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СУТОЧНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ СОДЕРЖАНИЯ РАСТВОРЕННОГО 
КИСЛОРОДА КАК ПОКАЗАТЕЛЬ МЕТАБОЛИЗМА 
ЭКОСИСТЕМЫ ПОКРЫТОГО ЛЬДОМ ОЗЕРА

Н. И. Пальшин, Р. Э. Здоровеннов, Г. Э. Здоровеннова, 
С. Р. Богданов, Г. Г. Гавриленко, Т. В. Ефремова, А. Ю. Тержевик
Институт водных проблем Севера КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», 
Петрозаводск, Россия

суточная изменчивость содержания растворенного кислорода использовалась 
как показатель метаболизма экосистемы небольшого покрытого льдом озера 
вендюрское (юг Карелии). в конце зимнего сезона до начала весенней подлед-
ной конвекции вертикальный профиль кислорода отражал его потребление при 
деструкции органического вещества, наиболее интенсивное в придонных слоях 
озера. Толщина бескислородной зоны в центральной глубоководной котловине 
достигала 1,5 м в начале марта, концентрация растворенного кислорода в по-
верхностном слое озера при этом составляла 9–10,5 мг/л. При развитии подлед-
ной конвекции в марте-апреле 2020 г. на фоне роста подледной облученности (до 
100 вт/м2 в дневные часы) в конвективном слое обнаружены колебания раство-
ренного кислорода амплитудой до 0,5–0,9 мг/л с суточным периодом (с миниму-
мом концентрации кислорода в ночные часы и максимумом в дневные). согласно 
принятой рабочей гипотезе, уменьшение концентраций растворенного кислорода 
 обусловлено деструкцией органического вещества и затратами на дыхание гидро-
бионтов в течение суток, а увеличение – интенсификацией фотосинтеза водорослей 
в дневные часы. Максимальная концентрация хлорофилла «а» (до 2,5 мкг/л) отме-
чалась в подледном 0,5-м слое воды, в конвективном слое достигала 1 мкг/л, ниже 
этого слоя – снижалась до 0,1–0,3 мкг/л. в период с третьей декады марта до кон-
ца апреля толщина конвективного слоя увеличилась до 7,5 м, а концентрация кис-
лорода в нем уменьшилась примерно на 0,5 мг/л за счет вовлечения обедненных 
кислородом нижележащих вод. За тот же период в целом по столбу воды прирост 
содержания кислорода составил около 10 %, предположительно, за счет фотосин-
теза фитопланктона.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: бореальное озеро; период ледостава; растворенный кисло-
род; температура воды; хлорофилл «а»; дыхание гидробионтов; первичная  продукция.

N. I. Palshin, R. E. Zdorovennov, G. E. Zdorovennova, S. R. Bogdanov, 
G. G. Gavrilenko, T. V. Efremova, A. Yu. Terzhevik. CIRCADIAN VARIABIL-
ITY OF DISSOLVED OXYGEN CONTENT AS AN INDICATOR OF THE ME-
TABOLISM OF AN ICE COVERED LAKE ECOSYSTEM

Circadian variability of dissolved oxygen content is used as an indicator of the ecosys-
tem metabolism in the small ice-covered Lake Vendyurskoe (southern Karelia). In the end 
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Введение

Метаболизм озерных экосистем (биологи-
ческая фиксация углерода посредством фото-
синтеза и окисление органического углерода 
посредством дыхания) определяет круговорот 
энергии, органических и неорганических ве-
ществ [Бульон, 1983; Staehr et al., 2012; Peeters 
et al., 2016].

в качестве показателя метаболизма озер-
ных экосистем может с успехом использо-
ваться временная изменчивость содержания 
растворенного кислорода (РК) в воде, отража-
ющая интенсивность протекающих в озере хи-
мико-биологических процессов [Odum, 1956; 
винберг, 1960; Cole et al., 2000; Staehr et al., 
2010].

наименее изученным в годовом цикле оста-
ется метаболизм озерных экосистем в период 
ледостава. наряду с традиционными метода-
ми (отбор проб, зондирования), использова-
ние автономных измерителей РК, помещенных 
в водную толщу покрытых льдом озер, суще-
ственно расширяет возможности исследова-
ний [Block et al., 2019]. длительные измерения 
с малой дискретностью по времени позволяют 
отслеживать изменения содержания РК на мас-
штабах времени от минутного до сезонного 
и выявлять закономерности функционирования 
озерных экосистем зимой.

Кислородный режим небольших озер в пе-
риод ледостава при отсутствии газообмена 
с атмосферой определяется выделением кис-
лорода в результате фотосинтеза и его потре-
блением в процессе разложения органического 

вещества (ов) и дыхания организмов [Barica, 
Mathias, 1979; Bertilsson et al., 2013; Obertegger 
et al., 2017]. Уменьшение содержания РК в вод-
ных экосистемах происходит в течение всего 
периода ледостава [Terzhevik, Golosov, 2012; 
Davis et al., 2020]. При этом наиболее интенсив-
но потребление кислорода протекает в придон-
ных слоях водоемов, где скапливается большое 
количество ов [Бреховских и др., 2003; Терже-
вик и др., 2010; Пальшин и др., 2017]. Увеличе-
ние содержания РК в подледном слое малых 
озер, предположительно, обусловленное акти-
визацией фотосинтеза водорослей, может до-
стигать значительного уровня в конце зимнего 
сезона, когда поверхность льда освобождается 
от снега и подледная облученность увеличива-
ется, что способствует цветению водорослей 
[Gosselin et al., 1985; Hampton et al., 2017; Per-
nica et al., 2017]. данные натурных измерений 
показывают, что для активизации фотосинтеза 
достаточно 10–20 мкмоль/(м2·с) интенсивности 
света подо льдом [Gosselin et al., 1985] при до-
статочном уровне биогенных веществ и благо-
приятных термогидродинамических условиях 
[Reynolds, 2006].

длительные высокочастотные измерения 
РК представляют уникальные возможности для 
изучения метаболизма покрытых льдом озер, 
но, к сожалению, до настоящего времени такие 
исследования очень редки [Baehr,  DeGrandpre, 
2002; Couture et al., 2015; Obertegger et al., 2017].

Цель данной работы – изучение временной 
изменчивости содержания РК как показате-
ля метаболизма экосистемы малого покрыто-
го льдом озера в период весенней подледной 

of the ice season, before the onset of the spring under-ice convection, the vertical oxygen 
profile reflected its consumption due to organic matter destruction, which was the most 
intensive near the bottom. The anoxic zone was 1.5 m thick in the central deep-water part 
of the lake, and the dissolved oxygen concentration was 9–10.5 mg/L in the surface lay-
er. As under-ice convection in March and April 2020 developed against the background 
of an increase in under-ice irradiation (up to 100 W/m2 in the daytime), dissolved oxygen 
oscillations with a circadian period and an amplitude of up to 0.5–0.9 mg/ L (with a mini-
mum at night and a maximum during the daytime) were found within the convective layer. 
According to the working hypothesis, the decrease in dissolved oxygen concentration was 
due to respiration of aquatic organisms and destruction of organic matter, while the in-
crease was due to intensification of photosynthesis of algae during the daytime. The con-
centration of chlorophyll “a” was the highest (up to 2.5 μg/L) in the 0.5 m under-ice water 
layer, reaching 1 μg/L in the convective layer, and declining to 0.1–0.3 μg/L below this lay-
er. In the time interval from the 20s of March to the end of April, the thickness of the con-
vective layer increased to 7.5 m, and oxygen concentration decreased by ~0.5 mg/L due 
to the entrainment of oxygen-depleted underlying waters. During the same period, the in-
crease in the oxygen content of the whole water column was about 10 %, presumably due 
to photosynthesis of algae.

K e y w o r d s: boreal lake; ice-covered period; dissolved oxygen; water temperature; 
chlorophyll “а”; respiration of aquatic organisms; primary production.
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конвекции по результатам длительных высоко-
частотных измерений.

Материалы и методы. Описание модели

объектом исследования было выбрано не-
большое мезотрофное озеро вендюрское, рас-
положенное в Южной Карелии (62°10ʹ–62°20ʹN, 
33°10ʹ–33°20ʹE). Площадь зеркала озера со-
ставляет 10,4 км2, средняя глубина – 5,3 м, мак-
симальная – 13,4 м. лимнологические характе-
ристики озера приведены в работе [Тержевик 
и др., 2010].

анализ температурных и кислородных ус-
ловий в озере вендюрском в весенний сезон 
2020 г. проведен по данным заякоренной косы, 
находившейся в центральной части озера, 
в районе с глубинами 11,1–11,3 м, с 8 октября 
2019 по 26 июня 2020. на этой косе были за-
креплены 15 датчиков температуры и 10 датчи-
ков кислорода (TR-1060, TDR-2050, TDO-2050, 
DO-1050 RBR Ltd., точность по температуре 
0,002 °с, точность по кислороду ± 1 %, диапа-
зон 0…150 %) на глубинах 1,7–11,2 м с интер-
валом 0,25–1,00 м, дискретность измерений 
составляла одну минуту. По данным этой косы 
были определены даты начала подледной кон-
векции и окончания ледостава, изучена измен-
чивость температуры и содержания РК в кон-
вективном слое озера.

измерения концентрации хлорофилла «а» 
(флюорозонд BBE Moldaenke) проведены 29 
марта 2020 г. в режиме вертикального зонди-
рования в разных районах озера. на каждой 
станции выполнены измерения толщины льда 
и снега. Потоки солнечной радиации над по-
верхностью льда на высоте около одного метра 
и непосредственно подо льдом измерены в пе-
риод с 27 марта по 6 апреля с помощью пира-
нометров «Star-shaped pyranometer» «Theodor 
Friderich & Co, Meteorologishe Gerate und Sys-
teme» на расстоянии 300 м от северного берега 
озера. анализ погодных условий района иссле-
дований проводился по срочным данным ме-
теостанции Петрозаводск, полученным на сай-
те «Расписание погоды» [https://rp5.ru].

для анализа была принята следующая ра-
бочая гипотеза. весной при увеличении под-
ледной освещенности в озере происходит 
развитие планктона и интенсификация фото-
синтеза. Колебания содержания РК с суточ-
ным периодом могут быть проявлением двух 
процессов: во-первых, предполагается, что 
кислород непрерывно расходуется на дыхание 
гидробионтов и на окисление ов, во-вторых, 
прирост кислорода происходит в результате 
фотосинтеза фитопланктона в светлое время 

суток (период с потоком солнечной радиации 
на нижней границе льда более 1 вт/м2). в соот-
ветствии с рабочей гипотезой по данным кис-
лородных датчиков косы были изучены колеба-
ния РК в поверхностном слое озера для перио-
да с середины марта до начала мая. выполнен 
спектральный анализ исходных рядов данных 
РК. Затем исходные ряды РК были подвергну-
ты процедуре сглаживания для удаления высо-
кочастотных (минутных и часовых) и низкоча-
стотных (с периодом более суток) флуктуаций. 
Полученные сглаженные колебания РК с суточ-
ным периодом использовались для оценок ве-
личин его продукции в результате фотосинте-
за и потребления в результате деструкции ов 
и дыхания гидробионтов. средняя скорость 
потребления РК определялась по уменьшению 
его концентрации от максимума до минимума 
в темное время суток [винберг, 1960; Ober-
tegger et al., 2017]. скорость продукции вычи-
слялась по величине прироста РК от минимума 
до максимума за светлое время суток с учетом 
средней скорости его уменьшения. Также было 
рассчитано изменение содержания РК в кон-
вективном слое и в столбе воды в целом для 
оценки прироста РК за счет фотосинтеза фито-
планктона. Предполагалось, что адвективный 
перенос РК в озере отсутствует.

Результаты и обсуждение

Погодные условия района исследований 
и снежно-ледяной покров озера 
Вендюрского весной 2020 г.

в период с середины марта до конца апреля 
температура воздуха в районе исследований 
постепенно повышалась. дневные температу-
ры изменялись в пределах от –2,0 до +12,8 °с, 
ночные – от –10,4 до +4,0 °с. ясных дней во 
второй половине марта было восемь, в апреле 
преобладали дни со сплошной облачностью, 
ясных дней за весь апрель было четыре. во вто-
рой половине марта осадков было мало, снег 
выпадал 16, 17 и 20 марта. в апреле осадки 
в виде дождя и снега выпадали заметно чаще, 
чем во второй половине марта: 1, 2, 4, 9, 11, 
13–19, 23–27 апреля. стоит отметить, что вы-
падающий снег быстро таял на фоне достаточ-
но теплой погоды. в рассматриваемый период 
преобладал ветер южных румбов со скоростью 
2–8 м/с, с порывами до 10–17 м/с. активная 
циклоническая деятельность в районе иссле-
дований отражалась в резких перепадах атмо-
сферного давления, которое в рассмотренный 
период изменялось от 735 до 780 мм рт. ст., 
при этом барическая тенденция изменялась 
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в пределах от –3,8 до 3,7 мм рт. ст. в период 
между сроками (3 ч).

в период проведения пространственной 
съемки 29 марта 2020 г. в разных районах озе-
ра толщина льда составляла 35–49 см, при 
этом слой белого льда составлял ~ 25 %, тол-
щина слоя снега на льду не превышала 1–2 см.

Подледная облученность и температура 
водной толщи озера Вендюрского весной 
2020 г.

в период измерений с 27 марта по 6 апре-
ля потоки солнечной радиации на нижней гра-
нице льда достигали 100 вт/м2 в ясные дни, 
резко снижаясь до 5–10 вт/м2 при выпадении 
снега. в течение нескольких дней после выпа-
дения снега дневные максимумы солнечной 
радиации на нижней границе льда не превы-
шали 50–60 вт/м2. глубина фотической зоны 
с учетом коэффициента экстинкции воды 
~ 1 м-1 [Volkov et al., 2019] в период с 27 марта 
по 6 апреля не превышала 3 м.

По данным косы установлено, что к середи-
не марта температура воды в придонном слое 
центральной глубоководной котловины озера 
повысилась до +4,2 °с вследствие теплооб-
мена с донными отложениями. весенняя под-
ледная конвекция началась 14 марта 2020 г. 
и продолжалась до взлома льда, то есть около 
семи недель. нижняя граница конвективно пе-
ремешанного слоя (КПс) 20 марта определя-
лась на глубине 3 м, а температура в этом слое 
составляла +1,55 °с. на протяжении третьей 
декады марта снег практически отсутствовал 
на поверхности льда, и на фоне солнечной по-
годы происходило активное развитие конвек-
ции в водной толще. Температура КПс и глуби-
на его нижней границы быстро увеличивались 
и достигли к 31 марта +2,26 °с и 6 м соответ-
ственно. 1 и 2 апреля на фоне выпадения снега 
поток солнечной радиации на нижней границе 
льда резко снизился до 5–10 вт/м2, и развитие 
конвекции замедлилось. на протяжении пер-
вой недели апреля снег растаял, но на фоне 
облачной погоды поток подледной радиации 
не превышал 50–60 вт/м2. глубина нижней 
границы КПс в период с 3 по 6 апреля умень-
шилась до 3–4 м. в течение второй и третьей 
декад апреля конвекция продолжалась, то уси-
ливаясь, то ослабевая, в зависимости от погод-
ных условий и наличия снега на льду, и к 3 мая 
температура КПс повысилась до +4 °с, а глу-
бина его нижней границы составляла около 
7,5 м. в последние дни ледостава температу-
ра 2-м поверхностного слоя превысила тем-
пературу максимальной плотности пресной 

воды и повысилась до +4,8 °с. гравитационная 
устойчивость вод, вероятно, обеспечивалась 
уменьшением минерализации в этом слое в ре-
зультате таяния льда [Хатчинсон, 1969].

Концентрация хлорофилла «а» в водах 
озера Вендюрского 29 марта 2020 г.

Концентрация хлорофилла «а» была мак-
симальной в подледном 0,5-м слое озера, 
достигая 2,5 мкг/л, в КПс была распределе-
на относительно равномерно по его толщине 
и составляла ~ 1,0 мкг/л, ниже конвективного 
слоя не превышала 0,1–0,3 мкг/л. Подобный 
характер вертикального распределения фито-
планктона был обнаружен в финском озере 
Enonselka в период весеннего подледного пе-
ремешивания [Salmi, Salonen, 2016] и отражал 
влияние конвективных токов на перемещение 
клеток водорослей по водному столбу. соглас-
но принятой в настоящее время гипотезе, кон-
вективные движения способствуют развитию 
планктонного сообщества в покрытых льдом 
водоемах [Kelley, 1997; Jewson et al., 2009; Sal-
mi, Salonen, 2016; Pernica et al., 2017; Suarez 
et al., 2019], обеспечивая перенос биогенных 
веществ и удерживая клетки водорослей в пре-
делах фотической зоны. отмечается также, что 
нисходящие конвективные токи могут выносить 
клетки водорослей ниже фотической зоны, что 
понижает скорость фотосинтеза [Suarez et al., 
2019].

Временная изменчивость содержания РК 
в водах озера Вендюрского весной 2020 г.

в середине марта в поверхностном слое 
озера концентрация РК составляла 9–10,5 мг/л 
при насыщении 78–79 %, в придонном 1,5-м 
слое центральной котловины (глубина стан-
ции 11,1 м) – не превышала 2 мг/л (при насы-
щении < 15 %). К началу мая толщина анаэ-
робной зоны увеличилась до 2 м. анализ дан-
ных высокочастотных измерений РК позволил 
установить широкий спектр его изменчивости 
на масштабах от минут до нескольких дней. 
выделенные на спектрах РК колебания с пери-
одами 6–9 и 25 минут близки к теоретическим 
оценкам поперечной и продольной сейш озера 
вендюрского по формуле Мериана [Malm et al., 
1998]. Колебания с периодами 4,8, 6,8 и 12,4 ч 
могут быть обусловлены движениями в конвек-
тивных ячейках [волков и др., 2019], а с перио-
дом 53 ч – с адвективным переносом [Bouffard 
et al., 2016]. Перепады давления над акватори-
ей озера и воздействие ветра на ледяной по-
кров могли также приводить к интенсификации 
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гидродинамики водоема [Malm et al., 1998], что 
расширяло спектр изменчивости РК.

суточные колебания РК с отчетливо выра-
женными дневными максимумами и ночными 
минимумами наблюдались в поверхностном 
слое озера с последней декады марта и про-
должались до взлома льда (6 мая). амплитуда 
этих колебаний достигала 0,9 мг/л при среднем 
значении около 0,4 мг/л. в качестве примера 
на рис. 1 приведена изменчивость концентра-
ций РК и флуктуаций его суточных колебаний 
за вычетом низкочастотного тренда в период 
с 22 марта по 1 апреля. в моменты выпадения 
снега на поверхность льда и резкого уменьше-
ния подледной облученности амплитуда суточ-
ных колебаний кислорода резко уменьшалась, 
при росте подледной облученности заметно 
увеличивалась.

Подобные колебания РК с суточным пе-
риодом с амплитудой до 1 мг о2/л наблюда-
лись в конвективном слое озера вендюрского 
и в предыдущие годы исследований [Пальшин 
и др., 2019]. Так же, как и весной 2020 г., в пре-
дыдущие годы наблюдений интенсивность су-
точных колебаний РК не была постоянной во 
времени. Предположительно, рост амплитуды 
суточных колебаний РК происходил при росте 
подледной облученности и интенсификации 
фотосинтеза, а уменьшение – при выпадении 
снега на поверхность льда и угнетении фото-
синтеза в менее благоприятных световых усло-
виях. Полученные нами результаты хорошо со-
гласуются с выводами, приведенными в работе 
[Obertegger et al., 2017], посвященной иссле-
дованию изменчивости содержания РК в по-
крытом льдом озере Товель, италия, авторы 

Рис. 1. (а) – концентрация РК (1) и низкочастотный тренд (2) в слое 1,7–3,7 м, (б) – высокочастот-
ные флуктуации РК после удаления низкочастотного тренда (3) и колебания с суточным перио-
дом (4) в том же слое
Fig. 1. (а) – dissolved oxygen concentration (1) and a multi-day trend (2) in a layer 1.7–3.7 m, (б) – 
high-frequency fluctuations of dissolved oxygen after removing a multi-day trend (3) and fluctuations 
with a daily period (4) in the same layer
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которой обнаружили колебания РК с суточным 
периодом в поверхностных слоях этого озе-
ра и связали рост содержания РК с усилением 
фотосинтеза в дневные часы на фоне роста 
подледной облученности, а уменьшение – с по-
глощением РК в ходе деструкции новообразо-
ванного ов, а также при дыхании гидробион-
тов. Роль активизации подледного цветения 
фитопланктона в повышении концентраций РК 
обсуждается также в недавно опубликованных 
работах [Salmi, Salonen, 2016; Yang et al., 2017, 
2020]

Концентрация РК как показатель 
продукционно-деструкционных процессов 
в покрытом льдом озере

средние суточные колебания РК в КПс, от-
несенные к светлому времени суток, позволяют 
оценить скорость его продукции в результа-
те фотосинтеза, а к темному времени суток – 
среднюю скорость его потребления в результа-
те деструкции ов и затрат на дыхание. оценки 
этих величин для периода весенней подледной 
конвекции в озере вендюрском весной 2020 г. 
(с середины марта до начала мая) показали, 
что скорости продукции и поглощения РК в кон-
вективном слое озера заметно варьировали – 
от 1,5 до 8,0 г/(м2·сутки) (рис. 2).

дни с преобладанием продукции и погло-
щения РК чередовались, при этом примерно 
в 30 % дней исследованного периода преобла-
дало поглощение РК. оценки для весны 2020 г. 
неплохо согласуются с данными весны 2009 г., 

когда продукция и поглощение РК, оцененные 
тем же методом, составляли 1–4 (мг/л)/сутки, 
и также отмечалось чередование дней с преоб-
ладанием продукции или поглощения РК [Паль-
шин и др., 2019].

Концентрация РК в КПс постепенно умень-
шалась по мере увеличения глубины его нижней 
границы в результате вовлечения в конвектив-
ное перемешивание обедненных кислородом 
вод из нижележащего стратифицированного 
слоя (рис. 3). При этом содержание РК в столбе 
воды постепенно повышалось со средней ско-
ростью 0,106 (г о2/м2)/сут, и в период с треть-
ей декады марта до конца апреля увеличилось 
примерно на 10 %, предположительно за счет 
активизации фотосинтеза фитопланктона.

следует отметить, что высокочастотные из-
мерения содержания РК в покрытых льдом раз-
нотипных озерах умеренного пояса позволили 
установить, наряду с сезонным убыванием, ши-
рокий спектр его изменчивости на масштабах 
времени от минут до нескольких суток [Baehr, 
DeGrandpre, 2002; Terzhevik, Golosov, 2012; 
Obertegger et al., 2017]. высокочастотные коле-
бания кислорода могут быть связаны с коротко-
периодными внутренними волнами и сейшами 
[Palshin et al., 2018], а низкочастотные – с ад-
вективным переносом и конвективным переме-
шиванием [Baehr, DeGrandpre, 2002; Salmi, Sa-
lonen, 2016]. для того чтобы выявить возмож-
ный вклад адвективного переноса в увеличение 
содержания РК в столбе воды в озере вендюр-
ском весной, необходимо проведение допол-
нительных исследований, например, синхрон-

Рис. 2. Продукция (1) и потребление (2) РК в конвективном слое озера вендюрского 
в период подледной конвекции с 21 марта по 30 апреля 2020 г.
Fig. 2. Production (1) and consumption (2) of the dissolved oxygen in the convective layer 
of Lake Vendyurskoe during under-ice convection from March 21 to April 30, 2020
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ных длительных измерений концентраций РК 
в центральной части озера и на мелководьях. 
Такие исследования запланированы.

Заключение

Проведенный анализ данных высокочастот-
ных измерений содержания РК в водах по-
крытого льдом озера вендюрского позволил 
выявить широкий диапазон временной измен-
чивости этого параметра в период весенней 
подледной конвекции от нескольких минут до 
десятков часов. наряду с высокочастотными 
и низкочастотными колебаниями РК, которые 
могут быть проявлением различных гидроди-
намических процессов и явлений, была обнару-
жена его суточная изменчивость, предположи-
тельно, обусловленная активизацией цветения 
водорослей и затратами на окисление ов и ды-
хание гидробионтов. достоверно установить 
такую зависимость пока не представляется 
возможным в связи с отсутствием сопостави-
мых по продолжительности измерений РК, под-
ледной облученности и концентраций хлоро-
филла «а» в водах озера вендюрского.

несмотря на простоту измерения содержа-
ния РК в покрытых льдом озерах с помощью 
автономных датчиков, использование времен-
ной изменчивости этого параметра при изуче-
нии метаболизма озерных экосистем является 
сложной задачей. изменчивость содержания 
РК в озерах, покрытых льдом, формируется под 
влиянием не только химико-биологических, 
но также и гидрофизических процессов и явле-

ний, таких как короткие внутренние волны, сей-
ши, склоновые течения, адвективный перенос.

дальнейшие исследования будут направле-
ны на изучение роли гидродинамических про-
цессов и явлений в формировании высокоча-
стотной и суточной изменчивости содержания 
РК в водах покрытых льдом озер, что будет спо-
собствовать лучшему пониманию РК как пока-
зателя метаболизма их экосистем.

на малых водоемах благоприятные свето-
вые условия для подледного развития фито-
планктона складываются в течение нескольких 
последних недель ледостава [Salmi, Salonen, 
2016], в то время как на больших по площади 
водоемах, поверхность которых зимой редко 
покрыта толстым слоем снега, высокий уро-
вень подледной облученности способствует 
тому, что фотосинтез водорослей может актив-
но развиваться в течение нескольких месяцев 
[Jewson et al., 2009; Twiss et al., 2012]. Таким 
образом, подледное развитие планктона может 
вносить заметный вклад в газовый режим водо-
емов, покрытых льдом, что обосновывает необ-
ходимость продолжения исследований.

Исследование выполнено в рамках государ-
ственного задания КарНЦ РАН (Институт вод-
ных проблем Севера КарНЦ РАН).
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РЕАКЦИЯ ГОРНО-ТУНДРОВЫХ РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ 
УРАЛА НА ВНЕДРЕНИЕ JUNIPERUS SIBIRICA BURGSD.

О. В. Ерохина, С. Ю. Соковнина
Институт экологии растений и животных Уральского отделения РАН, Екатеринбург, Россия

Рассматриваются вопросы изменения состава и структуры растительных сооб-
ществ горных тундр Урала в условиях внедрения Juniperus sibirica Burgsd. для 
изучения перестройки горно-тундровых сообществ проведены описания расти-
тельных сообществ на северном и Южном Урале. на северном – на г. Зыряновка 
(хр. чувальский Камень) и хр. Кваркуш. на Южном Урале исследования проведены 
на г. Большой (северный) нургуш (хр. нургуш) и на г. Поперечная (хр. Зигальга). 
всего выполнено 60 геоботанических описаний. Участки горных тундр для описа-
ния подобраны на одной высоте над уровнем моря, типологически и топологиче-
ски однообразны, расположены на расстоянии 20–50 м друг от друга. описания 
выполнены по стандартным геоботаническим методикам. Методами кластерного 
анализа показано, что вне зависимости от широтного положения и типологической 
приуроченности обособляются участки горных тундр с доминированием J. sibirica. 
Участки горных тундр без J. sibirica или с его участием до 30–40 % закономерного 
распределения не имеют. анализ соотношения экологических групп сосудистых 
растений горно-тундровых сообществ показывает, что изменения на северном 
и Южном Урале происходят по-разному. северный Урал: на г. Зыряновка значи-
мо возрастает проективное покрытие мезофитов, на хр. Кваркуш резко снижает-
ся покрытие психрофитов. Южный Урал: на г. нургуш значимо снижается покры-
тие мезофитов. изменение ценотической структуры горно-тундровых сообществ 
наиболее выражено на северном Урале: на г. Зыряновка значимо увеличивается 
доля опушечных и снижается покрытие высокогорных видов; на хр. Кваркуш зна-
чимо уменьшается покрытие высокогорных видов. горно-тундровые сообщества 
северного и Южного Урала имеют общие виды, а также в них произрастают энде-
мики Урала и реликты разного происхождения.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: горные тундры; северный и Южный Урал; состав и структура 
сообществ; можжевельник сибирский; изменение растительности.

