2, p < 0,05; 
критерий Краскела – Уоллиса), так и урожайных 
(χ2 = 6,5, df = 2, p < 0,05) площадок. Масса ягод 
на учетных площадках в ельнике чернично-хво-
щово-сфагновом оказалась достоверно выше, 
чем в ельнике сфагновом (Z = –2,2, p < 0,05; 
тест дана) и ельнике чернично-сфагновом 
(Z = 4,3, p < 0,05), тогда как между двумя по-
следними типами леса достоверных различий 
не наблюдали (Z = 1,4, p = 0,17). Таким обра-
зом, максимальная доля потребления была ха-
рактерна для ельника с наибольшим плодоно-
шением черники.

в год максимального урожая (2009 г.) сред-
ний вес одной ягоды на опытных площадках 
был достоверно меньше, чем на контрольных 
(W = 478, p < 0,05). в год минимального урожая, 
когда медведь еще посещал пробные площа-
ди (2013 г.), таких различий уже не наблюдали 
(W = 51, p = 0,97). Таким образом, можно пред-

положить, что при достаточном обилии ягод на-
блюдается предпочтение зверем плодов боль-
шего размера, а при малом урожае поедаются 
все доступные плоды без разбора.

Значение плодов кустарничков в пищевом 
рационе бурого медведя

Косвенные данные о предпочтении ягод 
в течение каждого сезона дает анализ экс-
крементов. из 474 экскрементов 116 (24,5 %) 
имели в своем составе ягоды кустарничков. 
общий показатель EDEC составил 11,1 %. в 69 
экскрементах встречалась черника (14,6 %), 
причем 40 экземпляров (8,4 %) состояли из нее 
полностью. По частоте встречаемости черни-
ка заняла третье место после яблок и травя-
нистых растений и первое место среди всех 
ягод. Показатель EDEC для черники составил 
6,8 % и вывел ее на пятое место в общем спи-
ске кормов (после яблок, овса, орехов лещины 
и млекопитающих). При этом максимальное 
значение (58,1 %) наблюдалось летом во время 

Рис. 4. вариация значений массы ягод черники, собранных с трех типов учетных площадок, по типам леса, 
где проводился сбор, на территории Центрально-лесного заповедника и его охранной зоны в период иссле-
дований 2009–2017 гг. Указаны медианы, 1 и 3 квартили и размах.
ес – ельник сфагновый, ечХс – ельник чернично-хвощово-сфагновый, ечс – ельник чернично-сфагновый

Fig. 4. Variation in the weight of bilberries collected from three types of sample plots according to the type of forest 
where the collection was conducted in the Central Forest Nature Reserve and its protection zone during the research 
period in 2009–2017. The medians, 1 and 3 quartiles, and limits are indicated. 
ес – Sphagnum spruce forest, ечХс – bilberry-horsetail-Sphagnum spruce forest, ечс – bilberry-Sphagnum spruce forest
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массового созревания ягод. Учитывая меньший 
объем выборки в этот период по сравнению 
с другими сезонами, мы считаем, что истинное 
значение черники еще выше. Это обусловлено 
также тем, что даже при специальном обследо-
вании черничников шанс встретить медвежьи 
экскременты значительно меньше, чем в ста-
циях нажировочного питания (овсяные поля 
и заброшенные яблоневые сады).

ягоды клюквы встретились в 46 экскремен-
тах (9,7 %), а полностью из них состояли толь-
ко 12 (2,5 %). Значение EDEC составило 2,9 %, 
причем существенные показатели отмечены 
не только для осеннего (8,9 %), но и для ран-
невесеннего (4,0 %) периодов, когда при до-
статочном прошлогоднем урожае медведи ис-
пользуют перезимовавшие ягоды.

непереваренные остатки брусники зареги-
стрированы в 21 случае (4,4 %). Энергетиче-
ское значение этой ягоды крайне мало для мед-
ведей исследуемой территории (EDEC = 0,8 %) 
и достигает своего максимума только в осен-
ний период (EDEC = 1,6 %). ягоды водяники 
встретились в 9 случаях (1,9 %), и значение 
EDEC составило всего 0,5 %. Плоды голубики 
отмечены в единственном экскременте.

Обсуждение

в ельниках южно-таежной группы, к которым 
преимущественно относится исследуемая тер-
ритория, черника является одним из основных 
кормов бурого медведя. известно, что она иг-
рает большую роль в питании медведей многих 
регионов [данилов и др., 1979; грачев, 1987; 
Болтунов, 1993; Johansen, 1997; Kusak, Huber, 
1998; Ткаченко, Ткаченко, 2012; Тирронен и др., 
2016 и др.]. в подавляющем большинстве слу-
чаев медведь поедает исключительно ягоды, 
потребляя попутно листья и вегетативные по-
беги, но есть сведения о целенаправленном 
раскапывании и сладковатых корней черни-
ки [Юргенсон, 1937]. в подзоне южной тайги 
черника является основным кормом для зверя 
в течение второй половины лета [Юргенсон, 
1937; Пажетнов, 1990; Пажетнова, 1991]. Уро-
жайность черники, как и многих других ягод-
ных кустарничков, подвержена вариабельно-
сти и напрямую зависит от многих факторов: 
погодных условий и микроклимата во время 
периода цветения, типологии лесной расти-
тельности и проективного покрытия кустарнич-
ка, освещенности и особенностей нанорелье-
фа [Тюлин, 1973; Martin, 1983; Stemlock, Dean, 
1986; ярославцев, 2007; Holden et al., 2012]. 
в связи с этим степень использования данно-
го корма медведем также претерпевает порой 

существенные изменения. Помимо прочего она 
определяется распространением и площадью 
пригодных для черники типов леса, а также их 
посещаемостью людьми в период созревания 
ягод [Пажетнова, 1991].

По полученным нами данным установле-
но, что медведь поедает в среднем 64,8 % 
всех ягод с 1 м2. гораздо меньшие результаты 
(43 %) были получены при изучении питания 
медведя голубикой на среднем сихотэ-алине 
по такой же методике [Михайловский, скряби-
на, 1972]. на посещаемость черничника зверем 
наибольшее влияние оказывает доступность 
и массовость ягод при минимальном факторе 
беспокойства. При этом замечено, что у мед-
ведя резко выражена способность к избира-
тельному потреблению ягод [Раус, 1970]. Это 
проявляется в целенаправленном поиске са-
мых плодоносящих участков даже в пределах 
урочища, а не только в выборе типа леса [Ми-
хайловский, скрябина, 1972; Hertel et al., 2016]. 
Мнение о том, что медведь поедает наиболее 
крупные ягоды, косвенно подтвердилось нами.

По некоторым данным, наибольшая урожай-
ность черники в лесах европейской части Рос-
сии достигает 526–860 кг/га [Харитонова и др., 
1971; Типсина, яковчик, 2013]. на территории 
Центрально-лесного заповедника в период 
проведения исследований с. я. Тюлиным мак-
симальное значение было получено в 1969 г. 
и составило 648 ± 155 кг/га [Тюлин, 1973]. 
По нашим данным, среднегодовое плодоноше-
ние черники составило 815 ± 233 кг/га, что мо-
жет считаться очень высоким показателем для 
еловых лесов и, вероятно, способно полноцен-
но обеспечивать популяционную группировку 
бурого медведя. необходимо учитывать, что 
целью наших исследований было выяснение 
значения ягод в питании медведя, а не их уро-
жайности, поэтому полученные нами данные 
явно завышены, так как изначально сбор про-
водили в тех местах, где присутствовал бурый 
медведь, а значит, в наиболее плодоносящих 
урочищах. Таким образом, под урожайностью 
мы имеем в виду именно урожайность медве-
жьих кормовых стаций.

По данным американских исследователей, 
медведи начинают эффективно потреблять яго-
ду при урожайности больше 50 ягод/м2 [Welch 
et al., 1997]. в нашем случае наблюдались дру-
гие значения. Минимальной урожайность чер-
ники была в 2014 г. (96,8 ягод/м²), когда нами 
не было обнаружено следов питания медведя 
ягодой как на пробных площадях, так и в других 
черничниках. Можно предположить, что в усло-
виях исследуемой территории данное значение 
является пороговым, при котором интенсивное 
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использование запасов ягод становится энер-
гетически неэффективным. Максимальную 
урожайность отмечали в 2009 г. (474,9 ягод/м²), 
когда медведи использовали ягодные запа-
сы на 74 %. очень похожие данные получены 
для черных медведей (Ursus americanus Pallas) 
из альберты (Канада), где они начинали терять 
вес при урожайности ягод черники 66 ягод/м², 
а приобретали массу в среднем начиная с 423 
ягод/м² [Pelchat, Ruff, 1986]. в то же время не-
давно в Швеции получены куда более меньшие 
значения: нижняя граница обилия ягод черники 
для медведя составила 44 ягоды/м², а верх-
няя – 80 ягод/м² [Hertel et al., 2016]. вероятнее 
всего, диапазон этих пороговых значений име-
ет географический градиент. в более продук-
тивных условиях подзоны южной тайги порог 
будет выше, т. к. при низких значениях урожай-
ности черники медведи здесь могут выбрать 
другой замещающий корм. в подзоне северной 
тайги разнообразие кормов меньше, поэтому 
звери вынуждены использовать ягодные ресур-
сы наиболее полно даже при их малом обилии.

Помимо черники большое значение имеет 
клюква, произрастающая на верховых болотах. 
судя по литературным данным, роль ее ягод 
в рационе бурого медведя России значитель-
но меньше, чем черники. Питание клюквой от-
мечено для зверей Бурятии [черникин, 1978], 
ленинградской области [грачев, 1987], Каре-
лии, новгородской, Псковской и Мурманской 
областей [данилов и др., 1979; Тирронен и др., 
2016], но ее доля в рационе везде небольшая.

верховые болота исследуемой территории 
представляют собой открытые просторные 
биотопы с минимальным значением ремизно-
сти. в период плодоношения клюквы местные 
жители осуществляют сбор ягод, чем повыша-
ют значение фактора беспокойства для диких 
животных, в первую очередь для медведей. 
наиболее крупным верховым болотом этой 
территории является болото Катин Мох, на ко-
тором в массе произрастает клюква. в период 
1971–1984 гг. оно очень слабо использовалось 
медведями по причине интенсивного сбора 
ягод людьми [Пажетнов, Пажетнова, 1991]. 
в настоящее время с депопуляцией сельского 
населения и вымиранием деревень беспокой-
ство со стороны человека снизилось, что опре-
делило высокую привлекательность данных 
местообитаний для зверей. в годы обильного 
урожая клюквы удается наблюдать пасущихся 
на болоте медведей в дневные часы, иногда 
даже целыми семьями.

Предпочтение черники вместо клюквы име-
ет свои основания. леса группы ельников-чер-
ничников больше распространены по терри-

тории, чем верховые болота. Фактор беспо-
койства на сегодняшний день выражен слабо, 
но лесные местообитания всегда имеют пре-
имущества в защищенности перед открытыми 
болотными биотопами. Калорийность ягод чер-
ники выше таковой у клюквы (57 ккал/100 г про-
тив 46). черника выгодно отличается от клюквы 
бо`льшим содержанием белков (0,74 г против 
0,46), жиров (0,33 г против 0,13) и углеводов 
(14,49 г против 11,97). Концентрация саха-
ров в ее ягодах в два раза выше (9,96 г против 
4,27). Кроме того, анализ экскрементов пока-
зал, что ягоды клюквы намного хуже перевари-
ваются в желудочно-кишечном тракте медведя 
из-за более твердой плодовой кожуры. По на-
шим предварительным оценкам, от 20 до 35 % 
ягод клюквы проходят через пищеваритель-
ный тракт зверя неповрежденными, т. е. никак 
не усвоенными.

в то же время масса ягод клюквы на едини-
це площади больше, чем у черники. Медведь 
быстрее поедает ягоды и затрачивает меньше 
усилий на их поиск. При питании черникой зве-
рю приходится дольше искать ягоды среди ли-
ствы кустарничкового покрова, в то время как 
на болоте визуальному поиску плодов клюквы 
ничего не мешает. Похожие наблюдения про-
ведены при сравнении питания бурого медве-
дя Vaccinium membranaceum и шефердией ка-
надской (Shepherdia canadensis) [Welch et al., 
1997], а также черникой и брусникой [Hertel 
et al., 2016].

Рассчитав энергетические приобретения, 
мы установили, что при питании черникой 
в урожайные годы медведь получает в сред-
нем 42,3 (до 72,7) ккал/м², а при питании клюк-
вой – 50,4 ккал/м². для сравнения, наиболее 
калорийные кустарничковые ягоды в нацио-
нальном парке «грейт смоки Маунтинс» (Great 
Smoky Mountains, сШа) дают медведю следую-
щую энергию (ккал/м²): Vaccinium canadensis – 
59,46; Vitis spp. – 30,25; Vaccinium corymbo-
sum – 16,66; Gaylussacia sp. – 13,23; Vaccinium 
pallidum – 13,15; V. erythrocarpum – 11,84 [In-
man, Pelton, 2002].

Брусничники имеют локальное распростра-
нение по территории и, как правило, приуроче-
ны к окраинам верховых болот и зарастающим 
вырубкам. в годы их активного плодоношения 
некоторые медведи используют этот корм, 
но в целом его значение невелико. Кустарнички 
голубики встречаются здесь еще реже, поэто-
му не могут играть значимой роли для медве-
дей. Факт поедания ее ягод установлен нами 
только по экскрементам. даже при обнаруже-
нии активно плодоносящих куртин мы не нахо-
дили там следов пастьбы медведя.
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За последние 40 лет произошли заметные 
изменения в характере посещений ягодников 
медведями, наиболее ощутимые в охранной 
зоне заповедника. в 1970-е годы антропоген-
ная нагрузка была существенно выше за счет 
более высокой плотности сельского населения, 
которое активно посещало леса и болота в пе-
риод плодоношения ягод. По данным с. и. Па-
жетновой [1991], медведи в те годы редко вы-
ходили на черничники в охранной зоне, пред-
почитая держаться либо в заповеднике, либо 
там, где нет сборщиков. Подобная ситуация от-
мечалась и для клюквы [Пажетнов, Пажетнова, 
1991]. Значение ягод в таких ситуациях, естест-
венно, снижалось, и звери были вынуждены на-
ходить себе замещающие корма. в наши дни, 
после массового вымирания деревень, медве-
ди вновь повсеместно встречаются на ягодни-
ках практически по всей охранной зоне, и зна-
чение данного корма снова стало высоким, 
не ограниченным фактором беспокойства.

Выводы

Период питания медведя ягодами кустар-
ничков в южной тайге растянут с июля по ок-
тябрь. наибольшее значение здесь имеют яго-
ды черники и клюквы. в урожайные годы они 
способны обеспечивать кормом большую часть 
популяционной группировки. ягоды черники 
являются важным пищевым компонентом мед-
ведей всей таежной зоны, в том числе ее южной 
подзоны. степень использования корма зави-
сит от нескольких факторов: общей урожайно-
сти кустарничка в конкретный год, типологии 
лесной растительности и проективного покры-
тия там черники, а также фактора беспокойства 
со стороны человека. Клюква играет меньшую 
роль в питании медведя по причине меньшего 
распространения верховых болот на террито-
рии, меньшей калорийности ягод и ремизности 
болотных биотопов. Количественная характе-
ристика питания медведя ягодными ресурсами 
очень важна и позволяет всесторонне оценить 
значимость данных кормов, а следователь-
но, и продуцирующих их фитоценозов в жизни 
 зверя.
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ПИЩЕВЫЕ ОТНОШЕНИЯ СИГОВЫХ ВИДОВ РЫБ 
В НИЖНЕМ ТЕЧЕНИИ РЕКИ УСА В ОСЕННИЙ ПЕРИОД

А. В. Боровской1,2, А. П. Новоселов2

1 Полярный филиал Всероссийского научно-исследовательского института рыбного хозяйства  
 и океанографии (ПИНРО им. Н. М. Книповича), Архангельск, Россия 
2 Федеральный исследовательский центр комплексного изучения Арктики  
 им. академика Н. П. Лавёрова, Архангельск, Россия

Рассмотрены особенности питания сига-пыжьяна и ряпушки в р. Уса – одном 
из основных правобережных притоков р. Печора. Установлено, что при достаточ-
ной широте пищевого спектра (23 группы кормовых объектов) основу их питания 
составляют беспозвоночные в различных стадиях развития, а также сине-зеленые 
колониальные водоросли и неперевариваемые частицы. анализ доли компонентов 
по массе показал, что наибольшее значение этого индекса в питании сига-пыжьяна 
имели водные личинки насекомых семейства Chironomidae (60,0 %), в питании ря-
пушки – взрослые насекомые Simuliidae (43,0 %). существенных различий в пита-
нии разных возрастных групп у обоих видов рыб выявить не удалось. Значительное 
расхождение пищевых спектров, как по основным стадиям развития беспозвоноч-
ных, так и по основным группам кормовых объектов, приводит к снижению трофи-
ческой напряженности. низкие значения индексов пищевого сходства и перекры-
вания пищевых ниш свидетельствуют о слабой пищевой конкуренции в осенний 
период у этих видов рыб. сиг проявляет себя как типичный бентофаг с широким 
спектром питания, ряпушка – как эврифаг, легко переходящий при необходимости 
на различные группы кормовых объектов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: р. Уса; общий характер питания сига (Coregonus lavaretus 
pidschian) и ряпушки (Coregonus sardinella marisalbi); возрастные изменения в пи-
тании; частота встречаемости; индекс относительной значимости, пищевые отно-
шения.

A. V. Borovskoy, А. P. Novoselov. FOOD RELATIONS BETWEEN 
WHITEFISH SPECIES IN THE LOWER COURSE OF THE USA RIVER IN THE 
AUTUMN PERIOD

Feeding characteristics of the Siberian whitefish (pizhyan) and the White Sea least cisco 
in the Usa River, which is one of the main right-bank tributaries to the Pechora River, are 
considered. It has been found that while the food spectrum was quite wide (23 groups 
of food items), the bulk of the diet was made up of invertebrates in various developmen-
tal stages, as well as the blue-green colonial algae and indigestible particles. Analysis 
of the weight shares of the components showed that the biggest contributor to the white-
fish diet was aquatic larvae of insects of the Chironomidae family (60.0 %); and in the diet 
of the least cisco this index was the highest for adult Simuliidae (43.0 %). No significant 
age-related differences in feeding were found in either of the two species. Their food 
spectra differ significantly both in terms of the main ontogenetic stages of invertebrates 
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Введение

известно, что особенности питания рыб за-
висят от их биологии и экологии и в числе ряда 
других факторов определяют общее состояние 
и численность популяций. в комплексе рыбо-
хозяйственных исследований изучение пита-
ния рыб и их пищевых взаимоотношений по-
зволяет дать оценку общего состояния видов 
в пределах их ареалов, а также его результаты 
могут быть востребованы при разработке пу-
тей рационального использования рыбных ре-
сурсов промысловых водоемов [Попова, 1979; 
новоселов, 1987]. Это в полной мере относится 
к сиговым видам рыб, которые в арктических 
и субарктических водоемах дают основную 
долю суммарной ихтиопродукции [Решетни-
ков, 1980]. Кроме того, в силу особенностей 
своего происхождения, распространения, си-
стематики и рыбохозяйственной ценности они 
являются уникальной группой рыб, способной 
выступать в качестве своеобразного биологи-
ческого индикатора при антропогенных изме-
нениях окружающей среды [новоселов, 2000]. 
в этой связи исследование питания и пищевых 
взаимоотношений сиговых видов рыб в бас-
сейне р. Печора представляет научный и пра-
ктический интерес.

Печорский бассейн – крупнейший по площа-
ди в северо-восточной части России. Богатое 
видовое разнообразие объясняется тем, что 
здесь проходят границы распространения мно-
гих сибирских и европейских видов рыб, отно-
сящихся к лососево-сиговому комплексу. Тут 
обитает 6 видов сиговых (сиг, ряпушка, пелядь, 
чир, омуль, нельма), являющихся важными 
объектами промысла. из всего сигового ком-
плекса бассейна сиг-пыжьян Coregonus lava-
retus pidschian и ряпушка Coregonus sardinella 
marisalbi являются наиболее многочисленными 
видами, и именно они выбраны в качестве объ-
ектов исследования.

Сиг-пыжьян по существующей (и прини-
маемой нами) систематике является одним 
из подвидов обыкновенного сига Coregonus 
lavaretus (Linnaeus, 1758) [Решетников, 1980]. 

Характеризуется средним числом жаберных 
тычинок, равным 22–25, при колебании крайних 
значений от 18 до 27. он населяет приустьевые 
участки и низовья большинства рек, впадаю-
щих в Белое и Баренцево моря. встречается 
во всех крупных реках архангельской области, 
озерах Большеземельской тундры [сидоров, 
1974], в водоемах бассейнов рек Печора [Козь-
мин, 1971; Протопопов, 1983 и др.], Мезень, 
онега и северная двина [новоселов, 1991, 
2000]. на западе области доходит до реки Кемь 
[новиков, 1951].