O. V. Erokhina, S. Yu. Sokovnina. THE MOUNTAIN TUNDRA PLANT 
COMMUNITIES RESPONSE TO INTRODUCTION OF JUNIPERUS SIBIRICA 
BURGSD. IN THE URALS

Changes in the species composition and structure of high-mountain vegetation of the Urals 
are described and characterized in connection with the introduction of Juniperus sibirica. 
About 60 plots (relevés) of mountain tundra communities were studied in the Northern 
Urals: Zyryanovka Mountain (N60°57ʹ, E58°58ʹ); Kvarkush Ridge (N60°08ʹ, E58°44ʹ), 
and the Southern Urals: Northern Nurgush Mountain (N54°48ʹ, E59°08ʹ); Poperechnaya 
Mountain (N54°39ʹ, E58°39ʹ). Common geobotanical methods were used. Study plots 
were chosen to represent different abundances of J. sibirica. The structure of tundra plant 
communities dominated by J. sibirica departs from other groups of plant communities 
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Введение

Экстремальные природно-климатические 
условия высокогорий и зональных тундр об-
условливают их крайнюю чувствительность 
к любым природным изменениям и антропо-
генным воздействиям [Walker et al., 2006; My-
ers-Smith et al., 2015]. во второй половине 
XX века отмечено глобальное изменение кли-
мата [Elmendorf et al., 2012] и, как следствие 
этого, активное продвижение верхней границы 
лесной растительности и внедрение кустарни-
ков в сообщества равнинных и горных тундр 
северного полушария [Tape et al., 2006, 2012; 
Шиятов, 2009]. однако данных о трансформа-
ции растительности тундровых экосистем не-
много и они крайне разрозненны.

влияние кустарниковой растительности 
на равнинные и горные тундры в основном из-
учено на примере листопадных кустарников (Al-
nus sp., Betula sp., Salix sp.). Показано, что под 
пологом кустарников формируются особые ми-
кроклиматические условия: увеличение влаж-
ности воздуха и почвы за счет более позднего 
таяния снега, снижение эолового иссушения 
и инсоляции [Tsuyuzaki et al., 2012], уменьше-
ние колебаний температуры почвы [Elmendorf 
et al., 2012; Tsuyuzaki et al., 2012]. Разрастание 
листопадных кустарников, имеющих вертикаль-
ную форму роста и ежегодно образующих зна-
чительное количество листового опада, в боль-
шинстве регионов приводит к увеличению 
высоты и обилия сосудистых растений и сниже-
нию видового разнообразия сообществ, а также 
обилия мхов и лишайников [Walker et al., 2006; 
Pajunen et al., 2011; Elmendorf et al., 2012].

влияние хвойных (Juniperus sibirica Burgsd., 
Pinus pumila (Pall.) Regel) на состав и структуру 
высокогорных тундровых сообществ изучено 
недостаточно.

известно, что площади горных тундр север-
ного и Южного Урала невелики [горчаковский, 
1975], и при сохранении современной тенден-
ции продвижения верхней границы леса, отме-
ченной в ХХ веке [Harsch et al., 2009; Myers-Smith 
et al., 2011; Шиятов и др., 2014; Моисеев и др., 
2016], может произойти утрата гено- и цено-
фонда горно-тундровых экосистем. нами впер-
вые для Уральского региона дана характеристи-
ка состава и структуры горных тундр отдельных 
вершин Урала в условиях внедрения можже-
вельника сибирского [ерохина, соковнина, 
2018; григорьев и др., 2018]. в данной работе 
мы представляем обобщение материалов ис-
следований на четырех горных вершинах Урала.

Цель работы – изучение видового состава 
сосудистых растений и лишайников, оценка 
экологической и ценотической структуры сооб-
ществ горных тундр Урала в условиях разраста-
ния Juniperus sibirica Burgsd.

Материалы и методы

в 2016 году на г. Зыряновка (хр. чувальский 
Камень, гПЗ «вишерский», северный Урал, 
N60°57ʹ, E58°58ʹ) сделано 15 геоботанических 
описаний; на г. Поперечная (хр. Зигальга, Юж-
ный Урал, N54°39ʹ, E58°39ʹ) – 18 геоботаниче-
ских описаний. в 2017 г. на перевале хр. Квар-
куш в верховьях р. Жигалан-2 (северный Урал, 
N60°08ʹ, E58°44ʹ) сделано 15 геоботанических 
описаний, на г. северный (Большой) нур-
гуш (хр. нургуш, нП «Зюраткуль», Южный 
Урал, N54°48ʹ, E59°08ʹ) – 12 геоботанических 
описаний.

описания выполнены по стандартным гео-
ботаническим методикам на площадках 100 м2 
с фиксацией GPS-координат для каждой. Пло-
щадки для описания на каждой горной вершине 
подбирались с учетом топологического и типо-

in the dendrogram. Tundra areas without J. sibirica or where its contribution was up to 
30–40 % did not have any regularity in the distribution. Changes in the ratio of vascu-
lar plant ecological and coenotic groups were measured, showing significant differences 
between Northern and Southern Urals. Northern Urals: on Zyryanovka Mountain a signi-
ficant increase happened in the percentage cover of mesophytes, while on the Kvarkush 
Ridge the percentage cover of psychrophytes declined greatly. Southern Urals: the per-
centage cover of mesophytes declined significantly on Mt. Nurgush. The ratio of coe-
notic groups of vascular plants in the mountain-tundra communities changed the most 
notably in the Northern Urals: on Mt. Zyryanovka the percentage cover of marginal tree 
species significantly increased while the percentage cover of high-mountain species de-
creased; the Kvarkush Ridge experienced a significant decline in the percentage  cover 
of high-mountain species. Data about vascular plants species common for tundra com-
munities in the Northern and Southern Urals, and about the composition of endemic 
and relict species are presented.

K e y w o r d s: mountain tundra; Northern and Southern Urals; species composition 
and structure of communities; Juniperus sibirica; vegetation changes.
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логического единства (табл.). на каждой пло-
щадке фиксировали: высоту над уровнем моря, 
положение в рельефе, ярусность, общее проек-
тивное покрытие и покрытие по ярусам, разде-
ление на подъярусы и их высоту. на площадках 
учитывался видовой состав сосудистых расте-
ний с обилием, выраженным в %. Растительные 
сообщества по доле участия Juniperus sibirica 
разделили на 3 группы: а – с отсутствием J. si-
birica, Б – со значительным участием (30–40 %) 
и в – с доминированием (85–95 %).

определение видовой принадлежности со-
судистых растений подтверждено в гербарии 
Музея иЭРиЖ Уро Ран (SVER).

обработка полученных материалов произве-
дена в программе MS Excel 2007, а также с при-
менением пакета Statistica 8.0 for Windows. для 
оценки сходства/различия видового состава 
и структуры описанных сообществ применялся 
кластерный анализ, с использованием метода 
варда и оценкой евклидова расстояния. оцен-
ка значимости изменений экологической и це-
нотической структуры растительных сообществ 
каждой вершины проведена с помощью одно-
факторного дисперсионного анализа (ANOVA) 
с уровнем значимости р < 0,05. отнесение ви-
дов к определенной экологической и ценотиче-
ской группам взято из Конспекта флоры челя-
бинской области (сосудистые растения) [Кули-
ков, 2005].

Результаты исследования

При типизации горных тундр Урала авто-
ры работ [игошина, 1964; горчаковский, 1975; 
Флора…, 2008; овеснов и др., 2010] выделили 
лишайниковые щебнистые, пятнистые травяно-
моховые и моховые горные тундры. на изучен-
ной нами территории описаны растительные 
сообщества из формаций лишайниково-мохо-
во-травяных, мохово-травяных и травяно-мо-
ховых тундр. сосудистые растения преобла-
дали в составе всех изученных растительных 
сообществ, мохообразные вносили различный 
вклад, синузии лишайников занимали под-
чиненное положение (проективное покрытие 
не превышало 20 %).

Характеристика горно-тундровых 
сообществ

СЕВЕРНЫЙ УРАЛ

Гора Зыряновка, хребет Чувальский Камень

Травяно-моховые тундры без участия 
J. sibirica (группа а). ПП травяно-кустарничко-
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вого яруса 50–70 %, видовое богатство сосуди-
стых растений 7–13 видов. в этих фитоценозах 
доминировала Deschampsia flexuosa (L.) Trin.; 
содоминантами выступали Rumex acetosa L., 
Solidago virgaurea L., Carex arctisibirica (Jurtz.) 
Czer. и Anemonastrum biarmiensis (Juz.) Holub. 
ПП мохово-лишайникового яруса 60 %, вы-
сота 5–7 см. доминируют Hylocomium splen-
dens (Hedw.) Bruch et al., Aulacomnium palustre 
(Hedw.) Schwägr., Polytrichum commune Hedw. 
из лишайников единично встречены Cetraria is-
landica (L.) Ach., Cladonia arbuscula (Wallr.) Flot, 
C. uncialis (L.) F. H. Wigg.

Травяно-моховые тундры со значитель-
ным участием (30–40 %) J. sibirica (груп-
па Б). ПП травяно-кустарничкового яруса 
40–70 %, видовое богатство сосудистых расте-
ний 7–11 видов. в этих фитоценозах домини-
ровала Deschampsia flexuosa; содоминантами 
в разных фитоценозах выступали Rumex ace-
tosa, Anemonastrum biarmiensis, Vaccinium uligi-
nosum L. и Rubus idaeus L. ПП мохово-лишайни-
кового яруса 70 %, высота 6–7 см. доминируют 
Hylocomium splendens, Polytrichum commune, 
Dicranum montanum Hedw. лишайники единич-
ны: Сladonia macroceras (Delise) Hav., С. gracilis 
var. gracilis (L.) Willd, C. uncialis.

Травяно-моховые тундры с доминирова-
нием (85–95 %) J. sibirica (группа в). ПП тра-
вяно-кустарничкового яруса 20–40 %, видовое 
богатство сосудистых растений 7–14 видов. 
в этих фитоценозах доминировали Deschamp-
sia flexuosa, иногда Chamaenerion angustifolium 
(L.) Scop.; содоминантами в разных фитоце-
нозах выступали Calamagrostis arundinacea L., 
Rumex acetosa, Solidago virgaurea, Hypericum 
maculatum Crantz. ПП мохово-лишайникового 
яруса 40 %, высота 5–6 см. доминируют Hyloco-
mium splendens, Polytrichum commune. лишай-
ники представлены единично: Cetraria islandica, 
Cladonia rangiferina (L.) F. H. Wigg, C. uncialis.

Плато хребта Кваркуш

Травяно-моховые горные тундры без 
участия J. sibirica (группа а). ПП травяно-кус-
тарничкового яруса 50–80 %, видовое богат-
ство сосудистых растений 10–13 видов. до-
минировали Vaccinium uliginosum, Poa alpigena 
(Blytt) Lindm., Aster sibiricus L., Juncus trifidus 
L., Anemonastrum biarmiensis. ПП мохово-ли-
шайникового яруса 80 %. в нем доминировали 
мохообразные. среди доминантов Hylocomium 
splendens, Rhytidium rugosum (Hedw.) Kindb, 
Polytrichum commune. среди лишайников еди-
нично представлены Cetraria islandica, Cladonia 
arbuscula, С. macroceras, C. uncialis.

Травяно-моховые горные тундры со зна-
чительным участием (30–40 %) J. sibirica 
(группа Б). ПП травяно-кустарничкового яруса 
40–70 %, видовое богатство сосудистых ра-
стений 9–14 видов. в травяно-кустарничковом 
ярусе доминировали Vaccinium uliginosum, Poa 
alpigena, Juncus trifidus. ПП мохово-лишайни-
кового яруса 80 %. в ярусе преобладали мохо-
образные: Hylocomium splendens, Rhytidium ru-
gosum, Polytrichum commune. лишайники пред-
ставлены единично: Cetraria islandica, Cladonia 
arbuscula, С. gracilis var. gracilis, C. uncialis.

Травяно-моховые горные тундры с до-
минированием (85–95 %) J. sibirica (груп-
па в). ПП травяно-кустарничкового яруса 
30–40 %, видовое богатство 9–12 видов. до-
минировали Vaccinium uliginosum, Poa alpigena, 
Juncus trifidus. ПП мохово-лишайникового яру-
са 60 %. в ярусе доминировали мохообразные. 
среди доминантов – Hylocomium splendens, 
Rhytidium rugosum, Polytrichum commune. ли-
шайники представлены единично: Cladonia 
arbuscula, С. gracilis var. gracilis, C. rangiferina,  
C. uncialis.

ЮЖНЫЙ УРАЛ

Гора Большой (Северный) Нургуш,  
хребет Нургуш

Мохово-травяные горные тундры без 
участия J. sibirica (группа а). ПП травяно-кус-
тарничкового яруса 50–85 %, видовое богат-
ство сосудистых растений 10–12 видов. в этих 
сообществах доминировали Alchemilla vulga-
ris L., Alopecurus glaucus Less., Rumex acetosa, 
Festuca supine Schur. ПП мохово-лишайниково-
го яруса 70 %. в ярусе доминировали зеленые 
мхи: Hylocomium splendens, Rhytidium rugosum, 
Polytrichum commune. в сообществах единично 
присутствовали Cladonia arbuscula, C. rangiferi-
na, C. amaurocraea, C. gracilis var. gracilis.

Мохово-травяные горные тундры со зна-
чительным участием (30–40 %) J. sibirica 
(группа Б). ПП травяно-кустарничкового яруса 
60–70 %, видовое богатство сосудистых расте-
ний 10–14 видов. в этих сообществах домини-
ровали Alchemilla vulgaris, Alopecurus glaucus, 
Festuca supina, Carex hyperborea Drej. ПП мохо-
во-лишайникового яруса 60 %. в нем преобла-
дали мохообразные. доминировали Hylocomi-
um splendens, Rhytidium rugosum, Polytrichum 
commune. в сообществах единично присут-
ствовали Cladonia arbuscula, C. rangiferina, 
C. pleurota (Florke) Schaerer, Cetraria laevigata 
Rass., Flavocetraria cuculata (Bellardi) Kärnefelt 
et A. Thell.
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Мохово-травяные горные тундры с до-
минированием (85–95 %) J. sibirica (груп-
па в). ПП травяно-кустарничкового яруса 
15–25 %, видовое богатство сосудистых ра-
стений 11–13 видов. доминировали Bistorta 
major F. Gray, Rumex acetosa, Hieracium sp. ПП 
мохово-лишайникового яруса 60 %. из мохо-
образных преобладали Hylocomium splendens, 
Rhytidium rugosum, Polytrichum commune. сре-
ди лишайников отмечены единично Cladonia 
arbuscula, C. stygia (Fr.) Ruoss, С. amaurocraea, 
C. macroceras.

Гора Поперечная, хребет Зигальга

Лишайниково-мохово-травяные тундры  
без участия J. sibirica Burgsd. (группа а). ПП 
травяно-кустарничкового яруса 60 %, видовое 
богатство сосудистых растений 7–19 видов. 
доминировали Lusula sibirica V. Krecz., Festuca 
igoschinii Tzvel., Poa alpigena (Blytt) Lindm., Aco-
nogonon alpinum (All.). ПП мохово-лишайнико-
вого яруса 40 %, высота 7–11 см. доминирова-
ли Hylocomium splendens, Polytrichum commune, 
Dicranum montanum. содоминантами были Cla-
donia arbuscula, C. rangiferina, C. stellaris (Opiz) 
Pouzar & Vӗzda, C. stygia, C. amaurocraea.

Лишайниково-мохово-травяные тундры 
со значительным участием (30–40 %) J. si-
birica (группа Б). ПП травяно-кустарничкового 
яруса 60–80 %, видовое богатство 7–19 видов. 
в этих фитоценозах доминировала Festuca 
igoschinii, Aconogonon alpinum, Anemonastrum 
biarmiensis и Veratrum lobelianum Bernh. ПП 
мохово-лишайникового яруса 40 %, высота 
7–9 см. доминировали Hylocomium splendens, 
Polytrichum commune, Dicranum montanum. 
среди лишайников преобладали Cladonia ar-
buscula, C. rangiferina, также отмечены C. stel-
laris, C. stygia, C. uncialis, Cetraria laevigata, Fla-
vocetraria cuculata, Cladonia pleurota.

Лишайниково-мохово-травяные с доми-
нированием (85–95 %) J. sibirica (группа в). 
ПП травяно-кустарничкового яруса 5–40 %. 
видовое богатство 11–20 видов. в этих фито-
ценозах доминировали Hieracium iremelense 
(Elfstr.) Juxip, Festuca igoschinii и Lusula sibirica. 
ПП мохово-лишайникового яруса 40 %, высота 
8,5–10 см. в сообществах доминировали Hy-
locomium splendens, Dicranum montanum, Po-
lytrichum commune. содоминантами были Cla-
donia arbuscula, C. rangiferina, также отмечены 
C. stellaris, C. stygia, C. uncialis, C. amaurocraea, 
C. macroceras, C. subfurcata (Nyl.) Arnold.

Общими видами сосудистых расте-
ний для всех изученных сообществ явились 
Anemonastrum biarmiensis, Carex ensifolia Turcz. 

Ex V. Krecz., Solidago lapponica With., Vaccinium 
uliginosum, V. vitis-idaea L., Veratrum lobelianum 
Bernh.

в горных тундрах отмечены эндемичные 
для высокогорий Урала виды [Куликов, 2005]: 
Alopecurus glaucus, Anemonastrum biarmiensis, 
Cerastium krylovii Schischk. et Gorczak., Festu-
ca igoschinii, Hieracium imerelense, Lagotis ura-
lensis Schischk., Rhodiola iremelica Boriss. При 
этом наибольшее число эндемиков (до 27 % 
от общего состава) отмечено для г. Поперечная 
(хр. Зигальга, Южный Урал).

изученные горные тундры содержали ре-
ликтовые виды разного времени и происхожде-
ния [Куликов, 2005]. Плейстоценовые пери-
гляциальные реликты арктического проис-
хождения: Calamagrostis lapponica (Wahlenb.) 
C. Hartm., Diphasiastrum alpinum (L.) Holub., Hie-
racium alpinum L., Juncus trifidus, Poa alpigena. 
Плейстоценовые перигляциальные релик-
ты южносибирского происхождения: Carex 
ensifolia, Lusula sibirica. Голоценовые реликты 
неморального комплекса: Viola biflora L.

в изученных горных тундрах отмечены вне-
сенные в Красную книгу Пермского края [2008] 
сосудистые растения Cerastium krylovii и Lagotis 
uralensis; в Красную книгу челябинской области 
[2017] – Dianthus superbus L., Lagotis uralensis 
и Rhodiola iremelica.

Анализ структуры горно-тундровых 
сообществ с разной степенью участия 
J. sibirica

Методом кластерного анализа показа-
ли обособление участков с доминированием 
J. sibirica во всех изученных горных тундрах – 
кластеры с буквой в в левой части графиков 
(рис. 1). Растительные сообщества с отсут-
ствием или незначительным участием (до 
30–40 %) не демонстрировали закономерного 
распределения, при этом ПП J. sibirica не име-
ло определяющего значения.

изменение структуры растительных сооб-
ществ с увеличением ПП J. sibirica могло про-
явиться в первую очередь в изменении соот-
ношения экологических и ценотических групп 
растений.

на рис. 2 показано соотношение экологи-
ческих групп растений в горно-тундровых со-
обществах с разной долей участия J. sibirica 
на северном и Южном Урале.

с увеличением участия J. sibirica сохранил-
ся общий характер распределения экологиче-
ских групп в растительных сообществах. При 
этом в сообществах горы Зыряновка выявле-
но значимое увеличение проективного покры-
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тия видов группы мезофитов (F (2, 12) = 14,19; 
p < 0,01). Тогда как в сообществах хр. Квар-
куш проявилось значимое уменьшение проек-
тивного покрытия сосудистых растений груп-
пы психрофитов (F (2, 9) = 13,5; p < 0,01). Эта 
тенденция свидетельствует о мезофитизации 
условий среды обитания горных тундр север-
ного Урала в настоящее время. в сообществах 
горных тундр Южного Урала изменения эколо-
гической структуры иные. на горе нургуш пока-
зано значимое снижение покрытия сосудистых 
растений группы мезофитов (F (2, 9) = 4,72; 
p = 0,04). Тогда как на горе Поперечная зна-
чимых изменений экологической структуры 

сообществ с разной долей участия J. sibirica  
не выявлено.

Таким образом, отмечаем, что изменения 
экологической структуры горных тундр в ответ 
на внедрение J. sibirica на северном и Южном 
Урале протекают по-разному. Причем на се-
верном Урале эти изменения более выражены.

на рис. 3 показано соотношение ценоти-
ческих групп растений в горно-тундровых со-
обществах с разной долей участия J. sibirica 
на северном и Южном Урале.

изменение ценотической структуры горно-
тундровых сообществ при внедрении J. sibirica 
также наиболее выражено на северном Урале. 

a b

c d

Рис. 1. дендрограмма различий (метод варда) тундровых сообществ с разной долей участия J. sibirica в го-
рах северного и Южного Урала: а – г. Зыряновка; b – хр. Кваркуш; c – г. Б. нургуш; d – г. Поперечная.
По оси х – варианты геоботанических описаний с разной долей участия J. sibirica, где первая буква – группа описаний 
с учетом доли J. sibirica (ПП): а – 0 %, Б – 30–40 %, в – 80–95 %, цифра после дефиса – номер геоботанического описания 
из полевого дневника, последняя буква – название горы: З – Зыряновка, К – Кваркуш, н – нургуш, П – Поперечная. По оси 
у – евклидово расстояние

Fig. 1. Dendrogram of differences (Ward’s method) of tundra communities with different abundance of J. sibiri-
ca in the Northern and Southern Urals: a – Zyryanovka mountain; b – the Kvarkush ridge; c – Nurgush mountain; 
d – Poperechnaya mountain.
X-axis – geobotanical releves with different abundance of J. sibirica: where the first letter is a group of tundra communities with 
different cover of J. sibirica (percentage cover): A – 0 %, B – 30–40 %, C – 80–95 %, the number after the hyphen is the number 
of the geobotanical releves from the field notebook, the last letter is the name of the mountain: З – Zyryanovka, K – Kvarkush, 
н – Nurgush, П – Poperechnaya. Y-axis – Euclidean distance
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на г. Зыряновка отмечено значимое снижение 
покрытия высокогорных видов (F (2, 12) = 5,21; 
p = 0,02) и значимое увеличение доли опушечных 
(F (2, 12) = 5,62; p = 0,02). на хр. Кваркуш покры-
тие высокогорных видов сосудистых растений 
значимо уменьшается (F (2, 9) = 23,04; p < 0,01). 
Это косвенным образом свидетельствует об из-
менении условий местообитания на северном 
Урале при увеличении доли участия J. sibirica. 
Тогда как на Южном Урале значимых изменений 
ценотической структуры не выявлено.

При этом сравнение полученных данных 
с результатами мировых исследований за-
труднено из-за различий в особенностях 
функционирования хвойных и лиственных ку-
старников. Так, внедрение J. sibirica не при-
водит к увеличению высоты и обилия сосуди-
стых растений и снижению видового разно-
образия сообществ, как это было показано 
для листопадных кустарников в работах [Walk-
er et al., 2006; Pajunen et al., 2011; Elmendorf 
et al., 2012]. в изученных сообществах Ура-

Рис. 2. соотношение экологических групп сосудистых растений тундровых сообществ в условиях внедре-
ния J. sibirica на вершинах северного и Южного Урала: а – г. Зыряновка; b – хр. Кваркуш; c – г. Б. нургуш; 
d – г. Поперечная.
Здесь и на рис. 3: по оси х – группы описаний с разной долей участия J. sibirica (ПП): а – 0 %, Б – 30–40 %, в – 80–95 %; 
по оси у – проективное покрытие экологических групп сосудистых растений (%) в виде средних арифметических с ошиб-
кой среднего

Fig. 2. Ratio of ecological groups of vascular plants in mountain-tundra communities during J. sibirica introduc-
tion in the Northern and Southern Urals: a – Zyryanovka mountain; b – the Kvarkush ridge; c – Nurgush mountain; 
d – Poperechnaya mountain.
Here and in Fig. 3: X-axis – groups of tundra communities with different percentage cover of J. sibirica: A – J. sibirica cover 0 %, 
B – J. sibirica cover 30–40 %, C – J. sibirica cover 80–95 %, Y-axis – percentage cover (%) of ecological groups of vascular plants 
(mean with mean error)
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ла видовой состав сосудистых и лишайников 
практически не изменяется. однако с уве-
личением участия J. sibirica отмечается сни-
жение проективного покрытия сосудистых  
растений.

Выводы

1. внедрение J. sibirica преобразовало гор-
но-тундровые растительные сообщества Ура-
ла и привело к их структурной перестройке. 
на северном и Южном Урале эта перестройка 
проявилась по-разному.

2. наибольшие изменения в экологической 
и ценотической структуре показаны для горных 
тундр северного Урала. в растительных сооб-
ществах Южного Урала наименее выражены 
структурные изменения.

3. наличие большого числа эндемичных 
и реликтовых видов, незначительные площади 
горных тундр свидетельствуют о высокой на-
учной и природоохранной ценности изученных 
сообществ. дальнейшее зарастание горных 
тундр J. sibirica и направленное продвижение 
верхней границы леса может привести к их 
исчезновению.

Рис. 3. соотношение ценотических групп сосудистых растений тундровых сообществ в условиях внедре-
ния J. sibirica на вершинах северного и Южного Урала: а – г. Зыряновка; b – хр. Кваркуш; c – г. Б. нургуш; 
d – г. Поперечная
Fig. 3. Ratio of coenotical groups of vascular plants in mountain-tundra communities during J. sibirica introduc-
tion in the Northern and Southern Urals: a – Zyryanovka mountain; b – the Kvarkush ridge; c – Nurgush mountain; 
d – Poperechnaya mountain
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Работа выполнена в рамках государствен-
ного задания Института экологии растений 
и животных УрО РАН.
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ОСОБЕННОСТИ МИКОБИОТЫ ИСКУССТВЕННЫХ НАСАЖДЕНИЙ 
PINUS SYLVESTRIS L. НА ОТВАЛАХ КЕДРОВСКОГО 
УГОЛЬНОГО РАЗРЕЗА (КЕМЕРОВСКАЯ ОБЛАСТЬ)

О. М. Легощина, В. И. Уфимцев
Институт экологии человека ФИЦ угля и углехимии СО РАН, Кемерово, Россия

исследование микобиоты проводили в 2019 г. на опытной площадке в искусствен-
ных сосновых насаждениях на отвале Кедровского угольного разреза и на конт-
рольной площадке – сосновые насаждения на зональных лугово-черноземных 
почвах на территории Кузбасского ботанического сада. на исследуемых площад-
ках в течение летне-осеннего периода каждые 7 дней подсчитывали количест-
во плодовых тел, обнаруженные грибы фотографировали и идентифицировали. 
на участках рекультивации Кедровского угольного разреза выявлено 43 вида гри-
бов-макромицетов, на зональных почвах Кузбасского ботанического сада иден-
тифицировано 33 вида высших грибов. в искусственных насаждениях породного 
отвала Кедровского угольного разреза наблюдалось обильное плодоношение 
грибов-макромицетов. в грибном сообществе сосняков контрольной площадки 
плодовых тел было в среднем на 15 % меньше. Трофическая структура микобиоты 
в фитоценозе породного отвала характеризовалась значительным разнообразием 
видов-микоризообразователей (18 видов), при этом группа подстилочных сапро-
трофов была менее разнообразна (13 видов). в незначительном количестве встре-
чались почвенные, опадные и гумусовые сапротрофы. в сосняках Кузбасского 
ботанического сада на зональных почвах преобладала группа подстилочных сапро-
трофов (17 видов), а виды грибов-микоризообразователей были менее многочи-
сленны (10 видов), остальные трофические группы представлены единичными эк-
земплярами. Микобиота рекультивированных территорий Кедровского угольного 
разреза отличается высоким видовым богатством и обильностью плодоношения, 
при этом встречающиеся виды грибов являются типичными для Кемеровской обла-
сти. в трофической структуре микобиоты сосняков, расположенных на рекультиви-
рованных землях, превалируют грибы-симбиотрофы, формирующие эктомикоризу 
с древесными растениями, обеспечивая их режим питания в олиготрофных усло-
виях техногенных элювиев. Участие грибов разных трофических групп свидетель-
ствует о комплексном вовлечении местообитаний отвалов под покровом сосновых 
насаждений в биологический круговорот.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: сосняки; рекультивация; сапротрофы; грибы-микоризооб-
разователи; плодовое тело.

O. M. Legoshchina, V. I. Ufimtsev. FEATURES OF THE MYCOBIOTA IN 
ARTIFICIAL STANDS OF PINUS SYLVESTRIS L. IN THE SPOIL DUMPS OF 
THE KEDROVSKY COAL MINE (KEMEROVO REGION)

The fungal biota was studied in 2019 in a test plot in pine stands planted on the spoil dump 
of the Kedrovsky coal mine, and in a control plot in pine stands on zonal meadow cher-
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Введение

недра Кемеровской области богаты различ-
ными полезными ископаемыми: железными 
и марганцевыми рудами, флюсовыми извест-
няками, огнеупорной глиной, рудой цветных 
металлов и др., но все же главным богатст-
вом Кузбасса является каменный уголь. до-
быча угля в области растет с каждым годом. 
Так, в 2018 году добыто 255,3 млн тонн, что 
на 13,8 млн тонн больше прошлогоднего зна-
чения. нарастание объемов добычи «черно-
го золота» приводит к увеличению техногенно 
нарушенных площадей с трансформирован-
ными или уничтоженными природными экоси-
стемами. в связи с этим особую актуальность 
приобретают вопросы функционирования эко-
систем, формирующихся на посттехногенных 
ландшафтах.

согласно госТ Р 57446–2017, одним из не-
отъемлемых критериев восстановления при-
родных функций территорий, трансформиро-
ванных в ходе техногенеза, является биологи-
ческое разнообразие [госТ…, 2017], которое 
достигается образованием полнокомпонент-
ных экосистем, то есть имеющих устойчивую 
флору, фауну и микобиоту [сафонов, 2004]. 
в связи с этим оценка успешности рекульти-
вации включает исследование не только со-
стояния растительных сообществ, созданных 
методами рекультивации, но и механизмов их 
устойчивости и функционирования.

высшие грибы являются одним из ключевых 
структурных компонентов наземных экосистем, 

поддерживающих функционирование систе-
мы «почва – растение» [веселкин и др., 2015]. 
Будучи гетеротрофами и редуцентами, гри-
бы участвуют в разложении лесной подстил-
ки, в том числе и такого трудноразлагаемого 
компонента, как опад хвойных пород, обеспе-
чивая процессы минерализации и гумифика-
ции. известно, что почвенные и подстилочные 
сапротрофные грибы наряду с целлюлозоли-
тическими бактериями являются основными 
агентами деструкции целлюлозы в бореальных 
лесах [Dickinson, Pugh, 1974; Swift et al., 1979]. 
высшие грибы в симбиозе с растениями фор-
мируют азотный режим местообитаний, обес-
печивающий функционирование сообществ 
в условиях резкого дефицита элементов пита-
ния. Кроме того, грибы способствуют биохими-
ческому разрушению литогенных субстратов, 
без которого невозможны накопление доста-
точного количества фракций физической глины 
и почвенно-экологический эффект в целом [ан-
дроханов и др., 2004].

в ходе ранее проведенных исследований 
сосновых насаждений на отвалах Кузбасса об-
наружена высокая степень дифференциации 
древостоев по таксационным характеристи-
кам, обусловливающая высокую разнород-
ность местообитаний по формированию под-
чиненных ярусов, естественному возобновле-
нию, распределению и вещественному составу 
опада, трансформации экологических факто-
ров [Уфимцев и др., 2014; Уфимцев, Беланов, 
2015, 2018]. в насаждениях II класса возраста 
проводили мониторинг различных показателей 

nozem soils in the Kuzbass Botanical Garden. In these plots, the number of fruit bodies 
was counted every seven days of the summer-autumn period, the fungi were photo-
graphed and identified. Surveys revealed 43 species of macrofungi in the Kedrovsky coal 
mine remediation sites, and 33 species of higher fungi on the zonal soils of the Kuzbass 
Botanical Garden. Abundant fruiting of macrofungi was observed in the stands planted 
of the spoil rock dump of the Kedrovsky coal mine. The number of fruit bodies formed 
in the mushroom community of pine forests in the control plot was 15 % lower on ave-
rage. The trophic structure of the fungal biota in the plant community on the spoil dump 
was characterized by a high diversity of mycorrhizal species (18 species), while the group 
of litter saprotrophs was less diverse (13 species). The amount of soil-, litter-, and hu-
mus-dwelling saprotrophs was minor. The prevalent group in pine forests of the Kuzbass 
Botanical Garden, on zonal soils, was litter-dwelling saprotrophs (17 species), whereas 
mycorrhizal fungi were less numerous there (10 species), and the rest of trophic groups 
were represented by single specimens. The fungal biota of the remediated Kedrovsky 
coal mine areas featured high species richness and abundant fruiting, and the fungal 
species inhabiting the areas are typical of the Kemerovo Region. The prevalent compo-
nent of the trophic structure of the fungal biota in the pine stands on remediated land was 
symbiotrophic fungi, forming ectomycorrhiza with woody plants, thus supplying the latter 
with nutrition in the oligotrophic conditions of technogenic residual rock. The presence 
of fungi of different trophic groups indicates that the dump habitats are involved in many 
ways in the biological cycle under the pine stand cover.

K e y w o r d s: pine forests; remediation; saprotrophs; mycorrhizal fungi; fruit body.
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состояния искусственных насаждений сосны 
обыкновенной на отвалах угольного разреза 
[Цандекова и др., 2013; Цандекова, Колмого-
рова, 2016; Колмогорова, 2016], также пред-
принимались попытки изучения микробиоло-
гической активности и ее роли в процессах 
почвообразования на техногенных элювиях 
[Макеева, неверова, 2015]. в то же время со-
общество грибов-макромицетов на рекульти-
вированных территориях как механизм функ-
ционирования техногенных лесных экосистем 
остается неизученным.

Целью настоящей работы стало изучение 
микобиоты макромицетов в искусственных на-
саждениях сосны обыкновенной на отвалах Ке-
дровского угольного разреза.

Материалы и методы

исследования проводили в 2019 г. опытная 
площадка размещалась на отвале Кедровско-
го угольного разреза оао «УК Кузбассразрез-
уголь», расположенного в 25 км северо-восточ-
нее г. Кемерово. согласно эколого-географи-
ческому районированию Кедровский угольный 
разрез располагается в районе северной лесо-
степи Кузнецкой котловины [Экологическая…, 
1995]. объекты исследования – постоянные 
пробные площади в сосновых насаждениях, 
произрастающие на спланированном отвале 
Кедровского угольного разреза без нанесения 
плодородного или потенциально плодородного 
слоя. выбраны участки без нанесения почво-
улучшителей для выявления контрастных усло-
вий по сравнению с естественными ландшаф-
тами – корнеобитаемый горизонт участка сло-
жен из разнородной массы осадочных пород 
(песчаники и алевролиты), с некоторым вклю-
чением магматических пород и лессовидных 
суглинков. По данным проведенных ранее так-
сационных исследований [Уфимцев, Беланов, 
2018], возраст насаждений на 2019 год соста-
вил 29 лет (II класс возраста) (табл. 1).

для контроля выбраны сосновые насажде-
ния, произрастающие на зональных лугово-

черноземных почвах на территории Кузбас-
ского ботанического сада в г. Кемерово, так 
как в пределах г. Кемерово нет зональных сос-
няков близкого возраста и в то же время со-
поставимых по показателям разнородности 
густоты, что требует методология исследова-
ний. Так, посадки сосны в Кузбасском ботани-
ческом саду проводились 8-летними саженца-
ми в 2002 году, возраст деревьев в 2019 году 
составил 25 лет – таким образом, насаждения 
на отвалах близки по возрасту к лесным куль-
турам на контрольных площадках. Контрольные 
участки подобраны с учетом минимального вли-
яния грунтовых вод и близости озера суховско-
го, расположенного на территории ботаниче-
ского сада, – на водораздельных мезоучастках 
на 10–12 м выше уровня водной поверхности 
озера. в свою очередь, участок отвала, где рас-
положены пробные площадки, характеризуется 
ровной поверхностью, окружен более высокими 
новообразованными отвалами, у подножия ко-
торых встречаются переувлажненные участки 
в связи с наличием в толще отвала водоупор-
ных глинистых слоев, препятствующих полному 
дренированию. Эти факты дают основание счи-
тать условия исследуемых и контрольных участ-
ков близкими по уровню увлажнения.

грибное сообщество макромицетов иссле-
довали в древостоях сосны обыкновенной (Pi-
nus silvestris L.), относящихся к II классу бони-
тета. Полевые работы проводились в течение 
летне-осеннего периода (с июня по сентябрь). 
на исследуемых площадках через каждые 
7 дней подсчитывали количество плодовых тел 
макромицетов, обнаруженные грибы фотогра-
фировали и идентифицировали [Перова, гор-
бунова, 2001]. Принадлежность к эколого-тро-
фическим группам проводили по литературным 
данным. для анализа полученных результатов 
использовали схему трофических групп, пред-
ложенную а. е. Коваленко [1980], согласно 
которой были выделены симбиотрофы-мико-
ризообразователи, гумусовые сапротрофы, 
почвенные сапротрофы, сапротрофы на под-
стилке, сапротрофы на опаде.

Таблица 1. Таксационная характеристика насаждений
Table 1. Taxation description of standing wood

сомкнутость крон, 
%

Crown density,%

густота шт./га
Bushiness

pcs/ha

средняя высота, м
Mean height, m

средний диаметр, 
см

Average diameter, 
cm

сумма площадей 
сечений, м2/га

Sum of the cross-
sectional areas, m2/ha

относительная 
полнота

Relative density

30 328 8,0 ± 03 15,6 ± 0,4 9,78 0,42
50 675 9,5 ± 0,1 14,2 ± 0,5 8,61 0,37
70 938 9,7 ± 0,1 13,4 ± 0,7 13,25 0,57
90 2345 9,1 ± 0,2 11,1 ± 0,6 25,08 1,09
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Результаты и обсуждение

в ходе проведенных исследований на участ-
ках рекультивации Кедровского угольного раз-
реза выявлено 43 вида грибов-макромицетов. 
анализ таксономической структуры исследуе-
мой микобиоты показал значительное преобла-
дание представителей класса аgaricomycetes 
(42 вида), к классу Pezizomycetes принадле-
жит 1 вид (табл. 2). наиболее крупным по чи-
слу видов является порядок Agaricales (29 ви-
дов). ведущим семейством по числу видов 
является Tricholomataceae (9 видов). в список 
крупнейших родов входят Inocybe (4 вида), 
Tricholoma (4 вида), Clitocybe (3 вида), Russu-
la (3 вида). Преобладание данных родов и се-
мейств в таксономической структуре исследу-
емого грибного сообщества указывает на его 
типичность для лесных сообществ умеренного  
пояса.

в ходе исследования видового состава 
грибного сообщества в насаждениях сосны 
обыкновенной на зональных почвах Кузбас-
ского ботанического сада идентифицирова-
но 33 вида макромицетов. все обнаруженные 
грибы относились к классу аgaricomycetes. са-
мым крупным порядком по числу видов являлся 
Agaricales (24 вида). доминирующим семейст-
вом по числу видов являлось Tricholomataceae 
(13 видов). в перечень крупных родов входили 

Mycena (6 видов), Collybia (4 вида), Tricholoma 
(3 вида), Clitocybe (3 вида), Russula (3 вида).

Таким образом, видовое разнообразие ма-
кромицетов сосновых насаждений на участках 
рекультивации на 23 % выше, чем на зональ-
ных почвах. Кроме того, микобиота сосновых 
насаждений на отвалах выделяется большим 
разнообразием всех таксономических единиц: 
порядков, семейств и родов.

оценка количественного учета плодовых тел 
макромицетов показала обильность плодоно-
шения грибов на рекультивированном отвале 
Кедровского угольного разреза. грибное сооб-
щество в сосняках контрольной площадки (Куз-
басский ботанический сад) характеризовалось 
более низким плодоношением, где базидиом 
образовалось в среднем на 15 % меньше, чем 
на опытной площадке (рис.).

При этом максимальное обилие плодовых 
тел макромицетов на площадках наблюдения 
не совпадало по календарным срокам. на ре-
культивированной территории угольного разре-
за интенсивное плодоношение макромицетов 
наблюдалось в конце вегетационного периода 
(конец августа – начало сентября), в то время 
как на контрольной площадке максимальная на-
сыщенность базидиом приходилась на начало 
вегетационного периода (начало июня).

согласно результатам анализа трофической 
структуры грибного сообщества, в исследован-

Таблица 2. Таксономический состав микобиоты древесных насаждений Pinus sylvestris на рекультивирован-
ных участках Кедровского угольного разреза
Table 2. The taxonomic composition of the mycobiota of Pinus sylvestris tree stands in the reclaimed areas 
of the Kedrovsky coal mine

Порядок
Order

семейство (число родов / видов)
Family (number of genus / species) 

Роды (виды)
Genus (species) 

Pezizales Pezizacea (1/1) Peziza (1) 
Agaricales Cortinariaceae (2/4) Cortinarius (2), Hebeloma (2) 

Inocybaceae (1/4) Inocybe (4) 
Strophariaceae (1/1) Galerina (1) 
Tricholomataceae (3/9) Mycena (2), Tricholoma (4), Clitocybe (3) 
Marasmiaceae (4/5) Baeospora (1), Rhodocollybia (1), Collybia (2), Megacollybia (1) 
Hygrophoraceae (1/1) Hygrophorus (1) 
Agaricaceae (3/4) Lycoperdon (2), Bovista (1), Bovista (1) 
Coprinaceae (1/1) Coprinus (1) 

Boletales Suillaceae (1/2) Suillus (2) 
Gomphidiaceae (1/1) Chroogomphus (1) 
Physalacriaceae (1/1) Strobilurus (1) 

Russulales Russulaceae (2/5) Lactarius (2), Russula (3) 
Auriscalpiaceae (1/1) Auriscalpium (1) 

Hymenochaetales Hymenochaetales (1/1) Coltricia (1) 
Thelephorales Thelephoraceae (1/2) Thelephora (2) 
всего
Total

16 семейств
sixteen families

25 родов (43 вида)
twenty five genera (forty three species) 
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ном фитоценозе преобладают грибы-симбио-
трофы, на втором месте подстилочные сапро-
трофы. в незначительном количестве представ-
лены группы почвенных, опадных и гумусовых 
сапротрофов (табл. 3). совершенно проти-
воположная картина наблюдалась в сосняках 
Кузбасского ботанического сада на зональных 
почвах, где преобладала группа подстилочных 
сапротрофов (17 видов), а грибы-микоризооб-
разователи были менее многочисленны (10 ви-
дов), остальные трофические группы представ-
лены единичными экземплярами.

известно, что грибы-микоризообразователи 
обеспечивают устойчивость лесных фитоцено-
зов к негативным воздействиям экологических 

факторов. находясь в симбиозе с древесными 
растениями, они регулируют их водоснабжение 
и обеспечивают элементами минерального пита-
ния. на исследуемых участках рекультивирован-
ных отвалов было выявлено 18 видов грибов-ма-
кромицетов, способных к образованию микори-
зы с сосной обыкновенной, это составило 42 % 
от общего числа видов, обнаруженных на иссле-
дуемой территории. в древостоях Кузбасского 
ботанического сада доля грибов-симбиотрофов 
составила 30 %, что на 12 % ниже, чем на рекуль-
тивированной территории угольного разреза.

грибы-сапрофиты играют очень важную роль 
в лесных фитоценозах – участвуя в разложении 
лесной подстилки (листьев, коры, шишек и др.), 

Количество плодовых тел макромицетов, собранных на исследуемых пло-
щадках в течение полевого сезона
The number of bracket macromycetes collected at the research sites during 
the field season
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Таблица 3. Распределение видов макромицетов по трофическим группам на исследуемых площадках 
наблюдения
Table 3. Distribution of macromycete species by trophic groups at the studied observation sites

Трофические группы макромицетов
Trophic groups of macromycetes

Кедровский угольный разрез 
(число видов)

Kedrovsky coal mine  
(number of species) 

Кузбасский ботанический сад  
(число видов)

Kuzbass Botanical Garden  
(number of species) 

Микоризообразователи
Mycorrhizal fungi 18 10

сапротрофы на подстилке
Saprotrophs on forest cover 13 17

Почвенные сапротрофы
Soil saprotrophs 5 2

сапротрофы на опаде
Saprotrophs on litter 4 3

гумусовые сапротрофы
Humus saprotrophs 3 1

всего
Total 43 33
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они способствуют пополнению запасов почвы 
минеральными веществами. в сосняках рекуль-
тивированных участков Кедровского угольно-
го разреза в группе редуцентов растительных 
остатков преобладали подстилочные сапро-
трофы, составляя 52 % от всех грибов-деструк-
торов. При этом на зональных почвах видовое 
обилие грибов-сапротрофов на подстилке было 
значительно выше, чем на опытном участке, 
здесь их доля составляла 74 % от всех грибов-
деструкторов, идентифицированных в сосняках 
Кузбасского ботанического сада.

Заключение

Микобиота рекультивированных территорий 
Кедровского угольного разреза характеризу-
ется высоким видовым богатством и обильно-
стью плодоношения, при этом встречающиеся 
виды грибов являются типичными для данного 
региона. Трофическая структура микобиоты 
сосняков, расположенных на рекультивирован-
ных землях, характеризуется преобладанием 
грибов-микоризообразователей, формирую-
щих эктомикоризу с древесными растениями, 
обеспечивающую их режим питания в олиго-
трофных условиях техногенных элювиев.

Участие грибов разных трофических групп 
свидетельствует о комплексном вовлечении 
местообитаний отвалов под покровом сосно-
вых насаждений в биологический круговорот. 
всплеск видового разнообразия макромице-
тов, более выраженный на отвалах, чем на зо-
нальных почвах, возникает именно как меха-
низм преобразования техногенных субстратов, 
что позволяет сделать вывод о положительной 
роли сосны обыкновенной как эдификатора 
техногенных лесных экосистем на начальном 
этапе их функционирования.

Работа выполнена в рамках проекта 
№  АААА-А17-117041410053-1 (0352-2019-0015 
VI.52. Оценка состояния и охрана флористиче-
ского разнообразия под влиянием антропоген-
ных и техногенных факторов in situ и ex situ).
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О РАСПРОСТРАНЕНИИ LUPINUS POLYPHYLLUS LINDL. 
НА ОТВАЛАХ КОСТОМУКШСКОГО ГОРНО-ОБОГАТИТЕЛЬНОГО 
КОМБИНАТА И В КАРЬЕРЕ ПО ДОБЫЧЕ ПЕСЧАНО-
ГРАВИЙНОГО МАТЕРИАЛА В КАРЕЛИИ

Е. Э. Костина
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Приводится информация о распространении одного из адвентивных видов Lupinus 
polyphyllus Lindl. на землях, нарушенных при добыче полезных ископаемых. 
Показано, что за 17 лет люпин распространился практически по всей площади 
карьера (8 га), куда был занесен случайно. на отвалах Костомукшского гоКа, где 
люпин специально внедрялся в качестве биомелиоранта, он остался в границах 
опытных участков (1 га), не выходя за пределы рекультивированной территории. 
Проведенное здесь разреживание древесного яруса положительно отразилось 
на его обилии. Фактором, сдерживающим дальнейшее распространение люпина, 
в первую очередь явился неблагоприятный световой режим. несмотря на высокую 
скорость распространения люпина по нарушенной территории, после формиро-
вания сомкнутого древостоя вид заметно сокращает обилие и преимущественно 
занимает место в окнах межкроновых пространств. в ненарушенные естественные 
лесные сообщества, окружающие карьер, люпин не внедряется.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Lupinus polyphyllus Lindl.; инвазивный вид; карьеры; отвалы; 
Карелия.

E. E. Kostina. THE SPREAD OF LUPINUS POLYPHYLLUS LINDL. OVER 
SPOIL DUMPS OF THE KOSTOMUKSHA MINING AND PROCESSING 
PLANT AND IN SAND AND GRAVEL QUARRIES IN KARELIA, RUSSIA

The spread of an alien species Lupinus polyphyllus Lindl. in the sand and gravel quarry 
and on spoil rock dumps of the Kostomuksha mining and processing plant was assessed. 
During 17 years, lupine has spread almost over the entire area of the quarry (8 ha). 
On the dumps, lupine remained within the boundaries of the experimental plots (1 ha), 
without going beyond the reclaimed territory. Its percent cover there is low, the species 
mainly occupying gaps between tree crowns. Despite the high rate of lupine spread across 
the disturbed area, the species significantly declines in abundance after tree canopy clo-
sure. Further spread of lupine is hindered by waterlogging of the substrate, unfavorable 
light conditions, and soil instability on steep slopes. Lupine does not invade undisturbed 
natural forest communities surrounding the quarry.

K e y w o r d s: Lupinus polyphyllus Lindl.; invasive species; quarries; spoil dumps; Karelia.
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Введение

в настоящее время под инвазивными пони-
мают виды, распространяющиеся за пределы 
мест их естественного обитания в результате 
деятельности человека, что угрожает биоло-
гическому многообразию [Энциклопедия…, 
2006]. число таких «агрессивных» инвазивных 
видов, наносящих урон естественным экоси-
стемам, постоянно увеличивается. Как пра-
вило, их расселение происходит в антропо-
генно измененных территориях, где имеется 
нарушение растительного и/или почвенного 
покрова и отсутствует или сводится к миниму-
му конкуренция с видами местной флоры, от-
куда в дальнейшем они могут распространять-
ся в естественные сообщества [гусев, 2012, 
2014]. в связи с этим актуальной становится 
любая информация о биологии и экологии ин-
вазивных видов и факторах, которые способст-
вуют или препятствуют их распространению.

в Карелии одним из наиболее агрессив-
ных инвазивных видов является люпин много-
листный – Lupinus polyphyllus Lindl. [Кравченко 
и др., 2011, 2020; Кравченко, сухов, 2019] – 
травянистый многолетник до 0,8–1,5 м высо-
той и с мощной корневой системой, гемикрип-
тофит, североамериканский бореальный вид 
из семейства бобовых. люпин был интродуци-
рован как ценная кормовая культура и почво-
улучшающий вид, часто выращивается насе-
лением как декоративное растение [довбан 
и др., 1987; Такунов, 1996; Такунов, яговенко, 
2005; анохина и др., 2012]. основной причи-
ной его широкого распространения является 
«бегство» из сельскохозяйственных посадок 
[виноградова и др., 2009]. По данным М. л. Ра-
менской [1983], до 1980-х годов вид во флоре 
Карелии еще отсутствовал. в настоящее время 
он успешно заселяет луга [Знаменский, 2017], 
вырубки [Крышень, 2006], карьеры [Костина, 
2013, 2014], часто встречается по обочинам 
дорог [Кравченко, 2007]. внесен в черные кни-
ги флоры средней России [виноградова и др., 
2009] и сибири [черная…, 2016]. Потенциаль-
ная опасность вида состоит в образовании гу-
стых одновидовых зарослей, приводящих к вы-
теснению местных видов, что в конечном итоге 
может привести к снижению биоразнообразия 
территории.

Материалы и методы

Первым объектом исследований яв-
лялся 40-летний карьер по добыче песча-
но-гравийного материала (ПгМ), располо-
женный в среднетаежной подзоне Карелии 

поблизости от дер. сопоха Кондопожского рай-
она (62°19ʹ37ʺ с. ш. 34°0ʹ9ʺ в. д.). естественное 
лесное сообщество, окружающее карьер, – 
сосняк брусничный возрастом 90 лет. Карьер 
площадью 8 га имеет чашеобразную форму. 
высота бортов колеблется от 8,5 м в северной 
до 2 м в южной части. склоны бортов карье-
ра довольно крутые (35°), в отдельных местах 
произошло их естественное выполаживание 
до 6–15°. субстрат карьера – кварцевый песок 
с примесью гальки, гравия, небольших валу-
нов. на дне карьера естественным путем обра-
зовались различные растительные группиров-
ки и сообщества1 с участием древесных пород, 
а также водоем, размеры которого меняются 
в зависимости от количества осадков. име-
ются кучи грунта и мусора. в результате здесь 
создался целый комплекс различных условий, 
контрастных по влажности, типу субстрата, 
световому режиму, который позволил провести 
оценку распространения люпина в зависимо-
сти от условий местообитания.

вторым объектом являлись эксперимен-
тальные участки с посадками древесных видов 
на отвалах Костомукшского горно-обогатитель-
ного комбината (64°41ʹ12ʺ с. ш. 30°39ʹ24ʺ в. д.). 
Эти постоянные опытные участки созданы 
в 1990 г. сотрудниками института леса КарнЦ 
Ран с целью ускорения процессов восста-
новления растительности на отвалах [Федо-
рец и др., 1998, 1999]. После завершения со-
здания отвала поверхность опытных участков 
общей площадью 1 га была дополнительно 
отсыпана смесью супесчаной морены и тор-
фа и выровнена. на одной половине созданы 
экспериментальные посадки древесных куль-
тур Picea abies Karst., Pinus sylvestris L. и Betu-
la pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-
Ahti, а вторая оставлена под естественное  
восстановление.

геоботанические наблюдения осуществ-
лялись периодически (в карьере в 1990, 2008, 
2020 гг., на отвалах в 1992, 2008, 2009 гг.), 
по общепринятым методикам и включали опи-
сание живого напочвенного покрова на тран-
сектах (размер учетных площадок 1×1 м) 
и на пробных площадках большего размера 
(10×10 м). в случае, если выделенные расти-

1 все выделенные и обсуждаемые нами растительные раз-
ности нельзя полностью отнести к понятию «растительное 
сообщество» или «фитоценоз». считаем, что весь комплекс 
растительности, присутствующий на территории карьера, 
можно считать гетерогенным фитоценозом (комплексным, 
сложным, квазифитоценозом), состоящим из микрогруп-
пировок растений [ипатов, Мирин, 2008], но для простоты 
изложения в данной публикации пользуемся понятием «ра-
стительное сообщество».
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тельные группировки имели размер меньше, 
чем 100 м2, описание выполняли в их естест-
венных границах.

Результаты и обсуждение

впервые вид отмечен в карьере а. М. Кры-
шенем в 1990 г. в одном месте – в нижней ча-
сти южного склона, куда он был занесен с му-
сором: заброшенный карьер использовался 
дачниками и местными жителями как свалка. 
Произрастал он компактно, с проективным по-
крытием (ПП) до 50 % на площадке около 30 м2 
[Разработка…, 1993]. в дальнейшем был отме-
чен нами в 2008 году. Тогда люпин расселился 
по карьеру и обнаруживался по краю невысоких 
бортов южной и юго-западной части карьера, 
по обочинам дороги, ведущей к погрузочной 
площадке, расположенной в восточной части 
карьера, на кучах бытового мусора. особен-
ностью этих биотопов являлось отсутствие 
сомкнутого древесного яруса. Здесь более 
половины всех особей составляли растения 
в генеративном состоянии. Кроме того, люпин 
был обнаружен в двух сообществах на дне ка-
рьера с преобладанием березы и сосны в дре-
весном ярусе площадью около 100 м2 каждое. 
в силу того, что в составе древесного яруса 
и подроста сосняка имелось много усыхаю-
щих или полностью усохших экземпляров сос-
ны и древесный ярус отличался низким про-
ективным покрытием (в среднем 50 %), люпин 
активно цвел и характеризовался высокими 
показателями ПП, которое в среднем состав-
ляло 30 % (рис. 1). в березняке (ПП древесно-
го яруса 80 %) он занимал только межкроновые 
пространства.