Печорская ряпушка, обитающая в р. Уса, 
Coregonus sardinella marisalbi Berg, 1916, зани-
мает по ряду признаков промежуточное поло-
жение между европейской и сибирской, в свя-
зи с чем исследователями предпринимались 
неоднократные попытки уточнения ее таксоно-
мического статуса. еще в середине прошлого 
века она была описана л. с. Бергом [1948] как 
беломорская или печорская ряпушка и выделе-
на в особый подвид сибирской. в то же время 
анализ ее особей из рек Уса и Печора показал, 
что по отдельным признакам более половины 
из них оказались ближе к европейской [Решет-
ников, 1980]. в нижней Печоре ее полупроход-
ная форма известна как «зельдь». в бассейне 
р. Уса существуют обособленные стада, не ухо-
дящие в море [соловкина, 1962]. в районе Мут-
ного Материка, в озере голодная губа и Ур-
дюжской системе озер обитает жилая ряпушка, 
называемая местными жителями «саурей» [но-
воселов, 1991]. на наш взгляд, выделение пе-
чорской ряпушки в обособленный подвид вряд 
ли целесообразно. анализ печорской ряпушки 
методом белкового электрофореза подтвер-
дил высказывавшиеся ранее предположения 
[Решетников, 1980] о ее гибридной природе 
и позволил автору сделать заключение о по-
лифилетическом происхождении печорской 
ряпушки, возникшей в результате гибридиза-
ции европейского и сибирского видов [сендек, 
2000]. По всей видимости, в данном случае 
мы имеем дело не с обособленным подвидом, 
а с гибридными экологическими формами в по-
нятии Ю. с. Решетникова [1980]. они имеют 

and the main groups of food items, wherefore the trophic tension is low. Low values 
of the food similarity index and trophic niche overlap indicate a weak competition for food 
between these fish species in the autumn period. The whitefish acts as a typical benthos 
feeder with a broad food spectrum, while the least cisco is euryphagous, easily switching 
between various groups of food item when necessary.

K e y w o r d s: Usa river; general feeding patterns of the Siberian whitefish (Coregonus 
lavaretus pidschian) and the White Sea least cisco (Coregonus sardinella marisalbi); 
age-related changes in feeding; frequency of occurrence; relative significance index; 
food relations.
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мозаичный характер распространения в преде-
лах наложения ареалов соседних видов и обра-
зуют отдельные экологически изолированные 
формы (популяции) – «зельдь» и «саурей».

Мониторинговой точкой был определен уча-
сток Меркуши, расположенный в нижнем тече-
нии р. Уса и являющийся основным нерестили-
щем большинства видов полупроходных и про-
ходных сиговых, а также нагульным участком 
для жилых форм.

Цель работы заключается в определении ха-
рактера питания исследуемых видов на данном 
участке реки, что позволяет оценить степень их 
конкуренции за пищевые ресурсы, а также воз-
можность перехода с одного кормового объек-
та на другие.

для достижения поставленной цели решены 
следующие задачи: определен общий характер 
питания анализируемых видов (качественный 
и количественный состав пищи), выявлены воз-
растные изменения в характере питания, рас-
смотрены доминирующие кормовые объекты, 
определяющие особенности питания у иссле-
дованных видов рыб.

Материалы и методы

Река Уса – крупнейший правобережный 
приток р. Печора первого порядка, образо-
ванный слиянием рек Большая и Малая Уса. 
общая протяженность ее водотока составля-
ет 667 км. Большая часть бассейна Усы рас-
положена на территории Республики Коми, 

и только северная часть относится к ненецко-
му автономному округу. суммарная площадь 
ее водосбора составляет 97 410 км2, средне-
годовой расход воды в устье – 1090 м3/с [Зве-
рева, 1962а, б; лукин и др., 2000]. в гидрохи-
мическом отношении территория бассейна 
р. Уса неоднородна и в целом характеризуется 
небольшой минерализацией вод и их общей 
принадлежностью к бикарбонатно-кальциево-
му классу. на отдельных участках основного во-
дотока река имеет различную минерализацию 
с тенденцией к ее понижению в направлении 
устья. Показатели биологической продуктив-
ности р. Уса находятся в тесной прямой связи 
с гидрохимическими [власова, 1962].

отбор проб для определения питания 
рыб проводился в осенний период (октябрь) 
2014–2016 гг. в районе участка Меркуши, рас-
положенного в нижнем течении р. Уса прибли-
зительно в 130 км от устья. Этот участок являет-
ся одним из основных нерестилищ большинст-
ва видов полупроходных и проходных сиговых 
рыб, а также нагульным участком для жилых 
форм (рис. 1). дно реки на участке, где про-
водился контрольный лов рыбы, представлено 
наносными песчаными отложениями, глубины 
небольшие, берег пологий. Противоположный 
берег высокий, коренной, у его подножия – ва-
лунные и галечные косы (корги), вдающиеся 
в русло реки.

Рыба вылавливалась при помощи тяглового 
невода с ячеей в кутке 18 мм. сбор и фиксация 
проб, а также камеральная и статистическая 

Рис. 1. Карта-схема р. Уса и место сбора проб
Fig. 1. Schematic map of the Usa River and the sampling site
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обработка собранных материалов проводились 
согласно общепринятой методике [Методиче-
ское…, 1979]. всего было собрано и обрабо-
тано 48 желудочно-кишечных трактов сига-пы-
жьяна и 56 – ряпушки. Камеральная обработка 
материалов проводилась в лабораторных усло-
виях с использованием микроскопа МБс-10. 
определялась масса пищевого комка из каж-
дого желудочно-кишечного тракта, просчиты-
валось по группам число компонентов, которые 
затем взвешивались и измерялись. объекты 
питания определялись по возможности до се-
мейства или рода [Штакльберг, 1933; опреде-
литель…, 1970а, б, 2000; Мамаев, 1972]. сис-
тематическое положение организмов сверя-
лось с помощью электронного ресурса BOLD 
 systems.

для характеристики спектра питания ис-
пользовали такие показатели, как частота 
встречаемости (F, %), доля каждого компонен-
та пищи по массе (P, %) и общий индекс напол-
нения (Iн, ‱) – отношение массы всего содер-
жимого желудка к общей массе рыбы. анализ 
питания исследуемых видов проводился также 
по индексу относительной значимости пище-
вых объектов (IR) [Попова, Решетников, 2011]. 
использование формулы индекса относитель-
ной значимости пищевых объектов представ-
ляется нам более корректным ввиду того, что 
он учитывает объекты питания разных разме-
ров, в отличие от показателя частоты встреча-
емости (1), который завышает значение мелких 
часто встречающихся организмов и занижает 
роль более крупных жертв.

 IR = (Fi × Pi / ∑ Fi × Pi) × 100 %, (1)

где Fi – частота встречаемости каждого вида 
корма; Pi – доля по массе; а сама величина i 
меняется от 1 до n (n – число видов кормовых 
организмов).

При рассмотрении пищевых взаимоотноше-
ний анализировалась степень пищевого сход-
ства (сП) сравниваемых видов рыб [Шорыгин, 
1952], а также индекс перекрывания пищевых 
ниш (сλ) [Horn, 1966].

индекс пищевого сходства (по Шорыгину) 
рассчитывался как сумма наименьших величин 
из видового состава рациона сравниваемых 
рыб (рационы в %). При полном совпадении ин-
декс равен 100 %, при отсутствии совпадения – 
0 %.

для определения степени перекрывания пи-
щевых ниш разных видов рыб рассчитывался 
индекс Хорна (2):

 , (2)

где xі и yі – значения отдельных компонентов 
в пищевых комках рыб, %.

индекс равен нулю при полном различии пи-
щевых ниш и равен единице при полном их сов-
падении. Значение индекса > 0,6 расценива-
лось как биологически значимое перекрывание 
пищевых ниш [Wallace, 1981].

Работы проводились совместно с планом 
ресурсных исследований и государственно-
го мониторинга водных биологических ресур-
сов внутренних вод Российской Федерации, 
за исключением внутренних морских вод Рос-
сийской Федерации, ПинРо, составленным 
согласно программе работ при осуществле-
нии рыболовства в научно-исследовательских 
и контрольных целях 2011–2015, 2016–2020 
(госконтракт № 28–01/2014, госработа 4/1).

Результаты и обсуждение

Сиг-пыжьян

Общий состав пищевого комка. в период 
проведения исследований состав пищи сига-
пыжьяна состоял из 16 групп беспозвоночных 
на разных стадиях развития, колоний сине-зе-
леных водорослей и непереваренных частиц 
(табл. 1). наиболее широко в пищевом спектре 
сига присутствовали организмы типа членисто-
ногих, которые были представлены четырьмя 
классами: ракушковыми рачками, жаброно-
гими ракообразными, насекомыми и пауко-
образными. Жаброногие раки в желудочно-ки-
шечных трактах сига были репрезентированы 
представителями родов босмин и хидорусов. 
насекомые включали личинок и имаго отряда 
двукрылых, ручейников, поденок и веснянок. 
Класс паукообразные в пищевых комках рыб 
был представлен единственным семейством – 
водяными клещами. незначительно в пище-
вом спектре сига встречались представители 
еще двух типов: моллюсков и круглых червей 
(табл. 1). из моллюсков отмечены лишь пред-
ставители класса двустворчатых семейства 
сфереиды. общую картину пищевого спектра 
дополняли колониальные сине-зеленые водо-
росли семейства ностоковые.

Общая встречаемость кормовых объек-
тов в желудочно-кишечных трактах рыб (F, 
%). Практически во всех пищевых комках си-
гов отмечались личинки двукрылых, представ-
ленные в основном семействами хирономид, 
мокрецов и мух-береговушек (рис. 2). Помимо 
насекомых сиг активно питался двустворча-
тыми моллюсками, встречавшимися у 58,3 % 
обследованных рыб. У 77,1 % рыб в желудоч-
но-кишечных трактах обнаружены ностоковые 
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Таблица 1. состав пищевого комка в желудках сига-пыжьяна и ряпушки в р. Уса в осенний период
Table 1. The composition of the bolus in the stomachs of the whitefish (pizhyan) and least cisco in the Usa River 
in the autumn

Компонент
Constituent

вид рыб
Fish species

сиг
whitefish

ряпушка
least cisco

Coleoptera (жесткокрылые) im.
Coleoptera (beetles) im. + -

Notonectidae (гладышевые) im.
Notonectidae (backswimmers) im. - +

Ichneumonidae (наездники) im.
Ichneumonidae (ichneumons fly) im. - +

Chironomidae (комары-звонцы) im.
Chironomidae (chironomids) im. + +

Muscidae (настоящие мухи) im.
Muscidae (muscid fly) im. - +

Mycetophilidae (грибные комары) im.
Mycetophilidae (fungus gnats) im. - +

Simuliidae (мошки) im.
Simuliidae (black fly) im. - +

Прочие Insecta im.
Other Insecta im. + +

Plecoptera (веснянки) lv.
Plecoptera (stone fly) lv. + +

Trichoptera (ручейники) lv.
Trichoptera (caddis fly) lv. + +

Ephemeroptera (поденки) lv.
Ephemeroptera (may fly) lv. + +

Ceratopogonidae (мокрецы) lv.
Ceratopogonidae (black gnats) lv. + -

Chironomidae (комары-звонцы) lv.
Chironomidae (lake fly) lv. + +

Ephydridae (мухи-береговушки) lv.
Ephydridae (shore fly) lv. + +

Компонент
Constituent

вид рыб
Fish species

сиг
whitefish

ряпушка
least cisco

Chironomidae (комары-звонцы) pp.
Chironomidae (lake fly) pp. + +

Simuliidae (мошки) pp.
Simuliidae (blackfly) pp. - +

Nematoda (круглые черви)
Nematoda (nematodes) + +

Ostracoda (ракушковые)
Ostracoda (seed shrimp) + -

Araneae (пауки)
Araneae (spider) - +

Hydrachnidae (водяные клещи)
Hydrachnidae (water mites) + -

Bosminidae (босминовые)
Bosminidae (water flears) + -

Chydoridae (хидорусовые)
Chydoridae (water flears) + -

Sphaeriidae (сфереиды)
Sphaeriidae (bivalve molluysks) + -

Nostocaceae (ностоковые)
Nostocaceae (cyanobacteria) + -

неперевариваемые частицы
Indigestible particles + +

средний индекс наполнения, 0/000
Mean stomach fullness, 0/000

71,5 28,5

Количество рыб, экз.
Fish number, ind. 48 56

сине-зеленые водоросли. из других групп ор-
ганизмов следует отметить паукообразных, 
включенных в питание у 20,8 % сигов, а также 
личинок веснянок (16,7 %), ручейников (14,6 %) 
и фрагменты тел взрослых насекомых (22,9 %). 
Попадание остальных организмов наблюда-
лось гораздо реже, и их доля составляла не бо-
лее чем 10,0 % от всех проанализированных 
проб.

Общая доля каждого компонента пищи 
по массе (P, %). состав пищевого комка си-
га-пыжьяна более чем на две трети (у 69,0 % 
особей) состоял из личинок водных насекомых, 
их куколки и имаго встречались значительно 
реже – 1,3 и 0,5 % соответственно (рис. 3). сре-
ди личиночных форм преобладали предста-
вители отряда двукрылых (62,8 %), в котором 
большую долю занимали хирономиды (60,0 %), 
а представители семейств мокрецов и мух-бе-
реговушек составляли по 1,4 % каждый. дру-

гие отряды насекомых были представлены 
в меньшей степени: веснянки – 3,4 %, ручейни-
ки – 1,7 %, поденки – 1,0 %. К второстепенным 
компонентам в питании сига можно отнести 
двустворчатых моллюсков – 8,2 %. незначи-
тельные показатели имели паукообразные, 
жаброногие ракообразные и круглые черви – 
соответственно 0,04; 0,0002 и 0,001 % от мас-
сы пищевых объектов. в желудочно-кишечных 
трактах рыб содержалось в среднем 15,3 % 
сине-зеленых водорослевых колоний. Кроме 
того, отдельные особи при наличии других кор-
мов предпочитали употреблять исключительно 
водоросли, доля которых в пищевом комке до-
стигала 99,0 %. неперевариваемые частицы, 
попавшие в желудочно-кишечный тракт вместе 
с пищей, составили в сумме 5,6 %.

Общий индекс относительной значи-
мости. анализ индекса относительной зна-
чимости кормовых объектов (IR) показал, что 

Примечание. Здесь и далее: lv. – larva (личинки), im. – imago (взрослые насекомые), pp. – pupa (куколки).
Note. Here in after: lv. – larva (larvae), im. – imago (adult insects), pp. – pupa (pupae).



49

наибольшее его значение в питании сига-пы-
жьяна в нижнем течении р. Уса в осенний пе-
риод 2016 г. имели водные личинки насекомых 
семейства Chironomidae (IR = 70,1 %). следует 
отметить высокие показатели индекса отно-
сительно колониальных водорослей (15,7 %) 
и моллюсков из семейства Sphaeriidae (6,4 %). 
IR других групп организмов был незначитель-
ным (рис. 4).

Тождественность значений индекса относи-
тельной значимости и общей доли компонентов 

по массе позволяет анализировать возрастные 
изменения, используя лишь один из этих по-
казателей. в нашей работе для сравнения ис-
пользовались значения общей доли компонен-
та по массе.

Возрастные изменения в питании сига. 
доля личинок насекомых в желудочно-кишеч-
ном тракте единственного пойманного нами 
с е г о л е т к а (FL – 11,0 см) составила 82,3 % 
(в основном представители семейства Chirono-
midae – 73,8 %) (рис. 5). среди зоопланктонных 

Рис. 2. общая частота встречаемости пищевых объектов (F, %) в желудочно-кишечных трактах сига-пыжьяна 
в р. Уса в осенний период
Fig. 2. The total frequency of occurrence of food objects (F, %) in the gastrointestinal tracts of the whitefish (pizhyan) 
in the Usa River in the autumn

Рис. 3. общая доля по массе пищевых объектов (P, %) в желудочно-кишечных трактах сига-пыжьяна в р. Уса 
в осенний период
Fig. 3. The total portion of food objects by weight (P, %) in the gastrointestinal tracts of the whitefish (pizhyan) 
in the Usa River in the autumn
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организмов отмечены только ракушковые рач-
ки – 16,1 %. У рыб в в о з р а с т е  1+ с размер-
ными показателями FL 14,9–16,8 (16,3 ± 0,3) см 
основную долю пищевого комка составляют 
бентосные организмы – насекомые (89,7 %; 
Chironomidae – 79,1 %) в личиночной стадии 
и стадии куколки. Значение личинок насеко-
мых других групп было невелико и составляло 
в сумме 10,6 %. в питании сига этой возраст-
ной группы впервые появляются колониальные 
сине-зеленые водоросли (2,3 %). их попадание 
в желудочно-кишечный тракт сигов, вероятно, 

носит случайный характер, т. к. оболочка коло-
нии практически не переваривается и компо-
нент удаляется из организма рыбы в неповре-
жденном виде.

У сига в о з р а с т н о й  г р у п п ы  2+, имею-
щего показатели FL 16,9–20,0 (18,5 ± 0,3) см, 
в желудках впервые попадаются двустворчатые 
моллюски (5,9 % от массы пищевого комка), 
доля сине-зеленых водорослей увеличивается 
до 41,6 %. доля насекомых, включающих все 
стадии развития, в желудочно-кишечных трак-
тах сига, напротив, уменьшается до 47,7 %. 

Рис. 4. Значение различных кормовых объектов в питании сига-пыжьяна в р. Уса в осенний период по индек-
су относительной значимости (IR)
Fig. 4. The importance of various food objects in the feeding of the whitefish (pizhyan) in the Usa River in the autumn 
according to the index of relative importance (IR)

Рис. 5. возрастные изменения в питании сига-пыжьяна в р. Уса в осенний период
Fig. 5. Age changes in the feeding of the whitefish (pizhyan) in the Usa River in the autumn
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Рыбы в о з р а с т н ы х  г р у п п  3+, 4+, 5+, по-
казатели FL которых составили 19,2–25,9 
(23,2 ± 0,5), 25,0–26,6 (25,5 ± 0,3) и 25,0–30,6 
(27,8 ± 2,8) см соответственно, имеют схо-
жие пищевые спектры и их значения. основ-
ную долю по массе пищевого комка у рыб трех 
указанных возрастных групп также составляют 
бентосные организмы, представленные насе-
комыми (67,0–76,1 %) (см. рис. 5). второсте-
пенным компонентом желудочно-кишечного 
тракта можно считать моллюсков, их значения 
варьировали в пределах от 5,2 до 9,4 %. Пока-
затели колониальных водорослей колебались 
от 10,3 до 18,7 %. Попадание прочих пище-
вых объектов незначительное. наименьшее 
значение индекса наполнения желудочно-ки-
шечного тракта наблюдалось у сеголетка и со-
ставило 11,5 ‱. У рыб старших возрастных 
групп показатели изменялись мало – от 43,3 до 
59,8 ‱. исключение составляет выборка рыб 
в возрасте 4+, где значение индекса составило 
101,8 ‱. средний показатель по всей выбор-
ке – 57,2 ‱.

Ряпушка

в наших выборках ряпушка была представ-
лена тремя возрастными группами – от 1+ до 
3+ и имела следующие размерно-массовые по-
казатели: FL 15,1–21,1 (среднее 17,7 ± 0,2) см, 
масса 28,0–88,0 (среднее 48,2 ± 1,6) г. По лите-
ратурным данным, количество жаберных тычи-
нок у ряпушки в р. Уса может варьировать от 37 
до 47, причем у полупроходной формы рас-
пределение частоты этого признака смещено 
в большую сторону (более 60 % особей с коли-
чеством тычинок 41–44), а у туводной – в мень-
шую. При этом около 70 % рыб имеют показа-
тели 40–42 тычинки [Туманов и др., 2013].

Общий состав пищевого комка. в период 
проведения исследований состав пищи ряпуш-
ки состоял из 16 групп беспозвоночных на раз-
ных стадиях развития, включая фрагменты тел 
взрослых насекомых, а также непереварива-
емые частицы (см. табл. 1). наиболее широко 
в пищевом спектре ряпушки были представле-
ны членистоногие – классами насекомых и пау-
кообразных соответственно. Первый из них 
включал представителей отряда двукрылых во 
всех стадиях развития, взрослые формы отря-
дов полужесткокрылых и перепончатокрылых, 
а также личиночные формы отрядов ручейни-
ков, поденок и веснянок. Класс паукообразных 
был представлен одним отрядом пауков.

Общая встречаемость кормовых объек-
тов в желудках рыб (F, %). в питании у 80 % 
ряпушек отмечались насекомые в стадии ima-

go, представленные в основном мошками и ми-
цетофилами (грибные комары). наездники 
и гладышевые встречались значительно реже – 
в 8,9 и 3,6 % желудков соответственно. среди 
личиночных форм отмечены насекомые из 5 
групп: хирономиды (21,4 %), мухи-береговуш-
ки (7,1 %), поденки (19,6 %), веснянки (10,7 %) 
и ручейники (37,5 %). из других групп организ-
мов следует отметить пауков, встречавшихся 
в 21,4 % пищевых комков, а также единичные 
попадания круглых червей (3,6 %). среди насе-
комых в стадии pupa представители хирономид 
и мошек отмечены в 3,6 и 1,8 % из всех осмо-
тренных желудочно-кишечных трактов соот-
ветственно. в половине желудочно-кишечных 
трактов находились фрагменты тел взрослых 
насекомых, таксономическую принадлежность 
которых определить не удалось (рис. 6).

Общая доля каждого компонента пищи 
по массе (P, %). состав пищевого комка же-
лудочно-кишечных трактов ряпушки на три 
четверти (72,8 %) состоял из взрослых насе-
комых в стадии imago, обитающих в основном 
в воздушной среде (рис. 7). среди насекомых 
этой группы преобладали двукрылые (51,3 %), 
представленные мошками – 43,0 %, мицето-
филами – 8,0 %, настоящими мухами – 0,2 % 
и комарами-звонцами – 0,07 %. доли в питании 
ряпушки настоящих наездников и гладышевых 
составляли лишь по 0,7 и 0,2 % от массы пище-
вого комка соответственно. доля фрагментов 
тел насекомых в сумме составила 20,6 %. вод-
ные личинки насекомых играли в питании ря-
пушки в осенний период значительно меньшую 
роль, составляя лишь 24,1 % от содержимого ее 
желудочно-кишечных трактов. среди личиноч-
ных форм преобладали ручейники, включавшие 
одно семейство гидропсихидовых – 21,2 %. 
Кроме того, в пищевом комке ряпушки отмече-
ны личинки веснянок и поденок, доля которых 
составляла 0,7 и 1,7 % соответственно. личин-
ки двукрылых насекомых в питании ряпушки 
встречались крайне редко и составляли в сум-
ме всего 0,5 %, на представителей в стадии ку-
колки этого отряда в сумме приходилось около 
1,4 % (см. рис. 7). доля пауков в питании ряпуш-
ки была незначительной – всего 0,8 %.

Общий индекс относительной значи-
мости. анализ индекса относительной зна-
чимости кормовых объектов (IR) показал, что 
наибольшее его значение в питании ряпуш-
ки в нижнем течении р. Уса в осенний период 
принадлежит мошкам в стадии imago (54,4 %) 
(рис. 8). следует отметить высокие показате-
ли IR ручейников, представленных семейством 
гидропсихидовых (16,1 %) и двукрылых из се-
мейства мицетофиловых (7,5 %). неопреде-



52

ляемая часть фрагментов тел взрослых насе-
комых составила 20,1 %. сумма всех значений 
индекса IR других групп организмов составила 
около 1,8 %. Как и в случае с сигом, значения 
индексов относительной значимости и общей 
доли компонентов по массе оказались тожде-
ственны (см. рис. 7 и 8), что позволяет исполь-
зовать для анализа возрастных изменений лю-
бой из представленных показателей (нами был 

выбран показатель, отражающий общую долю 
компонентов по массе).

Возрастные изменения в питании. Прове-
денный нами анализ возрастных особенностей 
в питании ряпушки включал в себя выборку, 
в которой присутствовали особи, принадлежа-
щие к трем возрастным группам (от 1+ до 3+).

в характере питания ряпушки разных воз-
растных групп сложно выявить какую-либо за-

Рис. 6. общая частота встречаемости пищевых объектов (F, %) в желудочно-кишечных трактах ряпушки 
в р. Уса в осенний период
Fig. 6. The total frequency of occurrence of food objects (F, %) in the gastrointestinal tracts of the least cisco 
in the Usa River in the autumn

Рис. 7. общая доля по массе пищевых объектов (P, %) в желудочно-кишечных трактах ряпушки в р. Уса 
в осенний период
Fig. 7. The total proportion of food objects by weight (P, %) in the gastrointestinal tracts of the least cisco in the Usa 
River in the autumn
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висимость. Широта спектра зависела скорее 
от репрезентативности выборки, чем от пред-
почтений к тому или иному виду корма. осно-
ву питания всех возрастных групп составляли 
насекомые в стадии imago, принимая значения 
от 70,3 % у т р е х л е т н и х  особей до 98,7 % 
у г о д о в и к о в  (рис. 9), доля мошек при этом 
составляла от 24,1 до 51,2 % соответственно. 
высокие значения доли мошек в пищевом ком-
ке объясняются тем, что рыба потребляет их 
в момент вылета из воды после метаморфоза. 
Также значительную долю в пищевом комке со-
ставили фрагменты тел взрослых насекомых, 
но определить их таксономическую принад-

лежность оказалось затруднительно (по всей 
видимости, большую их часть можно отнести 
к мошкам).

особенность питания д в у х л е т н е й  ря-
пушки характеризовалась высокой долей ми-
цетофил, составляющих 9,8 % (см. рис. 9). 
доля прочих насекомых в имагинальной стадии 
в питании рыб всех возрастных групп была не-
значительна и изменялась в пределах 1,0 %. 
среди насекомых в личиночной стадии основ-
ную часть составляли личинки ручейников, 
отмеченные у рыб в в о з р а с т е  2+ и 3+, при-
нимая значения 23,7 и 9,2 % соответственно. 
дополнительным компонентом питания у трех-

Рис. 8. Значение различных кормовых объектов в питании ряпушки в р. Уса по IR (индекс относительной зна-
чимости) в осенний период
Fig. 8. The importance of various food objects in the feeding of the least cisco in the Usa River by IR (relative impor-
tance index) in the autumn

Рис. 9. возрастные изменения в питании ряпушки в р. Уса в осенний период
Fig. 9. Age changes in the feeding of the least cisco in the Usa River in the autumn
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летних особей можно считать личинок поденок 
(6,3 %). Значения остальных групп насекомых 
не превышали 1,0 %. Комары-звонцы и мошки 
в стадии pupa составили в сумме всего 1,8 %. 
относительная однородность пищевого спект-
ра как в качественном, так и в количественном 
выражении (если принять допущение, что боль-
шая часть неопределенных насекомых относит-
ся к мошкам) у данного вида может быть свя-
зана с тем, что крайние размерные показатели 
рыбы изменяются в незначительных пределах 
(колебания составляют 6,0 см).

индекс наполнения желудочно-кишечно-
го тракта с увеличением возраста варьировал 
слабо, в пределах 21,3–31,3 ‱. среднее зна-
чение по возрастным группам всей выборки со-
ставило 29,4 ‱.

Межвидовые пищевые отношения  
сига-пыжьяна и ряпушки

По результатам анализа общего характе-
ра питания сига и ряпушки в осенний период 
в р. Уса рассмотрены трофические связи, за-
трагивающие их пищевые взаимоотношения.

Рассчитанные индексы пищевого сходства 
и перекрывания пищевых ниш у данных видов 
рыб представлены в таблице 2.

анализ питания рыб выявил очень слабую 
степень сходства пищевых спектров у сига 
и ряпушки (сП равен 6,7; Cλ – 0,05). несмотря 
на то что оба вида при необходимости легко 
переключаются на доступные типы кормовых 
объектов, их различия в питании значительны. 
и если сиг эффективно питается как эпибен-
тосными, так и эндобентосными организмами, 
то ряпушка потребляет бентосные организмы 
не так активно, предпочитая амфибиотиче-
ских насекомых в момент их массового вылета, 
а также воздушных насекомых и других члени-
стоногих, упавших в воду или смытых с берега 
(рис. 10).

Заключение

выполненные исследования показали, что 
при оценке питания рыб могут быть использо-
ваны такие показатели, как доля компонента 
от общей массы (P, %) и индекс относительной 
значимости (IR).

в ходе проведенного анализа качественно-
го и количественного состава пищи малоты-
чинкового сига-пыжьяна и печорской ряпушки 
р. Уса в осенний период было обнаружено, что 
их пищевой рацион включает 23 группы бес-
позвоночных, сине-зеленые водоросли, а так-
же непереваренные остатки, представленные 
частицами грунта и высшей водной раститель-
ностью. Характерной особенностью питания 
исследованных рыб является преобладание 
амфибиотических насекомых, личинки кото-
рых представляют собой бентосные формы, 
а взрослые насекомые ведут наземно-воздуш-
ный образ жизни. в качестве наиболее мно-
гочисленного компонента в питании сига-пы-
жьяна выступают личинки насекомых (69,0 % 
от массы пищевого комка), среди которых пре-
обладают комары-звонцы – 60,0 %. в питании 
ряпушки доля личинок насекомых также зани-
мает значительное место – 24,1 %. использо-
вание нехарактерного бентосного типа питания 
у ряпушки более целесообразно при недоста-
точном развитии зоопланктонных организмов 
в водных объектах [Бочкарев, Зуйкова, 2009; 
Berezina et al., 2018]. основную же долю в пита-
нии ряпушки составляют взрослые насекомые 
(72,8 %), среди которых преобладают мошки – 
43,0 %. Потребление насекомых в момент их 
вылета после метаморфоза или же пролетаю-
щих близко от поверхности воды в осенний пе-
риод – явление довольно обычное и подтвер-
ждается результатами работ других исследова-
телей [Рубцов, 1962; соловкина, 1962].

возрастные изменения в питании выявлены 
только у сига-пыжьяна. единственный сеголе-

Таблица 2. индексы пищевого сходства сП [Шорыгин, 1952] и перекрывания пищевых ниш сλ [Horn, 1966] 
у сига и ряпушки в р. Уса в осенний период
Table 2. Indices of food similarity of the whitefish species [Shorygin, 1952] and overlapping of food niches Cλ [Horn, 
1966] in the whitefish and least cisco in the Usa River in the autumn

Индекс перекрывания пищевых ниш Cλ
Niche Overlap Index Cλ

виды рыб
Fish species

сиг
Whitefish

Ряпушка
Least cisco

сиг
Whitefish 0,05

Ряпушка
Least cisco 6,7

Индекс пищевого сходства СП
SP – food similarity index
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ток, пойманный в осенний период, уже прак-
тически полностью перешел с планктонного 
типа питания на бентосный, однако это связа-
но скорее с низкой численностью зоопланк-
тона в осенний период, чем с предпочтением 
молоди потреблять этот тип корма. старшие 
возрастные группы используют бентосные ор-
ганизмы в качестве основного пищевого ком-
понента. двустворчатые моллюски, являющи-
еся крупными и жесткими объектами, впервые 
появляются в желудках рыб в возрасте 2+. Уве-
личение доли моллюсков по мере роста сига 
отмечалось и в работах других исследователей 
[Шубина, 2009]. в питании сига-пыжьяна всех 
возрастных групп в р. Уса преобладали водные 
личинки насекомых, при этом главными компо-
нентами являются личинки хирономид. сине-
зеленые водоросли, по всей видимости, попа-

дают в желудочно-кишечный тракт рыбы как со-
путствующий объект. двустворчатые моллюски 
являются второстепенными кормовыми объ-
ектами. Паукообразные, ракообразные, кру-
глые черви, составляющие в сумме сотые доли 
процента от массы пищевого комка, не играют 
важной роли в питании рыб в осенний период.

возрастные изменения в питании ряпушки 
связаны в большей степени с репрезентатив-
ностью выборки, чем с возрастными особен-
ностями. основными компонентами питания 
ряпушки во всех возрастных группах являются 
взрослые насекомые, а у рыб старших возра-
стов встречаются их водные личинки. во всех 
возрастных группах преобладают мошки в ста-
дии imago, у ряпушки старших возрастов значи-
тельную долю составляют личинки ручейников. 
доля паукообразных, круглых червей, а также 

Рис. 10. схема пищевых связей сига и ряпушки в р. Уса в осенний пери-
од
Fig. 10. Food relations of the whitefish (pizhyan) and least cisco in the Usa 
River in the autumn
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неперевариваемых частиц в сумме не превы-
шает 2,0 %.

Результаты исследования трофических свя-
зей у сига-пыжьяна и печорской ряпушки в р. Уса 
в осенний период показали, что пищевая конку-
ренция у этих видов очень слабая, о чем свиде-
тельствуют низкие значения индексов перекры-
вания пищевых ниш и пищевого сходства. Это 
объясняется тем, что, несмотря на проявление 
эврифагии у исследуемых видов, спектр их пита-
ния перекрывается незначительно. сиг остается 
типичным бентофагом, питающимся в основном 
личинками комаров-звонцов. Ряпушка в услови-
ях сезонного снижения количества зоопланктон-
ных организмов переходит на питание взрослы-
ми насекомыми, вылетающими из водной среды 
после метаморфоза или пролетающими над по-
верхностью водоема, и в меньшей степени вод-
ными личинками, обитающими на поверхности 
грунта или субстрата.

Исследование выполнено при поддержке 
бюджетного финансирования в рамках плана 
ресурсных исследований ПИНРО (Госконтракт 
№ 28–01/2014, госработа 4/1) и государствен-
ной темы ФНИР (№ 0332-2019-0001), № гос. 
регистрации АААА-А19-119011690119-9.

Авторы выражают благодарность к. б. н.  
Е. М. Зубовой, сотруднику ИППЭС РАН, за кон-
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ЛЕСА НА СЕВЕРНОМ ПОБЕРЕЖЬЕ ЛАДОЖСКОГО 
ОЗЕРА: ЛАНДШАФТНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 
И АНТРОПОГЕННАЯ ДИНАМИКА

А. Н. Громцев1,2, В. А. Карпин2, Н. В. Петров2, А. В. Туюнен2, 
Ю. Н. Ткаченко 2, М. С. Левина1

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

Представлены материалы, характеризующие природные особенности и современ-
ное состояние лесов северной части побережья ладожского озера. Это территория 
вдоль береговой линии общей протяженностью около 700 км от устья р. свирь до 
озерно-речной системы р. Кокколайоки – оз. вейяланъярви – р. асиланйоки (впа-
дает в ладожское озеро на границе между Республикой Карелия и ленинградской 
областью). Материалы получены на основе анализа фондовых данных, маршрут-
ного обследования особенностей побережья и описаний лесного покрова на ланд-
шафтных профилях. всего в полосе до 10 км на побережье в разное время было 
заложено 9 профилей (общей протяженностью 41 км), 6 из них (28 км) начинают-
ся от береговой линии. Рассматриваемая часть побережья практически полностью 
находится в пределах следующих типов географического ландшафта: а) озерных 
и озерно-ледниковых равнинных сильнозаболоченных с преобладанием сосновых 
местообитаний; б) озерных и озерно-ледниковых равнинных среднезаболоченных 
с преобладанием сосновых местообитаний; в) скальных слабозаболоченных с пре-
обладанием сосновых местообитаний. в среднетаежной подзоне Карелии они зани-
мают соответственно 8; 4,5 и 1 % ее площади. Кратко охарактеризованы общие осо-
бенности ландшафтов (геолого-геоморфологические, заболоченности территории, 
почвенного покрова). выявлен спектр, количественное соотношение и территори-
альная компоновка типов леса (с приведением наиболее характерных фрагментов 
ландшафтных профилей). Показана специфика лесов на некоторых прибрежных 
участках. оценены последствия антропогенной трансформации лесного покрова 
(при сравнительном анализе с архивными данными лесоустройства почти 150-лет-
ней давности). описана современная ситуация в плане выделения различных кате-
горий особо охраняемых природных территорий (ооПТ) и защитных лесов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: леса; побережье озера; ландшафтные особенности; антро-
погенное воздействие.

А. N. Gromtsev, V. A. Karpin, N. V. Petrov, A. V. Tuyunen, Yu. N. Tkachenko, 
M. S. Levina. FORESTS ON THE NORTHERN SHORE OF LAKE LADOGA: 
LANDSCAPE CHARACTERISTICS AND CHANGES CAUSED BY HUMAN 
IMPACT

Materials on the natural features and present-day status of forests on the northern shore 
of Lake Ladoga are presented. The study area covers some 700 km along the shore – 
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Введение

ладожское озеро является самым крупным 
пресным водоемом европы с общей длиной 
береговой линии около 1,6 тыс. км. Практиче-
ски вся непосредственно примыкающая к ней 
часть суши покрыта лесами, которые имеют 
очень важное водоохранное значение. Целью 
этой работы является обобщение собранных 
в процессе многолетних исследований данных 
об особенностях и современном состоянии 
прибрежных лесов ладожского озера вдоль 
северной части его береговой линии. Эта тер-
ритория находится в пределах среднетаежной 
подзоны. Подзона контактирует с южнотаеж-
ной приблизительно по границе между Респу-
бликой Карелия и ленинградской областью.

Подробно методика проведения ландшафт-
но-экологических исследований изложена 
в большой серии наших публикаций [волков 
и др., 1990; громцев, 2008 и мн. др.], поэтому 
в данном сообщении не приводится. отметим 
лишь то, что исследования были сосредото-
чены на ключевых участках с закладкой ланд-
шафтных профилей. всего в полосе до 10 км 
на побережье в разное время было заложено 
9 профилей (общей протяженностью 41 км), 6 
из них (28 км) начинаются от береговой линии. 
в работе обобщены и систематизированы все 
материалы (большей частью неопубликован-
ные ранее), полученные авторами к настоя-
щему времени, в том числе при проведении 
полевых работ в 2019 году. они характеризу-
ют и оценивают прибрежные леса в различных 
аспектах, в первую очередь с использованием 
описаний типов леса на ландшафтных профи-

лях (протяженностью до 7,5 км от береговой 
линии), которые закладывались на участках 
с хвойными и хвойно-лиственными лесами 
в возрасте не менее 60–70 лет для того, чтобы 
данные были в достаточной степени сопоста-
вимы. в работе также использованы некоторые 
материалы инвентаризации биоразнообразия 
в северном Приладожье [инвентаризация…, 
2000]. анализировались топографическая 
и почвенная карты, карты-схемы лесов раз-
личного масштаба и содержания, в том числе 
1958 года, космические и аэрофотоснимки.

Результаты и обсуждение

очень краткая комплексная характеристика 
и оценка лесов в пределах выделенных типов 
ландшафта построена по следующей пример-
ной схеме: 1) географическая приуроченность; 
2) репрезентативность и общие ландшафтные 
особенности территории; 3) структура лесного 
покрова (спектр, количественное соотноше-
ние, территориальная компоновка типов леса); 
4) масштабы и последствия хозяйственного 
освоения; 5) современная система разных ка-
тегорий лесов и особо охраняемых природных 
территорий (ооПТ).

на северном побережье ладожского озера 
леса очень значительно отличаются по структу-
ре и динамике в пределах различных типов гео-
графического ландшафта.

Озерные и озерно-ледниковые сильно- 
и среднезаболоченные равнинные ланд-
шафты с преобладанием сосновых место-
обитаний. довольно обычные типы ландшаф-
та, в совокупности их 11 контуров занимают 

from the Svir River mouth to the R. Kokkolanjoki – L. Veyalanjarvi – R. Asilanjoki sys-
tem (the Asilanjoki empties into Lake Ladoga at the border between Republic of Karelia 
and Leningrad Region). The material was gathered through analysis of archival data, 
satellite and aerial images, surveys of the shore along pre-defined routes, and descrip-
tions of the forest cover along landscape profiles. Within a coastal strip of up to 10 km 
wide, 9 profiles (41 km long in total) have been established at different times in the past, 
6 of them (28 km) starting from the shoreline. This part of the shore is occupied almost 
entirely by the following geographical landscape types: a) lacustrine and glaciolacustrine 
heavily paludified flatland with pine habitats prevailing; b) lacustrine and glaciolacustrine 
moderately paludified flatland with pine habitats prevailing; c) rocky, slightly paludified 
landscape with pine habitats prevailing. In the middle taiga subzone of Karelia, these types 
occupy 8, 4.5 and 1 % of its area, respectively. General characteristics of the landscapes 
(geological-geomorphological, degree of paludification, soil cover) are briefly described. 
The range, ratio and spatial arrangement of forest types were identified (with examples 
of the most characteristic fragments of landscape profiles). The distinctive features of fo-
rest in some locations on the shore are reported. The transformations of the forest cover 
as a result of human activities are evaluated (through comparison with archival, near-
ly 150-year-old, forest inventory data). The present-day situation is described in terms 
of designation of protected areas of various categories and protective forests.

K e y w o r d s: forests; lake shore; landscape characteristics; human impact.
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почти 13 % площади среднетаежной подзоны 
Карелии. на побережье в пределах среднета-
ежной подзоны простираются приблизительно 
между устьями рек свирь (ленинградская об-
ласть) и Уксунйоки (Республика Карелия). Про-
тяженность сравнительно ровной береговой 
линии около 160 км. два типа ландшафта объ-
единены, поскольку отличаются лишь степенью 
заболоченности территории. Заболоченность, 
включая открытые болота и заболоченные 
леса (с мощностью торфяной залежи не ме-
нее 0,3 м), в сильно- и среднезаболоченном 
ландшафте – соответственно около 60 и 45 % 
(по данным профилей). впрочем, вблизи бере-
говой линии встречаются обширные системы 
открытых болот, самая крупная из них опоясы-
вает устье р. свирь. Такие территории выде-
ляются на уровне географической местности 
как наиболее крупной морфологической части 
ландшафта (площадью не менее нескольких 
тысяч гектаров). на некоторых участках его 
специфичной чертой является частое чередо-
вание очень узких, но протяженных береговых 
валов (по мере удаления на 1–1,5 км от озера). 
Это наиболее выражено на побережье к севе-
ро-западу от устья р. обжа, где явно выделя-
ются до 10 таких валов. в целом ландшафты 
отличает ярко выраженный равнинный харак-
тер территории с мощными озерными отло-
жениями различного литологического соста-
ва. Максимальные отметки в пределах 10 км 
полосы от береговой линии за редким исклю-
чением не превышают 20–30 м над уровнем  
моря.

Почвенный покров береговой линии пред-
ставлен подзолистыми залуженными и подзо-
листо-болотными песчаными иногда оглинен-
ными почвами. По мере удаления от берега 
в почвенном покрове появляются среднепод-
золистые песчано-пылеватые на валунной мо-
рене (более высокие элементы рельефа). в по-
лугидроморфных условиях – подзолисто-бо-
лотные залуженные суглинистые и глинистые 
пылеватые почвы. в условиях с избыточным ув-
лажнением – торфянистые подзолы глееватые 
иллювиально-железисто-гумусовые и болот-
ные осушенные.

в лесном покрове явно доминируют сосня-
ки – до 70 % покрытой лесом площади (табл. 1, 
рис. 1). сосняки черничные, черничные влаж-
ные и кустарничково-сфагновые составляют до 
50 % с приблизительно равным соотношением 
(по 15–17 %). ельники черничные и черничные 
влажные занимают около четверти лесной пло-
щади. ввиду общей равнинности территории 
топо-экологический ряд типов лесов обычно 
явно не выражен. Как правило, открытые бо-

лота и оконтуривающие их заболоченные леса 
перемежаются с суходольными в разных ком-
бинациях. исключением являются леса, опо-
ясывающие крупные болотные массивы (см. 
рис. 1) или покрывающие береговые валы не-
посредственно вдоль береговой линии. на та-
ких участках обычны сосняки лишайниковые 
и брусничные. на озерных равнинах границы 
между типами леса часто носят континуальный 
характер, то есть одни типы леса постепенно 
сменяются другими. в целом леса отличаются 
сравнительно низкой продуктивностью на фоне 
среднетаежной подзоны ввиду большого уча-
стия в лесной площади низкопроизводитель-
ных местообитаний (в той или иной мере за-
болоченных) – запас древесины в возрасте 
120–140 лет около 120 куб. м/га.