в дальнейшем отмечалось постепенное 
распространение люпина, и уже в 2020 г. он 
появился в сообществе, где в древесном яру-
се произрастали береза, ива, ольха. При этом 
доля растений в генеративном состоянии здесь 
была значительно меньше (20 %) по сравне-
нию с другими местообитаниями. ПП люпина 
в березняке увеличилось только в межкроно-
вых пространствах, где составило уже 90 %, ПП 
люпина в сосняке изменилось незначительно 
и составило 40 %, а на кучах бытового мусора 
в некоторых случаях достигало 99 %.

К 2020 г. (за 30 лет) люпин распространился 
почти по всей территории карьера и отсутство-
вал только на крутых склонах с подвижным суб-
стратом и в тех местах, которые подвергаются 
периодическому затоплению, а также в густом 
ольшанике (ПП древесного яруса 95 %), где 
в напочвенном покрове доминирует Equisetum 
hyemale L. (рис. 2).

на отвалы Костомукшского гоКа люпин был 
привезен специально в качестве биомелио-
ранта [Разработка…, 1993] и посеян на одной 
из двух площадок с культурами сосны. иссле-
дования 2007 года показали, что за 15 лет вид 
полностью освоил участок с посадками сосны 
и самостоятельно распространился по сосед-
ним опытным участкам – с посадками ели евро-
пейской и березы карельской [Федорец и др., 
2011]. После смыкания крон, когда световой 
режим стал неблагоприятным для дальнейше-
го существования вида, его обилие постепенно 
снижалось. Так, встречаемость люпина в по-
садках сосны в 2007 г. составила 12 %, в 2008 – 
только 7 %, и фактически он был представлен 
отдельными экземплярами в межкроновых про-
странствах. При этом на участке с посадками 
карельской березы его встречаемость состав-
ляла 20 %. Проведенное здесь разреживание 
древесного яруса благоприятно отразилось 
на среднем проективном покрытии люпина, 
которое уже через год увеличилось с 3 до 11 % 
[соколов и др., 2010]. на контрольном участке 
с естественным возобновлением растительно-
сти люпин поселился только в 10-метровой зоне 
на границе с опытными участками и был пред-
ставлен единичными экземплярами и только 
в тех местах, где древесный ярус отсутствовал.

Рис. 1. люпин в сосняке на дне карьера по добыче 
песчано-гравийного материала
Fig. 1. Lupine in a pine forest at the bottom of the sand 
and gravel quarry
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известно, что люпин – вид-автохор, раз-
множается преимущественно тяжелыми не-
летучими семенами, выпадающими на землю 
в непосредственной близости (до 1 м) от мате-
ринского растения при растрескивании бобов, 
что, конечно, не может обеспечить его быстрое 
расселение на большое расстояние [Майсурян, 
атабекова, 1974; Valtonen et al., 2006; виногра-
дова и др., 2009, 2014; Ramula, 2014; антипина, 

Платонова, 2015]. Первоначальный занос лю-
пина в виде семян и дальнейшее активное его 
расселение в относительно небольшой про-
межуток времени связаны, как правило, с че-
ловеческим фактором. семена могут случайно 
переноситься транспортными средствами или 
при транспортировке грунта, что подтвержда-
ется активным разрастанием люпина вдоль 
дорог на начальных этапах поселения. все это 
подтверждается тем, что в соседнем карье-
ре, расположенном всего в двухстах метрах 
от описанного и находящемся гораздо ближе 
к населенному пункту, люпин нами не отмечен.

Успешное долговременное существова-
ние вида связано уже с его биологическими 
особенностями. Так, в естественном ареале 
L. polyphyllus растет по берегам рек, на лугах 
и обочинах дорог и в других подобных место-
обитаниях, которые характеризуются умерен-
но сухими почвами от песчаных до суглинистых 
[виноградова и др., 2009]. во вторичном аре-
але люпин занимает сходные экологические 
условия: обочины автомобильных дорог и же-
лезнодорожных путей, карьеры, рудеральные 
места, которые в целом характеризуются до-
статочно легкими, бедными питательными ве-
ществами почвами и почти полным отсутстви-
ем конкуренции с другими видами. Кроме того, 
L. polyphyllus растет в симбиозе с азотфикси-
рующей бактерией Bradyrhizobium sp., кото-
рая образует клубеньки на корнях растения 
и способна фиксировать атмосферный азот, 
в результате чего бедность почвы питатель-
ными веществами, характерная для карьеров, 
не ограничивает разрастание люпина [виног-
радова и др., 2009].

наши исследования подтвердили способ-
ность люпина достаточно быстро и агрессив-
но распространяться по нарушенным место-
обитаниям. в то же время им не были освоены 
переувлажненные местообитания в карьере. 
Кроме этого, можно с уверенностью заявить, 
что люпин не переносит затенение и в плотных 
древесных посадках и естественных лесных 
местообитаниях не будет иметь высокого оби-
лия. По литературным данным, люпин выпада-
ет из сообществ при сомкнутости древостоя 
от 0,8 [Жилкин, 1959, 1974]. на этом основы-
ваются рекомендации по его использованию 
в качестве биомелиоранта при лесовосстанов-
лении – кроме почвоулучшения, он препятству-
ет развитию лесных злаков, которые являются 
основным фактором гибели лесных культур 
на ранних стадиях. При формировании сомкну-
того полога он «уйдет» из сообщества, при этом 
может заселить лесные дороги, поляны, опуш-
ки и другие антропогенные местообитания.

Рис. 2. Распространение Lupinus polyphyllus на тер-
ритории карьера по добыче песчано-гравийного ма-
териала.
Биотопы в карьере: 1 – лишенные древесного яруса участ-
ки, мохово-лишайниковые группировки и открытый песок; 
2 – растительные группировки с преобладанием листвен-
ных пород (березы, ивы и ольхи) в древесном ярусе; 3 – ра-
стительные группировки с преобладанием хвойных пород 
(сосны) в древесном ярусе; 4 – периодически затапливае-
мая часть.
находки произрастания люпина многолистного в различ-
ные годы: * – 1990 г.;  – 2008 г.; О – 2020 г.

Fig. 2. Distribution of Lupinus polyphyllus on the territory 
of the sand and gravel quarry.
Biotopes in the quarry: 1 – moss-lichen aggregations, open 
sand, areas without the tree layer; 2 – plant aggregations with 
a predominance of deciduous species (birch, willow, and alder) 
in the tree layer; 3 – plant aggregations with a predominance 
of conifers (pines) in the tree layer; 4 – periodically flooded 
area.
Finds of the multifoliate lupine in different years: * – 1990;  – 
2008; О – 2020
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Заключение

в результате проведенных исследований 
показано, что, несмотря на высокую скорость 
распространения по нарушенной территории 
(за 17 лет в карьере люпин освоил площадь 
8 га, на отвалах – 1 га), после формирова-
ния сомкнутого древостоя люпин заметно со-
кращает обилие. на обоих типах нарушенных 
местообитаний вид характеризуется низким 
показателем проективного покрытия и преиму-
щественно занимает площади в окнах межкро-
новых пространств. на отвалах Костомукшско-
го гоКа люпин остался в границах опытных 
участков, не выходя за пределы рекультивиро-
ванной территории. в ненарушенные естест-
венные лесные сообщества, окружающие ка-
рьер, люпин не внедряется. Факторами, сдер-
живающими дальнейшее распространение 
люпина, явились переувлажнение субстрата, 
неблагоприятный световой режим, подвижный 
грунт крутых склонов.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за-
дания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН).
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СОСТОЯНИЕ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ ВИДОВ СЕМЕЙСТВА 
ORCHIDACEAE В БАССЕЙНЕ СРЕДНЕГО ТЕЧЕНИЯ  
РЕКИ ПЕЧОРСКАЯ ПИЖМА (КОМПЛЕКСНЫЙ 
ЗАКАЗНИК «ПИЖЕМСКИЙ», РЕСПУБЛИКА КОМИ)

И. А. Кириллова, Д. В. Кириллов
Институт биологии Коми научного центра Уральского отделения РАН, Сыктывкар, Россия

в ходе экспедиционных работ в июле 2018 г. на территории комплексного заказни-
ка «Пижемский» (Республика Коми) в среднем течении р. Печорская Пижма выявле-
ны местонахождения девяти видов сем. орхидные: Coeloglossum viride (L.) Hartm., 
Corallorhiza trifida Châtel., Cypripedium calceolus L., C. guttatum Sw., Dactylorhiza 
fuchsii (Druce) Soó, Epipactis atrorubens (Hoffm.) Besser, Gymnadenia conopsea (L.) 
R. Br., Listera cordata (L.) R. Br. и L. ovata (L.) R. Br. Это позволило расширить пред-
ставление об их распространении и фитоценотической приуроченности. L. ovata 
зарегистрирован для данной ооПТ впервые. составлены точечные карты ареалов 
орхидных на исследуемом участке среднего Тимана. они приурочены в основном 
к выходам карбонатных пород в долине р. Печорская Пижма. обследовано 35 це-
нопопуляций семи видов орхидных. наши исследования показали, что орхидные 
достаточно хорошо адаптированы к условиям среднего Тимана, о чем свидетель-
ствует довольно высокая численность их ценопопуляций, успешное самоподдер-
жание и соответствие онтогенетических спектров их биологическим особенностям. 
основным отрицательным фактором, ограничивающим репродукцию орхидных, 
является короткий вегетационный период. Заморозки в начале лета повреждают 
бутоны, особенно у раннецветущих видов (C. calceolus, C. guttatum), заморозки 
в конце лета приводят к появлению поврежденных генеративных побегов у E. atro-
rubens. Можно заключить, что заказник «Пижемский» – уникальный резерват, где 
в неизменном виде сохраняются местонахождения таких редких и уязвимых расте-
ний, как орхидные, и существуют стабильные условия для сохранения их  популяций.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Orchidaceae; ценопопуляции; редкие виды; средний Тиман; 
ооПТ.

I. A. Kirillova, D. V. Kirillov. STATE OF COENOPOPULATIONS OF ORCHIDS 
IN THE MIDDLE-COURSE PECHORSKAYA PIZHMA RIVER CATCHMENT 
(PIZHEMSKIY NATURE RESERVE, KOMI REPUBLIC)

Nine species of Orchidaceae were studied through fieldwork in July 2018 in the inte-
grated nature reserve Pizhemskiy (middle-course Pechorskaya Pizhma River catch-
ment, Komi Republic): Coeloglossum viride (L.) Hartm., Corallorhiza trifida Châtel., 
Cypripedium calceolus L., C. guttatum Sw., Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soó, Epipactis 
atrorubens (Hoffm.) Besser, Gymnadenia conopsea (L.) R. Br., Listera cordata (L.) R. Br., 
and L. ovata (L.) R. Br. Data on their distribution and phytocoenotic affiliations in this ter-
ritory are provided. L. ovata was found in this protected area for the first time. Point maps 
of the orchids’ distribution in the surveyed part of the Middle Timan were compiled. Most 
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Введение

сохранение биоразнообразия – важней-
шая проблема современности. одна из ее 
составляющих – сохранение отдельных ви-
дов и групп растений. семейство Orchidaceae 
Juss. – крупнейшее среди покрытосеменных 
растений [Chase et al., 2015], имеющее при 
этом наибольшее число редких и исчезающих 
видов [Swarts, Dixon, 2009]. Причины редкости 
орхидных связаны в основном с особенностя-
ми их биологии, такими как микосимбиотро-
физм, высокая специализация опыления, сте-
нотопность, слабая конкурентоспособность. 
Большинство орхидных чувствительны к изме-
нениям среды обитания и первыми выпадают 
из состава фитоценозов при любых антропо-
генных нагрузках [Fay et al., 2015]. они являют-
ся своеобразными «индикаторами» состояния 
экосистем [Gale et al., 2018]. для успешного со-
хранения природных популяций этих уязвимых 
растений в условиях усиливающейся антропо-
генной трансформации ландшафтов необхо-
димы всесторонние исследования их биологии 
и экологии [Fay, 2018].

огромная роль в сохранении естественных 
популяций редких видов принадлежит особо 
охраняемым природным территориям. Ком-
плексный заказник «Пижемский» расположен 
на северо-западе Республики Коми, в Усть-Ци-
лемском районе. он был создан с целью сохра-
нения уникального долинного комплекса сред-
него Тимана. Река Печорская Пижма в верхнем 
и среднем течении прорезает Каменноуголь-
ную гряду Тимана, по ее берегам расположе-
ны многочисленные обнажения известняков, 
к которым приурочены местообитания мно-
жества редких видов сосудистых растений, 
в том числе представителей сем. орхидные. 
Результаты предыдущих исследований флоры 
и фауны заказника «Пижемский» опубликованы 

в монографии «Биологическое разнообразие 
особо охраняемых природных территорий Рес-
публики Коми» [2011]. Целью нашей работы 
стало уточнение распространения и изучение 
современного состояния и онтогенетической 
структуры ценопопуляций орхидных в среднем 
течении р. Печорская Пижма на территории за-
казника «Пижемский».

Материалы и методы

Район исследований относится к атлантико-
арктической области умеренного климатиче-
ского пояса [алисов, 1969] и характеризуется 
избыточно влажным умеренно континенталь-
ным климатом с продолжительной зимой и ко-
ротким, сравнительно теплым летом [атлас…, 
1964]. среднегодовая температура воздуха 
составляет от –1,2 до +2,2 °с. Продолжитель-
ность вегетационного периода (с температу-
рой воздуха выше +5°) – 120–125 дней, период 
активного роста (с температурой выше +10°) – 
75–85 дней. общее количество осадков за 
год – 600–635 мм.

в ходе экспедиционных работ в июле 2018 г. 
на территории комплексного заказника «Пи-
жемский» в среднем течении р. Печорская 
Пижма обнаружены местонахождения девяти 
видов орхидных: Coeloglossum viride (L.) Hartm., 
Corallorhiza trifida Châtel., Cypripedium calceolus 
L., C. guttatum Sw., Dactylorhiza fuchsii (Druce) 
Soó, Epipactis atrorubens (Hoffm.) Besser, Gym-
nadenia conopsea (L.) R. Br., Listera cordata (L.) 
R. Br. и L. ovata (L.) R. Br. Последний вид приво-
дится для этой территории впервые.

обследовано 35 ценопопуляций (ЦП) семи 
видов орхидных (табл.). При изучении ЦП ор-
хидных использовали общепринятые в попу-
ляционной биологии методики [Ценопопуля-
ции…, 1976, 1977, 1988], с учетом специфики 
изучения редких видов [Злобин и др., 2013]. 

of the studied plant populations are confined to calcareous rock outcrops in the valley 
of the Pechorskaya Pizhma River. A total of 35 coenopopulations of seven orchid species 
were studied during the expedition. Orchids were found to be well adapted to the envi-
ronmental conditions of the Middle Timan as evidenced by the relatively high abundance 
of the coenopopulations, successful reproduction, and conformance of ontogenetic 
spectra to specific biological characteristics. The main limiting factor for the reproduction 
of orchids is the short growing season. Early-summer frosts damage flower buds, espe-
cially in early flowering species (C. calceolus, C. guttatum), while late-summer frosts lead 
to the formation of damaged reproductive shoots in E. atrorubens. It can be concluded 
from the research results that the Pizhemskiy Nature Reserve is a unique area where ha-
bitats of such rare and vulnerable plants as orchids are preserved in their original state, 
offering good conditions for sustainable existence of their populations.

K e y w o r d s: Orchidaceae; coenopopulations; rare species; Middle Timan; protected 
area.
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Характеристика изученных ценопопуляций (ЦП) видов семейства Orchidaceae в заказнике «Пижемский»
Description of the studied orchid coenopopulations (CP) in the Pizhemskiy Nature Reserve

ЦП
CP

Местообитание
Habitat

Плотность, экз./м2

Density, pcs./m2
онтогенетический спектр, %

Ontogenetic spectrum, %
g поврежд.
Damaged g

j im v g
Cypripedium calceolus

1 сосняк разнотравно-лишайниковый по склону
Herb lichen pine forest on a slope  – 4,1 20,7 40,7 34,5 10,7

2

Каменистая крупновалуновая осыпь, мохово-
лишайниковое сообщество
Limestone outcrops, large stony scree, moss-
lichen community

 – 12,8 17,0 31,9 38,3 16,7

3

облесенный замоховелый кустарничково-
лишайниковый склон
Limestone outcrops, dwarf shrub lichen-green 
moss communities on an afforested slope

 – 1,1 8,8 35,9 54,2 56,1

4 сосняк кустарничково-зеленомошный
Dwarf shrub green moss pine forest  – 3,3 9,9 26,4 60,4 34,5

5
сосняк разнотравно-кустарничково-
зеленомошный
Herb-dwarf shrub green moss pine forest

 – 0,7 14,3 58,6 26,4 56,8

6 сосняк кустарничковый мохово-лишайниковый
Dwarf shrub moss-lichen pine forest  – 3,2 14,4 36,0 46,4 43,1

7

ельник разнотравно-кустарничково-
зеленомошный с участками камней
Herb-dwarf shrub green moss spruce forest, 
stony place

 – 1,7 6,1 35,7 56,5 29,2

8

облесенный склон, сосняк кустарничково-
разнотравный лишайниково-зеленомошный
Dwarf shrub-herb lichen-green moss pine forest 
on an afforested slope

 – 1,1 12,6 22,4 63,8 30,6

9

склон кустарничково-зеленомошно-
лишайниковый
Limestone outcrops, dwarf shrub green moss-
lichen communities on a slope

 – 3,6 12,5 46,4 37,5 71,4

10

верхняя часть склона, слабозадерненный 
участок с Antennaria dioica
Weakly swarded place with Antennaria dioica 
on the upper part of the slope

 – 3,8 12,3 49,1 34,9 8,1

11

облесенный склон, сосняк кустарничково-
лишайниково-зеленомошный
Dwarf shrub lichen-green moss pine forest 
on an afforested slope

 – 4,9 10,4 26,9 57,8 29,7

12
лиственничник разнотравно-кустарничково-
лишайниковый
Herb-dwarf shrub lichen larch forest

 – 0,7 8,8 25,5 65,0 11,2

13
сосняк разнотравно-зеленомошный по склону
Herb green moss pine forest on an afforested 
slope

 – 2,1 19,6 29,9 48,5 31,9

14

верхняя часть склона, открытый участок 
слабозадерненный
Weakly swarded place on the upper part 
of the slope

 – 2,3 15,8 45,0 36,8 7,9

15

выходы известняков, нижняя часть, сосняк 
с лиственницей, каменистая осыпь
Limestone outcrops, lower part of the stony scree, 
pine-larch forest

 – 0 0 24,1 75,9 54,5

Cypripedium guttatum
1 Крупновалуновая осыпь, кустарничково-

моховое сообщество
Large stony scree, dwarf shrub moss community

8,9 0 8,4 56,1 35,5 97,4
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ЦП
CP

Местообитание
Habitat

Плотность, экз./м2

Density, pcs./m2
онтогенетический спектр, %

Ontogenetic spectrum, %
g поврежд.
Damaged g

j im v g

2 ельник кустарничково-лишайниковый 
по каменистому склону
Dwarf shrub lichen spruce forest on a stony slope

22,6 1,7 21,0 61,9 15,5 25,0

Epipactis atrorubens
1 склон скалы, разнотравно-мохово-

лишайниковый
Limestone outcrops, herb moss-lichen community

3,7 2,7 11,6 42,9 42,9 29,0

2 нижняя часть склона, кустарничково-
лишайниковое сообщество
Limestone outcrops, dwarf shrub lichen 
community on lower part of the slope

2,3 0 15,7 45,7 38,6 25,9

3 верхняя часть склона, кустарничково-
лишайниковое сообщество
Limestone outcrops, dwarf shrub lichen 
community on the upper part of the slope

3,7 2,7 6,3 17,0 74,1 7,2

4 Каменистая осыпь
Limestone outcrops, in stones 3,4 1,4 8,7 36,2 53,6 0

5 Каменистая осыпь
Limestone outcrops, in stones 2,8 0 7,5 47,8 44,8 3,3

6 слабозадерненная осыпь с участием 
разнотравья и кустарничков
Limestone outcrops, herb-dwarf shrub 
communities on a weakly swarded place

4,9 1,9 12,1 37,4 48,6 7,7

7 верхняя часть скалы, каменистая 
незакрепленная осыпь
Limestone outcrops, on the upper part 
of the slope, in stones

2,8 0 3,6 39,3 57,1 0

8 нижняя часть склона, каменистая 
слабозакрепленная осыпь
Limestone outcrops, on the lower part 
of the slope, in stones

2,9 2,7 6,8 37,0 53,4 12,8

Listera ovata
1 Болото разнотравно-хвощово-сфагновое

Herb-Equisetum sphagnum mire 2,8 2,8 16,9 31,0 49,3 0

Coeloglossum viride
1 Болото разнотравно-гипново-сфагновое

Herb hypnum-sphagnum mire 4,5 11,6 32,6 15,8 40,0 0

Dactylorhiza fuchsii
1 Болото разнотравно-хвощово-сфагновое

Herb-Equisetum sphagnum mire 1,3 4,8 4,8 19,0 71,4 6,7

2 Разнотравный бечевник
Herb towpath communities 2,7 8,9 14,3 35,7 41,1 0

Gymnadenia conopsea
1 склон скалы, открытый лишайниковый участок 

и кустарничково-мохово-лишайниковое 
сообщество
Limestone outcrops, open lichen and dwarf shrub 
moss-lichen communities

6,6 6,0 15,0 59,4 19,6 0

2 Болото осоково-сфагновое с ерником
Carex sphagnum mire 6,1 3,3 12,0 47,8 37,0 0

3 слабозадерненная осыпь, кустарничково-
зеленомошное сообщество
Weakly swarded place on limestone outcrops, 
dwarf shrub green moss communities

5,1 8,8 27,5 29,4 34,3 0

Продолжение табл.
Table (continued)
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ЦП
CP

Местообитание
Habitat

Плотность, экз./м2

Density, pcs./m2
онтогенетический спектр, %

Ontogenetic spectrum, %
g поврежд.
Damaged g

j im v g

4 Замоховелое, слабозадерненное подножие 
склона, граница с бечевником
Weakly swarded place on the lower part 
of the slope, moss communities close 
to the towpath

3,4 20,4 35,9 15,5 28,2 0

5 Каменистая слабозадерненная осыпь в нижней 
части склона
Weakly swarded place on limestone outcrops with 
stones, on the lower part of the slope

11,5 6,7 21,0 33,3 39,0 0

6 Подножие склона, разнотравно-зеленомошное 
сообщество
Limestone outcrops foothill, herb green moss 
communities

16,0 21,1 38,4 32,7 7,7 0

Окончание табл.
Table (continued)

Жизненные формы даны по и. в. Татаренко 
[1996]. счетной единицей для корневищных 
орхидных был взят парциальный побег (на ран-
них стадиях онтогенеза – особь семенного 
происхождения), для орхидных со стеблекор-
невыми тубероидами – особь. в пределах ис-
следуемых сообществ были заложены тран-
секты (1×10 м2), по пять для каждой ЦП. Тран-
секты разбивали на учетные площадки по 1 м2. 
на каждой учетной площадке подсчитывали 
число особей изучаемого вида, определяли его 
встречаемость в сообществе, плотность и он-
тогенетическую структуру ЦП. выделение онто-
генетических состояний проводили по методи-
кам, разработанным с учетом специфических 
для орхидных особенностей [вахрамеева и др., 
1987; Блинова, 1998 и др.]. выделяли следую-
щие онтогенетические состояния: ювенильное 
(j), имматурное (im), взрослое вегетативное (v) 
и генеративное (g). чтобы не нарушать место-
обитания орхидных и целостность ЦП, пророст-
ки, ведущие подземный образ жизни, не учиты-
вали. сенильные растения также не отмечали, 
так как в природе они встречаются крайне ред-
ко, из-за того, что многие особи после послед-
него цветения отмирают [вахрамеева, 2000; 
вахрамеева и др., 2014]. выделение онтогене-
тических состояний проводили по морфоме-
трическим параметрам надземных органов (чи-
сло и размеры листьев, число жилок, наличие  
цветка).

для исследования морфометрических осо-
бенностей орхидных в каждой ЦП проанали-
зировано по 30 растений, находящихся в гене-
ративной фазе. измеряли следующие показа-
тели: высоту растения, длину соцветия, число 
листьев и их размеры, число цветков в соцве-
тии. для видов, которые находились в июле 

в фазе плодоношения, была определена пло-
дозавязываемость – доля цветов, образовав-
ших плоды (для 20–40 генеративных растений 
в каждой ЦП).

Результаты и обсуждение

Coeloglossum viride – евразиатско-севе-
роамериканский преимущественно голаркти-
ческий вид. вегетативный однолетник с паль-
чатораздельным стеблекорневым тубероидом. 
на территории среднего течения р. Печорская 
Пижма редок. нами выявлены два местона-
хождения вида (рис. 1): на скале Поясова-
тая (единичные растения) и на правом берегу 
р. Печорская Пижма, напротив руч. Большой 
Каменный, на ключевом разнотравном гипно-
во-сфагновом болоте. Последняя ЦП довольно 
крупная для этого вида – около 100 растений 
при средней плотности размещения 4,5 экз. 
на 1 м2. обычно C. viride образует ЦП из еди-
ничных растений или насчитывающие несколь-
ко десятков экземпляров [Блинова, 2009; вах-
рамеева и др., 2014]. Растения в изученной 
ЦП тяготеют к окраине болота. онтогенетиче-
ский спектр ЦП – нормальный, полночленный, 
с максимумом на генеративных особях (табл.). 
Правосторонние спектры с преобладанием 
генеративных растений характерны для вида 
и в других частях его ареала [вахрамеева и др., 
2003]. средняя высота генеративных растений 
C. viride на среднем Тимане составляет 17 см, 
на каждое приходится 2–3 листа около 4–5 см 
длиной и 1,3 см шириной. соцветие около 5 см 
длиной в среднем из 10 желтовато-зеленова-
тых цветков.

Corallorhiza trifida – голарктический боре-
альный вид. Бесхлорофилльное коралловид-
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нокорневищное растение. в бассейне сред-
него течения р. Печорская Пижма отмечен 
в двух точках – на правом берегу реки напротив 
руч. Большой Каменный и на левом берегу реки 
в 1,5 км ниже дер. скитская, где произрастает 
на болотах в составе разнотравно-хвощово-
сфагновых сообществ (рис. 1). встречается 
единичными экземплярами.

Cypripedium calceolus – евразиатский бо-
реальный вид, относящийся к короткокорне-
вищной жизненной форме. Редкий вид, вклю-
ченный в Красную книгу России [2008]. в Рес-
публике Коми находится на северной границе 
своего распространения, встречается по югу 
региона, на Тимане и Урале. на исследованной 
территории вид достаточно широко распро-
странен (рис. 2), приурочен к выходам извест-
няков, где растет по склонам и облесенным 
вершинам [Kirillov, Kirillova, 2018].