Прибрежные территории и лесные земли ос-
ваивались человеком на протяжении несколь-
ких последних столетий. древостои повсе-
местно подвергались сплошным и выборочным 
рубкам, в том числе при ведении подсечного 
хозяйства и формировании постоянных сель-
скохозяйственных угодий. Были проанализиро-
ваны материалы лесоустройства 1847–1848 гг., 
обнаруженные в Центральном государствен-
ном архиве Республики Карелия, в четырех 
лесных дачах (в современном понимании – 
лесничеств) – ильинской, Тулокской, видлиц-
кой и Пограничные Кондуши (табл. 2) на общей 
площади около 80 тыс. га. они непосредствен-
но дислоцируются на побережье ладожского 
озера (с юго-западной границей по береговой 
линии). названия дач, данные по крупным на-
селенным пунктам, указывают на географиче-
ское положение. в пределах этих территорий 
в 1851–1863 годах проводилось первое (в че-
тырех губерниях Российской империи) систе-
матическое лесоустройство. современное со-
стояние лесов приведено по материалам 80-х 
годов XX века. данные середины XIX века были 
откорректированы в соответствии с современ-
ными нормативами выделения категорий зе-
мель и древостоев (по доминирующей породе). 
Таким образом выявлена динамика лесного по-
крова за почти 150-летний период.

изменение покрытой лесом площади в кон-
турах дач зафиксировано в пределах от –5,5 до 
+10 %. Увеличение обусловлено проведением 
широкомасштабного осушения болот и их по-
следующим облесением, а уменьшение – изъ-
ятием лесных земель для сельхозпользования. 
Площадь сосняков изменилась незначительно 
или несколько увеличилась. доля ельников из-
менилась в широких пределах – от –50 до +27 % 
(см. табл. 2). Произошло увеличение площади 
лиственных древостоев (от незначительных до 
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Таблица 1. Типологическая структура лесов на побережье ладожского озера по данным отдельных ланд-
шафтных профилей, начинающихся от береговой линии (общая протяженность 16,2 км)
Table 1. Typological structure of forests on the Lake Ladoga shore based on individual landscape profiles starting 
from the shoreline (16.2 km long in total)
Тип леса
Forest type

Тип ландшафта
Landscape type

озерный и озерно-лед-
никовый сильнозабо-
лоченный равнинный 

с преобладанием сосно-
вых местообитаний

Lacustrine and glaciola-
custrine, heavily paludified 
flatland, with pine habitats 

prevailing

денудационно-
тектонический

холмисто-грядовый  
среднезаболоченный  

с преобладанием еловых 
местообитаний

Tectonic denudation, hilly-
ridge, moderately paludified, 

with spruce habitats prevailing

скальный
слабозаболоченный  

с преобладанием  
сосновых местообитаний

Rocky, slightly paludified, with 
pine habitats prevailing

1 2 3 4
с. скальный
Rupestrine pine - 8 25

с. лишайниковый,
вересково-лишайниковый
Lichen, heather-lichen pine

5 - -

с. брусничный скальный
Rupestrine, cowberry pine - 1 23

с. брусничный
Cowberry pine 4 - -

с. черничный скальный
Rupestrine, bilberry pine - 5 10

с. черничный*
Bilberry pine* 16 2 11

с. черничный
влажный
Moist, bilberry pine

17 - 2

с. кисличный
Wood sorrel pine - 1 4

с. чернично-сфагновый
Bilberry-Sphagnum pine 4 3 1

с. травяно-хвощово- 
сфагновый
Herb-, horsetail-Sphagnum pine

- - 3

с. кустарничково-сфагновый
Dwarf shrub-Sphagnum pine 17 4 9

с. осоково-сфагновый
Sedge-Sphagnum pine 6 2 1

итого сосняков
Total pine stands 69 26 89

е. черничный скальный
Rupestrine, bilberry spruce - 2 1

е. черничный *
Bilberry spruce* 18 31 5

е. кисличный
Wood sorrel spruce 1 12 -

е. черничный влажный
Moist, bilberry spruce 9 8 1

е. логовый
Wet valley spruce 1 - 3

е. чернично-сфагновый
Bilberry-Sphagnum spruce 2 15 -

е. травяно-хвощово- 
сфагновый
Herb-, horsetail-Sphagnum 
spruce

- 6 1
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увеличения в несколько раз). исключением яв-
ляется дача Пограничные Кондуши (11 тыс. га), 
где в середине XIX века доминировали сосняки. 
в настоящее время на этой территории ель-
ники и лиственные древостои занимают 50,5 
и 29 % покрытой лесом площади. При этом сле-
дует отметить, что на северо-западной границе 
дачи находилась таможня. У села Погранконду-
ши с 1617 по 1721 год проходила граница меж-
ду Россией и Швецией, а с 1917 по 1940 год – 
между сссР и Финляндией. очевидно, что 
обустройство и столь длительное функциони-
рование пограничного пункта, с учетом хозяй-
ственного освоения населением сопредельных 
участков, требовало использования значитель-
ных объемов древесины (в 1905 году в деревне 
проживало почти 500 человек). Так или иначе, 
рубки были распространены, поскольку даже 
к середине XIX века «молодняки» (в тогдашнем 
понимании древостои в возрасте нескольких 
десятилетий) занимали до 30 % лесной площа-

ди. Площадь сосняков в пределах этой дачи со-
кратилась на 65 %, очевидно, за счет интенсив-
ной выборочной рубки сосны как «строевой» 
породы и ее смены на ель и лиственные поро-
ды. При этом не учтены «прогалины», поскольку 
это могли быть не только необлесившиеся вы-
рубки, но и гари. Площадь прогалин и необле-
сившихся вырубок в разные исторические пе-
риоды колебалась от 0,5 до 8 %, а сельхозуго-
дий и населенных пунктов – от 6 до 23 % общей 
площади в пределах контуров дач.

в целом лесной покров на побережье в пре-
делах озерных и озерно-ледниковых сильно- 
и среднезаболоченных равнинных ландшафтов 
с преобладанием сосновых местообитаний 
подвергся тотальному антропогенному воз-
действию (рубки, мелиорация, аграрное освое-
ние). впрочем, покрытая лесом площадь не со-
кратилась за счет успешного естественного 
возобновления и зарастания древесной расти-
тельностью осушенных болот.

1 2 3 4
итого ельников
Total spruce stands 31 74 11

Примечание. (-) – на ландшафтных профилях не зафиксированы; * – включая небольшие участки разнотравно-черничных 
и чернично-разнотравных типов, в том числе березняков, сформировавшихся в сосновых и еловых местообитаниях.
Note. (-) – not found along the landscape profiles; * – incorporating small patches of forbs-bilberry and bilberry-forbs types, includ-
ing birch stands formed in habitats typically maintaining pine and spruce.

Рис. 1. Фрагмент профиля в озерном и озерно-ледниковом сильнозаболоченном равнинном ланд-
шафте с преобладанием сосновых местообитаний (фрагмент начинается на расстоянии 1600 м 
от береговой линии ладожского озера). Координаты начала и конца профиля: N60°52ʹ36.35ʺ, 
E32°45ʹ33.08ʺ – N60°52ʹ38.71ʺ, E32°51ʹ53.92ʺ.
Здесь и на рис. 2, 3: 1) по оси абсцисс – горизонтальное проложение профиля, м; по оси ординат – относи-
тельная высота над уровнем озера, м; 2) тип почвы; 3) тип леса; 4) класс бонитета древостоев

Fig. 1. A fragment of a profile in a lacustrine and glaciolacustrine, heavily paludified, flatland landscape 
with pine habitats prevailing (the fragment begins 1600 m away from the shoreline of Lake Ladoga). 
Profile start and end coordinates: N60°52ʹ36.35ʺ, E32°45ʹ33.08ʺ – N60°52ʹ38.71ʺ, E32°51ʹ53.92ʺ.
Here and in Fig. 2, 3: 1) abscissa – horizontal course of the profile, m; ordinate – elevation relative to the lake level, m; 
2) soil type; 3) forest type; 4) stand quality class

Окончание табл. 1
Table 1 (continued)
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на побережье в пределах описанных выше 
ландшафтов действуют следующие ооПТ: 
1) заповедник «нижнесвирский» (41,4 тыс. га); 
2) природный (зоологический) заказник «оло-
нецкий» (24 тыс. га); 3) ландшафтные заказники 
«андрусово» (890 га) и «ладожское побережье» 
(1,4 тыс. га) – бывший ботанический заказник 
«лекарственные растения» («Толокнянка обык-
новенная»); 4) ботанический заказник «сор-
тавальский» (101 га). на каждой из указанных 
ооПТ лесопользование ограничено – от полно-
го запрещения любых рубок (в заповеднике) до 
разрешения выборочных, в целях ухода за дре-
востоями (в других категориях ооПТ).

Денудационно-тектонический холмисто-
грядовый среднезаболоченный ландшафт 
с преобладанием еловых местообитаний. 
один из самых обычных типов ландшафта, 
12 контуров занимают почти ¼ площади сред-
нетаежной подзоны Карелии. Большой по пло-
щади контур выходит на участок береговой 
линии около 10 км по прямой к северо-западу 
от устья р. Уксунйоки (в центральной части се-
верного Приладожья). общая протяженность 
этой линии – около 50 км за счет местами очень 
узкого полуострова Уксалонпя, далеко вдаю-
щегося в озеро (до 20 км). ввиду сравнительно 
небольшой представленности типа ландшафта 
на побережье (без учета полуострова) огра-
ничимся несколько сокращенной характери-
стикой территории и лесов. особенностью 
рассматриваемого участка являются выходы 
коренных пород в основном вдоль береговой 
линии. в целом это нетипично для ландшафта, 
где кристаллический фундамент обычно пол-
ностью перекрыт четвертичными отложениями 
различной мощности. они нивелируют его вы-
ступы, различные по площади и высоте. Забо-
лоченность территории около 35 %, включая 
открытые болота (5 %).

Широкое распространение имеют подзо-
листые вторично лесные бывшие освоенные 
и видоизмененные тяжелого механического 
состава почвы на валунной морене. Торфя-
нисто-подзолистые глееватые, торфянисто-
перегнойно-щебенчатые неоподзоленные на 
выходах кристаллических пород и подзолы 
маломощные песчано-гравийные и гравийные 
на разнозернистых гравийно-галечниковых пе-
сках встречаются редко.

в лесном покрове значительно преобладают 
ельники (до 75 % площади). сосняки занимают 
до 25 % (см. табл. 1). в целом в лесах домини-
руют ельники черничные (около 30 %), чернич-
но-сфагновые (15 %) и кисличные (12 %), в раз-
личных комбинациях сменяющие друг друга 
и создающие «фон» лесного покрова (рис. 2). Та
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древостои характеризуются сравнительно 
высокой продуктивностью на фоне среднета-
ежной подзоны – запас древесины в возрасте 
120–140 лет около 170 куб. м/га.

в пределах небольшого участка ландшафт-
ного контура, непосредственно примыкающего 
к береговой линии, нет ооПТ.

Скальные слабозаболоченные ланд-
шафты с преобладанием сосновых место-
обитаний. Уникальный тип ландшафта, его 
единственный контур занимает лишь около 1 % 
среднетаежной подзоны Карелии. опоясывает 
береговую линию ладожского озера прибли-
зительно между 10-километровым участком 
побережья (к северо-западу от устья р. Ук-
сунйоки) до озерно-речной системы р. Кокко-
лайоки – оз. вейяланъярви – р. асиланйоки 
(впадает в ладожское озеро вблизи границы 
между Республикой Карелия и ленинградской 
областью). Протяженность исключительно 
извилистой береговой линии с многочислен-
ными фьордообразными заливами – около 
500 км. на побережье представлены круп-
ные гранито-гнейсовые купола (импилахтин-
ский, Мурсульский, Коринойско-Питкярантский 
и др.), а узкие депрессии между ними пред-
ставляют сланцы, сжатые в складки. вершины 
господствующих холмов подняты до 150–170 
метров над уровнем озера. Прибрежная поло-
са шириной 8–10 км, опоясывающая северо-
западную часть побережья, с большой группой 
островов носит название ладожские шхеры. 

Заболоченность территории едва превышает 
10 %, в том числе открытых болот – 5 %.

в местах с близким залеганием кристалли-
ческого фундамента формируются подзолы 
маломощные песчано-гравийные, для которых 
характерен короткий профиль с мощностью 
подзолистого горизонта до 5 см. на валунной 
морене распространены подзолистые почвы 
вторично-лесные различного механического 
состава (от песчаного до глинистого). Почвен-
ный покров в более влажных условиях пред-
ставлен торфянисто-перегнойными и болотны-
ми осушенными почвами.

в лесном покрове абсолютно преобладают 
сосняки (около 90 % покрытой лесом площа-
ди). среди них до 25 % представлено сосняка-
ми скальными и до 35 % – различными вариа-
циями брусничных и черничных скальных типов 
(с мощностью почвенного слоя на кристалли-
ческом фундаменте соответственно до 0,5 и 1,0 
метра (см. табл. 1, рис. 3)). ельники обычно 
встречаются лишь на нижних частях склонов 
холмов и гряд, равнинных понижениях между 
ними и вдоль ложбин стока. Представленный 
из различных фрагментов профилей собира-
тельный образ полного топо-экологического 
ряда типов леса на скальных куполах (холмах) 
различной величины выглядит следующим 
образом. на вершине холма находятся сосняки 
скальные, на верхних частях склона – бруснич-
ные скальные, переходящие на средних частях 
в черничные скальные. нижние части склонов 

Рис. 2. Фрагмент профиля в денудационно-тектоническом холмисто-грядовом среднезаболоченном ланд-
шафте с преобладанием еловых местообитаний (фрагмент представлен на расстоянии 1000 м от береговой 
линии). Координаты начала и конца профиля: N61°32ʹ02.60ʺ, E31°29ʹ16.96ʺ – N61°31ʹ47.60ʺ, E31°36ʹ54.23ʺ
Fig. 2. A fragment of a profile in a tectonic denudation, hilly-ridge, moderately paludified landscape with spruce ha-
bitats prevailing (the fragment represents a location 1000 m away from the shoreline). Profile start and end coordi-
nates: N61°32ʹ02.60ʺ, E31°29ʹ16.96ʺ – N61°31ʹ47.60ʺ, E31°36ʹ54.23ʺ
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и дренированные межхолмовые участки за-
нимают сосняки черничные и редко ельники 
черничные. в глубоких разломах кристалли-
ческого фундамента представлены сосняки 
кустарничково-сфагновые, оконтуривающие 
небольшие открытые болота. в эту систему 
встраиваются ельники логовые, вдоль ложбин 
стока и мелких водотоков. Конечно, на разных 
участках ландшафтного контура присутствуют 
лишь те или иные фрагменты этого ряда с раз-
личной территориальной комбинацией типов 
леса (рис. 3). однако в целом он демонстриру-
ет собирательный «топо-экологический образ» 
природной структуры лесного покрова ланд-
шафта. в естественных условиях она формиро-
валась в результате частых пожаров от молний 
в скальных и прилегающих к ним местообита-
ниях. в результате типичными, главным обра-
зом в скальных и оконтуривающих их местоо-
битаниях, являются древостои с двумя-тремя 
послепожарными поколениями сосны со сред-
ним (реперным) возрастом 100, 200, а также 
300 и более лет. необходимо отметить, что 
на некоторых участках с наиболее плодородны-
ми почвами под пологом сосново-лиственных 
и лиственных древостоев в подлеске встре-

чается клен остролистный – как единично, так 
и в виде почти сплошных зарослей. в ландшаф-
те этот вид находится на границе своего аре-
ала. в целом леса отличаются сравнительно 
низкой продуктивностью на фоне среднетаеж-
ной подзоны ввиду преобладания низкопроиз-
водительных местообитаний (запас древесины 
в возрасте 120–140 лет – около 150 куб. м/га).

современная возрастная структура лесов 
очень разнообразна и обусловлена различны-
ми видами антропогенного воздействия в раз-
ные периоды.

К настоящему времени в результате мно-
говекового хозяйственного освоения лесной 
покров трансформирован. в первую очередь 
это относится к различным по площади меж-
холмовым и межгрядовым равнинным участкам 
с плодородными почвами, как правило, быв-
шими заливами ладожского озера. на протя-
жении столетий они повсеместно осваивались 
для сельского хозяйства. на остальной тер-
ритории леса подвергались неоднократным 
выборочным рубкам. Территория ландшафта 
находилась в пределах великого княжества 
Финляндского в составе Российской империи 
(1809–1917 гг.). лесопользование отличалось 

Рис. 3. Фрагмент профиля в скальном слабозаболоченном ландшафте с преобладанием сосно-
вых местообитаний (фрагмент 0–1000 м от береговой линии). Координаты начала и конца профи-
ля: N61°37ʹ16.53ʺ, E31°05ʹ44.88ʺ – N61°37ʹ31.56ʺ, E31°10ʹ10.22ʺ.
* – подзолы иллювиально-гумусово-железистые супесчаные

Fig. 3. A fragment of a profile in a rocky, slightly paludified landscape with pine habitats prevailing 
(the fragment covers 0–1000 m off the shoreline). Profile start and end coordinates: N61°37ʹ16.53ʺ, 
E31°05ʹ44.88ʺ – N61°37ʹ31.56ʺ, E31°10ʹ10.22ʺ.
* – podzols illuvial-humus-glandular sandy-loam soil
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тем, что «сплошнолесосечные рубки финнами 
почти совсем не применялись. но зато выбо-
рочные рубки, как главного, так и промежуточ-
ного пользования, проводились повсеместно, 
характерной чертой рубок ухода, применяемых 
финнами, являлась усиленная выборка древес-
ных пород [березы] с разделкой их на дрова» 
[План…, 1947–1950, с. 95]. со второй полови-
ны XX века стали широко применяться сплош-
ные рубки. Так, по данным лесоустройства, уже 
к началу 1950-х годов в Куркиекском лесхозе 
(145 тыс. га) площадь необлесившихся выру-
бок, редин и прогалин достигла почти 3, а мо-
лодняков в возрасте до 20 лет – около 4 тыс. 
га лесной площади (в сумме 7 % от нее). При 
этом в учет не приняты «колхозные леса» (всего 
57,5 тыс. га в пределах современных лахден-
похского и сортавальского административных 
районов). Позднее все леса ландшафта были 
отнесены к 1 группе, в настоящее время под 
названием «защитные» со значительными ог-
раничениями лесопользования (см. ниже).

несмотря на многовековое хозяйственное 
освоение, леса на скальных куполах в низко-
производительных местообитаниях (скальных, 
брусничных и черничных скальных) во многом 
сохранили естественный облик и очень живо-
писны, особенно по берегам фьордообразных 
заливов ладожского озера.

в пределах ландшафта леса сохраняют-
ся в национальном парке «ладожские шхеры» 
(122 тыс. га, образован в конце 2017 года). 
в целом природопользование четко регламен-
тируется в различных функциональных зонах 
парка.

Общая регламентация лесопользования 
в прибрежной зоне. согласно лесному и вод-
ному кодексам Российской Федерации все 
леса северного Приладожья отнесены к кате-
гории «защитные»: 1) в водоохранных зонах, 2) 
защитные полосы лесов вдоль железнодорож-
ных путей общего пользования, федеральных 
автомобильных дорог общего пользования, 
автомобильных дорог общего пользования, на-
ходящихся в собственности субъектов Россий-
ской Федерации, 3) зеленые зоны, 4) запрет-
ные полосы лесов вдоль водных объектов, 5) 
нерестоохранные полосы лесов. лесопользо-
вание в них исключает применение сплошных 
рубок, кроме санитарных. допускаются лишь 
выборочные рубки и рубки ухода. Таким обра-
зом, вдоль береговой линии в том или ином 
состоянии (в зависимости от доли выборки за-

паса древесины, периодичности и дислокации 
этих рубок) сохраняется лесная среда.

Заключение

Представленные данные характеризуют 
лесной покров на северном побережье ла-
дожского озера в самых различных аспектах, 
в том числе с использованием новейших по-
левых данных (2019 года). на наш взгляд, эти 
материалы имеют важное значение, поскольку 
прибрежные леса являются защитными вдоль 
береговой линии самого крупного пресного 
водоема европы. Целесообразным является 
продолжение работ с концентрацией исследо-
ваний на выявлении средообразующих, водо-
охранных, санитарно-гигиенических, оздоро-
вительных и иных полезных функций лесного 
покрова. Это необходимо для того, чтобы при 
планировании природопользования оператив-
но избегать или минимизировать современные 
и возможные негативные последствия его ан-
тропогенных изменений. Подобные исследо-
вания целесообразно продолжить и на южной 
части побережья ладожского озера (ленин-
градская область). леса на этой территории 
глубоко трансформированы под воздействием 
различных антропогенных факторов.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за-
дания КарНЦ РАН.
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НАКОПЛЕНИЕ ТЯЖЕЛЫХ МЕТАЛЛОВ И МЫШЬЯКА ЦВЕТКАМИ 
ЛИПЫ СЕРДЦЕВИДНОЙ, ПРОИЗРАСТАЮЩЕЙ В АГРО- 
И УРБОЭКОСИСТЕМАХ ВОРОНЕЖСКОЙ ОБЛАСТИ

Н. А. Дьякова
Воронежский государственный университет, Россия

Целью исследования являлось изучение загрязнения тяжелыми металлами и мы-
шьяком цветков липы сердцевидной, собранных в урбо- и агроэкосистемах 
воронежской области, испытывающих на себе различное антропогенное воздей-
ствие. Методом атомно-абсорбционной спектрометрии на базе атомно-абсорб-
ционного спектрометра Мга-915Мд по фармакопейным методикам изучено нако-
пление тяжелых металлов (свинца, ртути, кадмия, никеля, меди, цинка, кобальта, 
хрома) и мышьяка в 51 образце цветков липы сердцевидной. все образцы соот-
ветствовали требованиям нормативной документации по содержанию нормиру-
емых тяжелых металлов (свинца, кадмия, ртути) и мышьяка. сравнивая данные 
по содержанию тяжелых металлов в верхних слоях почв региона с содержанием 
этих элементов в цветках липы сердцевидной, можно утверждать о наличии зна-
чительных физиологических барьеров, препятствующих накоплению экотоксикан-
тов в генеративных органах растения, что особенно заметно для таких элементов, 
как свинец, ртуть, мышьяк, кадмий, кобальт и хром. оказалось, что цветки липы 
сердцевидной способны избирательно концентрировать некоторые тяжелые ме-
таллы, входящие в активные центры ферментных систем (например, такие, как 
медь и цинк), в том случае, если их содержание в окружающей среде ниже неко-
торого жизненно важного уровня; при значительном же содержании данных эле-
ментов в почвах растение физиологически блокировало их поступление в цветки. 
на основании этого можно предполагать, что для липы сердцевидной в условиях 
антропогенной нагрузки происходит образование эдафотипа, формирующегося 
в результате действия отбора в условиях техногенного загрязнения внешней сре-
ды и развития адаптаций к этим условиям. Результаты исследований показали, 
что цветки липы сердцевидной незначительно накапливают токсические элементы 
из почв, и это важно учитывать при планировании мест заготовки лекарственного 
растительного сырья и оценке его качества.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: воронежская область; цветки липы сердцевидной; свинец; 
ртуть; кадмий; никель; медь; цинк; кобальт; хром; мышьяк.

N. A. Dyakova. ACCUMULATION OF HEAVY METALS AND ARSENIC IN 
FLOWERS OF THE SMALL–LEAVED LIME GROWING IN AGRICULTURAL 
AND URBAN ECOSYSTEMS OF THE VORONEZH REGION

The aim of this study was to investigate the heavy-metal and arsenic contamination of lime 
tree flowers collected from urban and agricultural ecosystems in the Voronezh Region 
exposed to various human impacts. The accumulation of heavy metals (lead, mercury, 
cadmium, nickel, copper, zinc, cobalt, chromium) and arsenic was studied in 51 samples 
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Введение

Урбанизация – одна из важнейших соци-
ально-экологических проблем современного 
мира. в процессе роста и становления городов 
природные экосистемы постепенно изменя-
ются, при этом формируются новые антропо-
генные экосистемы со своими особенностя-
ми техногенного воздействия, характеризую-
щимися изменением состава атмосферного 
воздуха, почв и водных объектов [великанова 
и др., 2012, 2013].

воронежская область традиционно является 
важным районом растениеводства, лесоводст-
ва и земледелия. однако освоение минераль-
ных ресурсов, активная химизация в сельском 
хозяйстве, последствия чернобыльской аварии 
актуализировали вопрос снабжения разных 
видов промышленности безопасным и эффек-
тивным растительным сырьем. некачествен-
ное растительное сырье и получаемые из него 
продукты являются источниками поступления 
различных экотоксикантов, особенно тяжелых 
металлов, в организм человека [Dyakova et al., 
2015, 2018; дьякова и др., 2018].

Цель исследования – изучение загрязне-
ния тяжелыми металлами и мышьяком цветков 
липы сердцевидной, собранных в урбо- и агро-
экосистемах воронежской области, испытыва-
ющих на себе различное антропогенное воз-
действие.

Объекты и методика

объектом исследования были выбраны 
цветки липы сердцевидной (Tilia cordata Mill.) – 

древесного растения, произрастающего в во-
ронежской области повсеместно. выбор тер-
риторий для сбора образцов обусловлен осо-
бенностями воздействия человека (рис.; табл.): 
промышленные химические предприятия (рис., 
23, 24, 28); теплоэлектроцентраль (ТЭЦ) (рис., 
27); атомная электростанция (рис., 31); вы-
соковольтные линии электропередачи (влЭ) 
(рис., 9); городское водохранилище (рис., 29); 
малые города с развитой инфраструктурой: 
Борисоглебск (рис., 25), Калач (рис., 26); зона 
крупного месторождения сульфидных медно-
никелевых руд (рис., 4); районы, находящиеся 
в зоне загрязнения в результате аварии на чер-
нобыльской аЭс (рис., 5–7); районы активной 
сельскохозяйственной деятельности (рис., 
10–22); в качестве сравнения (фона) – заповед-
ные территории: воронежский природный би-
осферный заповедник (рис., 1), Хоперский го-
сударственный природный заповедник (рис., 2, 
3). Также проводили отбор верхних слоев почв 
вдоль и на удалении от дорог разной степени 
загруженности и в разных природных зонах: 
лесная зона (Рамонский район) (рис., 32–35) – 
трасса М4 «дон», лесостепная зона (аннинский 
район (рис., 36–39)) – трасса а144 «Курск – са-
ратов», степная зона (Павловский район) (рис., 
40–43) – трасса М4 «дон», проселочная авто-
мобильная дорога малой загруженности (Бо-
гучарский район) (рис., 44–47) и железнодо-
рожные пути (Рамонский район) (рис., 48–51). 
географические координаты точек отбора 
образцов приведены в таблице.

анализ образцов цветков липы сердцевид-
ной проводился с помощью атомно-абсорбци-
онного спектрометра Мга-915Мд по фармако-

of small-leaved lime tree flowers using atomic absorption spectrometry with MGA-915MD 
spectrometer and following pharmacopoeial techniques. All the samples met the regula-
tory requirements for the content of standardized heavy metals (lead, cadmium, mercury) 
and arsenic. Comparing the data on content of the heavy metals in the region’s topsoil 
with their content in lime tree flowers, it can be argued that there are significant physiolo-
gical barriers to the accumulation of the ecotoxicants in the plants’ reproductive organs, 
which is particularly noticeable for elements such as lead, mercury, arsenic, cadmium, 
cobalt and chromium. Lime tree flowers proved to be capable of selectively concen-
trating some heavy metals involved in the active cores of enzymatic systems (e. g. cop-
per and zinc) if their environmental content was below a certain vital level, and barring 
their inflow to flowers through physiological mechanisms if the content of the elements 
in the soil was high. One can therefore suppose that when small-leaved lime trees are ex-
posed to human pressure, a peculiar edaphic type is formed as a result of selection under 
man-made environmental pollution and the development of adaptations to these condi-
tions. The results of the studies showed that the accumulation of toxic elements from soils 
in flowers of small-leaved lime trees is minor, which is an important consideration when 
planning the harvesting of medicinal plant material and assessing its quality.

K e y w o r d s: Voronezh Region; small-leaved lime flowers; lead; mercury; cadmium; 
nickel; copper; zinc; cobalt; chromium; arsenic.
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пейным методикам [государственная…, 2018, 
с. 2370–2382]. в образцах определяли концен-
трацию свинца, мышьяка, ртути, кадмия – эти 
наиболее токсичные элементы нормируются 
в растительном сырье и продуктах питания. 
Также в верхних слоях почв изучено содер-
жание никеля, поскольку в настоящее время 
в воронежской области рассматривается про-
ект по добыче никеля открытым способом, что 
не может не повлиять на эколого-гигиениче-
скую обстановку в регионе в силу доказанной 
для данного металла аллергенной и канцеро-
генной активности [Austenfeld, 1979; дьякова 
и др., 2017]. Кроме того, в качестве изучаемых 
были выбраны такие токсичные металлы, как 
элемент 1 класса опасности цинк и элементы 
2 класса опасности кобальт, хром и медь. Цинк 
имеет кумулятивный токсический эффект даже 
при незначительном его содержании; при от-
равлении им жалуются на раздражительность, 
бессонницу, желудочно-кишечное расстройст-
во. Кобальт и его соединения вызывают одыш-
ку, токсически действуют на желудочно-кишеч-

ный тракт, а также на кожу, вызывая острые 
дерматиты. соединения хрома оказывают 
на организм человека общее токсическое, ал-
лергенное, канцерогенное действие, вызыва-
ют дерматиты и экземы при соприкосновении 
с кожей. избыток меди приводит к цитотокси-
ческим эффектам, чаще всего к циррозным по-
ражениям печени, возникновению нервно-пси-
хических нарушений [Cataldo, Wildung, 1978; 
Buszewski et al., 2000; Schutzendubel, Polle, 
2001].

Результаты и обсуждение

содержание тяжелых металлов и мышьяка 
в образцах цветков липы сердцевидной, со-
бранных на изучаемых территориях, представ-
лено в таблице. для наиболее токсичных эле-
ментов – ртути, кадмия, свинца и мышьяка – оно 
не превышает установленных норм и варьиру-
ет в диапазонах, значительно отличающихся 
от предельно допустимых концентраций (ПдК). 
Концентрация свинца в отобранных образцах 

Карта отбора образцов (цифровые обозначения расшифрованы в тексте)
Map of sample taking (the legend is given in the text)
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сухого сырья составила 0,07–0,24 мг/кг, что 
в несколько десятков раз меньше ПдК свин-
ца в растительном сырье, а также значительно 
меньше содержания данного элемента в верх-
них слоях почв изучаемых территорий, которое 
варьирует от 1,71 до 34,57 мг/кг [дьякова и др., 
2016а]. Полученные данные свидетельствуют 
о наличии физиологического барьера в расте-
нии, препятствующего накоплению мутагенно-
го металла в генеративных органах.

накопление ртути в цветках липы сердце-
видной, собранных в урбо- и агробиоценозах 
воронежской области, также оценивается нами 
как незначительное: концентрация элемента 
в сырье не превышала 0,003 мг/кг, что более 
чем в 30 раз ниже допустимой нормы. Кон-
центрация ртути в растительном сырье также 
в десятки раз меньше, чем в почвах изучаемых 
районов [дьякова и др., 2016а]. для ртути опи-
саны фитотоксические свойства, в частности, 
влияние на мейоз, в связи с чем, по-видимому, 
у растения эволюционно выработались биохи-
мические механизмы препятствия накоплению 
металла в тканях цветка [Зайцева и др., 2013].

Концентрация кадмия в сухом раститель-
ном сырье липы сердцевидной варьировала 
от значений ниже пределов обнаружения до 
0,05 мг/кг, что в 20 раз меньше ПдК. При этом 
содержание кадмия в верхних слоях почв рас-
сматриваемых территорий в некоторых образ-
цах превышало установленные нормативы 
и достигало значений 0,71 мг/кг [дьякова и др., 
2016а]. для кадмия описано блокирующее воз-
действие на работу ферментных и антиокси-
дантных систем, с чем, вероятно, и связано от-
сутствие данного элемента в тканях и органах 
цветка [немерешина и др., 2012; Зайцева и др., 
2013].

в десятки раз меньше ПдК в образцах цвет-
ков липы сердцевидной и содержание мышья-
ка, которое не превышало 0,03 мг/кг при его 
содержании в почвах изучаемых территорий 
в диапазоне от 0,55 до 3,81 мг/кг [дьякова 
и др., 2016а]. Таким образом, отмечено отсут-
ствие концентрирующей способности этого 
токсичного элемента у цветков липы сердце-
видной.

Концентрация никеля в образцах варьиро-
вала от 0,54 мг/кг (в Богучарском районе) до 
1,56 мг/кг (вблизи химического предприятия 
оао «Минудобрения»). Ранее установленное 
содержание никеля в верхних слоях почв этих 
территорий показало, что данный металл на-
капливается в цветках липы сердцевидной не-
значительно (концентрация никеля в почвах 
принимала значения от 2,23 до 98,25 мг/кг) 
[дьякова и др., 2016б]. вероятно, металл на-

капливается в минимальном физиологически 
важном количестве для стабилизации работы 
трансляционного аппарата, активации транса-
миназы и аргиназы, но при значительном со-
держании никеля в окружающей среде его на-
копление физиологически блокируется, так как 
в избытке этот металл может активизировать 
конкурентное замещение в активных центрах 
некоторых ферментов-фосфатаз, угнетать про-
цессы фотосинтеза и транспирации, вызывать 
редукцию цветка [Austenfeld, 1979; немереши-
на и др., 2012].

среднее содержание хрома в образцах цвет-
ков липы сердцевидной составило 0,39 мг/кг, 
концентрация его варьировала от 0,04 мг/кг 
(в Подгоренском районе) до 1,18 мг/кг (вдоль 
железной дороги). данный уровень накопле-
ния элемента также можно оценить как низкий, 
поскольку его ранее выявленная концентрация 
в почве районов сбора сырья находилась в ди-
апазоне от 2,53 до 45,16 мг/кг. известно, что 
малые дозы хрома стимулируют активность ка-
талаз и протеаз, повышают содержание хлоро-
филла и продуктивность фотосинтеза [Зайцева 
и др., 2013]. При этом значительному накопле-
нию хрома, очевидно, препятствует некоторый 
физиологический барьер, потому что данный 
элемент, как любой другой тяжелый металл, 
при высоком содержании способен конкурент-
но замещать другие металлы в активных цент-
рах ферментов. Результаты анализов позволя-
ют отметить более высокое содержание хрома 
вдоль транспортных магистралей и на улице 
г. воронежа, в связи с чем можно предполо-
жить значительную роль аэрозольного пути 
загрязнения цветков липы сердцевидной сое-
динениями хрома от выбросов автомобильного 
и железнодорожного транспорта.

Кобальт является важным микроэлемен-
том, влияет на образование азотистых веществ 
и углеводов, участвует в их транспорте из ве-
гетативных органов в генеративные, интенси-
фицирует дыхание и фотосинтез, способствуя 
синтезу хлорофилла. Концентрация кобальта 
в изучаемых образцах находилась в диапазо-
не от 0,05 до 1,32 мг/кг, среднее значение – 
0,42 мг/кг. его концентрация в почвах соот-
ветствующих территорий варьировала от 1,84 
до 21,78 мг/кг, что позволило также отметить 
низкий уровень накопления кобальта данным 
видом сырья, вероятно, в силу наличия биохи-
мических механизмов, препятствующих избы-
точному накоплению в генеративных органах 
тяжелых металлов, способных оказать влияние 
на процесс размножения. При этом значения 
содержания кобальта в образцах из заповед-
ных зон и с территорий со значительной ан-
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тропогенной нагрузкой отличались мало, не-
сколько повышенное содержание данного ме-
талла отмечено в образцах, собранных вдоль 
автомобильных и железной дорог, где весо-
мую роль в загрязнении сырья играли выбросы 
 транспорта.

Медь также является важным микроэле-
ментом для растения, она входит в состав ок-
сидаз, пластоцианинов, церулоплазмина и ре-
гулирует большинство окислительно-восста-
новительных процессов [Schutzendubel, Polle, 
2001; немерешина и др., 2012]. Концентрация 
меди в образцах цветков липы сердцевидной 
находилась в диапазоне от 0,69 до 9,89 мг/кг, 
а среднее значение ее концентрации соста-
вило 3,99 мг/кг. в почвах изучаемых террито-
рий концентрация меди варьировала от 3,30 
до 65,38 мг/кг. Таким образом, медь тоже на-
капливается в цветках липы сердцевидной 
на определенном невысоком, необходимом 
для обеспечения жизненно важных процес-
сов уровне, после чего ее поступление в ткани 
цветка блокируется растением. однако загряз-
нение лекарственного растительного сырья 
в данном случае также возможно аэрозоль-
ным путем, поскольку для образцов, собран-
ных вдоль крупных транспортных магистралей 
(вдоль железной дороги, автомобильных трасс 
М4 и а144), отмечено намного более высокое 
содержание данного металла, чем для других 
образцов, собранных в зонах активной хозяй-
ственной деятельности человека со значитель-
ным содержанием меди в почве.

Концентрация цинка в отобранных образ-
цах липы сердцевидной варьировала от 12,18 
до 81,36 мг/кг, а среднее его содержание со-
ставило 35,62 мг/кг. в почвах изучаемых тер-
риторий она отмечена на уровне от 9,58 до 
154,45 мг/кг. Таким образом, видно, что цинк 
в данном лекарственном растительном сы-
рье до определенного уровня накапливает-
ся из почв достаточно активно, в некоторых 
образцах даже в концентрации, превышающей 
содержание элемента в почве. Это связано 
с важным физиологическим значением цинка 
как активатора до 30 ферментных систем в ра-
стительной клетке, он входит в состав активных 
центров ферментов ангидраз, дегидрогеназ, 
протеиназ и пептидаз [Schutzendubel, Polle, 
2001; немерешина и др., 2012].

Заключение

Проанализировано свыше 50 образцов 
цветков липы сердцевидной, собранных в раз-
личных по уровню антропогенного воздейст-
вия районах воронежской области, на пред-

мет содержания тяжелых металлов и мышьяка. 
во всех исследуемых образцах их концентра-
ция оказалась соответствующей требованиям 
нормативной документации. сравнивая дан-
ные по содержанию тяжелых металлов и мы-
шьяка в верхних слоях почв региона с со-
держанием этих элементов в цветках липы 
сердцевидной, можно утверждать о наличии 
значительных физиологических барьеров, 
препятствующих накоплению экотоксикан-
тов в генеративных органах Tilia cordata Mill., 
что особенно заметно для таких элементов, 
как свинец, ртуть, мышьяк, кадмий, кобальт 
и хром. оказалось, что цветки липы сердце-
видной способны избирательно концентриро-
вать некоторые тяжелые металлы (например, 
медь и цинк), входящие в активные центры 
ферментных систем, в том случае, если их со-
держание в окружающей среде ниже некото-
рого жизненно важного уровня; при значитель-
ном же содержании данных элементов в почвах 
растение также физиологически блокировало 
их поступление в цветки. на основании этого 
можно предполагать, что у липы сердцевидной 
в условиях антропогенной нагрузки происхо-
дит возникновение эдафотипа, формирующе-
гося в результате действия отбора в услови-
ях техногенного загрязнения внешней среды 
и проявления адаптации к этим условиям. Ре-
зультаты исследований показали, что цветки 
липы сердцевидной незначительно накаплива-
ют токсические элементы из почв, и это важно 
учитывать при планировании мест заготовки 
лекарственного растительного сырья и оцен-
ке его качества [дьякова и др., 2017; дьякова,  
2020].
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ТЕНДЕНЦИИ РАССЕЛЕНИЯ ИНВАЗИВНОГО ВИДА  
ЯРУТОЧКИ СИЗОВАТОЙ (NOCCAEA CAERULESCENS, 
BRASSICACEAE) В КАРЕЛИИ

А. В. Кравченко1,2, О. Н. Бахмет2, В. В. Тарасенко2, В. В. Тимофеева1
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инвазивный вид яруточка сизоватая (Noccaea caerulescens (J. Presl & C. Presl) 
F. K. Mey.) впервые в Республике Карелия зафиксирован в 1909 году в г. сортавале. 
За прошедшие 110 лет стал встречаться здесь довольно часто, причем в дово-
енное время наблюдалось его активное расселение в северном Приладожье. 
дальнейшее продвижение вида к северу и востоку от данной территории происхо-
дит явно замедленными темпами, хотя одиночные находки сделаны почти на самом 
севере республики (п. Пяозерский) и к востоку от онежского озера (п. лобское). 
Такой характер современного распространения вида в Карелии можно связать 
с геохимическими особенностями северного Приладожья. Эта территория отлича-
ется многочисленными месторождениями и рудопроявлениями тяжелых металлов, 
а также обширными выходами на дневную поверхность кристаллического фунда-
мента и, как следствие, почвами с повышенной фоновой концентрацией тяжелых 
металлов. N. caerulescens, как растение-металлофит, нашло здесь благоприятные 
условия для произрастания. Тем не менее можно прогнозировать дальнейшее рас-
селение вида в регионе.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: сосудистые растения; инвазивные виды; Noccaea caerules-
cens; распространение; северо-Запад России.

A. V. Kravchenko, O. N. Bakhmet, V. V. Tarasenko, V. V. Timofeeva. 
DISPERSAL TRENDS OF THE INVASIVE SPECIES ALPINE PENNY-CRESS 
(NOCCAEA CAERULESCENS, BRASSICACEAE) IN KARELIA, NW RUSSIA

An invasive species, Alpine penny-cress (Noccaea caerulescens (J. Presl & C. Presl) 
F. K. Mey.) was for the first time encountered in the Republic of Karelia in the Town 
of Sortavala in 1909. Over the past 110 years, the species has become quite frequent 
in the northern Ladoga area, with a fairly rapid dispersal across the area observed before 
WWII. Further advance of the species to the north and east of this territory has obvious-
ly slowed down, although occasional findings have been reported from the very north 
of the republic (Pyaozersky settlement) and east of Lake Onego (Lobsky settlement). 
Such a pattern of the species’ current distribution in Karelia can be attributed to the geo-
chemical characteristics of the northern Ladoga area. This territory is rich in heavy metal 
deposits and ore occurrences, has numerous and extensive outcrops of the crystalline 
basement, and, as a result, its soils feature elevated background concentrations of heavy 
metals. Being a metallophyte, N. caerulescens found itself in a favorable environment 
here. Nevertheless, there is reason to expect further spread of the species across  
the region.
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Введение

Проблема инвазий чужеродных видов яв-
ляется одной из наиболее актуальных в совре-
менном мире, так как многие инвазивные виды 
ведут к трансформации природных экосистем, 
угрожают природному биоразнообразию, на-
носят ощутимый экономический ущерб хозяй-
ству, а иногда и здоровью человека. в течение 
последних 50 лет сформировалась новая и ин-
тенсивно развивающаяся наука – инвазивная 
(инвазионная) экология; количество направле-
ний исследований инвазий огромно, как и чи-
сло опубликованных работ [Fifty…, 2011; Plant…, 
2013; Rejmánek et al., 2013; Impact…, 2017; Inva-
sion…, 2018 и мн. др.]. обзоры проблем инва-
зий приводились и в отечественной литературе 
[Миркин, наумова, 2001; виноградова и др., 
2010, 2015; Хорун, 2014; виноградова, 2015; 
Vinogradova et al., 2018]. в России в отношении 
объектов растительного мира данное направ-
ление стало интенсивно развиваться только 
в последние 15 лет, после публикации первых 
вводящих в проблему работ [Миркин, наумова, 
2001; гельтман, 2003, 2006; инвазии…, 2003; 
Цвелев, 2003], хотя внимание к чужеродным ви-
дам растений уделяется уже около века в рам-
ках изучения адвентивной фракции флоры. 
одна из групп чужеродных видов, выделенная 
по способности внедряться в естественные со-
общества, – агриофиты – близка к группе ви-
дов, относимых теперь к инвазивным.