обследовано 15 ЦП вида (табл.), числен-
ность их варьирует от 29 до 500 побегов. Расте-
ния в ЦП встречаются в основном небольшими 
куртинами, насчитывающими в среднем от 6 до 
31 побега. наиболее крупная куртина отмечена 
в ЦП 11 и насчитывает 227 побегов на площади 
49 м2. в двух ЦП отмечено сплошное распро-

странение. в ЦП 8 на скале Митриева Щелья 
побеги C. calceolus размещаются узкой поло-
сой сверху вниз по облесенному сосной разно-
травно-кустарничковому лишайниково-зелено-
мошному склону со средней плотностью раз-
мещения 3,4 экз. на 1 м2. на скале еленинская 
Щелья вид распространен большим пятном 
на площади 54 м2 и насчитывает 430 побегов.

Большинство изученных ЦП C. calceolus – 
нормальные, полночленные, с преобладанием 
взрослых вегетативных или генеративных ра-
стений и наличием молодых ювенильных осо-
бей (табл.), что свидетельствует о присутствии 
семенного размножения в данных ЦП наря-
ду с вегетативным. Минимальное количество 
ювенильных особей (0,7 %) отмечено в ЦП 5 
и 12, а в ЦП 15 они полностью отсутствуют. 
возможно, это связано с сильным затенением 
в данных ЦП, которые расположены в лесах, 
так как выявлено [Kull, 1998; Garsia et al., 2010; 
Кириллова, Кириллов, 2018], что свет являет-
ся ограничивающим фактором для появления 
проростков в популяциях этого вида. в ЦП 15 
отсутствуют и имматурные побеги, кроме того, 
она характеризуется самой низкой численно-
стью, представлена всего двумя куртинами, на-

Рис. 1. Распространение некоторых видов сем. Orchidaceae в бассейне среднего течения р. Печорская 
Пижма (здесь и на рис. 2, 4, 5 номерами отмечены изученные ценопопуляции)
Fig. 1. Distribution of some Orchidaceae species in the middle reaches of the Pechorskaya Pizhma River basin (here 
and in fig. 2, 4, 5 the studied coenopopulations are marked by numbers)
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считывающими 4 и 25 побегов. возможно, это 
связано со специфичностью данного фитоце-
ноза – каменистая незакрепленная осыпь под 
пологом леса.

средний онтогенетический спектр всех 
изученных нами ЦП C. calceolus на обследо-
ванной территории оказался следующим: 
ювенильные побеги – 3 %, имматурные – 12,2, 
взрослые вегетативные – 35,6, генеративные – 
49,2. он в целом соответствует базовому спек-
тру этого вида (7 : 16 : 40 : 37) [вахрамеева 
и др., 2014], отличаясь лишь несколько повы-
шенной долей генеративных побегов. интерес-
но, что для периферийных ЦП этого вида, на-
против, выявлен низкий процент генеративных 
побегов, как для северной границы в Мурман-
ской области [Блинова, 2009], так и для запад-
ной в Пиренеях [Aymerich, 2001].

во всех изученных ЦП C. calceolus отмечены 
поврежденные генеративные побеги, их доля 
варьирует в разных ЦП от 8,1 до 71,4 %, состав-
ляя в среднем 32,8 %. для Республики Коми ха-
рактерны возвратные весенние заморозки, ко-
торые в зависимости от фазы развития расте-
ния приводят либо к массовому недоразвитию 
бутонов на генеративных побегах, либо к ги-
бели уже распустившихся цветков этого вида 
[Кириллова и др., 2012]. самое большое коли-

чество поврежденных генеративных побегов 
(71,4 %) приходится на ЦП 9, которая располо-
жена на склоне южной экспозиции на открытом 
участке, – вероятно, фаза бутонизации здесь 
наступила раньше, что совпало с заморозками.

Плодозавязываемость в обследованных ЦП 
варьирует от 2,8 до 42,9 % (рис. 3), составляя 
в среднем 21 %. она чуть ниже средней по ре-
гиону (30 %) [Кириллова и др., 2012]. наиболь-
шая эффективность опыления отмечена в ЦП 
14, расположенной на открытом склоне южной 
экспозиции, минимальная – в ЦП 8, в сосняке 
северо-западной экспозиции.

высота генеративных побегов C. calceo-
lus на среднем Тимане составляет 17–24 см, 
на каждое растение приходится 2–5 листьев 
7–12 см длиной и 3,5–6,5 см шириной. в боль-
шинстве изученных ЦП присутствуют побеги 
с двумя цветками, их доля составляет от 6,7 до 
26,7 % от всех генеративных побегов. Только 
одноцветковые генеративные побеги отмечены 
лишь в ЦП 2.

Cypripedium guttatum – голарктический 
бореальный вид, относящийся к длиннокорне-
вищной жизненной форме. в Республике Коми 
проходит северо-западная граница его ареа-
ла, вид встречается в южных районах региона, 
на Тиманском кряже и Урале [Kirillov, Kirillova, 

Рис. 2. Распространение Cypripedium calceolus в бассейне среднего течения р. Печорская Пижма
Fig. 2. Distribution of Cypripedium calceolus in the middle reaches of the Pechorskaya Pizhma River basin
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2019а]. включен в Красную книгу Республики 
Коми [2019].

на территории заказника «Пижемский» ра-
нее было известно всего два места произра-
стания C. guttatum – по р. светлая и в урочище 
Каменный по р. Печорская Пижма [Биологи-
ческое…, 2011]. нами обнаружено два новых 
местонахождения C. guttatum – на выходах 
известняков северо-западной экспозиции 
по правому берегу р. Печорская Пижма в 1,7 км 
ниже устья руч. нижний Каменный (ЦП 1) 
и на скалах Кресты (ЦП 2) (рис. 1). Первая ЦП 
расположена на открытой крупновалуновой 
осыпи, в кустарничково-моховом сообществе. 
она насчитывает около 300 побегов, располо-
женных на площади 36 м2. онтогенетический 
спектр ее неполночленный, с отсутствием юве-
нильных особей и максимумом на взрослых 
вегетативных побегах (табл.). доминирование 
взрослых вегетативных побегов характерно 
для этого вида и свидетельствует о вегетатив-
ном размножении, которое происходит у него 
с частичным омоложением потомства до взро-
слого вегетативного и имматурного состояний. 
отсутствие молодых растений и завязавших-
ся плодов указывает на проблемы с семенным 
возобновлением в данной ЦП. Кроме того, 
большинство генеративных побегов (97,4 %) 
здесь повреждены заморозками.

вторая ЦП расположена в ельнике кустар-
ничково-лишайниковом в нижней части скло-
на. численность ее составляет 452 побега, 
площадь – 20 м2. онтогенетический спектр – 

полночленный, с максимумом на взрослых 
вегетативных побегах и достаточно представ-
ленной долей молодых растений (табл.). 25 % 
генеративных побегов повреждено заморозка-
ми. Плодозавязываемость очень высокая для 
этого вида – 73,3 %. средняя эффективность 
опыления C. guttatum по региону составляет 
всего 21 % [Кириллова и др., 2017]. наличие 
ювенильных особей семенного происхождения 
и высокая плодозавязываемость свидетель-
ствуют об активном семенном возобновлении 
в данной ЦП. Эта ЦП расположена в лесу, что, 
вероятно, уберегло большинство генеративных 
побегов от поздних весенних заморозков, ко-
торые повредили практически все генератив-
ные побеги в ЦП 1, расположенной на открытом 
склоне. Более позднее цветение C. guttatum 
в ЦП 2 положительно сказалось и на эффектив-
ности опыления – видимо, фаза цветения сов-
пала с благоприятными погодными условиями.

высота генеративных побегов C. guttatum 
на среднем Тимане составляет в среднем 
16 см, на каждое растение приходится по два 
листа длиной около 7 см, шириной 3–4 см, 
брактея длиной 2 см, шириной 1 см.

Dactylorhiza fuchsii – евразиатский 
вид. Жизненная форма – вегетативный одно-
летник с пальчатораздельным стеблекорневым 
тубероидом. включен в приложение к Красной 
книге Республики Коми [2019] как нуждающий-
ся в бионадзоре.

на исследованной территории в заказ-
нике «Пижемский» выявлено 8 местонахо-
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Рис. 3. Плодозавязываемость Cypripedium calceolus в заказнике «Пижемский»
Fig. 3. Fruit set of Cypripedium calceolus coenopopulations in the Pizhemskiy Nature Reserve



50

ждений вида (рис. 1). D. fuchsii произрастает 
в основном на травянистых бечевниках по бе-
регам р. Печорская Пижма, реже поднимает-
ся по подножиям осыпей. вид отмечен также 
на окраине ключевого разнотравного гипно-
во-сфагнового болота напротив руч. Большой  
Каменный.

обследовано две ЦП: на разнотравно-хво-
щово-сфагновом болоте (ЦП 1) и травяни-
стом бечевнике у подножия скалы Поясоватая 
(ЦП 2). ЦП 1 – небольшая, около 30 растений 
на 16 м2. ЦП 2 насчитывает около 200 особей 
при средней плотности размещения 2,7 экз. 
на 1 м2. онтогенетические спектры исследо-
ванных ЦП – полночленные, с максимумом 
на генеративных растениях (табл.). Это харак-
терно для вида и связано с более длительным 
нахождением растений в данной фазе онтоге-
неза и как следствие – накоплением их в ЦП. 
в ЦП 1 часть генеративных растений (6,7 %) 
повреждены заморозками. высота растений 
D. fuchsii 30–33 см, на каждое приходится 2–4 
листа, нижний 6–9 см длиной и 1,9–2,5 см ши-
риной, второй снизу – 7–10 см длиной и около 
1,5 см шириной.

Epipactis atrorubens – евразиатский вид, 
относящийся к короткокорневищной жизнен-
ной форме. в Республике Коми находится 

на северной границе своего ареала, встречает-
ся на выходах карбонатных пород на террито-
рии двух горных систем региона – Тиманского 
кряжа и Урала [Kirillov, Kirillova, 2019б]. вклю-
чен в Красную книгу Республики Коми [2019]. 
на исследуемой территории вид широко рас-
пространен, отмечен нами на всех выходах из-
вестняков (рис. 4).

обследовано 8 ЦП вида (рис. 4). ЦП неболь-
шие – 50–200 побегов при средней плотности 
размещения 2,3–4,9 экз. на 1 м2. в целом ЦП 
в 50–150 побегов характерны для этого вида 
по всей России [Блинова, 2009]. онтогенетиче-
ские спектры обследованных ЦП правосторон-
ние, с преобладанием взрослых вегетативных 
и генеративных побегов (табл.). Это связано 
с большей длительностью данных онтогенети-
ческих периодов и вегетативным размножени-
ем генеративных побегов, в результате которо-
го из почек возобновления развиваются побеги 
с признаками уже взрослых растений [вахра-
меева и др., 1997]. в трех ЦП (2, 5 и 7) ювениль-
ные побеги отсутствуют, что может быть связа-
но со спецификой указанных экотопов (камени-
стые незакрепленные осыпи) и подвижностью 
субстрата. в остальных ЦП они присутствуют, 
что свидетельствует о наличии в них и семен-
ного возобновления.

Рис. 4. Распространение Epipactis atrorubens в бассейне среднего течения р. Печорская Пижма
Fig. 4. Distribution of Epipactis atrorubens in the middle reaches of the Pechorskaya Pizhma River basin
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в шести из восьми обследованных ЦП от-
мечено повреждение генеративных побегов 
(от 3,3 до 29 %) (табл.). Цветочные почки этого 
вида в Республике Коми формируются в кон-
це августа – начале сентября, в это же время 
отмечены и первые заморозки. Период с кон-
ца августа до начала октября наиболее губи-
телен по воздействию низких температур, так 
как в это время почки с цветочными зачатками, 
из которых разовьются новые побеги на сле-
дующий год, уже находятся над землей. Ран-
ние осенние заморозки приводят к тому, что 
на следующий год развиваются побеги с мерт-
выми рудиментарными цветками.

средняя высота растений на среднем Тима-
не составляет 30 см. на каждое растение при-
ходится 3–7 листьев 3–5 см длиной и 2,7–2,9 см 
шириной. Цветки темно-пурпурные, собраны 
в однобокую кисть длиной около 10 см, состоя-
щую из 14 (до 33) цветков.

Gymnadenia conopsea – бореальный евра-
зиатский вид. вегетативный однолетник с паль-
чатораздельным стеблекорневым тубероидом. 
в Республике Коми находится на северной гра-
нице ареала, чаще встречается в южных и юго-
западных районах региона [Мартыненко, 1976], 
включен в приложение к Красной книге Респуб-

лики Коми [2019]. на территории среднего те-
чения р. Печорская Пижма – довольно обычный 
вид (рис. 5). Произрастает в основном на вы-
ходах известняков и у их подножий на травяни-
стых бечевниках, реже встречается на болотах.

нами обследовано шесть ЦП этого вида 
(табл.). ЦП довольно крупные – несколько 
сот растений со средней плотностью разме-
щения 3,4–16 экз. на 1 м2. ЦП полночленные, 
в большинстве ЦП преобладают взрослые ве-
гетативные и генеративные побеги (табл.), что 
характерно для этого вида. Только в ЦП 4 и 6, 
расположенных на бечевниках, максимум при-
ходится на молодые растения (ювенильные 
и имматурные особи в сумме составляют бо-
лее 56 %). вероятно, здесь складываются наи-
более благоприятные условия для семенного 
возобновления.

генеративные растения G. сonopsea в 
изученных нами ЦП – 24–30 см высотой, с 3–4 
линейно-ланцетными листьями длиной 6–10 см 
и шириной 0,6–0,9 см. соцветие – густой мно-
гоцветковый колос длиной 6–10 см из 21–30 
(до 45) цветков.

Listera cordata – голарктический бореаль-
ный вид, относящийся к длиннокорневищной 
факультативно-корнеотпрысковой жизненной 

Рис. 5. Распространение Gymnadenia conopsea в бассейне среднего течения р. Печорская Пижма
Fig. 5. Distribution of Gymnadenia conopsea in the middle reaches of the Pechorskaya Pizhma River basin



52

форме. на территории заказника выявлено 
два местонахождения вида: в сосняках лишай-
никово-зеленомошных на выходах известня-
ков в устье руч. Шаркун и на скале Кременная 
(рис. 1). ЦП небольшие – от единичных особей 
до нескольких десятков растений.

Listera ovata – евразиатский бореально-не-
моральный вид, относящийся к короткокорне-
вищной жизненной форме. Приводится нами 
для территории заказника «Пижемский» впер-
вые. выявлено четыре местонахождения вида 
(рис. 1).

исследована одна ЦП вида на правом бере-
гу р. Печорская Пижма, в 1 км ниже дер. вер-
ховской, на разнотравно-хвощово-сфагновом 
болоте. ЦП довольно крупная, средняя плот-
ность размещения 2,8 экз. на 1 м2. онтогене-
тический спектр – нормальный, полночленный, 
с преобладанием взрослых (вегетативных и ге-
неративных) растений (табл.). он соответству-
ет базовому спектру вида [вахрамеева и др., 
2014]. Присутствие ювенильных особей в ЦП 
L. ovata свидетельствует о довольно благопри-
ятных условиях для семенного возобновления 
на данной территории.

средняя высота генеративных растений 
в исследованной ЦП составляет 33 см. два ли-
ста длиной 8 см и около 5 см шириной. соцве-
тие – рыхлая кисть длиной 13 см, состоящая 
из 24 (4–45) зеленовато-желтоватых цветков.

Заключение

в ходе экспедиционных работ на терри-
тории среднего течения р. Печорская Пижма 
(комплексный заказник «Пижемский») выявле-
ны местонахождения девяти видов сем. Orchi-
daceae, один из которых охраняется на феде-
ральном уровне, пять подлежат региональной 
охране. Listera ovatа приводится для этой тер-
ритории впервые. Большинство изученных це-
нопопуляций орхидных приурочены к выходам 
известняков в долине р. Печорская Пижма. 
наши исследования показали, что орхидные 
достаточно хорошо адаптированы к условиям 
среднего Тимана, о чем свидетельствует до-
вольно высокая численность их ценопопуля-
ций, успешное самоподдержание и соответст-
вие онтогенетических спектров их биологиче-
ским особенностям. основным отрицательным 
фактором, ограничивающим репродукцию 
орхидных, является короткий вегетационный 
период. Заморозки в начале лета поврежда-
ют бутоны, особенно у раннецветущих видов. 
У Cypripedium calceolus и C. guttatum отмече-
ны поврежденные генеративные побеги (от 7,9 
до 97,4 %) во всех изученных ценопопуляциях. 

Заморозки в конце лета приводят к появлению 
поврежденных генеративных побегов у Epipac-
tis atrorubens.

Работа выполнена в рамках государствен-
ного задания № АААА-А19-119011790022-1.
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ИЗУЧЕННОСТЬ МАКРОЗООБЕНТОСА БАССЕЙНА ВЕРХНЕЙ ОБИ

О. Н. Вдовина, Л. В. Яныгина, Д. М. Безматерных
Институт водных и экологических проблем СО РАН, Барнаул, Россия

Приведен обзор исследований макробеспозвоночных водоемов и водотоков бас-
сейна верхней оби (юг Западной сибири). выделены основные периоды изучения 
зообентоса в зависимости от объема и целей проведенных работ. исследования 
были направлены на определение таксономического разнообразия, количествен-
ных показателей и условий формирования донных сообществ под влиянием при-
родных и антропогенных факторов. в изучении зообентоса верхней оби отмечено 
четыре периода: до 1925 г., с 1925 по 1977 г., с 1977 по 1995 г., с 1995 г. по на-
стоящее время. в первый период исследования в основном носили рекогносциро-
вочный характер и касались прежде всего выявления видового состава обитателей 
водных экосистем. второй период отличается от предыдущего хорошо организо-
ванными экспедициями групп ученых, к концу этого периода были накоплены об-
щие сведения о гидрологии и биологии основных бассейнов рек и наиболее важ-
ных озер верхней оби, а также начато углубленное изучение экологии, биомассы 
и сезонной динамики донных беспозвоночных. Третий период ознаменован строи-
тельством гидротехнических сооружений, основная масса исследований касалась 
изучения реакции донных беспозвоночных на изменения среды обитания. на сов-
ременном этапе (четвертый период) продолжены исследования крупных водных 
объектов верхней оби, происходило существенное расширение спектра исследо-
ваний, на передний план выходят исследования донных сообществ локальных тер-
риторий. Большое внимание уделяется определению экологического состояния 
окружающей среды по характеристикам донных беспозвоночных. Значительные 
размеры водосборного бассейна верхней оби, труднодоступность некоторых его 
участков обусловливают ощутимую разницу уровня гидробиологических исследо-
ваний отдельных частей бассейна.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: водные беспозвоночные; зообентос; изученность; верхняя 
обь; Западная сибирь; реки; озера; водохранилища.

O. N. Vdovina, L. V. Yanygina, D. M. Bezmaternykh. STUDIES OF 
MACROZOOBENTHOS IN THE UPPER OB RIVER CATCHMENT

The paper presents a review of studies of macroinvertebrates dwelling in waterbodies 
and watercourses of the Upper Ob catchment (southern part of West Siberia). Major 
periods of zoobenthos studies were distinguished depending on the scope and goals 
of the activities performed. Studies have focused on determining the taxonomic diver-
sity, quantitative indicators and conditions for the formation of benthic communities in-
fluenced by natural and anthropogenic factors. Studies of the Upper Ob zoobenthos fall 
in four periods: before 1925, 1925–1977, 1977–1995, and since 1995 onwards. In the first 
period, the research was mainly of a reconnaissance nature, aiming to identify the species 
composition of aquatic ecosystem inhabitants. The second period differed from the pre-
vious one in having well-organized scientific expeditions. During that period, general in-
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Введение

обь – одна из крупнейших рек на Зем-
ле, вместе с Катунью имеет протяженность 
4338 км, площадь бассейна – 2990 тыс. км2. она 
занимает первое место в России по водосбор-
ной площади и третье по водному стоку. сред-
ний расход оби в верхнем течении (у г. Барнау-
ла) составляет 1,46 тыс. м3/с, но он подвержен 
значительным колебаниям по сезонам и годам: 
минимальный зарегистрированный расход – 
162 м3/с, максимальный – 12,6 тыс. м3/с [гео-
графия…, 2016].

Традиционно реку обь принято подразде-
лять на три участка: верхняя обь (от слияния 
Бии и Катуни до устья Томи), средняя обь 
(от устья Томи до устья иртыша) и нижняя 
обь (от устья иртыша до обской губы) [Жа-
дин, герд, 1961]. особенности формирова-
ния и функционирования экосистем водотоков 
и водоемов бассейна верхней оби обусловле-
ны высоким разнообразием природных усло-
вий и характером антропогенной деятельности 
на этой обширной территории на юге Запад-
ной сибири, включающей Республику алтай, 
алтайский край, частично Кемеровскую и но-
восибирскую области. верхняя обь включает 
горный и равнинный участки. горный участок 
характеризуется наличием быстротекущих рек 
и ручьев и нескольких больших озер, питающих 
полноводные реки предгорий. Только после 
впадения р. алей обь принимает черты полно-
водной равнинной реки.

исследования таксономического разнооб-
разия биоценозов текучих и стоячих вод бас-
сейна верхней оби начались в еще в XVIII веке 
[иоганзен, 1968]. особое внимание на этот 
участок исследователи-гидробиологи обрати-
ли в начале ХХ века, когда развитие промыш-
ленности и сельского хозяйства повлекло за 
собой рост потребности в питьевой и техни-
ческой воде, что послужило толчком к иссле-

дованию реки в целом. но несмотря на посвя-
щенный этому значительный период, степень 
изученности гидрофауны водоемов бассейна 
верхней оби ощутимо различается. чаще все-
го подобные сведения для малых водоемов 
вообще отсутствуют, по многим другим име-
ются лишь отрывочные рекогносцировочные 
данные, лучше изучена фауна донных беспоз-
воночных Телецкого озера и новосибирского  
водохранилища.

в исследовании донных сообществ бас-
сейна верхней оби можно условно выделить 
четыре основных периода: до 1925 г., с 1925 
по 1977 г., с 1977 по 1995 г., с 1995 г. по насто-
ящее время.

В первый период (до 1925 г.) исследо-
вания в основном носили рекогносцировоч-
ный характер и касались прежде всего выяв-
ления видового состава обитателей водных 
экосистем. в 1829 г. в водоемах окрестностей 
г. Барнаула проведен отбор зоологического 
материала барнаульским врачом и естество-
испытателем Ф. а. геблером [Gebler, 1829a, b], 
а также немецким зоологом К. г. Эренбергом 
в составе экспедиции а. фон  гумбольдта. сбо-
ры Эренберга и часть коллекции геблера в на-
стоящее время хранятся в фондах Зоологиче-
ского института [винарский, 2010]. в 1851 году 
а. Ф. Миддендорф по итогам своих экспедиций 
1842–1845 гг. опубликовал первую моногра-
фию, посвященную континентальным моллю-
скам сибири [Middendorff, 1851]. Большинство 
опубликованных в этот период работ о фауне 
водных беспозвоночных животных горных во-
дотоков и водоемов бассейна верхней оби 
касается Телецкого озера, притоков и озер 
его бассейна [лепнева, 1935; липина, 1949; 
иоганзен, 1952, 1982] (табл.). Это связано 
с особым интересом к данному водоему как 
к одному из глубочайших озер мира, уникаль-
ному объекту мирового наследия ЮнесКо, 
источнику чистой пресной воды, а также в свя-

formation on the hydrology and biology of key river catchments and lakes of the Upper 
Ob was gathered, and an in-depth study of the ecology, biomass and seasonal dyna-
mics of benthic invertebrates began. The third period was marked by the construction 
of hydraulic engineering facilities, wherefore research mostly concentrated on study-
ing benthic invertebrates’ response to changes in their habitat. In the ongoing (fourth) 
period, studies of large waterbodies in the Upper Ob catchment continue, the amount 
and spectrum of research has broadened, with studies of local benthic communities mov-
ing to the foreground. Much attention is given to the state of the environment as indicated 
by characteristics of benthic invertebrates. Because of the large size of the Upper Ob 
catchment and inaccessibility of some sites, the level of hydrobiological research is highly 
variable across the catchment.

K e y w o r d s: aquatic invertebrates; zoobenthos; level of knowledge; Upper Ob; West 
Siberia; rivers; lakes; storage reservoirs.
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изученность макрозообентоса водоемов и водотоков бассейна верхней оби
State of knowledge of the macrozoobenthos of water bodies and watercourses in the Upper Ob basin

исследованные 
водные объекты

Investigated water 
bodies

Период 
изучения, г.

Research 
period, years

исследованные параметры
Investigated parameters

Примечания
Notes

Публикации
References

таксоны, глубина 
определения

taxa,
level 

of identification

био-
масса
biomas

числен-
ность

number

прочие
other

Река Бия 
и бассейн 

Телецкого озера
Biya River 

and the Lake 
Teletskoye basin

1901 все, до видов
all taxa identified 

to species

- - - лимн.
Limn.

игнатов 
(Ignatov), 1902; 

Michaelsen, 
1903; 

Мартынов 
(Martynov), 
1929, 1930; 

Попова 
(Popova), 

1933; соколов 
(Sokolov), 1949

1909 « - - - « Бартенев 
(Bartenev), 

1910; Мартынов 
(Martynov), 
1929, 1930; 

Попова 
(Popova), 

1933; лепнева 
(Lepneva), 

1949; соколов 
(Sokolov), 1949

1925 « - - - « липина (Lipina), 
1926; лепнева 

(Lepneva), 
1930, 1949; 
Мартынов 
(Martynov), 

1930
1928–1934 « + + ЗП, 

БФ, 
аБ, Зг
ZP, AF, 
BF, ZG

лимн., описаны 
новые виды

Limn., new species 
are described

Малевич 
(Malevich), 

1949; Булыгина 
(Bulygina), 

1949; 
Бронштейн 

(Bronshtein), 
1949; соколов 

(Sokolov), 
1949; чернова 

(Chernova), 
1949; Попова 

(Popova), 1933; 
липина (Lipina); 
1949; лепнева 

(Lepneva), 1949
1946 моллюски, 

ручейники, 
хирономиды, 

до видов
phylum 

Mollusca, ordo 
Trichoptera, familia 

Chironomidae 
identified 
to species

+ + - Бассейн 
р. чулышман

River basin 
Chulyshman

иоганзен 
(Ioganzen), 

1950а, б, 1952; 
гундризер 
(Gundrizer), 

1950; лепнева 
(Lepneva), 

1950б; 
Круглова 

(Kruglova), 
1950а, б
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исследованные 
водные объекты

Investigated water 
bodies

Период 
изучения, г.

Research 
period, years

исследованные параметры
Investigated parameters

Примечания
Notes

Публикации
References

таксоны, глубина 
определения

taxa,
level 

of identification

био-
масса
biomas

числен-
ность

number

прочие
other

1971–1975 веснянки, 
до видов

ordo Plecoptera 
identified 
to species

- - аБ, БФ
AF, BF

исследованы 
бассейн Телецкого 

озера, р. Бия
The basin of Lake 

Teletskoye, 
the river Biya was 

investigated

Запекина-
дулькейт 

(Zapekina-
Dul’keit), 1977; 

Запекина-
дулькейт, 
дулькейт 

(Zapekina-
Dul’keit, 

Dul’keit), 1980
обобщение 

на весь 
период 

исследований
Generalization 
for the entire 

research period

хирономиды, 
до видов

familia 
Chironomidae 

identified 
to species

+ + - Рузанова 
(Ruzanova), 
1984, 1986

? олигохеты, пиявки 
до видов

classis 
Oligochaeta, 

classis Hirudinea 
identified 
to species

+ + - - Залозный 
(Zaloznyi), 1984; 

Залозный, 
Крылова 
(Zaloznyi, 

Krylova), 1996

с 1992 
по настоящее 

время
From 1992 

to the present

все, до видов
all taxa identified 

to species

+ + ЗП, 
БФ, 

аБ, К, 
н, Ко; 

ПР
ZP, BF, 
AF, К, 
н, Ко, 
SpD

лимн., 
лаборатория 

водной экологии 
ивЭП со Ран, 
исследованы 

бассейн Телецкого 
озера и р. Бия

Limn., Laboratory 
of Aquatic Ecology 
Institute for Water 
and Environmental 

Problems
Organization 

Siberian Branch 
of the Russian 

Academy 
of Sciences 
investigated 

the basin of Lake 
Teletskoy 

and the Biya River

Крылова 
(Krylova), 

1998, 2004, 
2007; Руднева 

(Rudneva), 
2000; Руднева 
и др. (Rudneva 

et al.), 1997; 
Ковешников, 

Крылова 
(Koveshnikov, 

Krylova), 2002, 
2004, 2005; 

яныгина и др. 
(Yanygina et al.), 

2005, 2007; 
Зарубина и др. 
(Zarubina et al.), 

2005, 2006, 
2007; яныгина 

(Yanygina), 
2011б, 2013; 

Yanygina, 2013

Бассейн р. Катунь
The basin 

of the Katun River

1932–1933 все, до крупных 
таксонов

macroinvertebrates 
identified to large 

taxa

- - - лимн.,
озера Катунских 

альп
Limn. Katun Alps 

Lakes

алекин (Alekin), 
1935; Жинкин 
(Zhinkin), 1935

1933 ручейники, 
до видов

ordo Trichoptera 
identified 
to species

- - - лепнева 
(Lepneva), 1935

Продолжение табл.
Table (continued)
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исследованные 
водные объекты

Investigated water 
bodies

Период 
изучения, г.