в Карелию многие чужеродные виды зане-
сены очень давно, одновременно с колони-
зацией территории современным человеком 
и развитием земледелия, что датируется сере-
диной I тысячелетия н. э. [Vuorela et al., 2001], 
и к настоящему времени они вполне натура-
лизовались. Это широко распространенные 
сорняки сельскохозяйственных культур, руде-
ралы – постоянные спутники селитьбы. время 
и темпы расселения таких видов точно устано-
вить невозможно, так как ботанические иссле-
дования в республике начаты только в первой 
трети XIX века. некоторые виды, занесенные 
в Карелию в давние времена, являются абори-
генными в смежных регионах, и от этих видов 
не требовалось особых «усилий» для осваива-
ния новой территории. Подобные виды неясно-
го флорогенетического статуса обычно относят 
к археофитам (явным или неявным) и нередко 
рассматривают в составе аборигенной фрак-
ции флоры [Preston et al., 2004 и др.].

Процессы инвазии с высокой степенью до-
стоверности можно проследить только на тех 
видах, для которых документально зафикси-
рованы первые факты заноса, натурализации, 
расселения. Ранее нами составлены списки 
инвазивных видов Карелии [Кравченко, Куз-
нецов, 2004; Кравченко и др., 2011], в которые 
вошли около 30 наиболее агрессивных адвен-
тиков. одним из таких видов является яруточка 
сизоватая. Этот вид появился в Карелии около 
века назад и постепенно расселяется из мест 
первоначального заноса, в том числе внедря-
ясь в естественные и полуестественные сооб-
щества.

Материалы и методы

яруточка сизоватая Noccaea caerulescens 
(J. Presl & C. Presl) F. K. Mey. (Thlaspi caerules-
cens J. Presl & C. Presl, T. alpestre L. non Jacq.) – 
травянистый дву-, многолетник с прямым обыч-
но простым стеблем высотой до 40 см. все ра-
стение голое, сизовато-зеленое. Прикорневые 
листья многочисленные, лопатчатые, длинно-
черешковые, собраны в розетку. стеблевые 
листья очередные, сидячие, с ушками, от удли-
ненно-обратнояйцевидных в нижней части сте-
бля до ланцетных выше по стеблю, в количестве 
2–3, реже больше. все листья от цельнокрай-
них до расставленнозубчатых. Цветки правиль-
ные, четырехмерные, около 5 мм в диаметре, 
лепестки длиной 2–4 мм, от белых до розовых, 
чашелистиков 4, они лиловые, в 1,5–3 раза ко-
роче лепестков. Цветки собраны в открытую 
кисть, сначала щитковидную, при плодах удли-
няющуюся, и тогда соцветие может составлять 
около половины длины стебля. Плоды – мно-
госемянные узкообратнояйцевидные крыла-
тые стручочки длиной 6–8 мм с верхушечной 
выемкой глубиной около 1 мм. в Карелии цве-
тет в мае–июне, плодоносит в мае–июле. Раз-
брасывание семян происходит баллистически 
на несколько метров при раскрывании створок 
стручочка. Первичный ареал вида охватывает 
Центральную и Южную европу, вторичный – 
восточную и северную европу [Meyer, 1973; 
Koch et al., 1998; Al-Shehbaz, 2014].

для выяснения распространения и инвазив-
ности этого вида в Карелии были проанализи-
рованы литературные источники и гербарные 
коллекции, хранящиеся в наиболее важных 
с точки зрения представленности региональ-
ной флоры гербариях: Карельского научного 

K e y w o r d s: vascular plants; invasive species; Noccaea caerulescens; dispersal; NW 
Russia.
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центра Ран (PTZ), Университета г. Хельсинки 
(H), Ботанического института (Бин) Ран (LE) 
и Петрозаводского государственного универ-
ситета (PZV). в настоящий момент известно 
123 местонахождения вида в Карелии, 75 из ко-
торых подтверждены гербарными образцами, 
хранящимися в PTZ, 34 – в н, 10 – в PZV и 4 – 
в LE (около 140 гербарных образцов с учетом 
дублетов).

создана база данных, в которую внесе-
ны сведения с этикеток гербарных образцов, 
и на ее основании составлены карты распро-
странения вида в четыре разных по продолжи-
тельности исторических периода после первой 
находки. Первый период несколько длиннее 
других (36 лет) и охватывает 1909–1945 гг., ког-
да область распространения вида в современ-
ных границах Карелии была ограничена только 
северным Приладожьем, входившим до 1917 г. 
в состав великого княжества Финляндского 
как часть Российской империи, впоследствии 
(до 1940 и в 1941–1945 гг.) – в состав неза-
висимой Финляндии, а в 1940–1944 гг. и по-
сле второй мировой войны – в состав сссР 
(в дальнейшем – Российской Федерации). 
остальные три периода одинаковы по продол-
жительности и равны четверти века. второй пе-
риод (1946–1970 гг.) приходится на годы, ког-
да флористические исследования в Карелии 
проводились практически только М. л. Рамен-
ской. Третий и четвертый периоды (1971–1995 

и 1996–2019 гг.) не имеют особой выраженной 
специфики, тем не менее охватывают равные 
промежутки времени и выделение их целесоо-
бразно для оценки тенденций расселения вида.

Результаты и обсуждение

Появление и начало расселения Noccaea 
caerulescens в Карелии достаточно хорошо до-
кументировано: впервые вид (единственный 
экземпляр) зафиксирован в северном Прила-
дожье (Приладожский флористический район, 
иначе – биогеографическая провинция Kare-
lia ladogensis) в 1909 г. [Hällström, 1917], в по-
следующие годы были новые находки недале-
ко от первой – в крупнейшем городе региона 
сортавале и его окрестностях [Hällström, 1917; 
Linkola, 1918]. в первое десятилетие после за-
носа (который, возможно, на самом деле про-
изошел несколько раньше) вид считался очень 
редким [Linkola, 1921]. несколько позднее он 
был выявлен севернее сортавалы – к западу 
от оз. янисъярви, в окрестностях поселений 
Пялкъярви [Huuskonen, 1934], соанлахти и суй-
стамо [Huuskonen, 1939]. видимо, была прео-
долена лаг-фаза, и вид стал распространяться 
более активно (рис. 1), в связи с чем для этой 
территории он уже отнесен к встречающим-
ся довольно часто [Huuskonen, 1945]. однако 
к югу от сортавалы вид впервые отмечен только 
в 1936 г. и был отнесен к числу редких [Räsänen, 

Рис. 1. Количество гербарных образцов Noccaea caerulescens, собранных в разные 10-лет-
ние периоды исследований
Fig. 1. The number of herbarium specimens of Noccaea caerulescens collected at different 
10-year research periods
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1944]. основным итогом является то, что более 
чем за три десятилетия после первой находки 
вид так и не вышел за границы Приладожского 
флористического района. Это легко объясняет-
ся и существованием государственной границы 
между сссР и Финляндией (которая являлась 
и восточной границей Приладожского флори-
стического района), что резко ограничивало 
возможный перенос диаспор, и разным режи-
мом землепользования в двух странах.

сборы N. caerulescens в новых пунктах сде-
ланы после долгого перерыва М. л. Рамен-
ской в 1957 г., а также сотрудниками Бин Ран 
в 1961–1967 гг. в том же Приладожском фло-
ристическом районе (рис. 2). оценка встреча-
емости вида М. л. Раменской в Карелии (рас-
пространение ограничено только северным 
Приладожьем) в разные периоды составления 
сводок по флоре региона несколько отличается 
и имеет тенденцию в сторону уменьшения это-
го показателя – от «очень часто» [Раменская, 
1960] до «часто» [Раменская, андреева, 1982] 
и «довольно часто» [Раменская, 1983].

активизация флористических исследований 
в Карелии начиная с 1980-х годов привела к по-
явлению новых данных о виде: выявлено 84 но-
вых пункта произрастания (рис. 2), что состав-
ляет 68,3 % от всех уже известных. основная 
часть местонахождений по-прежнему сконцен-
трирована в южной части республики – в При-
ладожском (69,9 % всех сборов), Заонежском, 
суоярвском (по 12,2 %) и олонецком (3,3 %) 
флористических районах. К востоку от онежско-
го озера вид отмечен единожды (пос. лобское). 
в северной подзоне тайги известен только 
в двух пунктах – по одному в Кемском (бывшее 
с. ладвозеро) и Топозерском (пос. Пяозерский) 
флористических районах. в послевоенные де-
сятилетия вид постепенно, хотя и явно замед-
ленными по сравнению с первыми двумя-тремя 
десятилетиями после заноса темпами рассе-
ляется в северном и восточном направлении 
[Кравченко, 2007]. Места сбора N. caerules-
cens на территории Карелии в разные периоды 
представлены на рис. 2.

есть по крайней мере два вероятных объ-
яснения замедленного продвижения вида 
в северном и восточном направлениях (по от-
ношению к северному Приладожью). одно 
из них представляется очевидным и связано 
со спадом сельхозпроизводства, сопровожда-
ющимся сокращением пашни, ликвидацией 
деревень, резким снижением перевозки сель-
хозгрузов и передвижения техники, зараста-
нием лугов – основного местообитания вида. 
второй причиной может быть существование 
своеобразного геохимического «барьера», от-

деляющего северное Приладожье от осталь-
ной территории республики. вероятность этого 
объяснения подкрепляется тем обстоятель-
ством, что N. caerulescens обладает весьма 
специфическими экологическими особенно-
стями – является видом-металлофитом, гипер-
аккумулятором тяжелых металлов (особенно 
кадмия, свинца и цинка), способным накапли-
вать их в различных органах и тканях без замет-
ного ущерба для себя в концентрациях, превы-
шающих фоновые значения (присущие другим 
видам растений) на два порядка [Brown et al., 
1995; Koch et al., 1998 и др.].

северная и северо-восточная границы рай-
она массового распространения N. caerules-
cens в северном Приладожье очень хорошо 
коррелируют с зоной сочленения Карельского 
архейского кратона (к северу) и протерозой-
ской свекофеннской складчатой области (к югу) 
[светов, свириденко, 2005; Куликов и др., 2017 
и др.]. с ладожской минерагенической эпохой 
(2,10–1,75 млрд лет) связаны разнообразные 
по генезису многочисленные полиметалличе-
ские, редкометалльные, благороднометалль-
ные месторождения и рудопроявления в север-
ном Приладожье, в том числе свинцово-цинко-
вые [Минерально-сырьевая…, 2005; голубев 
и др., 2011; свириденко, 2019]. Безусловное 
и очень сильное влияние геологического фун-
дамента на биоту северного Приладожья свя-
зано с тем, что этот регион приурочен преиму-
щественно к скальному и денудационно-тек-
тоническому типам ландшафта [волков и др., 
1990], характеризующимся многочисленными 
скальными обнажениями, а также маломощны-
ми рыхлыми отложениями с местным обломоч-
ным материалом, в результате чего почвы обо-
гащаются тяжелыми металлами.

Большая часть находок во все периоды на-
блюдений (в сумме 83 %) сделаны на террито-
риях, относящихся к скальному и денудацион-
но-тектоническому типам ландшафта (табл.). 
Последующее расселение вида из Приладожья 
происходило на территориях, относящихся 
к водно-ледниковому холмисто-грядовому типу 
ландшафта, в котором обнажения коренных по-
род не так часты и приурочены почти исключи-
тельно к берегам озер и рек, которые в Карелии 
весьма многочисленны. в последнюю очередь 
вид появился на озерных и озерно-ледниковых 
равнинах, где выходы скал отсутствуют.

ландшафты, заселяемые N. caerulescens, 
характеризуются достаточно контрастными 
почвенными условиями. в скальном и денуда-
ционно-тектоническом типах ландшафта в ав-
томорфных условиях почвообразования (толь-
ко в таких встречается N. caerulescens) наряду 
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Рис. 2. Места сбора Noccaea caerulescens в Карелии в разные исторические периоды
Fig. 2. Findings of Noccaea caerulescens in Karelia in different historical periods
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с подзолами иллювиально-железистыми ши-
роко распространены подбуры и примитивные 
почвы, отличающиеся повышенной каменисто-
стью. в водно-ледниковом холмисто-грядо-
вом типе ландшафта абсолютно преобладают 
подзолы иллювиально-железистые. на озер-
ных и озерно-ледниковых равнинах преимуще-
ственно распространены подзолистые почвы 
и подзолы иллювиально-железистые. в почвах 
двух последних типов ландшафта местный об-
ломочный материал представлен либо незна-
чительно (в первом случае), либо отсутствует 
(во втором). Резкие отличия в каменистости 
почв могут быть одной из двух основных при-
чин, препятствующих продвижению вида в се-
верном и восточном  направлениях.

вторая вероятная причина, препятствую-
щая распространению вида, представляет со-
бой геохимический барьер – пояс из осадочных 
карбонатных пород (тулмозерская ятулийско-
людиковийская система [свириденко, светов, 
2008]) и ассоциированных с ними карбонати-
зированных морен, ограничивающий с севера 
и востока область распространения вулкано-
генных пород северного Приладожья и протя-
нувшийся от оз. Малое янисъярви на западе 
на восток-юго-восток по линии оз. Уксуярви – 
оз. Хиисъярви – оз. Тулмозеро – оз. ведлозе-
ро – оз. синемукса. обогащенные доломито-
вым обломочным материалом почвы способны 
связывать значительную часть тяжелых метал-
лов, поступающих в почву с вулканическими 
породами, обеспечивая их сток вниз по почвен-
ному профилю и ограничивая доступность для 
N. caerulescens. далее к югу этот барьер выхо-
дит на олонецкую озерную равнину, сложенную 
сортированными песками с полным отсутстви-
ем или слабой представленностью скального 
обломочного или валунного материала как по-

ставщика тяжелых металлов, что также может 
ограничивать расселение вида, не обеспечи-
вая никаких преимуществ по сравнению с ви-
дами местной флоры. впрочем, N. caerulescens 
не менее успешно произрастает и на почвах, 
не обогащенных тяжелыми металлами, что дает 
основания квалифицировать вид как псевдоме-
таллофит [Baker, 1987].

сравнение ареала N. caerulescens (рис. 2 
и 3) и ареалов загрязнения почв и мхов тяжелы-
ми металлами в Карелии [Федорец и др., 2008, 
2015] показывает высокую степень сходства 
областей с максимальной плотностью находок 
вида и фонового повышенного содержания 
свинца. высокая корреляция мест произраста-
ния N. caerulescens с обогащенными тяжелы-
ми металлами почвами выявлена, в частности, 
в великобритании [Ingrouille, Smirnoff, 1986].

источником заноса вида в Карелию, как 
и в северную европу в целом, являлись преи-
мущественно семена травосмесей, привози-
мые в последние десятилетия XIX в. из Цент-
ральной европы для улучшения лугов и паст-
бищ, устройства газонов в парках, на усадьбах. 
второстепенными источниками заноса явля-
лись также различные грузы, доставляемые 
в морские порты, особенно сено, а также куль-
тивирование в ботанических садах [Hylander, 
1943].

в условиях Карелии в местах заноса 
N. caerulescens успешно размножается семен-
ным путем. Расселение из мест заноса проис-
ходит самостоятельно вдоль дорог, а на даль-
ние расстояния – с участием транспорта 
и перевозимых сельхозгрузов. в результате 
довольно быстро вид освоил такие полуестест-
венные местообитания, как суходольные луга 
(рис. 3), которые во все периоды экспансии 
вида являются основным типом местообита-

динамика расселения Noccaea caerulescens в Карелии на территориях, относящихся к ландшафтам различ-
ного типа
Dynamics of Noccaea caerulescens spreading in the landscapes of different types

Тип ландшафта (обобщенный)
Type of landscape (generalized) 

Периоды, гг.
Time periods, years

1909–1938 1957–1967 1982–1995 1996–2019 1909–2019
число образцов (%)

number of specimens (%) 
скальный Rocky 15 (50,0) 4 (44,4) 7 (30,5) 19 (31,1) 45 (36,6) 
денудационно-тектонический грядовый
Tectonic denudation ridge plain 15 (50,0) 3 (33,4) 11 (47,8) 28 (45,9) 57 (46,3) 

водно-ледниковый холмисто-грядовый
Glacial and glaciofluvial hilly-ridge plain - 2 (22,2) 5 (21,7) 2 (3,3) 9 (7,3) 

озерные и озерно-ледниковые равнины
Lacustrine, glaciolacustrine plain - - - 12 (19,7) 12 (9,8) 

всего
Total 30 (100,0) 9 (100,0) 23 (100,0) 61 (100,0) 123 (100,0) 
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ния. следует отметить, что обочины дорог – 
одного из основных путей расселения вида – 
обычно заняты лугоподобными сообществами 
(в той или иной степени подвергающимися пе-
риодическим нарушениям, обогащенными ад-
вентивными видами растений и т. п.) и вполне 
могут быть включены в категорию «луга». Кро-
ме того, придорожные биотопы дополнитель-

но загрязнены свинцом, поступающим от ав-
тотранспорта [никифорова, 1975; Медведева 
и др., 2019 и др.].

на начальных этапах колонизации вид не-
редко фиксировался в Карелии на обрабаты-
ваемых землях как сорное растение (рис. 4), 
однако в послевоенное время в таких место-
обитаниях он не отмечался. возможно, отчасти 
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Рис. 3. Распределение гербарных образцов Noccaea caerulescens по основным типам эко-
топа за весь период наблюдений.
Здесь и на рис. 4: сег-рудер – сегетально-рудеральные

Fig. 3. Distribution of herbarium specimens of Noccaea caerulescens by major types of habitat for 
the entire observation period.
Here and in Fig. 4: seg-ruder – segetal-ruderal

Рис. 4. Распределение гербарных образцов Noccaea caerulescens по типам экотопа в от-
дельные периоды исследований (n – число гербарных образцов)
Fig. 4. Distribution of herbarium specimens of Noccaea caerulescens by types of habitat in diffe-
rent research periods (n – number of herbarium specimens)
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это связано с резким сокращением площади 
пашни и переходом этих земель в разряд лугов, 
отчасти с приоритетами ботанических иссле-
дований, в которых основное внимание уде-
ляется естественной растительности и мень-
шее – сорно-полевой.

Кроме вторичных биотопов вид внедряется 
в естественные сообщества – сосновые леса 
на песчаных почвах. неоднократно отмечен 
и в производных березняках, но в данном слу-
чае N. caerulescens является чаще реликтом 
предшествующих лесу луговых сообществ. лег-
ко осваивает также ксерофитные луга на скалах 
и иную несомкнутую скальную растительность 
(которая в Карелии изобилует редкими и ох-
раняемыми видами растений и грибов [Крас-
ная…, 2007]). Реже вид отмечается во вторич-
ных местообитаниях, связанных с активной 
хозяйственной деятельностью человека (газо-
ны, свалки, скверы, железнодорожные насы-
пи и др., которые нами объединены в сборную 
группу «сегетально-рудеральные экотопы»). 
несмотря на внедрение в леса, N. caerulescens 
остается видом преимущественно открытых 
местообитаний.

Заключение

За более чем век после появления в Ка-
релии N. caerulescens стал обычным компо-
нентом различных типов вторичных и близ-
ких к естественным растительных сообществ 
в Cеверном Приладожье. Будучи металлофи-
том, N. caerulescens нашел здесь благоприят-
ные условия произрастания в различных типах 
растительных сообществ, формирующихся 
на почвах, обогащенных тяжелыми металла-
ми. Учитывая то, что вид широко расселился 
в скандинавии и Финляндии [Mossberg, Sten-
berg, 2003; Lampinen, Lahti, 2019; Noccaea…, 
2019], есть основания ожидать дальнейшего 
продвижения вида на север и восток и в Каре-
лии. Так как N. caerulescens является важней-
шим модельным видом для изучения физио-
логических процессов устойчивости растений 
в условиях загрязнения окружающей среды 
тяжелыми металлами [Baker, 1987; Cosio et al., 
2004 и др.], сложились благоприятные условия 
для изучения в природе механизмов адаптации 
вида на северо-восточной границе прогрес-
сирующего вторичного ареала. свойство вида 
накапливать аномальные концентрации тяже-
лых металлов позволяет рассматривать его как 
потенциальный фиторемедиатор, например, 
в зоне воздействия аэротехногенных выбросов 
Костомукшского гоКа.

Работа проводится в рамках государствен-
ного задания КарНЦ РАН при частичной под-
держке РФФИ (проект № 18-44-100010 р_а). 
База данных о гербарных образцах создана 
в рамках проекта DIAS (KA 5046).

Авторы выражают признательность курато-
рам гербариев за возможность ознакомиться 
с хранящимися в них образцами N. caerules-
cens, а также анонимным рецензентам за кон-
структивные замечания.
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СООБЩЕСТВА ВОДНЫХ БЕСПОЗВОНОЧНЫХ СТАРЕЙШЕГО 
ВОДОХРАНИЛИЩА РЕСПУБЛИКИ КОМИ

О. Н. Кононова, М. А. Батурина
Институт биологии Коми научного центра Уральского отделения РАН, Сыктывкар, Россия

изучены состав и структура зоопланктона и зообентоса старейшего малого водо-
хранилища Республики Коми, непрерывно существующего с 1758 г. в период ис-
следований с 2007 по 2017 г. в нем было установлено 85 видов и форм планктон-
ных животных и 21 таксономическая группа донных беспозвоночных. Благодаря 
стабильному уровенному режиму и небольшой степени зарастания водными ма-
крофитами в водоеме функционировали устойчивые планктонные и бентосные 
сообщества, отличающиеся постоянством видового состава и количественного 
развития. снижение уровня воды способствовало увеличению степени трофно-
сти его вод, росту таксономического обилия и количественных показателей зоо-
планктона и зообентоса, перестройке лидирующих групп в сообществах, сокраще-
нию состава доминантных комплексов. Форсированное повышение уровня воды 
по окончании восстановительных работ сооружений Кажимского гидроузла при-
вело к затоплению обширной береговой территории, что изменило экологическое 
состояние водоема. в сообществах водных беспозвоночных наблюдалось умень-
шение количественных показателей развития, снижение числа таксонов и видово-
го разнообразия, изменение в доминантных комплексах.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: зоопланктон; зообентос; антропогенное влияние; уровень 
воды; малые водохранилища.

O. N. Kononova, M. A. Baturina. COMMUNITIES OF AQUATIC 
INVERTEBRATES IN THE OLDEST STORAGE RESERVOIR IN THE KOMI 
REPUBLIC

The species composition and structure of zooplankton and zoobenthos were studied 
in the Komi Republic’s oldest small storage reservoir, which has operated continuous-
ly since 1758. Over the period from 2007 to 2017, 85 species and forms of zooplankton 
and 21 taxonomic groups of benthic invertebrates were identified. At the initial stage 
of the research, as the water level in the reservoir was stable and the growth of aquatic 
macrophytes was minor, the reservoir’s planktic and benthic communities was stable 
in the species composition and quantities. Lowering of the water level promoted the reser-
voir’s water trophicity, triggered a rise in the taxonomic abundance and quantities of zoo-
plankton and zoobenthos, a change of the communities’ leading groups, and a reduction 
in the composition of the dominant complexes. When the water level was boosted up after 
the restoration of the Kazhimsky hydroelectric installations was over, a vast shore area was 
flooded, modifying the reservoir’s ecological status. Changes in aquatic invertebrate com-
munities included a decrease in the quantitative indicators of development, a reduction 
in the number of taxa and species diversity, alteration of the dominant complexes.

K e y w o r d s: zooplankton; zoobenthos; human impact; water level; small storage reser-
voirs.
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Введение

с древнейших времен человечество изме-
няло окружающий ландшафт под свои нужды, 
в том числе преобразовывая речные долины 
и озерные чаши в водохранилища, использу-
емые для орошения сельскохозяйственных 
земель и водоснабжения [авакян и др., 1987]. 
с ростом промышленности появилась необхо-
димость в формировании водохранилищ для 
обеспечения энергией заводов и электростан-
ций, а также для сезонного регулирования реч-
ных стоков. со временем поддержание многих 
из них в рабочем состоянии стало экономиче-
ски невыгодно, вследствие чего подавляющее 
большинство созданных в XVIII–XIX вв. водо-
хранилищ прекратили свое существование: 
были спущены или из-за ветшания и разруше-
ния конструкций плотин постепенно обмелели 
и превратились в заболоченные, зарастающие 
водоемы.

в Республике Коми еще в первой половине 
XX века функционировало примерно 18 малых 
водохранилищ [Биологическое…, 2012]. К на-
стоящему времени их осталось три, и только 
одно из них, Кажимское, в связи с исторической 
значимостью и продолжительной непрерывной 
историей существования, внесе но в «Кадастр 
особо охраняемых природных территорий 
Республики Коми» [2014] как водный памят-
ник природы. Это старейшее водохранилище 
республики образовано зарегулированием 
р. Кажим (притока р. вычегды второго порядка) 
и введено в эксплуатацию в 1758 г. для обес-
печения водоснабжения чугунолитейного про-
изводства, которое действовало до 1942 г. Ка-
жимскую плотину несколько раз реконструиро-
вали: в конце 1950-х гг. – в связи с возведением 
приплотинной гЭс мощностью 300 квт и в кон-
це 1990-х гг. – в связи с обветшанием кон-
струкций водосброса; тогда же было принято 
решение о выведении гЭс из эксплуатации. 
Капитальный ремонт сооружений Кажимского 
гидроузла проведен в 2011–2012 гг. водоем 
в настоящее время используется в рекреаци-
онных целях и для водоснабжения прилега-
ющего к нему поселка [особо охраняемые…,  
2011].

Благодаря особенностям морфологии и ги-
дрологии в малых водохранилищах создаются 
условия, близкие к естественным, что способ-
ствует развитию в них высокопродуктивных со-
обществ [Буторин, Успенский, 1984; Батурина 
и др., 2017; Kononova, Fefilova, 2018; Кононова 
и др., 2019], играющих большую роль в поддер-
жании и восполнении биологических ресурсов 
более крупных водоемов. Кроме того, образуя 

дополнительные ниши, они служат резервация-
ми для многих редких видов, и это вносит свой 
вклад в увеличение биоразнообразия региона, 
в котором они расположены. вместе с тем не-
большие размеры малых водохранилищ дела-
ют их более уязвимыми для воздействия нега-
тивных факторов как природного, так и антро-
погенного происхождения [Dulic et al., 2014]. 
однако зачастую вследствие незначительных 
размеров и небольшого хозяйственного значе-
ния исследованием и сохранением их биологи-
ческого разнообразия пренебрегают [Moreira 
et al., 2016], а оценку экологического состояния 
проводят лишь для решения конкретных задач 
[Малая…, 1989].

возраст искусственных водоемов играет 
ключевую роль, определяя видовое богатст-
во, разнообразие населяющих его сообществ 
и более сложные внутрисистемные связи [анд-
роникова, 1996; Alfonso et al., 2010]. Благодаря 
масштабному строительству крупных гидро-
технических сооружений в 1950–80-е годы [из-
майлова, 2018] и, как следствие, ежегодному 
наблюдению за становлением и функциониро-
ванием этих экосистем к настоящему време-
ни накоплен большой объем данных о составе 
биоты и происходящих в них процессах [Куй-
бышевское…, 1983; гольд и др., 1996; лаза-
рева, 2010 и др.]. однако из-за существенных 
различий по гидрологическим и морфологиче-
ским параметрам выявленные закономерности 
не всегда можно экстраполировать на малые 
водохранилища. Кроме того, в отличие от круп-
ных [Биологические…, 1984; Rogozin, 2013], 
сведений о биоте возрастных малых водо-
хранилищ крайне мало [Куликова, Рябинкин, 
2015], что и определило цель нашей работы: 
на примере Кажимского водохранилища по-
казать состав и структуру сообществ водных 
беспозвоночных животных, выявить их реакцию 
на негативное антропогенное воздействие.

Материалы и методы

Кажимское водохранилище располо-
жено в подзоне средней тайги (N60.361°, 
E51.621°). Это проточно-русловой водоем до-
линного типа. По размерным характеристикам 
(S = 1,45 км2) его можно отнести к ка тегории 
«малых» [авакян и др., 1987]. Максимальные 
глубины (до 8,8 м) отмечены у плотины и вдоль 
старого речного русла, на остальной аквато-
рии глубина не превышала 2–3 м. Преоблада-
ют песчаные и илистые грунты. вода отлича-
ется низкой минерализацией (до 100 мг/дм3), 
прозрачно сть варьирует от 0,5 до 0,8 м. По со-
отношению главных ионов водоем относится 
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к гидрокарбонатно-кальциевому типу. актив-
ная реакция среды слабощелочная [Батури-
на и др., 2017]. Температура поверхностного 
слоя воды в период исследований составила: 
в 2007–2008 и 2013 гг. – 22,3–24,7 °с, в 2014 г. – 
18,7–19,9 °с и в 2017 г. – 19,0–20,8 °с. степень 
зарастания водохранилища 10–12 % [Батурина 
и др., 2017]. с 2007 по 2015 г. на водоеме функ-
ционировало холодноводное садковое хозяй-
ство по разведению форели и карпа, площадь 
которого не превышала 1 % площади водохра-
нилища.

на период исследований 2007–2008 гг. 
уровень воды в водохранилище был ниже нор-
мального подпорного уровня из-за аварийно-
го состояния плотины. в 2011–2012 гг. на вре-
мя ремонта плотины водоем был спущен до 
минимально возможного уровня. в августе 
2013 г. Кажимское водохранилище вновь на-
полнили до нормального подпорного уровня, 
что привело к значительному подтоплению бе-
регов, частичному заболачиванию водосбор-
ной территории и впоследствии к ухудшению 
экологического состояния водоема: увеличе-
нию цветности воды, минерализации, концен-
трации взвешенных веществ, зна чений БПК5 
и ХПК, а также концентрации основных биоген-
ных элементов (общий азот и фосфор), марган-
ца и железа [Батурина и др., 2017].

исследования на водоеме были проведены 
в августе 2007–2008 гг., июле 2013 г. (до под-
нятия уровня воды), августе 2014 (только зоо-
планктон) и 2017 гг. Пробы ежегодно отбирали 
по гидробиологическим разрезам, от верхней, 
«речной» части до приплотинной. в литорали 
собирали интегральные пробы, вклю чающие 
максимально возможное количество биотопов. 
Зоопланктон: на глубоководных участках – се-
тью джеди, в прибрежье – посредством филь-
трации 50–100 л воды через планктонную сеть 
апштейна с размером ячеи 80 мкм, с последу-
ющей фиксацией 4% формалином. Зообентос: 
на мягких грунтах – дночерпа телем Петерсена 
(с площадью захвата 1/40 м2), на небольших 
глубинах и на плотных грун тах – гидробио-
логическим скребком (длина лезвия – 0,3 м, 
протягивание скребка – 1 м). грунт промыва-
ли через капроно вое сито с размером ячеи 
230 мкм. Пробы фиксировали 4% формалином. 
Камеральную обработку образцов с последую-
щим микроскопированием осуществляли в ла-
бораторных условиях по: [Методика…, 1975]. 
индивидуальный вес организмов зооплан ктона 
рассчитывали по формулам Балуш киной – вин-
берга и Ejsmont – Karabin [Кононова, Фефило-
ва, 2018]. в работе анализировали усреднен-
ные результаты по численности и биомассе 

зоопланктона и зообентоса, полученные для 
каждого периода исследований. доминантные 
виды выделяли по относитель ной численности 
и биомассе, за нижнюю гра ницу доминиро-
вания принимали обилие или биомассу – 5 % 
от суммарных значений. для оценки видового 
богатства сообществ зоопланктона исполь-
зовали индекс Маргалефа (dMg) [Песенко, 
1982]. Трофический статус водоема оценивали 
по биомассе зообентоса в соответствии с клас-
сификацией с. П. Китаева [2007] и индексу 
видового разнообразия Шеннона – Уивера, 
рассчитанного по биомассе зоопланктона (НB, 
бит/г) [андроникова, 1996]. для оценки качест-
ва воды использовали отношение общей чис-
ленности олигохет к общей численности дон-
ных организмов (Nolig/Ntot), выраженное в про-
центах [организация…, 1992]. достоверность 
различий численности и биомассы зоопланкто-
на и зообентоса между выборками проб опре-
деляли при помощи U-критерия Манна – Уитни 
[лакин, 1990], который рассчитывали с исполь-
зованием Statistica 6.0 для Windows.

Результаты и обсуждение

Продолжительная история существова-
ния водоема определила богатый видовой со-
став населяющего его зоопланктона. с 2007 
по 2017 г. было найдено 85 видов и форм планк-
тонных животных, в том числе 45 – коловраток 
(Rotifera), 32 – ветвистоусых раков (Cladocera) 
и 8 – веслоногих раков (Copepoda). в составе 
планктонной фауны отмечены и редкие для ре-
гиона виды, среди которых Rhynchotalona fal-
cata (Sars) и Macrochaetus subquadratus Perty 
обитают только в Кажимском водохранилище 
[Kononova, Fefilova, 2018]. в 2017 г., в сравне-
нии с исследованиями, проведенными ранее 
[Kononova, Fefilova, 2018], в планктоне были 
обнаружены шесть новых для водохранилища 
видов коловраток: Trichocerca (D.) similis (Wi-
erzejski), Ascomorpha ecaudis Perty, Synchaeta 
tremula (Müller), Ploesoma lenticulare Herrick, 
Asplanchna priodonta Gosse и Platyias quadricor-
nis (Ehrenberg) и один вид ветвистоусых раков – 
Ilyocryptus sordidus (Lievin). все они являются 
обычными представителями планктонных со-
обществ водоемов исследуемой территории.

среди донных беспозвоночных отмечена 
21 таксономическая группа. По всей аквато-
рии водоема встречались личинки хирономид 
(Chironomidae) и малощетинковые черви (Oli-
gochaeta), низшие ракообразные (Copepoda, 
Cladocera) и моллюски (Mollusca), преимуще-
ственно в прибрежной зоне – личинки поденок 
(Ephemeroptera).
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в первые годы наших исследований 
(2007–2008 гг.) в зоопланктоне найдено 48 
видов и форм. Преобладали среди них ветви-
стоусые раки, около 50 % которых составляли 
представители сем. Chydoridae (13 видов) и ко-
ловратки: сем. Synchaetidae (4 вида), Tricho-
cercidae и Euchlanidae (по 3 вида) (рис. 1). Ко-
личественное развитие зоопланктона было не-

высоким (рис. 2). доминировали в планктоне 
ветвистоусые раки (61 % численности и 88 % 
биомассы зоопланктона), в основном за счет 
мелких форм (табл. 1). Крупные виды кладоцер 
были малочисленны, но вносили свой вклад 
в формирование биомассы (табл. 1).

в составе зообентоса в этот период отмече-
но 16 групп донных беспозвоночных, из кото-

Рис. 1. Распределение числа видов в группах зоопланктона Кажимского водохранилища в период 
исследований
Fig. 1. Distribution of species number in groups of zooplankton of the Kazhim reservoir during the re-
search period
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Рис. 2. динамика численности (N, тыс. экз./м3) и биомассы (B, г/м3) зоопланктона в Кажимском 
водохранилище в период исследований.
Здесь и на рис. 3: вертикальные линии на графиках – стандартная ошибка

Fig. 2. Dynamics of abundance (N, thousand ind./m3) and biomass (B, g/m3) of zooplankton in the Kazhim 
reservoir during the research period.
Here and in Fig. 3: vertical lines on the graphs – standard error
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рых более 37 % таксонов относились к амфи-
биотическим насекомым. Количественные по-
казатели развития зообентоса были невысоки 
(рис. 3): основную долю численности и биомас-
сы составляли Chironomidae (lv) и Oligochaeta, 
и наряду с ними примерно 30 % численности 

приходилось на долю бентосных микроракооб-
разных, преимущественно Cladocera (рис. 4).

После снижения уровня воды в 2011–2013 гг. 
в водохранилище наблюдали рост видового 
богатства планктонных организмов (табл. 2), 
в основном за счет коловраток и ветвистоусых 
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Рис. 4. вклад (%) групп донных организмов в общую численность (а) и биомассу (Б) бентоса 
Кажимского водохранилища.
* – без учета личинок Chironomidae

Fig. 4. Share (%) of groups of benthic organisms in the total abundance (A) and biomass (Б) of benthos 
of the Kazhim reservoir.
* – excluding Chironomidae larvae

Рис. 3. динамика численности (N, тыс. экз./м2) и биомассы (B, г/м2) бентоса в Кажимском водохра-
нилище в период исследований
Fig. 3. Dynamics of abundance (N, thousand ind./m2) and biomass (B, g/m2) of benthos in the Kazhim 
reservoir during the research period
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раков (рис. 1). Произошло увеличение числа 
видов не только литоральных форм зоопланк-
тона (за счет представителей родов Eucyclops, 
Picripleuroxus, Alona, Graptoleberis, Lindia, As-
pelta, Lecane, Macrochaetus и ряда др.), но и эв-
планктонных, среди которых отмечены Limno-
sida frontosa Sars, Daphnia cucullata G. O. Sars, 
Polyarthra luminosa, Asplanchna henrietta, Ke-
ratella quadrata (Müller), K. cochlearis (Gosse), 
K. serrulata curvicornis Rylov, Hexarthra mira 
(Hudson) и др. в то же время из планктона вы-
пали 10 видов, включая крупных Simocepha-
lus vetulus (O. F. Müller) и Daphnia longispina 
O. F. Müller.

Как и в планктоне, в составе зообентоса 
в этот период наблюдали наибольшее (21) чи-
сло таксонов. Только в 2013 г. в пробах встре-
чались Hydrozoa, Tardigrada, Odonata, Megalo-
ptera, Hemiptera, Collembola. Помимо олигохет, 
моллюсков и личинок хирономид значитель-
ную долю в общей структуре зообентоса со-
ставляли еще 12 групп, в том числе личинки 
амфибиотических насекомых, заметную роль 
среди которых играли таксоны, характерные 
для прибрежной зоны водоемов и зарослей 
 макрофитов.

Увеличение таксономического богатства, 
вероятно, обусловлено морфологическими 
и гидрологическими особенностями Кажим-
ского водохранилища, в котором значительная 
часть акватории по своим параметрам (глуби-
не, зарастанию водными макрофитами и др.) 
соответствует литоральной зоне крупных глу-
боководных водохранилищ. и если в последних 
в результате изменений уровенного режима 
обычно происходит резкое осушение обшир-
ной площади литорали и, как следствие, гибель 
сообществ, ее населяющих [авакян, Ривьер, 
2000; Зарубина, ермолаева, 2014], то в ма-
лых водоемах эти процессы происходят более 
плавно за счет широкой мелководной зоны, 
а вновь образованные в результате снижения 
уровня воды ниши успешно заселяются ви-
дами, попадающими в водоем с водосборной 
территории.

в этот период наблюдали и значительный, 
в сравнении с 2007–2008 гг., рост обилия – в 8 

раз (при p < 0,005) и биомассы – в 2 раза (при 
p < 0,034) зоопланктона (рис. 2). в планктон-
ных сообществах наряду с ветвистоусыми ра-
ками, образующими 41 % численности и 49 % 
биомассы всего зоопланктона, увеличилась 
роль коловраток (54 и 47 % соответственно). 
При этом состав доминантных комплексов со-
кратился, при увеличении роли в них индика-
тора эвтрофных условий Bosmina (B.) longiros-
tris (табл. 1) и выпадении из числа доминант 
фитофильных видов, что, возможно, связано 
с сокращением площади литорали, заросшей 
макрофитами (табл. 1). Происходящие в планк-
тоне изменения, а также увеличение количест-
венных показателей зообентоса (рис. 3) кос-
венно свидетельствовали о росте трофности 
вод водохранилища. на повышение трофиче-
ского статуса водоема указывали и снижение 
значения индекса видового разнообразия (нв) 
(табл. 2): от мезо-эвтрофного в 2007–2008 гг. 
к эвтрофному в 2013 г., и показатели биомассы 
зообентоса – от α- до β-мезотрофного.

После завершения реконструкции плотины 
в августе 2013 г. водохранилище было вновь 
наполнено до нормального уровня. При этом 
невыполнение необходимых в таких случаях 
работ по расчистке береговой линии привело 
к негативным последствиям. в результате де-
струкции затопленных почв, переработки бере-
гов, разложения растительности, поступления 
болотных вод и большого количества взвешен-
ных веществ произошли изменения в хими-
ческом составе вод водохранилища; скопле-
ние на поверхности песчано-илистых грунтов 
мощного слоя детрита, кроме того, вследствие 
массовой гибели низших раков произошло об-
разование «кладоцерового» ила. оторванные 
от затопленных торфяников участки образо-
вали плавающие острова. Повышение троф-
ности вод водохранилища способствовало ин-
тенсивному развитию водорослей, достигших 
стадии цветения уже к 2014 г., из-за чего вода 
по всей аква тории окрасилась в зеленый цвет 
[Батурина и др., 2017]. в зоопланктоне к 2014 г. 
произошло снижение всех показателей разви-
тия (рис. 1 и 2). из видового состава выпали 
придонные обитатели мелководий: веслоногие 
раки родов Eucyclops и Ectocyclops, коловратки 
сем. Lecanidae и около половины представите-
лей сем. Chydoridae среди ветвистоусых раков 
и др. исчезли такие редкие для региона виды, 
как Limnosida frontosa, Ophryoxus gracilis Sars, 
Rhynchotalona falcata и Macrochaetus subqua-
dratus. в планктоне как по численности (88 %), 
так и по биомассе (60 %) стали превалировать 
коловратки, а веслоногие раки сократили свою 
численность и биомассу в 109 и 85 раз соот-

Таблица 2. динамика структурных показателей зоо-
планктона в Кажимском водохранилище в период 
исследований
Table 2. Dynamics of structural indices of zooplankton 
in the Kazhim reservoir during the research period
Показатель

Index 2007–2008 гг. 2013 г. 2014 г. 2017 г.

Mg 1,7 ± 0,2 2,0 ± 0,2 1,3 ± 0,5 1,3 ± 0,1
HB 2,0 ± 0,3 1,5 ± 0,2 1,1 ± 0,3 1,7 ± 0,2
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ветственно (при p < 0,028). Произошли изме-
нения и в комплексе ведущих видов (табл. 1). 
в состав доминант вошли мелкие эвпланктон-
ные коловратки, индикаторы эвтрофных усло-
вий. возросла значимость Asplanchna henri-
etta, популяции которого способны достигать 
значительных величин в водоемах с высоким 
уровнем трофности [лазарева и др., 2007; 
Gladyshev et al., 2010]. об ухудшении условий 
среды свидетельствовало и максимально низ-
кое в 2014 г. значение индекса информацион-
ного разнообразия, характеризующее водоем 
как эвтрофный (табл. 2).

в 2017 г., спустя четыре года после окончания 
ремонтных работ, в зоопланктоне водохранили-
ща наблюдались увеличение таксономического 
состава (рис. 1) и рост видового разнообразия 
(табл. 2), хотя распределение плотности видов 
еще оставалось на прежнем уровне (табл. 2), 
что было обусловлено низкими показателями 
количественного развития планктонных орга-
низмов (рис. 2). Как в численности (47 и 31 %), 
так и в биомассе (62 и 35 %) зоопланктона вновь 
возросла роль ветвистоусых и веслоногих ра-
ков. Большую часть доминантного комплекса 
составляли Bosmina (B.) longirostris и ювениль-
ные формы Cyclopoida (табл. 1), что свидетель-
ствовало о продолжающихся на акватории во-
дохранилища процессах эвтрофирования.