Research 
period, years

исследованные параметры
Investigated parameters

Примечания
Notes

Публикации
References

таксоны, глубина 
определения

taxa,
level 

of identification

био-
масса
biomas

числен-
ность

number

прочие
other

1936–1949 все, до крупных 
таксонов, 

доминанты 
до видов

macroinvertebrates 
identified to large 
taxa dominants 

identified 
to species

+ + - Романова 
(Romanova), 

1963

обобщение 
на весь 
период 

исследований
Generalization 
for the entire 

research period

хирономиды, 
до видов

familia 
Chironomidae 

identified 
to species

+ + - Рузанова 
(Ruzanova), 
1984, 1986

1989–1990 « - - - Макарченко, 
Руднева 

(Makarchenko, 
Rudneva), 1994

1989–1992 все, до видов
all taxa identified 

to species

+ + TBI Руднева 
(Rudneva), 
1993, 1995

1993–1996 « - - - Мисейко, 
Ковешников 

(Miseiko, 
Koveshnikov), 

1998
1989, 1990, 
2008, 2009

« + + TBI, 
BMWP, 
ASPT, 
FBI, 
EPT, 
ТМ 

(HM) 

яныгина 
(Yanygina), 2017

Бассейн р. Чарыш
The basin 

of the Charysh 
River

1936–1949 все, до крупных 
таксонов, 

доминанты 
до видов

macroinvertebrates 
identified to large 
taxa dominants 

identified 
to species

+ + - Романова 
(Romanova), 

1963

1995, 
1999–2001

все, до видов
all taxa identified 

to species

+ + К, Ко, 
TBI, S

Мисейко 
(Miseiko), 2003

2007 « + + - яныгина 
(Yanygina), 

2010б

Продолжение табл.
Table (continued)
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исследованные 
водные объекты

Investigated water 
bodies

Период 
изучения, г.

Research 
period, years

исследованные параметры
Investigated parameters

Примечания
Notes

Публикации
References

таксоны, глубина 
определения

taxa,
level 

of identification

био-
масса
biomas

числен-
ность

number

прочие
other

Среднегорные 
и высокогорные 
озера Верхней 

Оби
Mid-mountain 

and high-
mountain lakes 
of the Upper Ob

1999–2001 все, до крупных 
таксонов

macroinvertebrates 
identified to large 

taxa

+ + - озера Кара-
Кудюрской 

и чибитской 
систем, 

оз. джулукуль 
и водоемы 
плато Укок

Lakes of the Kara-
Kudyur and Chibit 

systems, 
lake Dzhulukul, 
and reservoirs 

of the Ukok plateau

Попов и др. 
(Popov et al.), 

2003

2007 все, до видов
all taxa identified 

to species

+ + Зг 
(ZG), 
Ко, н, 

TBI

озера бассейна 
р. чульча

Lakes of the river 
basin Chulcha

яныгина, 
Крылова 

(Yanygina, 
Krylova), 2008

1998 олигохеты, 
до видов

classis 
Oligochaeta, 

identified 
to species

+ + - озера плато Укок, 
джулукульской 

котловины, 
бассейнов 
рек чульча, 

Башкаус, Боскон, 
чири, литораль 

Телецкого озера
Lakes of the Ukok 

Plateau, 
the Dzhulukul 

Basin, and the river 
basins of Chulcha, 
Bashkaus, Boscon, 
Chiri, littoral of Lake 

Teletskoye

Крылова 
(Krylova), 2003, 

2016

2018 все, до видов
all taxa identified 

to species

+ + Т лимн., 
исследовано 11 
озер плато Укок 
и чуйской степи

Limn., 11 lakes 
of the Ukok plateau 

and Chui steppe 
were investigated

вдовина, 
Безматерных 

(Vdovina, 
Bezmaternykh), 

2019

Новосибирское 
водохранилище

Novosibirsk 
reservoir

1952 все, до крупных 
таксонов

macroinvertebrates 
identified to large 

taxa

+ + - иоганзен, 
Петкевич 
(Ioganzen, 

Petkevich), 1957

1957–1972 « + + - Большое внимание 
уделено изучению 

малакофауны
Much attention is 
paid to the study 
of malacofauna

Благовидова 
(Blagovidova), 
1969а, б, 1976

Продолжение табл.
Table (continued)
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исследованные 
водные объекты

Investigated water 
bodies

Период 
изучения, г.

Research 
period, years

исследованные параметры
Investigated parameters

Примечания
Notes

Публикации
References

таксоны, глубина 
определения

taxa,
level 

of identification

био-
масса
biomas

числен-
ность

number

прочие
other

Периодически 
с 1978 г., 
обсохших 

мелководий 
в 2005, 2008, 
2009 и 2012

Studied 
periodically 

since 1978, dry 
shallow waters 
in 2005, 2008, 
2009 and 2012

все, до видов
all taxa identified 

to species

+ + аФ
AF

визер (Vizer), 
2006, 2011, 

2017

1995–2000 « + + Ко Померанцева, 
селезнева 

(Pomerantseva, 
Selezneva), 

1998; 
селезнева 

(Selezneva), 
2001, 2005

с 2004 
по настоящее 

время
From 2004 

to the present

« + + ПР, 
сд, 
Мд, 
ЗП, 
аФ, 
БФ 

(SpD, 
SD, ID, 
ZP AF, 

BF), 
Ко, TBI

лимн., 
лаборатория 

водной экологии 
ивЭП со Ран

Limn., Laboratory 
of Aquatic Ecology 
Institute for Water 
and Environmental 

Problems
Organization 

Siberian Branch 
of the Russian 

Academy 
of Sciences

яныгина 
(Yanygina), 

2011а, б, 2012а; 
Gorgulenko, 

Yanygina, 2014; 
Yanygina, 2011, 

2012, 2017, 
2020

Притоки 
равнинной части 

бассейна
Tributaries 

of the plain part 
of the basin

1936–1949 все, до крупных 
таксонов, 

доминанты 
до видов

macroinvertebrates 
identified to large 
taxa dominants 

identified 
to species

+ + - Реки чумыш, алей
Chumysh and Alei 

rivers

Романова
(Romanova), 

1963

1982–1984 все, до видов
all taxa identified 

to species

+ + - Р. алей
Alei River

Мисейко 
(Miseiko), 1991

1992 « + + - Р. алей
Alei River

Кириллов и др. 
(Kirillov et al.), 

1993
1994–1999 « + + К, Ко, 

TBI, S
Реки алей, 
Барнаулка

Alei and Barnaulka 
rivers

Мисейко 
(Miseiko), 2003

Продолжение табл.
Table (continued)
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исследованные 
водные объекты

Investigated water 
bodies

Период 
изучения, г.

Research 
period, years

исследованные параметры
Investigated parameters

Примечания
Notes

Публикации
References

таксоны, глубина 
определения

taxa,
level 

of identification

био-
масса
biomas

числен-
ность

number

прочие
other

1996–2003 « + + ТМ, Зг 
(HM, 
ZG), 
Ко, 

TBI, S

Бассейны рек 
Барнаулки, 

Большой 
черемшанки 

и нижнего
течения чумыша

River basins 
of Barnaulka, 

Bolshaya 
Cheremshanka 

and lower
currents Chumysh

Безматерных 
(Bezmaternykh), 

2008

2008 « + + Ко, н Р. чумыш
River Chumysh

яныгина 
(Yanygina), 

2010а

Обобщения
Generalizations

обобщение 
на весь 
период 

исследований
Generalization 
for the entire 

research period

олигохеты, пиявки 
до видов

classis 
Oligochaeta, 

classis Hirudinea 
identified 
to species

+ + - обобщение 
по Западной 

сибири
Generalization 

in Western Siberia

Залозный, 
воробьев 

(Zaloznyi), 2006

с середины 
XX века 

по настоящее 
время
From 

the middle 
of the 

XX century 
to the present

все, до видов
all taxa identified 

to species

+ + - обзор истории 
изучения 

зообентоса озер
A review 

of the history 
of the study 

of zoobenthos lakes

Безматерных, 
вдовина 

(Bezmaternykh, 
Vdovina), 2017, 

2018

обобщение 
на весь 
период 

исследований
Generalization 
for the entire 

research period

все, до крупных 
таксонов

macroinvertebrates 
identified to large 

taxa

+ + - водоемы 
и водотоки 

алтайского края
Reservoirs 

and watercourses 
of the Altai Territory

водоемы 
(Vodoemy)…, 

1999

Примечания. (?) – период изучения не указан; К – индекс Балушкиной; Ко – олигохетный индекс Goodnight, Whitley; н – 
индекс видового разнообразия по Шеннону; S – индекс сапробности Пантле – Букка; TBI – индекс вудивисса; BMWP – 
Biological Monitoring Working Party Index; ASPT – Average Score Per Taxon Index; FBI – Family Biotic Index; EPT – количество 
видов веснянок, поденок и ручейников; ТМ – тяжелые металлы; лимн. – в составе комплексных лимнологических исследо-
ваний; Зг – зоогеографический анализ; ПР – пространственное распределение; сд – сезонная динамика; Мд – межгодо-
вая динамика; ЗП – зооперифитон; аФ – абиотические факторы; БФ – биотические факторы; Т – трофность.
Note. (?) – period of study is not specified; K – Balushkina index; Ko – Goodnight, Whitley oligochaete index; H – Shannon index 
of species diversity; S – Pantle-Buka saprobity index; TBI – Vudiviss index; BMWP – Biological Monitoring Working Party Index; ASPT – 
Average Score Per Taxon Index; FBI – Family Biotic Index; EPT – number of species of Ephemeroptera, Plecoptera, Trichoptera; 
HM – heavy metals; Limn. – as part of complex limnological studies; ZG – zoogeographic analysis; SpD – spatial distribution; SD – 
seasonal dynamics; ID – interannual dynamics; ZP – zoophytes; AF – abiotic factors; BF – biotic factors; T – trophic levels.

Окончание табл.
Table (continued)

зи с возможным строительством гидроузла 
на р. Бия. в 1901 г. Русское географическое 
общество, Морское министерство, военно-то-
пографический отдел главного штаба, глав-
ное гидрографическое управление, Зооло-
гический музей академии наук организовали 

экспедицию по комплексному исследованию 
озера. Экспедицией проведена топографиче-
ская съемка берегов, составлена карта, изучен 
гидрологический режим озера, температура, 
цвет и прозрачность, собран материал по ги-
дрохимии и гидробиологии [Малолетко, 2007]. 
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в 1902 году П. г. игнатов и его сотрудники до-
вольно полно охватили различные участки озе-
ра бентосными сборами. Материалы П. г. игна-
това были обработаны а. в. Мартыновым [1929] 
в части Trichoptera, а. н. Поповой [1933] – Odo-
nata, W. Michaelsen [1903] – Oligochаeta. Позд-
нее, в 1909 году донную фауну Телецкого озера 
исследовали томские зоологи а. а. емельянов 
и в. в. Хворов. их сборы обработаны а. н. Бар-
теневым [1910] (Odonata), а. в. Мартыновым 
[1930] (Amphipoda), с. г. лепневой [1949] 
(Trichoptera) и затрагивают фауну прибрежных 
участков озера в районе пос. артыбаш, яйлю, 
а также устья рек Кыги и Кокши.

Таким образом, на первом этапе основ-
ная масса исследований посвящена Телец-
кому озеру и его притокам, собранный ма-
териал дал начало обширным и системным 
исследованиям.

Второй период (1925–1977 гг.) отличает-
ся от предыдущего хорошо организованными 
экспедициями групп ученых. Первое крупное 
гидробиологическое исследование верхней 
оби и ее притоков проведено в 1925 г. госу-
дарственным гидрологическим институтом 
[Петкевич, иоганзен, 1958]. Результаты этих 
работ были обобщены н. н. липиной [1926], 
с. г. лепневой [1930] и а. в. Мартыновым 
[1930]. обширные работы Телецкой экспеди-
ции 1928–1934 гг. под руководством с. г. леп-
невой охватили литораль, сублитораль и про-
фундаль наиболее характерных участков 
озера, а также его притоки и р. Бия. в статье 
с. г. лепневой [1949] по материалам экспеди-
ции дан систематический обзор донной фауны 
Телецкого озера и связанных с ним текучих 
вод. отмечено 225 видов бентосных организ-
мов, большую часть которых (64 %) составили 
насекомые. до сих пор данные, полученные Те-
лецкой экспедицией, являются основными для 
этого региона. По материалам, собранным под 
руководством с. г. лепневой, опубликован ряд 
работ об основных группах водных беспозво-
ночных животных. Подведены итоги изучения 
фауны олигохет Телецкого озера [Малевич, 
1949], моллюсков [Булыгина, 1949], ракушко-
вых ракообразных [Бронштейн, 1949], гидрока-
рин [соколов, 1949], поденок [чернова, 1949], 
стрекоз [Попова, 1933] и хирономид [липина, 
1949]. в работе с. г. лепневой [1930] впервые 
для сибири дан фаунистико-экологический 
обзор основных групп донных животных и про-
веден анализ их распределения в зависимости 
от глубины, грунта и течения. Позднее были об-
общены и данные по бассейну Телецкого озера 
[лепнева,1950а, б, 1966а, б, в; Жильцова, 1976; 
Запекина-дулькейт, 1977].

в этот период изучением Телецкого озе-
ра занимались также сотрудники алтайского 
государственного заповедника и других уч-
реждений. Экспедицией государственного 
гидрологического института под руководст-
вом о. а. алекина в 1932–1933 гг. проведена 
лимнологическая съемка озер Катунских альп 
[алекин, 1935; Жинкин, 1935].

Значительная часть предгорной и равнин-
ной территории верхней оби обследована 
в 1936–1949 годах г. П. Романовой [1963]. При-
веденные ею результаты исследований таксо-
номического состава, численности, биомассы 
и доминантов зообентоса стали первыми све-
дениями о макробеспозвоночных для многих 
притоков верхней оби.

Большое внимание гидробиологическим ис-
следованиям водоемов алтая с 1936 г. уделено 
кафедрой ихтиологии и гидробиологии Томско-
го университета, а с 60-х годов – нии биологии 
и биофизики этого университета [иоганзен, 
1954]. в 1937 г. кафедрой проведены иссле-
дования в бассейнах рек Катуни и чулышмана, 
начат цикл пятилетних комплексных исследо-
ваний водоемов восточного алтая (бассейны 
рек чульчи и Шавлы) [иоганзен, 1937, 1950а, б, 
1952; гундризер, 1950; Круглова, 1950а, б].

Значительно расширилось знание о водных 
экосистемах верхней оби (в первую очередь 
на участке от г. Камень-на-оби до г. новоси-
бирска) в 1950-е годы в связи со строитель-
ством новосибирской гЭс. новосибирское 
водохранилище стало объектом исследований 
на многие годы для специалистов различного 
профиля, изучающих его как водоем комплекс-
ного назначения, в том числе как источник во-
доснабжения г. новосибирска, как экосистему 
и как модельный объект для исследования от-
дельных экологических сообществ и процес-
сов. в 1952 г. проведены гидробиологические 
исследования верхней оби на участке Барна-
ул – новосибирск [иоганзен, Петкевич, 1957; 
Пирожников, 1986]. в 1956 г. исследована 
пойма верхней оби перед ее затоплением 
новосибирским водохранилищем [иоганзен, 
1982]. в дальнейшем зообентологами вниРо 
(ранее – госрыбцентр) особое внимание было 
уделено исследованиям формирования фауны 
водохранилища [Благовидова, 1969а, б, 1976; 
Миронова, 1985].

с 1974 г., после регулярных исследований 
водоемов Русского алтая лабораторией гидро-
биологии и рыбоводства Hии биологии и био-
физики при Томском университете, появились 
современные работы по фауне донных беспоз-
воночных этого региона. обширные гидробио-
логические исследования горных водоемов 



64

были связаны с оценкой кормовой базы при ин-
тродукции рыб [вершинин и др., 1979].

в этот период проведена систематическая 
инвентаризация основных групп водных орга-
низмов. Ценные сведения о систематическом 
составе и распространении ряда групп водных 
организмов бассейна верхней оби содержат-
ся в работах по отдельным группам зообенто-
са H. H. липиной [1926, 1949], с. г. лепневой 
[1930, 1950б, 1966а], в. М. Кругловой [1949, 
1950а, б], Б. г. иоганзен [1952], н. в. Бори-
совой [1985]. с. г. лепневой [1935] приведен 
также обзор фауны ручейников Катунских альп, 
Ю. и. Запекиной-дулькейт [1955, 1960, 1977] 
выполнена ревизия веснянок алтая, описаны 
новые виды, дана зоогеографическая харак-
теристика видов. существенный вклад внесли 
работы с. и. Бобровой [1967], ею определено 
39 видов мошек из различных районов алтая.

К концу этого периода были накоплены об-
щие сведения о гидрологии и биологии основ-
ных бассейнов рек и наиболее важных озер 
верхней оби, а также начато углубленное из-
учение экологии, биомассы и сезонной дина-
мики донных беспозвоночных.

Третий период (1977–1995 гг.). в 1970-е 
годы в институте «гидропроект» была раз-
работана схема строительства каскада гЭс 
на р. Катунь. в 1977 г. экспедиционный отряд 
под руководством е. а. новикова провел гидро-
биологическое обследование зоны сооруже-
ния еландинского водохранилища на р. Катуни 
[гундризер и др., 1982]. на этом этапе специа-
листы нескольких десятков институтов изучали 
реку Катунь и ее притоки, а также были орга-
низованы регулярные комплексные исследо-
вания экосистемы Телецкого озера в качестве 
аналога будущего водохранилища. Реализация 
проекта сразу же вызвала общественную дис-
куссию о необходимости строительства гЭс 
и экологических последствиях ее создания. 
одним из основных аргументов послужило то, 
что в зону затопления гЭс попадают место-
рождения ртути и это вызовет загрязнение 
водохранилища, Катуни и оби, сделав воду не-
пригодной для использования. Также указыва-
лось на возможность метилирования ртути, ее 
миграции и аккумуляции по пищевым цепям. 
в связи с этим в конце 1980-х – начале 1990-х 
внимание исследователей было сосредоточено 
на изучении влияния ртути на состояние вод-
ных биоценозов, на особенности накопления 
ртути гидробионтами различной таксономи-
ческой принадлежности и ее миграции по тро-
фической цепи. Эти исследования выполнены 
сотрудниками института водных и экологиче-
ских проблем со Ран (г. Барнаул) в рамках эко-

логической экспертизы проекта строительства 
гидроузла на р. Катунь. в ходе работ обследо-
ваны разнотипные водотоки бассейна верхней 
оби, расположенные в бассейнах рек Катуни, 
Бии и Томи [Папина и др., 1995а, б; Vasiliev 
et al., 1996; Руднева, 1997].

в этот период также продолжались рабо-
ты по Телецкому озеру. Значительно попол-
нили сведения о фауне хирономид Телецкого 
озера работы а. и. Рузановой [1984], олигохет 
и пиявок – н. М. Залозного [1984]. впервые 
приведены сведения о фауне хирономид мно-
гочисленных озер и ручьев восточного алтая 
[Рузанова, 1984, 1986]. изучены макробеспоз-
воночные бассейна р. Катунь [Руднева, 1991]. 
исследования самцов хирономид, проведен-
ные е. а. Макарченко, уточнили таксономиче-
ский состав хирономид и позволили пополнить 
фаунистические списки хирономид алтая [Ма-
карченко, Руднева, 1994]. на равнинной части 
верхней оби исследован зообентос бассейна 
р. алей [Мисейко, 1991; Кириллов и др., 1993].

Четвертый период (с 1995 г. по насто-
ящее время). в эти годы продолжаются ис-
следования Телецкого озера. лабораторией 
водной экологии ивЭП со Ран проводится 
комплексное исследование экосистемы озера, 
в том числе изучение глубоководных донных 
сообществ [Залозный, Крылова, 1996; Рудне-
ва, 2000; Крылова, 2007; яныгина и др., 2007]. 
обзор изученности зообентоса Телецкого озе-
ра и рек бассейна р. Бия сделан М. и. Ковеш-
никовым [2010], составившим список из 535 
видов, указанных различными авторами за весь 
период исследований этого района. Большое 
внимание уделено изучению литоральных био-
ценозов озера [вострова и др., 1999; Ковешни-
ков, Крылова, 2004; Зарубина и др., 2005; яны-
гина и др., 2005; Yanygina, 2013].

Продолжены исследования зообентоса гор-
ных водотоков бассейна верхней оби. Про-
анализированы структура донных биоценозов 
и дрифт беспозвоночных в горных водотоках 
бассейна [Руднева, 1995; Петрожицкая, Руд-
нева, 2000]. Большой пласт работ посвящен 
определению экологического состояния водо-
токов по составу и структуре зообентоса [яны-
гина, 2012б, 2017; яныгина, Эйрих, 2016].

в последние годы сведения о водных ма-
кробеспозвоночных водотоков бассейна верх-
ней оби пополнили работы М. а. Бекетова 
и н. с. Батуриной, посвященные фауне ручей-
ников, поденок и веснянок рек черга, ануй, 
Бердь [ежегодник…, 2003; Бекетов, 2004; Бату-
рина, 2011, 2012]. д. в. Кузменкин [2015] про-
вел инвентаризацию и изучил биологическое 
разнообразие фауны моллюсков, исследова-
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нием фауны водных жесткокрылых окрестно-
стей Телецкого озера занимался П. н. Петров 
[2004], л. в. Петрожицкой исследована фауна 
семейства Simuliidae [Петрожицкая, Родькина, 
2007, 2009].

на этом этапе продолжены исследования 
зообентоса новосибирского водохранилища. 
выявлены состав, структура, сезонная и много-
летняя динамика донных беспозвоночных, оха-
рактеризованы основные этапы формирования 
фауны моллюсков [селезнева, 2001; яныги-
на, 2011а, б, 2012а; Yanygina, 2011]. Показаны 
особенности структуры сообществ водных ор-
ганизмов при различном уровне воды водо-
хранилища [Померанцева, селезнева, 1998; 
визер, 2011, 2017]. исследовано экологиче-
ское состояние водохранилища [селезнева, 
2005; Gorgulenko, Yanygina, 2014]. строительст-
во и последующее использование водохрани-
лищ стало ведущим фактором проникновения 
и распространения чужеродных видов в обь-
иртышском бассейне, в связи с этим большое 
количество исследований на современном эта-
пе посвящено видам-вселенцам [визер, 2006; 
Yanygina, 2012, 2017, 2020].

современные данные о зообентосе равнин-
ной части бассейна были дополнены работа-
ми д. М. Безматерных [2008] и г. н. Мисейко 
[Мисейко, Ковешников, 1998; Мисейко, гама-
юнова, 2001; Мисейко, 2003; яныгина, 2010а]. 
Большое внимание на этом этапе стали уделять 
исследованиям макрозообентоса озер бассей-
на верхней оби [Река…, 2000; Безматерных, 
2007; Кириллов и др., 2008, 2009; Биоразно-
образие…, 2010; Безматерных, вдовина, 2017]. 
Помимо видового состава, количественных 
характеристик и сезонной динамики зообен-
тоса озер активно изучались закономерности 
функционирования, зональное распределение 
и факторы формирования донных сообществ 
[Безматерных, Жукова, 2013].

из-за труднодоступности хуже изучен зоо-
бентос среднегорных (на высоте 1–2 км), а так-
же средних и малых высокогорных озер верх-
ней оби (на высоте более 2 км над уровнем 
моря), сведения зачастую отрывочны (в основ-
ном только оценена кормовая база рыб) или 
отсутствуют [Попов и др., 2003; Залозный, во-
робьев, 2006; веснина и др., 2012; Крылова, 
2016]. лишь для некоторых озер описаны со-
став и структура макрозообентоса [яныгина, 
Крылова, 2008; вдовина, Безматерных, 2019]. 
инвентаризация фауны озер алтая до сих пор 
не завершена.

Таким образом, на современном этапе про-
должены исследования крупных водных объ-
ектов верхней оби, хуже изучены малые водо-

емы. Происходит существенное расширение 
спектра исследований, на передний план вы-
ходит изучение донных сообществ локальных 
территорий. Большое внимание уделяется 
определению экологического состояния окру-
жающей среды по характеристикам донных 
беспозвоночных. в широкую практику вошло 
использование современных методов стати-
стической обработки данных.

Заключение

исследования донных беспозвоночных 
верхней оби ведутся с XVIII века. на начальном 
этапе собраны первые отрывочные сведения 
о составе зообентоса некоторых водных эко-
систем. Целенаправленные экспедиции, а так-
же хорошо организованная работа специали-
зированных учреждений на втором и третьем 
этапах позволили получить ценные сведения 
о составе и структуре донных сообществ вод-
ных объектов верхней оби. Расширение те-
матики исследований на современном этапе 
позволило уделить внимание локальным про-
блемам и частным вопросам, а использование 
современных методов сделало возможным ра-
боту с большими массивами данных. но несмо-
тря на довольно длительный период и большой 
объем исследований, пока отсуствуют круп-
ные обобщающие работы о составе, структу-
ре и функционировании зообентоса водоемов 
и водотоков всего бассейна верхней оби. Зна-
чительные размеры водосборного бассейна, 
труднодоступность некоторых его участков 
обусловливают неоднородность уровня гидро-
биологических исследований отдельных частей 
бассейна. в настоящее время остается акту-
альным вопрос выявления закономерностей 
формирования донных беспозвоночных таких 
«нетронутых» водных объектов, отсутствие су-
щественных изменений особо значимо для ис-
пользования водоемов как фоновых. в то же 
время ретроспективный анализ накопленных 
данных наиболее исследованных водоемов по-
зволяет выявить тенденции в развитии макро-
беспозвоночных и оценить изменения состоя-
ния окружающей среды.
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ИЗУЧЕНИЕ ПРИЧИН ИЗМЕНЧИВОСТИ ВЕЛИЧИНЫ ОСТАТКА 
В НЕРЕСТОВЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ СЕМГИ (SALMO SALAR (L., 1758))

М. Ю. Алексеев, А. В. Ткаченко, А. П. Шкателов
Полярный филиал Всероссийского научно-исследовательского института рыбного хозяйства 
и океанографии (ПИНРО им. Н. М. Книповича), Мурманск, Россия

объектом исследования служил атлантический лосось (семга), относящийся к по-
пуляциям четырех рек Мурманской области – Колы, Туломы, Поноя и варзуги. 
изучены причины динамики численности повторно нерестующих особей в нере-
стовых популяциях семги в перечисленных реках посредством поиска статисти-
чески значимых связей величины остатка с абиотическими факторами. в качест-
ве математического инструмента исследования использовали корреляционный 
анализ. Рассмотрены собственные и литературные данные о сроках ската валь-
чаков и возврате их на повторный нерест, а также возрастная структура остатка. 
сопоставление межгодовых изменений величины остатка в разных популяциях 
не выявило синхронности в динамике этого показателя, что навело на мысль о су-
ществовании особых, индивидуальных для каждой популяции факторов, регулиру-
ющих численность повторно нерестующих лососей. дальнейший анализ показал, 
что в одних случаях доля остатка демонстрировала слабую связь с температу-
рой воды в море, в других – с температурой и уровнем воды в реке. в частности, 
на долю остатка в реках Кола и варзуга большое влияние оказывает уровень воды, 
но это влияние знакопеременное: если в популяции семги реки Кола высокий уро-
вень паводковых вод увеличивает долю остатка, то в варзуге, напротив, снижает. 
объяснением этому служат разные гидрологические показатели рек: в мелковод-
ной варзуге высокий паводок приводит к ледовым заторам, которые способны 
привести к массовой гибели вальчаков. доля лососей, нерестящихся повторно, 
зависит от общего состояния воспроизводства: чем выше пресс антропогенного 
воздействия, тем меньше относительная величина остатка и проще возрастная 
структура нерестового стада.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: атлантический лосось; корреляционный анализ; повторный 
нерест; смертность; температура; уровень.