в донных сообществах к 2017 г. в два раза 
снизилось (до 10) число таксономических 
групп. в составе бентоса не были обнаружены 
Coleoptera, Harpacticoida, Hydracarina, Hydro-
zoa, Tardigrada, Odonata, Megaloptera, Hemipte-
ra, Collembola. Значительно сократились его 
численность и биомасса (рис. 4). Произошли 
изменения в структуре бентических сообществ: 
малощетинковые черви стали более многочи-
сленными (рис. 4), фауна их приобрела преи-
мущественно тубифицидный характер на фоне 
угнетения п/сем. Naidinae, преобладавших 
в бентосе в 2013 г. в общей биомассе ведущие 
позиции заняли олигохеты и личинки хироно-
мид, при том, что доля прочих групп и в чис-
ленности, и в биомассе стала незначительной 
(не более 5 %). вследствие обеднения донных 
сообществ по показателям биомассы бенто-
са согласно «шкале трофности» [Китаев, 2007] 
Кажимское водохранилище перешло в класс 
«ультра-олиготрофный водоем». оценка каче-
ства вод водохранилища, проведенная на ос-
новании соотношения крупных таксонов («оли-
гохетный» индекс), согласно классификации 
Росгидромета, показала наличие загрязнения 
в водоеме: соотношение Nol/Ntotal увеличилось 
в 1,5 раза и составило более 60 % по сравне-
нию с предыдущими периодами наблюдений.

Заключение

водохранилища – искусственно создан-
ные природно-техногенные системы. Условия 
обитания водных организмов в них находятся 
в тесной зависимости не только от природных 
факторов, но и от хозяйственной деятельности 
человека, особенно от характера регулирова-
ния уровенного режима. в малых водохранили-
щах, в силу особенности их гидрологии и мор-
фологии по сравнению с крупными, значитель-
ные колебания уровня воды могут приводить 
к существенным изменениям. Показано, что 
снижение уровня воды в водохранилище спо-
собствовало росту уровня трофности его вод, 
что привело к увеличению количественных по-
казателей зоопланктона и зообентоса, пере-
стройке лидирующих групп в сообществах, со-
кращению состава доминантных комплексов. 
Последовавшее за этим периодом повышение 
уровня воды с подтоплением обширной бере-
говой территории практически одномоментно 
«вернуло» водоем к начальной стадии форми-
рования биоты. в зоопланктоне произошло 
сокращение видового состава, снижение видо-
вого разнообразия, численности и биомассы. 
лидирующие позиции заняли мелкоразмерные 
организмы, индикаторы эвтрофных условий. 
в бентических сообществах отмечено сниже-
ние количественных показателей развития, 
уменьшение числа таксонов с доминированием 
единичных групп.

Кажимское водохранилище – это уни-
кальный искусственно созданный водоем, 
непрерывная история существования кото-
рого насчитывает уже более 250 лет. Благо-
даря длительному периоду функционирова-
ния и стабильному режиму уровня воды в нем 
сформировались устойчивые высокопродук-
тивные биоценозы, представленные в том чис-
ле редкими для фауны региона видами водных 
беспозвоночных. из-за отсутствия рациональ-
ного природопользования к настоящему вре-
мени на его акватории произошли необрати-
мые изменения, приведшие к деградации как 
планктонных, так и бентосных сообществ, что 
повлияло и на биоразнообразие региона в це-
лом. Мы считаем, что такие природные объекты 
нуждаются в охране и бережном к ним отноше-
нии, для чего необходимо выработать целый 
комплекс мер, ограждающих их от негативного 
антропогенного влияния.

Авторы выражают благодарность А. Б. Заха-
рову и Р. Р. Рафикову за помощь в сборе поле-
вого материала.
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Сандимиров С. С., Кудрявцева Л. П., Дау-
вальтер В. А., Денисов Д. Б., Косова А. Л., 
Черепанов А. А., Вандыш О. И., Валько-
ва С. А., Терентьев П. М., Королева И. М., 
Зубова Е. М., Кашулин Н. А. Методы эколо-
гических исследований водоемов Арктики. 
Мурманск: Изд-во МГТУ, 2019. 180 с.

Мурманская область – наиболее промыш-
ленно развитый регион арктической зоны Рос-
сийской Федерации. сохранение и усиление 
темпов и масштабов освоения природных ре-
сурсов региона уже в ближайшие десятилетия 
приведет к закономерному увеличению техно-
генной нагрузки на внутренние водоемы, осла-
блению их ресурсного потенциала наряду с со-
путствующим усилением социально-экономи-
ческой напряженности. Поддержание качества 
вод на необходимом уровне – приоритетная 
стратегическая задача обеспечения экологи-
ческой безопасности Мурманской области. Эта 
проблема также усугубляется на фоне резко 
меняющихся климатических условий, наибо-
лее ярко выраженных именно в арктике. Таким 
образом, требуется адекватная оценка и раз-
работка мероприятий по снижению негативных 
последствий влияния деятельности человека 
на природные объекты.

сотрудники лаборатории водных экосис-
тем института проблем промышленной эко-
логии севера Кольского научного центра Ран 
(иППЭс КнЦ Ран) более тридцати лет прово-
дят комплексные экологические исследова-
ния пресноводных экосистем различного типа 
на территории Мурманской области и сопре-
дельных районов. важным результатом иссле-
дований является современное представление 
об экологическом состоянии водоемов и водо-
токов региона, об основных загрязнителях и их 
источниках. в настоящее время изучение прес-
новодных ресурсов направлено на обобщение 
наблюдаемых экологических последствий воз-
действия крупных промышленных предприятий 

с учетом планируемых проектов по разработке 
новых месторождений минерального сырья. 
одним из шагов в этом направлении стала вы-
шедшая в конце 2019 года в издательстве Мур-
манского государственного технического уни-
верситета монография «Методы экологических 
исследований водоемов арктики». ее авторы, 
сотрудники лаборатории водных экосистем 
иППЭс КнЦ Ран, собрали под одной обложкой 
основные, современные и классические, ме-
тоды экологических исследований внутренних 
водоемов арктической зоны.

При знакомстве с книгой обращает на себя 
внимание продуманность и четкость изложения 
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материала. в первой главе приведены методи-
ческие рекомендации по проведению гидро-
химических и гидрологических работ. главы 2 
и 3 содержат рекомендации по отбору донных 
отложений озер, представлены новые подхо-
ды к пробоподготовке отложений к диатомово-
му анализу, позволяющие получать материал 
створок высокой чистоты. Большая часть мо-
нографии посвящена методам отбора и иссле-
дования биологических проб фито- и зоопланк-
тона, бентоса, ихтиофауны, адаптированных 
к условиям высоких широт (главы 4–6). Приве-
ден исчерпывающий перечень необходимого 
оборудования, приборов и материалов для экс-
педиционных работ и камеральной обработки 
отобранных образцов.

Помимо методической части на протяже-
нии всей книги авторы постоянно обращают-
ся к оригинальным результатам, полученным 
в ходе исследований крупнейшего водоема 
Мурманской области озера имандра, системы 
реки Паз и некоторых других. например, под-
робно описаны подходы к комплексной оцен-
ке качества вод указанных водных объектов 

по различным абиотическим и биотическим 
показателям, проанализированы проблемы 
современной биоиндикации качества водной 
среды в условиях северных широт. следует 
также отметить, что издание хорошо проиллю-
стрировано, особенно это касается разделов 
по исследованию донных отложений озер и их-
тиофауны водных объектов. К сожалению, от-
сутствует глава о макрофитах, хотя это важный 
компонент водных экосистем.

в заключение хочется отметить, что авторы 
создали нужную, полезную и красивую книгу. 
По сути, данная монография – это методиче-
ское пособие для проведения комплексных 
исследований водных экосистем, которое бу-
дет крайне полезно студентам биологического 
и экологического направлений, а также специа-
листам – гидрологам, гидрохимикам, геохими-
кам, гидробиологам, экологам и геоэкологам.

Электронный вариант книги доступен 
на сайте иППЭс КнЦ Ран (http://inep.ksc.ru/
documents/Metody_ekologicheskikh_2019.pdf).

Е. А. Боровичев, З. И. Слуковский
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3 мая 2020 г. ушел из жизни профессор, 
доктор биологических наук алексей елпидифо-
рович веселов – известный в России и за рубе-
жом ихтиолог.

а. е. веселов родился в 1961 г. в Москве. 
в 1985 г. окончил биолого-почвенный факуль-
тет ленинградского государственного уни-
верситета по специальности «биолог-зоолог». 
в институте биологии КарнЦ Ран работал 
с 1984 г. в период с 1987 по 1993 гг. обучался 
в аспирантуре Московского государственного 
университета. в 2006 году ваК РФ присуди-
ла ему ученую степень доктора биологических 
наук, в 2010 г. – ученое звание профессора 
по специальности «ихтиология».

научные интересы а. е. веселова были 
связаны с экологическими, этологическими 
и физиологическими механизмами поведе-
ния в онтогенезе у молоди лососевых и дру-
гих реофильных видов рыб, филогеографией 
и путями формирования послеледникового 
расселения лососевых видов рыб, изучением 
экологических особенностей популяций в ре-
ках европейского севера России. в качестве 
современных инструментов он широко ис-
пользовал экосистемный подход и моделиро-
вание, популяционно-генетический анализ, 
постановку оригинальных натурных и лабо-
раторных экспериментов, а также подводные  
наблюдения.

Под руководством а. е. веселова на высо-
ком научном уровне проведена инвентари-
зация и систематизация рек Карелии, архан-
гельской области и Кольского полуострова как 
среды обитания и воспроизводства лососевых 
рыб. создана и зарегистрирована в госреестре 

база данных по лососевым нерестовым рекам. 
дополнительно получены данные о комплекс-
ных экологических и гидрологических состав-
ляющих компонентах, существенных для вос-
производства лососевых видов рыб. По резуль-
татам работ проведена расширенная оценка 
состояния запасов этих рыб в реках восточной 
Фенноскандии. К его основным научным до-
стижениям относится установление причинно-
следственных связей локомоторных и ориента-
ционных компонентов реореакции и силы тяги 
с формированием сложных форм поведения 
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и закономерностей плотностей распределе-
ния, проявляющихся в онтогенезе реофильных 
видов рыб. а. е. веселовым разработана кон-
цепция формирования микростаций и кочевого 
поведения лососевых видов рыб, установлены 
закономерности сезонной и суточной мигра-
ции смолтов в реках восточной Фенноскандии 
и влияющие на этот процесс физические, кли-
матические и гидрологические факторы.

а. е. веселовым в соавторстве с коллега-
ми из иПЭЭ Ран разработана полноцикловая 
и сокращенная инновационная технология 
восстановления стад лососевых рыб (дальне-
восточных и европейских) с использованием 
искусственных гнезд-инкубаторов. Технология 
применяется в реках с низкой численностью 
производителей лососевых видов рыб или 
с утраченными естественными популяциями. 
в результате сформулирован новый методо-
логический подход к восстановлению и рекуль-
тивации нарушенных нерестово-выростных 
участков лососевых рыб.

За продолжительный период научной рабо-
ты а. е. веселов был научным руководителем 
и ответственным исполнителем большого чи-
сла госбюджетных и договорных ниР и меж-
дународных проектов. его исследования пос-
тоянно поддерживались грантами различных 
научных фондов (РФФи и РгнФ), федеральных 
программ ФЦнТП и ФЦП, ведомственных про-

грамм фундаментальных исследований Прези-
диума Ран и оБн Ран.

основные итоги научных исследований 
а. е. веселова обобщены в многочисленных 
книгах, сборниках и брошюрах (около 250 науч-
ных публикаций, в том числе 12 монографий), 
им получено 12 патентов на изобретения и по-
лезные модели по гнездам-инкубаторам.

а. е. веселов также осуществлял подготовку 
кадров высшей квалификации. Под его руко-
водством защищено 8 кандидатских диссерта-
ций. являлся членом редакционных коллегий 
научных журналов «Труды КарнЦ Ран» и «Прин-
ципы экологии».

За вклад в развитие фундаментальных 
и прикладных исследований, реализацию ин-
новационных проектов, патентно-лицензион-
ную работу, подготовку кадров высшей квали-
фикации и многолетний добросовестный труд 
награжден почетными грамотами Ран и Пре-
зидиума КарнЦ Ран, благодарственными пись-
мами главы Республики Карелия.

научные направления, разработанные 
а. е. веселовым, получат дальнейшее разви-
тие в работах его учеников и соратников. всем, 
знавшим алексея елпидифоровича, будет 
не хватать общения с ним, его советов. добрую 
память о нем надолго сохранят коллеги, его 
ученики и последователи.

Н. В. Ильмаст, О. П. Стерлигова

У него был очень сложный характер. но он 
был чрезвычайно талантлив, а его трудоспо-
собность просто поражала. алексей веселов 
значительную часть своей жизни, без малого 
30 лет, отдал изучению жемчужины рек Коль-
ского полуострова – семги. не было ни одного 
года, чтобы он со своими сотрудниками не при-
езжал в экспедиции на Кольский полуостров, 
где проводил большую часть полевого сезона. 
он руководил первой экспедицией, изучавшей 
состояние воспроизводства семги в реках по-
луострова Рыбачий, о которых были известны 
только их названия на карте. он стоял у истоков 
создания варзугского научного центра, ученым 
секретарем которого был вплоть до 2010 г. Река 
варзуга занимала особое место в его научной 
деятельности. Это была любовь на всю жизнь. 
он знал о семге из этой реки практически 
все. Эта река стала плацдармом для исследо-
ваний по генетике, биохимии, гидробиологии, 
промысловой ихтиологии, паразитологии. он 
первым забил тревогу, когда в результате пе-
релова численность семги в этой реке стала 

катастрофически снижаться. он внес нема-
лый вклад в разработку мер по ее спасению, 
и в настоящее время результаты этих мер  
очевидны.

но не только семга была объектом его инте-
ресов. алексей веселов стоял у истоков возоб-
новления исследований по горбуше, которые 
были прерваны в начале 1980-х годов. и моно-
графия, изданная по результатам этих иссле-
дований, уже почти 20 лет является единствен-
ной в своем роде полной сводкой по истории 
вселения и натурализации этой дальневосточ-
ной рыбы в водоемы севера России. до сих 
пор она служит настольной книгой для ученых 
России, норвегии, Финляндии, занимающихся 
изучением горбуши.

алексей веселов был не только блестя-
щим ученым. он был и воспитателем научных 
кадров. своими успехами в науке ему обяза-
ны многие сотрудники лаборатории биоре-
сурсов внутренних водоемов Полярного на-
учно-исследовательского института (ныне 
Полярный филиал ФгБнУ «вниРо»), кото-



рые защитили кандидатские диссертации 
под его руководством. он был одним из пер-
вых сотрудников КарнЦ Ран, кто тесно взаи-
модействовал с рыбохозяйственной наукой 
и внес заметный вклад в ее развитие. весь 

жизненный путь алексея веселова – это при-
мер беззаветного служения отечественной  
науке.

А. В. Зубченко, д. б. н., ПИНРО

алексей веселов занимал центральную роль 
в международном исследовательском проекте 
«изучение послеледниковой колонизации ло-
сосевыми видами рыб северной европы». Это 
сотрудничество зародилось в 1998 году, когда 
Крейг Приммер, будучи молодым постдоком, 
посетил алексея в Карельском научном цент-
ре Ран в Петрозаводске, и официально нача-
лось в 1999-м, со встречи в санкт-Петербурге. 
алексей веселов, сергей Титов, Крейг Прим-
мер и яакко лумме наметили план по изучению 
и проверке гипотезы Р. в. Казакова, который 
первым предположил и подкрепил данными, 
что по крайней мере часть северных популяций 
семги (Salmo salar) происходит из восточного 
рефугиума где-то в Приуралье, а не из после-
ледниковой атлантики, как привыкли считать. 
сравнение лососевых популяций Баренцева 
и Белого морей, а также изучение популяций 
ладожского и онежского озер позволили рас-
ширить теорию и предположить, что лосось 
всего бассейна Балтийского моря, включая 
крупные озера онего, ладога, саймаа в Фин-
ляндии и венерн в Швеции, произошел из лед-
никовых озер, ранее существовавших на тер-
ритории современной Российской Федерации. 
наиболее значимым открытием стало то, что 
этот особый балтийский лосось существенно 
отличается от атлантического и беломорского, 
в особенности по переносимости паразитиче-
ского плоского червя Gyrodactylus salaris. дан-
ный паразит безвреден для балтийской семги, 
но смертелен для атлантической, например 
в норвегии, и семги Белого моря, как в р. Ке-
реть.

современные биологические исследования 
часто носят высокотехнологичный характер, 
как, например, работа с днК в лаборатории. 
однако ничто не может заменить полевые ис-
следования и сбор данных, и в них упорство 
алексея было поразительным, как и его знания 
о биологии лососевых рыб. Каждое лето, на-
чиная с 1999 года, алексей планировал и про-
водил одну или две дальние экспедиции. Бла-
годаря ему мы познакомились с щедрой под-
держкой и гостеприимством ныне покойного 
с. М. Калюжина, работавшего в кооперативе 
«всходы коммунизма» в с. варзуга Кольского 
полуострова. Постоянными участниками этих 
экспедиций были а. г. Потуткин и ныне покой-
ный д. а. степанов. Зачастую в экспедициях 
участвовал также яакко лумме, вместе со сту-
дентами-биологами. в этих путешествиях у ло-
сосевых рек многие из них получили первую 
практику полевых исследований и первый опыт 
жизни среди природы. а материалы, собран-
ные в ходе этих экспедиций, используются 
по сей день.

для постоянных участников проекта летние 
экспедиции и многочисленные симпозиумы 
и встречи в Петрозаводске сочетались также 
с замечательным отдыхом. нам очень не хвата-
ет алексея, истинного друга и наставника.

Финские коллеги Яакко Лумме, Крейг 
Приммер, Марек Зиетара, Юсси Куусела, 

Вилле Аукеэ, Паула Лескинен, Анни Тонтери, 
Хейкки Рююнянен, Михаил Озеров, Микко 
Коскинен, Юха-Пекка Вяхя, Ксения Зуева
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ОБЩИЙ ПОРЯДОК РАСПОЛОЖЕНИЯ ЧАСТЕЙ СТАТЬИ

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

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 (с указанием почтового индекса) на русском и англий-
ском языке; должности, ученые звания, ученые степени авторов; адрес электронной почты каждого автора; 
телефон для контактов с авторами статьи (можно один на всех авторов).

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

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

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

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

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

ТаБлиЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. Заго-
ловки таблиц, заголовки и содержание столбцов, строк, а также примечания приводятся на русском и ан-
глийском языках. на полях бумажного экземпляра рукописи (слева) карандашом указываются места рас-
положения таблиц при п е р в о м  упоминании их в тексте. д и а г р а м м ы  и  г р а ф и к и  н е  д о л ж н ы 
д у б л и р о в а т ь  т а б л и ц ы . Материал таблиц должен быть понятен без дополнительного обращения 
к тексту. все сокращения, использованные в таблице, поясняются в Примечании, расположенном под ней. 
При повторении цифр в столбцах нужно их повторять, при повторении слов – в столбцах ставить кавычки. 
Таблицы могут быть книжной или альбомной ориентации (при соблюдении вышеуказанных параметров  
страницы).

РисУнКи при первичной подаче материала в редакцию вставляются в общий текстовый файл. При 
сдаче материала, принятого в печать, все рисунки должны быть представлены в виде отдельных фай-
лов в формате T I F F  ( * . T I F )  и л и  J P G. графические материалы должны быть снабжены распе-
чатками с указанием желательного размера рисунка, пожеланий и требований к конкретным иллю-
страциям. на каждый рисунок должна быть как минимум одна ссылка в тексте. и л л ю с т р а ц и и 
о б ъ е к т о в ,  и с с л е д о в а н н ы х  с  п о м о щ ь ю  ф о т о с ъ е м к и ,  м и к р о с к о п а  (оптического, элек-

* названия видов приводятся на латинском языке КУРсивоМ, в скобках указываются высшие таксоны (семейства), 
 к  которым относятся объекты исследования.
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тронного трансмиссионного и сканирующего), должны сопровождаться масштабными линейками, при-
чем в подрисуночных подписях надо указать длину линейки. Приводить данные о кратности увеличения 
необязательно, поскольку при публикации рисунков 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 названия-
ми физико-географических объектов и разной фактурой для воды и суши. в углу карты желательна врезка 
с мелкомасштабной картой, где был бы указан участок, увеличенный 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 
латинское без фамилии автора и года опубликования, например, для брюхоногого моллюска Margarites 
groenlandicits (Gmelin, 1790) – М. groenlandicus или для подвида М. g. umbilicalis.

соКРаЩения. Разрешаются лишь общепринятые сокращения – названия мер, физических, химических 
и математических величин и терминов и т. п. все 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. Библиографические описания русскоязычных работ да-
ются 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 переводной версии источника можно указать ее. описания прочих работ приводятся на языке 
оригинала. для составления списка рекомендуется использование бесплатных онлайн-сервисов транслите-
рации, вариант BSI.

внимание! с 2015 года каждой статье, публикуемой в «Трудах Карельского научного центра Ран», редак-
цией присваивается уникальный идентификационный номер цифрового объекта (DOI) и статья включается 
в базу данных Crossref. Обязательным условием является указание в списках литературы DOI для тех 
работ, у которых он есть.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ 1-Й СТРАНИЦЫ

УДК 631.53.027.32:635.63

ВЛИЯНИЕ РАЗЛИЧНЫХ РЕЖИМОВ ПРЕДПОСЕВНОГО ЗАКАЛИВАНИЯ СЕМЯН  
НА ХОЛОДОУСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ ОГУРЦА

Е. Г. Шерудило1, М. И. Сысоева1, Г. Н. Алексейчук2, Е. Ф. Марковская1

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН

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

аннотация на русском языке

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

аннотация на английском языке

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

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ

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

Показатель 
Index

Контроль
Control

охлаждение 
проростков

Seedling chilling

охлаждение 
корней

Root chilling
Площадь среза хлоропласта, мкм2

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

Площадь среза митохондрии, мкм2

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

Площадь среза пероксисомы, мкм2

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

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

9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

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

8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

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

2 ± 0,3 2 ± 0,3 3 ± 0,4

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

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ПОДПИСИ К РИСУНКУ

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

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

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