M. Yu. Alekseev, A. V. Tkachenko, A. P. Shkatelov. STUDY OF THE 
CAUSES OF VARIATION IN THE PROPORTIONS OF RE-SPAWNING 
INDIVIDUALS IN ATLANTIC SALMON POPULATIONS (SALMO SALAR (L., 
1758))

The Atlantic salmon belonging to populations of four rivers in the Murmansk Кegion – 
the Kola, the Tuloma, the Ponoy and the Varzuga, was the object of the study. The pa-
per investigates the reasons for the population dynamics of re-spawning individuals 
in the spawning salmon populations in the said rivers by searching for statistically sig-
nificant relationships between the proportion of re-spawning individuals and abiotic 
factors. Correlation analysis was used as the mathematical research tool. The authors 
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Введение

При изучении половозрелой части популяции 
принято выделять три типа ее структуры [Мо-
настырский, 1953]. Первый тип состоит только 
из впервые нерестующих рыб, нерестовая по-
пуляция второго типа состоит из впервые и по-
вторно нерестующих рыб, но величина остатка 
меньше величины пополнения. в нерестовых 
популяциях третьего типа величина остатка 
больше величины впервые нерестующих осо-
бей. Поскольку изменения численности попу-
ляции есть результат изменения соотношения 
интенсивности пополнения и убыли, то относи-
тельная величина остатка может вносить ощу-
тимый вклад в воспроизводство популяции.

атлантический лосось (Salmo salar (L., 1758)) 
в отличие от тихоокеанских лососей рода On-
corhynchus относится к нерестовой популяции 
второго типа, поскольку не погибает после пер-
вого нереста поголовно. часть отнерестивших-
ся производителей выживает, снова скатывает-
ся в море, нагуливается, после чего возвраща-
ется в реку, где повторно нерестится. Редкие 
особи возвращаются на нерест многократно.

интерес к этому явлению возник давно 
и был связан с попытками оценить его вклад 
в воспроизводство семги. в период первых 
исследований материал по повторно нересту-
ющим особям получали с помощью мечения 
вальчаков и сбора массовых проб [азбелев 
и др., 1956]. Уже на основании этих данных ста-
ло понятно, что доля повторно нерестующих 
лососей может значительно отличаться в попу-
ляциях разных рек. Попутно было установлено, 
что доля таких рыб в суточном улове в течение 
нерестового хода непостоянна.

во второй половине ХХ в. на крупных лососе-
вых реках Мурманской области был организо-
ван концентрированный лов семги при помощи 
рыбоучетных заграждений, чем обеспечивался 
наиболее полный количественный и качествен-
ный учет нерестовых мигрантов и сбор репре-
зентативных данных. Благодаря такому подхо-
ду удалось получить информацию о численно-
сти повторно нерестующей семги в ряде рек 
и тенденциях в ее динамике [алексеев, Криксу-
нов, 1999; Зубченко и др., 2007], выживаемости 
лососей после нереста и их миграциях, а также 
влиянии промысла [азбелев и др., 1956; Мель-
никова, 1962; Бакштанский, яковенко, 1976; 
антонова, чуксина, 1984].

несмотря на хорошую изученность отдель-
ных сторон жизни повторно нерестующих ло-
сосей, за рамками исследований остаются 
причины непостоянства численности остатка. 
Целью нашей работы стал поиск статистически 
значимых связей между динамикой доли по-
вторно нерестующих особей в нерестовых по-
пуляциях семги с межгодовыми изменениями 
ряда факторов среды обитания.

Материалы и методы

Материалом для работы служили нере-
стовые мигранты атлантического лосося. ис-
пользованы собственные и ретроспективные 
промыслово-биологические данные, собран-
ные в реках Тулома, Кола (бассейн Баренцева 
моря), варзуга и Поной (бассейн Белого моря) 
в период с 1987 по 2018 г. географическое по-
ложение рек приведено на карте-схеме (рис.).

сбор информации в реках Кола и варзуга 
осуществляли на рыбоучетных заграждениях, 

considered their own and literature data on the timing of downstream migration of kelts 
and their return to repeat spawning, as well as the age structure of the re-spawning sub-
population. Comparison of interannual changes in the proportion of re-spawning indi-
viduals in different populations did not reveal any synchronism in the dynamics of this 
indicator. This fact suggests there exist factors specific to each population that regulate 
the number of re-spawning salmon individuals. Further analysis showed that in some 
cases the proportion of re-spawning individuals demonstrated a weak correlation with 
water temperature in the sea, in other cases – with temperature and water level in the ri-
ver. In particular, water level has great influence on the proportion of re-spawning indi-
viduals in the Kola and Varzuga rivers, but this influence is alternating: while in the Kola 
River the number of re-spawning individuals in Atlantic salmon populations is increased 
by a high level of flood water, in the Varzuga River, on the contrary, it is decreased by 
this factor. The explanation lies in the different hydrological characteristics of the rivers: 
in the shallow Varzuga, high flood leads to ice clogging, which can cause a mass death 
of kelts. The number of re-spawning salmon depends on the overall state of reproduction: 
the higher the risk of anthropogenic impact, the smaller the relative number of re-spawn-
ing individuals, and the simpler the age structure of the spawning stock.

K e y w o r d s: Atlantic salmon; correlation analysis; repeated spawning; mortality; tem-
perature; level.
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ежегодно устанавливаемых в нижнем течении 
рек на протяжении всего нерестового хода, 
ежедневно либо через день-два. в р. Поной об-
щую численность семги и долю повторно нере-
стующих лососей определяли при осуществле-
нии любительского лова методом повторной 
поимки [Arnason et al., 1996]. отлов лососей 
в р. Тулома осуществляли на ловушке рыбопро-
пускного сооружения нижне-Туломской гЭс.

всю рыбу просчитывали, отбирали чешую 
для определения возраста. Повторно нересту-
ющих особей идентифицировали по наличию 
на чешуе так называемой «нерестовой мет-
ки» – узкой концентрической полосы «стертых» 
склеритов по бывшему краю чешуи [Мартынов, 
1987]. долю таких рыб определяли соотноше-
нием их числа к общей численности нерестово-
го стада ежегодно.

для выявления причин, влияющих на отно-
сительную численность лососей, нерестующих 
повторно, использованы многолетние данные 
по среднегодовой температуре воды в Барен-
цевом море на разрезе «Кольский меридиан» 
в слое 0–50 м. Этот показатель уже длитель-
ное время широко используется в прогнозиро-
вании численности промысловых видов рыб, 
являясь интегральным фактором, определяю-
щим интенсивность биологических процессов 
во всех звеньях трофической цепи [ижевский, 
1964]. Кроме того, исследовано влияние сред-
немесячных показателей температуры и уровня 
воды в реках с использованием всех доступных 
данных, полученных от Мурманского областно-
го гидрометцентра.

Поиск математических зависимостей осу-
ществляли посредством корреляционного ана-
лиза, который является надежным методом для 
линейных связей. степень выраженности связи 

между изучаемым показателем и независимой 
переменной определялась коэффициентом 
корреляции r. Полагалось, что величина этого 
коэффициента в диапазоне от 0,1 до 0,5 соот-
ветствует слабой связи, значения r от 0,5 до 
0,7 соответствуют средней степени связи, а 0,7 
и выше указывают на сильную связь между пе-
ременными [лакин, 1968].

Результаты и обсуждение

чаще всего повторно нерестующие лососи 
заходят в реки в начале нерестовой миграции, 
вместе с крупными впервые нерестующими 
особями. наши наблюдения подтверждают-
ся и выводами зарубежных исследователей: 
в большинстве случаев повторно нерестую-
щие особи мигрировали в реку Тено и ее при-
токи раньше, чем их впервые нерестующие со-
братья [Niemela et al., 2006]. По этой причине 
в июньских уловах, реже в уловах первой де-
кады июля, возрастной состав семги наиболее 
разнообразен и может включать до 20 и более 
возрастных комбинаций. в популяциях рек 
Поной и варзуга, где основу нерестового ста-
да составляет «осенняя» раса (лососи, кото-
рые заходят в реку с конца августа до декабря 
и нерестятся на следующий год), экземпляры, 
идущие на нерест повторно, могут встречаться 
в течение всего периода миграции.

во всех популяциях доля остатка составля-
ет от долей процента до нескольких процен-
тов. чаще всего повторно нерестующие особи 
встречаются в нерестовом стаде ежегодно, 
но в отдельные годы они отсутствуют. Медиан-
ное значение изучаемого показателя состави-
ло в популяции семги р. Тулома 0,7 %, р. Кола – 
0,2 %, р. варзуга – 2,4 %, р. Поной – 2,0 %.

Полученные данные схожи с результата-
ми наблюдений ряда авторов. По сообщению 
Э. Йокикокко и Э. Ютила [Jokikokko, Jutila, 
2005], в р. симойоки (Финляндия, бассейн Бал-
тийского моря) средняя доля лососей, нере-
стящихся повторно, составляет от 0,5 до 2,8 % 
в разные периоды, а в р. лахаве (новая Шот-
ландия) колеблется в пределах 3–6 % [Hubley 
et al., 2008].

говоря о причинах малой доли повторно 
нерестующих лососей, следует помнить, что 
семга является анадромным видом и ей свой-
ственен сложный жизненный цикл: мальковый 
период она проводит в пресной речной воде, 
основной нагул и начало полового созрева-
ния – в соленой морской. По этой причине 
у семги, в отличие от жилых видов, выделяют 
два периода повышенной уязвимости. Первый 
совпадает по времени с ранним онтогенезом 

схема расположения рек Кола, Тулома, Поной 
и варзуга
Location of the Kola, Tuloma, Ponoy and Varzuga Rivers
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(инкубация, выклев, переход на экзогенное пи-
тание, первая зимовка), второй – с перестрой-
кой организма, направленной на обитание в ги-
перосмотической среде [алексеев, 2003]. При-
нято считать, что выживаемость семги на этапе 
от покатной до нерестовой миграции состав-
ляет 5–10 %. После нереста семга совершает 
миграцию в море, испытывая, как и смолты, пе-
рестройку водно-солевого обмена с гиперос-
мотического на гипоосмотический. вероятнее 
всего, этот процесс, сопряженный с повышен-
ной смертностью, переживают и скатывающи-
еся в море отнерестившиеся особи (вальчаки), 
что и объясняет невысокий процент остатка. 
По сообщению Э. л. Бакштанского и М. я. яко-
венко [1976], выживаемость семги после не-
реста в реке высокая: в р. варзуга скатывает-
ся 20–40 % от всех зашедших в реку лососей, 
выживаемость в море гораздо меньше – 3,7 %. 
основной причиной гибели является крайняя 
истощенность вальчаков после нереста.

После нереста и зимовки скатывающие-
ся лососи имеют своеобразный внешний вид, 
отличающий их от анадромных лососей: они 
очень худые, на фоне прогонистого тела го-
лова и хвостовой плавник кажутся неестест-
венно большими. чешуя серебристого цвета, 
но не так легко отстает от тела, как у недавно 
зашедшего в реку лосося. начало ската валь-
чаков в р. варзуга наблюдается весной после 
ледохода и продолжается до июля. до конца 
июля отмечаются поимки меченых в р. варзуга 
вальчаков в пределах Белого моря. среди та-
ких рыб чаще встречаются самки [Мельникова, 
1962]. Значительная их часть в короткие сроки 
покидает Белое море, мигрируя вдоль Зимне-
го берега. Пути катадромной миграции валь-
чаков совпадают с путями миграции смолтов. 
вальчаки как бы повторяют свой прошлогодний 
путь к нерестилищам в обратном направле-
нии, стараются уйти через горло Белого моря 
на обычные для семги районы нагула в Барен-
цевом, реже в норвежском морях [Бакштан-
ский, яковенко, 1976]. с учетом того, что сред-
няя скорость миграции составляет 16 км/сут-
ки, за один месяц семга способна преодолеть 
расстояние в 500 км. Миграция вальчаков мо-
жет состояться не только весной, но и осенью, 
сразу после нереста. Так, по мнению финских 
ученых, время миграции вальчаков атлантиче-
ского лосося является результатом адаптив-
ного использования среды обитания в зависи-
мости от физического состояния по окончании 
нереста. особи с низкими запасами энергии 
рано мигрируют в опасную, но продуктивную 
морскую среду обитания, тогда как экземпляры 
с большими запасами энергии остаются в без-

опасной, но менее продуктивной среде обита-
ния [Halttunen et al., 2013].

возрастной состав повторно нерестующих 
лососей на первый взгляд достаточно разно-
образен за счет комбинаций разного речного 
и морского возраста рыб. но из всего этого 
многообразия можно выделить две основные, 
наиболее часто встречающиеся группы. К пер-
вой группе относятся лососи, скатившиеся 
после первого нереста в море весной, совер-
шившие непродолжительный морской нагул 
и вернувшиеся летом того же года. чаще все-
го это рыбы в возрасте: 2+1+Sm+, 3+1+Sm+, 
4+1+Sm+, 5+1+Sm+, 2+2+Sm+, 3+2+Sm+, 
4+2+Sm+, 5+2+Sm+. общее обозначение 
R+SW+SM+. Здесь R – речной мальковый пе-
риод, SW – период морского нагула, SM – не-
рестовая метка. доля таких рыб среди всех 
повторно нерестующих составляет 70–80 % 
в р. Тулома (наши данные) и 97–98 % в р. варзу-
га [лысенко, Берестовский, 1999]. вторая груп-
па объединяет производителей, которые после 
первого нереста и ската провели полный год 
в море, нагуливаясь в традиционных отдален-
ных районах северной атлантики. в этом слу-
чае обозначение возраста выглядит, например, 
так: 2+1+Sm+1+, 3+2+Sm+1+, а в общем виде 
R+SW+SM+1+. лососей в таком возрасте – от 2 
до 30 % от общей численности остатка. Край-
не редко в уловах встречаются лососи с двумя 
нерестовыми метками или с перерывом в два 
года между нерестами: R+SW+SM+1+SM+, 
R+SW+SM+2+.

на основании собственных и литературных 
данных мы обобщили информацию об особен-
ностях биологии атлантического лосося, доста-
точную для определения временных интерва-
лов, в течение которых повторно нерестующая 
семга может быть наиболее уязвима к тем или 
иным условиям среды.

Прежде всего мы предприняли попытку 
установить, не имеет ли многолетняя динами-
ка численности повторно нерестующих особей 
общих тенденций. Простое попарное сопостав-
ление исследуемого показателя не выявило 
статистически значимых связей и синхронно-
сти изменений доли остатка во всех четырех 
популяциях.

следующим шагом стал поиск статисти-
чески значимых связей между долей остатка 
и среднегодовой температурой в Баренцевом 
море в слое 0–50 м в год, предшествующий по-
вторному нересту. Результат приводится в та-
блице. в популяциях лосося рек Кола, Тулома 
и Поной коэффициенты корреляции оказались 
небольшими (0,19, 0,18 и –0,37 соответст-
венно), а в популяции р. варзуга наблюдалась 
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средняя связь (r = –0,65). Температура моря 
в год нерестовой миграции и нереста оказыва-
ет почти такой же эффект: в одной лишь попу-
ляции лосося реки варзуга выявлена статисти-
чески значимая связь величины доли остатка 
с этой переменной (r = –0,57).

интересно, что зависимость обратная, 
то есть по мере повышения температуры 
уменьшается доля лососей, возвращающихся 
на нерест повторно. изначально мы полагали, 
что выживаемость вальчаков, по аналогии с вы-
живаемостью смолтов, положительно связана 
с температурными условиями в море.

Речные температуры также не оказывают 
выраженного влияния на динамику доли остат-
ка (см. табл.). Только в р. Кола июльская тем-
пература в год нереста продемонстрировала 
средней силы связь с зависимой переменной 
(r = 0,53). возможно, обнаруженная зависи-
мость носит случайный характер. У атланти-
ческого лосося р. Кола к концу второго деся-
тилетия 2000-х годов наблюдаются заметные 
изменения большинства популяционных ха-
рактеристик. негативную роль в выявленных 
изменениях популяционных характеристик иг-
рают антропогенные факторы, такие как неза-
конный лов и искусственное воспроизводство. 
совокупное воздействие этих факторов могло 
привести к нарушению структуры популяции 
и изменению сроков миграции [Зубченко и др., 
2003; алексеев и др., 2018].

самое выраженное влияние на динамику 
доли повторно нерестующей семги оказывает 
уровневый режим. высота уровня реки в ве-
сенний период отражает интенсивность па-
водка. Как правило, паводок в реках бассейна 

Баренцева моря приходится на май, в реках 
бассейна Белого моря, расположенных юж-
нее, – на апрель. сила паводка определяет 
интенсивность схода льда. в р. Кола обнару-
жена средняя положительная корреляционная 
связь величины остатка и уровня воды в мае 
в год нереста (r = 0,60), в р. варзуга связь так-
же была выраженной, но только с уровнем 
реки в апреле и с обратным знаком (r = –0,65)  
(см. табл.).

объяснение разнонаправленному влиянию 
паводка на динамику доли остатка следует ис-
кать в гидрологических особенностях рек. Кола 
в верхнем течении представляет собой корот-
кие и сильно порожистые протоки, соединяю-
щие русловые озера; здесь пороги следуют не-
прерывно, лишь изредка разъединяясь неболь-
шими плесами. среднее и нижнее течение реки 
характеризуется протяженными порожисты-
ми участками и глубокими плесами [Зубченко 
и др., 2003]. Холмистый ландшафт приводит 
к резкому подъему воды в паводок и быстрому 
сходу льда. Это обстоятельство можно рассма-
тривать в качестве благоприятного фактора, 
поскольку вальчаки используют энергию пото-
ка для скорейшего ската в море. Кроме того, 
эстуарная зона Кольского залива, куда впадает 
р. Кола, за счет большого количества речной 
воды распресняется, что способствует посте-
пенному переходу на гипоосмотический тип 
водно-солевого обмена.

варзуга отличается особым гидрологиче-
ским режимом. на большем протяжении ру-
сло этой реки мелководное, состоит из чере-
ды мелких перекатов, которые перемежаются 
с неглубокими плесами. в период весеннего 

Коэффициенты корреляционной связи доли остатка с гидрологическими показателями
Coefficients of the correlation relationship of the re-spawners to hydrological indicators

Фактор среды
Environmental factor

Коэффициенты корреляции
Correlation coefficients

Кола
Kola

Тулома
Tuloma

Поной
Ponoy

варзуга
Varzuga

Температура моря в год нереста /
Temperature of the sea in the year of spawning (°с) –0,19 0,00 –0,07 –0,57

Температура моря в предшествующий нересту год /
Temperature of the sea in the year preceding spawning (°с) 0,19 0,18 –0,37 –0,65

Температура реки в июне в год нереста /
Temperature of the river in June in the year of spawning (°с) 0,26 0,25 –0,40 –0,24

Температура реки в июле в год нереста /
Temperature of the river in July in the year of spawning (°с) 0,53 –0,20 –0,18 0,42

Уровень реки в апреле в год нереста
River level in April in the year of spawning 0,48 н/д

no data
н/д

no data –0,65

Уровень реки в мае в год нереста
River level in May in the year of spawning 0,60 н/д

no data
н/д

no data –0,44

Уровень реки в июне в год нереста
River level in June in the year of spawning 0,40 н/д

no data
н/д

no data –0,30
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паводка при высоком уровне воды массы льда 
часто образуют значительные заторы. во избе-
жание наводнений в черте села варзуга часто 
разрушают лед при помощи взрывов. соглас-
но наблюдениям ряда авторов, возврат в реку 
семги на повторный нерест зависит от силы 
весеннего ледохода: если ледоход мощный, 
то погибает много отнерестившейся и осла-
бленной рыбы. например, от нерестового ста-
да 1981–1982 гг. численностью 12,9 тыс. экз. 
на повторный нерест пришло 6,6 %, а от отне-
рестившихся в 1987–1988 гг. лососей числен-
ностью 85,0 тыс. экз. – только 1,8 % [лысенко, 
1994]. в 1997 г. от богатого по численности 
отнерестившегося стада повторно вернулись 
в реку всего 0,5 % производителей [лысенко, 
Берестовский, 1999]. с. М. Калюжин [2004] 
также называет ледовые явления причиной 
высокой смертности отнерестившейся семги. 
По свидетельству автора, часто рыба гибнет 
весной следующего после нереста года по при-
чине движения льда. на других реках подобных 
экстремальных ледовых явлений почти никогда 
не наблюдается.

вероятнее всего, доля остатка среди нере-
стового стада атлантического лосося зависит 
от общего состояния воспроизводства. в по-
пуляциях, которые не испытывают значитель-
ного пресса промысла и не подвержены иным 
вредным воздействиям антропогенного харак-
тера, наблюдается большее разнообразие воз-
растной структуры: присутствуют впервые не-
рестующие лососи старших возрастов и рыбы, 
нерестующие повторно, иногда многократно. 
например, высокая доля повторных произво-
дителей наблюдается в популяциях атланти-
ческого лосося наиболее протяженных и про-
дуктивных в отношении лосося рек Мирамичи 
(Канада) [Reid, Chaput, 2012], Тено (Финлян-
дия, норвегия) [Niemela et al., 2006]. напротив, 
уменьшение вплоть до полного исчезновения 
лососей, нерестящихся повторно, наблюдае-
мое в реке Умба, является отражением глубо-
кой и длительной депрессии численности это-
го вида вследствие пресса незаконного лова 
[алексеев, Криксунов, 1999; веселов и др., 
2006; Зубченко и др., 2007].

в силу редкой встречаемости повторно не-
рестующие особи обычно не учитываются при 
разработке моделей прогноза численности 
[алексеев, 2003]. Между тем известно, что при 
благоприятных условиях от одной отнерестив-
шейся самки может вернуться до 15 потом-
ков [азбелев, 1958]. Поскольку практические 
действия по восстановлению запасов семги 
должны быть направлены на увеличение чи-
сла производителей, в первую очередь самок 

[алексеев, Зубченко, 2017], роль повторно не-
рестующих особей, представленных в основ-
ном самками, в воспроизводстве популяции 
атлантического лосося может быть очень 
весомой.

Заключение

современное соотношение повторно нере-
стующей семги (остатка) и производителей, 
впервые мигрирующих на нерест (пополне-
ния), в нерестовом стаде в реках Мурманской 
области представляется типичным для этого  
вида.

отсутствие синхронности в динамике воз-
врата на повторный нерест лососей в разные 
реки свидетельствует о наличии индивидуаль-
ных для каждой реки факторов, ответственных 
за формирование величины остатка. не полу-
чено убедительных доказательств одинаково-
го влияния речных и океанических температур, 
как и уровня воды в реках, на динамику доли 
повторно нерестующих особей в изучаемых по-
пуляциях, поскольку обнаруженные корреляци-
онные связи не являются в одинаковой степени 
выраженными и однонаправленными для всех 
четырех рассмотренных популяций.

доля остатка в нерестовом стаде семги за-
висит от общего состояния воспроизводства. 
в популяциях, наименее подверженных антро-
погенному воздействию, наблюдается бóльшая 
доля повторно нерестующих лососей.
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О ЗАРАЖЕНИИ ОБЫКНОВЕННОГО СИГА ПЛЕРОЦЕРКОИДАМИ 
TRIAENOPHORUS NODULOSUS (PALLAS, 1781)  
В НИЖНЕТУЛОМСКОМ ВОДОХРАНИЛИЩЕ 
(МУРМАНСКАЯ ОБЛАСТЬ)

А. Б. Карасёв, М. Ю. Алексеев, А. Г. Потуткин
Полярный филиал Всероссийского научно-исследовательского института рыбного хозяйства 
и океанографии (ПИНРО им. Н. М. Книповича), Мурманск, Россия

объектом исследования являлся сиг Coregonus lavaretus (Linnaeus, 1758), населя-
ющий нижнетуломское водохранилище (нТв) водосборного бассейна р. Тулома. 
Проведен паразитологический анализ выборки сигов, отловленных в рамках еже-
годных мониторинговых ихтиологических исследований. У двух экземпляров рыб 
на печени обнаружены множественные крупные цисты (до 7,0 мм), содержащие пле-
роцеркоидов паразита Triaenophorus nodulosus (Pallas, 1781). в пределах водоемов 
Мурманской области это первый случай заражения сига гельминтом данного вида. 
Экстенсивность заражения составила 5,4 %. на акватории нТв в последние десяти-
летия развивается аквакультура радужной форели Oncorhynchus mykiss (Walbaum, 
1792). в отношении выращиваемой в садках рыбы обнаруженная цестода является 
патогенным и особенно опасным паразитом. в обсуждении подняты вопросы уяз-
вимости экосистемы водохранилища в условиях пресса антропогенной нагрузки 
и проявления в последние годы заболеваний рыб разной этиологии. в частности, 
отмечается поражение анадромных мигрантов атлантического лосося заболевани-
ем неясной этиологии – язвенным кожным некрозом и заражение молоди семги мо-
ногенеей Gyrodactylys salaris (Malmberg, 1957). в свете тревожной эпизоотической 
ситуации и в связи находкой у сига несвойственного ему в нТв гельминта необходи-
мо осуществление комплексных ихтиологических, паразитологических и гидробио-
логических исследований. Цель этих исследований должна состоять в установлении 
масштабов и динамики заражения рыб цестодой T. nodulosus, а также в определе-
нии путей передачи инвазии по трофической цепи гидробионтов в условиях проис-
ходящих в настоящее время экосистемных сукцессионных процессов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: антропогенная нагрузка; ихтиофауна; паразит; печень; це-
стода; экосистема.

A. B. Karasev, M. Yu. Alekseev, A. G. Potutkin. ON THE INFECTION OF 
WHITEFISH WITH PLEROCERCOIDS TRIAENOPHORUS NODULOSUS 
(PALLAS, 1781) IN THE NIZHNETULOMSKOE RESERVOIR (MURMANSK 
REGION)

The object of the study is the whitefish Coregonus lavaretus (Linnaeus, 1758), which in-
habits the Nizhnetulomskoe Reservoir (NTV) in the Tuloma River catchment. Parasitological 
analysis of the whitefish sampled in the framework of annual ichthyological monitoring 
was carried out. In two fish specimens, many large cysts (up to 7.0 mm) containing plero-
cercoids of the parasite Triaenophorus nodulosus (Pallas, 1781) were found on the fish 
liver. In waters of the Murmansk Region, this was the first case of whitefish infestation 
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Введение

обыкновенный сиг в водных объектах Мур-
манской области, как и на всем северо-Западе 
европейской России, относится к видам рыб, 
составляющих основу ихтиофауны многих озер, 
водохранилищ и рек. сиг отличается большой 
внутривидовой изменчивостью и образует 
множество экологических форм. Тем не менее 
в наших водоемах обитает один вид – Corego-
nus lavaretus (Linnaeus, 1758) [Правдин, 1954; 
Решетников, 1980]. среди разнообразия эко-
логических форм можно выделить проходных 
(живущих в море и поднимающихся на нерест 
в реки), озерных, озерно-речных и речных си-
гов. Кроме того, сигов подразделяют по числу 
жаберных тычинок на малотычинковых и мно-
готычинковых. в пределах бассейна р. Тулома 
встречаются представители озерной, речной 
и озерно-речной форм. до зарегулирования 
р. Туломы морской проходной сиг поднимал-
ся в верховья и заходил во все основные при-
токи. Предварительный генетический анализ 
показал, что сиги р. Тулома относятся к по-
пуляциям сигов балтийского происхождения, 
формирующих собственную звездообразную 
структуру, напрямую связанную с гаплотипами 
сигов из бассейна р. Кемь (Республика Каре-
лия) и с одной из звездообразных структур си-
гов бассейна р. обь [ильмаст и др., 2018].

Река Тулома – крупный рыбохозяйственный 
водный объект региона. Зарегулирована дву-
мя водохранилищами вследствие ввода в экс-
плуатацию нижне-Туломской (1937 г.) и верх-
не-Туломской (1965 г.) гидроэлектростанций 
(нТгЭс и вТгЭс соответственно), что привело 
к изменению гидрологического режима реки 
и условий жизни гидробионтов. в результате 
гидростроительства сиги, в частности обита-
ющие выше вТгЭс, оказались репродуктивно 
полностью изолированы от остальной части 

популяции в силу высокого напора плотины 
(более 60 м) и отсутствия действующего рыбо-
хода. с одной стороны, эти изменения способ-
ствовали значительному увеличению емкости 
экологических ниш, используемых лимнофиль-
ными видами рыб, в т. ч. сигом, с другой сто-
роны – ограничили возможность свободной 
миграции рыб в пределах всего бассейна. ос-
новной ущерб от гидростроительства понесла 
популяция атлантического лосося (семги) Sal-
mo salar (Linnaeus, 1758), протяженность миг-
рационных путей которого сократилась почти 
в 4 раза [самохвалов и др., 2014]. Кроме того, 
полностью исчезла проходная форма сига, 
в силу того, что эта рыба, в отличие от семги, 
не способна преодолеть рыбопропускное соо-
ружение нТгЭс.

в результате глубокой перестройки био-
ценотических связей и нарушения существо-
вавшего экологического равновесия в систе-
ме «паразит – хозяин» здесь сформировался 
стабильный очаг триэнофороза мускулатуры 
сига – паразитарного заболевания, которое 
вызывают плероцеркоиды цестоды Triaenopho-
rus crassus (Forel, 1868) [Митенёв и др., 2010].

сиги, обитающие в нижнетуломском водохра-
нилище (нТв), с точки зрения эколого-паразито-
логических взаимоотношений в системе «пара-
зит – хозяин» практически не изучены. известно 
лишь, что в паразитофауне этого вида хозяина 
произошли изменения, свойственные экосисте-
мам заполярных водохранилищ [Митенёв, 2003], 
аналогичные изменениям в верхнетуломском 
водохранилище (вТв), связанные с депрессией 
амфиподной группы бентоса – промежуточных 
хозяев таких паразитов, как некоторые виды не-
матод, цестод и скребней. депрессия привела 
к снижению их численности и, как следствие, 
к снижению показателей зараженности сигов. 
с другой стороны, сдвиг спектра питания в сто-
рону планктона повысил зараженность рыб па-

with this helminth species. The infection rate was 5.4 %. In recent years, the rainbow trout 
Oncorhynchus mykiss (Walbaum, 1792) has been farmed in the NTV waters. To cage-
reared fish, this cestode is a pathogenic and highly dangerous parasite. The paper con-
siders the vulnerability of the reservoir’s ecosystem to the impact, and the manifestation 
of fish diseases of various etiologies in recent years. In particular, there are occurrences 
of a disease of unclear etiology, ulcerative skin necrosis, in anadromous Atlantic salmon 
migrants, as well as infestation of juvenile salmon with the monogenean Gyrodactylys sa-
laris (Malmberg, 1957). In the light of the alarming epizootic situation and due to the find-
ing of a helminth not typical in whitefish in the NTV, integrated ichthyological, parasito-
logical and hydrobiological studies are needed. The aim of these studies is to determine 
the extent and dynamics of fish infestation with the cestode T. nodulosus, and to track 
the transmission of the infection along the food chain of aquatic organisms in the ongoing 
succession processes in the ecosystem.

K e y w o r d s: anthropogenic load; fish fauna; parasite; liver; cestode; ecosystem.
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разитами, связанными в своем развитии с планк-
тоном, в частности T. сrassus, плероцеркоиды 
которого поражают мускулатуру лососевых. При-
мером тому служит вспышка триэнофороза му-
скулатуры атлантического лосося, отмеченная 
в нТв в начале 1970-х годов и обусловленная как 
климатическими условиями того периода (ано-
мально теплые годы), так и влиянием гидросоо-
ружения на нормальный ход анадромной мигра-
ции [Митенёв, Шульман, 1980].

выявленные факты требуют современной ин-
терпретации, поскольку в последние десятиле-
тия в водохранилище происходят глубокие эко-
логические изменения [самохвалов и др., 2014].

настоящая статья информирует о редком 
случае заражения в зарегулированном водое-
ме Мурманской области обыкновенного сига 
плероцеркоидами цестоды T. nodulosus, ко-
торая является патогенным паразитом для 
молоди разных видов рыб, поскольку зараже-
ние этим гельминтом существенно ухудшает 
состояние печени хозяина [извекова, 2001], 
и особо опасна для радужной форели, выращи-
ваемой в прудах и садках [Куперман, 1973].

Материалы и методы

Материал собран на акватории нТв в про-
цессе проведения полевых ихтиологических 

работ, осуществляемых в рамках ежегодного 
мониторинга состояния водных биоресурсов 
и среды их обитания. облов производился 
25 октября 2019 г. ставными жаберными се-
тями с шагом ячеи 30–35 мм в верхнем бьефе 
нТгЭс, приблизительно в 250 м выше агрегат-
ного цеха (рис. 1). обработана проба сига в ко-
личестве 35 экз. для определения пола, стадии 
зрелости гонад и в целях отбора проб на пи-
тание. При вскрытии рыб у двух особей сига 
на печени обнаружены округлые образования, 
предположительно цисты (рис. 2). ихтиопа-
тологический материал от рыб зафиксирован 
в 4% формалине с целью дальнейшего изуче-
ния в лабораторных условиях.

ихтиологические и паразитологические 
сборы выполнены по общепринятым методи-
кам [Правдин, 1966; Быховская-Павловская, 
1985]. видовая диагностика паразитов прове-
дена по определителю паразитов пресновод-
ных рыб [1987].

Результаты и обсуждение

в целом по пробе длина (ас) рыб составила 
от 16,5 до 38,3 см (в среднем 24,8 см), масса – 
от 57,1 до 597,0 г (средняя 212,5 г), возраст – 
от 2 до 7 лет. стадии зрелости колебались 
в широком диапазоне от I до VI. облов по вре-

Рис. 1. схематическое изображение р. Тулома и района проведения исследований
Fig. 1. Schematic representation of the Tuloma River and the research area  
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мени пришелся на нерест, поэтому в пробе 
присутствовали как молодые особи на I или 
II стадиях зрелости, так и текучие (V стадия) или 
уже отметавшие половые продукты (VI стадия) 
особи.

в результате изучения под световым сте-
реомикроскопом Nicon C-LEDS при разных уве-
личениях содержимого выявленных на печени 
образований установлено, что это цисты, при-
надлежащие плероцеркоидам цестоды T. nodu-
losus. Зараженными гельминтом оказались два 
молодых экземпляра сига в возрасте 2+ каж-
дый. относительное количество пораженных 
особей составляет 5,4 % от выборки.

Показатели сигов, у которых был обнаружен 
паразит, приведены в таблице.

специфичный паразит кишечника щуки Esox 
lucius (Linnaeus, 1758) – цестода T. nodulosus, 
широко распространенный в водоемах гол-
арктики вид лентецов, встречающийся в пре-
делах ареала хозяина. водоемы Мурманской 
области не являются исключением – данный 
вид паразита встречается здесь у щуки повсе-
местно [Митенёв, 1997]. имеет сложный цикл 
развития. Первыми промежуточными хозяева-
ми служат различные виды веслоногих раков 
[Куперман, 1973]. в качестве вторых промежу-
точных хозяев в водоемах области отмечены 
лососевые (1 вид), сиговые (1 вид), хариусовые 

(1 вид), корюшковые (1 вид), карповые (2 вида), 
налимовые (1 вид), колюшковые (1 вид) и оку-
невые (2 вида) рыбы. иногда личиночная 
стадия этого гельминта поражает молодых 
щук. инцистированные плероцеркоиды встре-
чены на печени, селезенке, мезентерии, стен-
ке кишечника и плавательного пузыря перечи-
сленных выше представителей региональной 
ихтиофауны [Митенёв, Шульман, 1999].

что касается сиговых, то за десятилетия па-
разитологических исследований рыб в водое-
мах Кольского севера в. К. Митенёвым [2003] 
только однажды была обнаружена циста с це-
стодой T. nodulosus pl. в стенке плавательно-
го пузыря ряпушки Coregonus albula (Linnaeus, 
1758). известно также более раннее указание 
сига в качестве второго промежуточного хозяи-
на цестоды T. nodulosus pl. [Казаков, 1968], од-
нако из опубликованного автором списка гель-
минтов рыб пресных вод Кольского полуостро-
ва остается неизвестным, к какому из десятка 
обследованных им водоемов эта находка отно-
сится и при каких показателях зараженности.

на установленный случай обильного пора-
жения плероцеркоидами T. nodulosus пече-
ни обыкновенного сига в нТв следует, на наш 
взгляд, обратить внимание, поскольку за по-
следние десятилетия на экосистему этого во-
доема легла значительная антропогенная на-

Биологическая характеристика зараженных сигов
Biological description of the infected whitefish

Рыба
Fish

длина (ас), 
см

Length
FL, cm

Масса, г
Mass, g

возраст, лет
Age, yrs

стадия 
зрелости

Maturity stage

число цист, шт.
Number of cysts

Размер цист, мм
(наибольший диаметр)

Size of cysts, mm
(the largest diameter) 

сиг № 1
Whitefish #1 21,0 73,3 2+ I 26

1,2–7,0
сиг № 2

Whitefish #2 18,5 57,1 2+ I 8

Рис. 2. Цисты на печени рыбы (сиг № 1; фото М. Ю. Калашниковой)
Fig. 2. Cysts on the fish liver (whitefish #1; photo by M. Yu. Kalashnikova)
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грузка с проявлением негативных сукцессион-
ных процессов.

во-первых, в настоящее время на акватории 
водохранилища действуют четыре форелевые 
садковые фермы, где отмечено паразитоно-
сительство некоторых потенциально опасных 
видов простейших и гельминтов без проявле-
ния каких-либо клинических признаков заболе-
ваний. Триэнофороз радужной форели в этих 
хозяйствах не отмечен. однако следует учиты-
вать, что в озерных форелевых хозяйствах Ка-
релии проявление этого заболевания не ред-
кость [нечаева, 2014].

Кроме того, в результате рыбоводных ме-
роприятий в нТв занесен возбудитель крайне 
опасного заболевания молоди атлантического 
лосося – паразитический червь Gyrodactylys sa-
laris (Malmberg,1957). в настоящее время это-
го паразита отмечают как на радужной форели 
в садках, так и с 2015 г. на молоди семги в при-
токах Пак и Шовна [Карасёва, Мельник, 2019].

во-вторых, налицо явная экспансия вниз 
по течению реки Тулома интродуцированной 
в период с 1971 по 1985 г. в вТв онежской ко-
рюшки Osmerus eperlanus (Linnaeus, 1758) 
с проявлением гиперинвазии ленточным чер-
вем Dyphillobothium ditremum pl. (Creplin, 1825) 
[Карасёв, 2013]. в настоящее время (данные 
за 2019 г.) в нТв экстенсивность заражения 
корюшки составляет 100 % при интенсивности 
от 3 до 129 цист с плероцеркоидной стадией 
в полости тела рыбы, индексе обилия 38,4.

в водохранилищах бассейна р. Тулома но-
вый для местной ихтиофауны вид занял нишу 
основного промежуточного хозяина для цесто-
ды D. ditremum. в результате численность это-
го свойственного местным ряпушке и сигу па-
разита значительно возросла.

в нижнем бьефе гидроузла, куда корюш-
ка свободно проникает через турбины, – ве-
ресовой губе Кольского залива Баренцева 
моря – экстенсивность заражения корюшки со-
ставляет 100 % при интенсивности от 3 до 163 
цист, индекс обилия 47,5 (наши наблюдения 
2007 года).

в-третьих, летом 2015 г. в водохранилище 
отмечена вспышка заболевания неясной этио-
логии (предположительно вирусной) исключи-
тельно анадромных мигрантов атлантического 
лосося – язвенного кожного некроза.

и, наконец, все гидробионты, населяю-
щие нТв, испытывают антропогенную нагрузку 
в силу интенсивного загрязнения от использо-
вания местным населением маломерных мотор-
ных лодок в период навигации и снегоходного 
транспорта в зимний период, сброса хозбыто-
вых и сточных вод многочисленных турбаз, дач-

ных поселений и трех поселков, а также филь-
трационных вод сельскохозяйственных угодий.

очевидно, что все приведенные выше при-
меры способствуют негативным сукцессион-
ным процессам, связанным с хозяйственной 
деятельностью человека, в том числе загряз-
нением органическими веществами и изме-
нением трофности водоема. исходя из этого 
возникает закономерный вопрос относительно 
случайности или закономерности заражения 
обыкновенного сига плероцеркоидами це-
стоды T. nodulosus в нТв. несмотря на то что 
по ряду признаков (уровню химического за-
грязнения вод, состоянию рыбного населения 
и фауны беспозвоночных) ситуация в водоемах 
и водотоках, относящихся к бассейну Кольско-
го залива, оценивается как удовлетворитель-
ная [Ilmast et al., 2018], необходима интенсифи-
кация исследований за счет расширения сетки 
станций и привлечения широкого круга специа-
листов с целью отслеживания дальнейшей ди-
намики и выявления вектора инвазии.

Заключение

впервые за всю историю наблюдений уста-
новлен факт заражения сига плероцеркоидами 
T. nodulosus в нижнетуломском водохранили-
ще. для того чтобы подтвердить или опро-
вергнуть наши опасения относительно широты 
распространения этого паразита, необходимо 
провести в нТв комплексные ихтиологические, 
паразитологические, гидробиологические 
и др. исследования. Цель этих исследований 
должна состоять в установлении масштабов 
и динамики заражения рыб цестодой T. nodu-
losus, а также в определении путей передачи 
инвазии по трофической цепи гидробионтов 
в условиях происходящих в настоящее время 
экосистемных сукцессионных процессов. объ-
екты изучения: окончательный хозяин (щука) 
и другие виды рыб (включая радужную форель 
в садках), выполняющие роль промежуточно-
го хозяина плероцеркоидной стадии паразита. 
особое внимание следует уделить изучению 
спектра питания рыб, в первую очередь сиго-
вых и корюшки.
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ПЕРВЫЕ ДАННЫЕ О РЫБНОМ НАСЕЛЕНИИ 
ОЗЕРА ТОЛПАНЪЯРВИ (ЗАПАДНАЯ КАРЕЛИЯ)

Н. В. Ильмаст, О. П. Стерлигова, Н. П. Милянчук,  
Д. С. Савосин, Е. С. Савосин
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск, Россия

впервые изучен состав рыбного населения в приграничном с Финляндией озере 
Толпанъярви. отмечено, что в озере обитает 7 видов рыб, наиболее многочислен-
ными являются окунь, плотва, сиг. ихтиофауна водоема включает две формы сига 
Coregonus lavaretus, которые отличаются как по числу жаберных тычинок (малоты-
чинковые – 18–24 и среднетычинковые – 28–36), так и по биологическим показа-
телям (линейно-весовой рост, созревание, плодовитость и питание). Показано, что 
наличие внутривидовых форм у сига способствует более полному использованию 
кормовой базы водоема. в опытных уловах преобладали старшевозрастные особи 
(от 7+ до 15+), что указывает на слабую промысловую нагрузку на водоем вслед-
ствие его удаленности от промышленно развитых районов. исследуемый водоем 
на протяжении длительного времени находится в естественном состоянии, что в на-
стоящее время является редкостью не только для региона, но и для России в це-
лом. отмечено, что стабильные и нетронутые экосистемы, обладающие высокой 
степенью разнообразия, являются основой для сохранения генофонда и для оценки 
состояния водных экосистем в условиях усиленного антропогенного воздействия.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ихтиофауна; пресноводная экосистема; биологическое раз-
нообразие; экологическая форма; сиг обыкновенный.

N. V. Ilmast, O. P. Sterligova, N. P. Milyanchuk, D. S. Savosin, E. S. Sa-
vosin. FIRST DATA ON THE FISH POPULATION OF LAKE TOLPANJARVI, 
WEST KARELIA

The composition of the fish population in Lake Tolpanjarvi, located near the Russian-
Finnish border, was studied for the first time. The lake was shown to be inhabited by seven 
fish species. Perch, roach and whitefish are the most abundant. The lake’s fish fauna com-
prises two forms of whitefish Coregonus lavaretus, which differ in both the number of gill 
rakers (18–24 in sparsely-rakered and 28–36 medium-rakered fish) and biological indices 
such as length-weight growth, maturation, fecundity and feeding. The presence of white-
fish intraspecific forms was shown to contribute to a more complete use of the lake’s food 
resource. Experimental catches were dominated by older fish (7+ to 15+). This indicates 
a small fishing load in the lake because the lake is far away from industrial provinces. 
The lake has remained in a natural condition for a long time, which is uncommon for the re-
gion as well as for Russia in general. Stable and intact ecosystems that display high diver-
sity were shown to provide a basis for the preservation of the gene pool and for assess-
ment of the condition of aquatic ecosystems heavily affected by human activities.

K e y w o r d s: fish fauna; freshwater ecosystem; biological diversity; ecological form; 
whitefish.
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Введение

Проблема биологического разнообразия яв-
ляется одной из наиболее значимых, поскольку 
в результате хозяйственной деятельности про-
исходят резкие изменения природных экосис-
тем. Многие виды организмов становятся ред-
кими, а другие – исчезающими или уже исчез-
нувшими [дгебуадзе, 2000; стерлигова и др., 
2002; Биологические…, 2004; Криксунов и др., 
2005; Павлов, стриганова, 2005 и др.]. Благо-
даря биологическому разнообразию создает-
ся структурная и функциональная организация 
экологических систем, обеспечивающая их ста-
бильность во времени и устойчивость к измене-
ниям внешней среды, в том числе и в результате 
антропогенного воздействия. важную роль в со-
хранении разнообразия гидробионтов в пресно-
водных экосистемах играют водоемы, находя-
щиеся практически в естественном состоянии, 
к которым можно отнести и озеро Толпанъярви. 
водоем расположен в западной части Респуб-
лики Карелия, в приграничной зоне с Финлян-
дией. в связи с этим его водосборная площадь 
слабо заселена и вблизи нет крупных населен-
ных пунктов и промышленных предприятий. 
По водоему практически отсутствуют данные, за 
исключением его расположения и площади.

Цель исследований – изучить видовой состав 
ихтиофауны и биологические показатели рыбно-
го населения (линейно-весовой рост, питание, 
созревание, плодовитость) озера Толпанъярви.

Материалы и методы

сбор ихтиологического материала осу-
ществляли разноячейными сетями в октябре 
2019 г. лабораторную обработку рыбы прово-
дили согласно методике и. Ф. Правдина [1966], 
с учетом рекомендаций Ю. с. Решетникова 
[1980] и М. в. Мины [1981]. У всех выловленных 
сигов для определения внутривидовых форм 
подсчитывалось число жаберных тычинок. в ка-
честве регистрирующих структур для определе-
ния возраста рыб использовали чешую и жабер-
ные крышки [дгебуадзе, чернова, 2009]. латин-
ские названия рыб приводятся по книге «Рыбы 
в заповедниках России» [2010]. объем собран-
ного и обработанного материала составил 356 
экземпляров. для сравнительного анализа био-
логических показателей рыб из других водоемов 
Карелии использовали литературные данные.

Результаты и обсуждение

озеро Толпанъярви (65°59ʹ43ʺ с. ш. 
30°09ʹ00ʺ в. д.) расположено в лоухском райо-

не Республики Карелия, относится к бассейну 
Белого моря (р. Ковда) и занимает пригранич-
ное с Финляндией положение (рис.). Площадь 
водного зеркала составляет 4,2 км2. из озера 
вытекает ручей без названия.

в водоеме выловлено 7 видов рыб, при-
надлежащих к 5 семействам (табл. 1). осно-
ву рыбного населения составляли окунь Perca 
fluviatilis, плотва Rutilus rutilus, сиг Coregonus 
lavaretus. особая ценность озера заключает-
ся в том, что в нем обитают две формы сига, 
различающиеся по числу жаберных тычинок: 
малотычинковые (18–24) и среднетычинковые 
(28–36). симпатрическое обитание двух, редко 
трех-шести форм сига отмечено и в других во-
доемах Карелии, Финляндии и Швеции [Прав-
дин, 1954; Nilsson, 1958; Титова и др., 1977; 
Первозванский, 1986; Auvinen, 1987; стерлиго-
ва и др., 1998, 2016; Svardson, 1998; Решетни-
ков, лукин, 2006; Ilmast et al., 2020]. По мнению 
ряда авторов, сложность и устойчивость струк-
туры северных экосистем достигается числом 
не только видов, но и внутривидовых форм 
у сига, ряпушки и гольца, которые в энергети-
ческом плане равноценны самостоятельным 
видам [Решетников, 1980, 1995; савваитова, 
1989; черешнев, 1996; Amundsen et al., 1997; 
Svаrdson, 1998 и др.]. Благодаря этой биологи-
ческой особенности рыб более полно исполь-
зуется кормовая база водоемов и повышается 
устойчивость северных экосистем к воздей-
ствию внешних факторов. При оценке состоя-
ния северных экосистем именно сиг является 
видом-индикатором водоемов [Решетников, 
1980, 1995; Моисеенко, 1997; Кашулин и др., 
1999].

Разные формы сига отличаются по своим 
биологическим показателям (линейно-весо-
вой рост, созревание, плодовитость, питание). 
в оз. Толпанъярви возрастной состав малоты-
чинкового сига (с числом жаберных тычинок 
18–24) включал особей от 4+ до 9+. длина си-
гов (ас) варьировала от 25 до 32 см, масса – 
от 180 до 380 г (табл. 2). сравнительный ана-
лиз линейно-весового роста малотычинковых 
сигов из близлежащих озер (табл. 2) показал, 
что темп его роста выше, чем в Керетьозере, 
и ниже, чем в Тикшезере и Пяозере [озера…, 
1959, 2013].

Половое созревание самцов сига насту-
пает в возрасте 4+, у самок – 5+. начальным 
этапом, обеспечивающим воспроизводство 
рыб, является количество отложенной икры 
[никольский, 1980]. абсолютная плодови-
тость сига варьировала от 4460 до 10 000 икри-
нок. средние данные по плодовитости сига 
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в зависимости от возраста представлены в таб-
лице 3. абсолютная плодовитость рыб находит-
ся в прямой зависимости от возраста и массы 
сига, что, в свою очередь, связано с условиями 
обитания.

нерест сига проходит с начала второй де-
кады октября и до начала ноября, при темпе-
ратуре 3–5 °с. инкубационный период длится 
7 месяцев. в пробах отмечены рыбы, пропуска-
ющие нерест в возрасте 9+, но это довольно 
обычное явление для сиговых рыб [Решетни-
ков, 1995].

в озере Толпанъярви обитает и среднеты-
чинковый сиг с числом жаберных тычинок от 28 
до 36. возрастной состав его был представ-
лен пятью группами (от 2+ до 6+). длина сигов 
колебалась от 21,7 до 27,2 см, масса – от 145 
до 260 г (табл. 4). По темпу роста среднеты-
чинковый сиг ближе к сигу оз. ондозеро и не-
значительно отличается от такового в озерах 
гимольском и сегозере [Первозванский, 1986; 
дятлов, 2002; савосин и др., 2016].

самцы среднетычинкового сига созревают 
в возрасте 3+, самки – 4+, его абсолютная пло-
довитость колебалась от 3370 до 6840 икринок 
(табл. 5). Количество самцов и самок в пробах 

у двух форм сига составляло 50 %, что указыва-
ет на пик нереста (29 октября).

сравнительный анализ биологических пока-
зателей двух форм сига Толпанъярви выявил, 
что малотычинковый сиг характеризуется бо-
лее длительным жизненным циклом (9+), более 
высоким линейно-весовым ростом и в связи 
с этим большей абсолютной плодовитостью.

Карта-схема оз. Толпанъярви
Map-scheme of Lake Tolpanjarvi

Таблица 1. видовой состав рыб оз. Толпанъярви
Table 1. The species composition of fish of Lake Tolpanjarvi

семейство / вид
Family / species

сем. Coregonidae – сиговые
Coregonus albula (L.) – европейская ряпушка
Coregonus lavaretus (L.) – обыкновенный сиг

сем. Esocidae – щуковые
Esox lucius L. – обыкновенная щука

сем. Cyprinidae – карповые
Rutilus rutilus (L.) – плотва
Leuciscus idus (L.) – язь

сем. Lotidae – налимовые
Lota lota (L.) – налим

сем. Percidae – окуневые
Perca fluviatilis L. – речной окунь
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Окунь является наиболее многочисленным 
видом рыб в водоемах Карелии. Благодаря не-
прихотливости к условиям обитания он смог за-
селить значительную часть разнотипных водое-
мов – от крупнейших озер, таких как ладожское 
и онежское, до самых маленьких лесных ламб. 

обитает как в олиготрофных, мезотрофных, так 
и в дистрофных озерах. Характеризуется боль-
шой экологической пластичностью.

окуню свойственен длительный жизненный 
цикл, некоторые особи живут до 23 лет (при 
длине тела 43 см и массе 1,5 кг). в уловах чаще 

Таблица 2. линейно-весовой рост малотычинковых сигов водоемов Карелии
Table 2. Linear-weight growth of small-rakered whitefish in Karelian water bodies
озеро
Lake

возраст, лет
Age, years

N

3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+
длина (ас), см
Length (ac), cm

Толпанъярви1 

 (18–24 ж. т.)
Tolpanjarvi1

(18–24 g. r.) 

 – 25,0 26,5 27,8 28,8 30,0 32,0 80

Пяозеро1

(19–23 ж. т.)
Pyaozero1

(19–23 g. r.) 

26,0 27,0 29,0 31,0 32,0 33,0 34,0 100

Кереть2

(18–24 ж. т.)
Keret2

(18–24 g. r.) 

21,0 23,1 25,0 27,0 29,0 30,5 34,0 150

Тикшезеро2

(19–22 ж. т.)
Tikshezero2

(19–22 g. r.) 

23,0 27,3 29,0 31,5 34,6 37,0 40,0 300

Масса, г
Mass, g

Толпанъярви1  

(18–24 ж. т.)
Tolpanjarvi1
(18–24 g. r.) 

 – 180 235 260 300 330 380 80

Пяозеро1

(19–23 ж. т.)
Pyaozero1

(19–23 g. r.) 

175 185 240 310 360 410 440 100

Кереть2

(18–24 ж. т.)
Keret2

(18–24 g. r.) 

90 130 165 230 290 340 400 150

Тикшезеро2

(19–22 ж. т.)
Tikshezero2

(19–22 g. r.) 

125 200 260 330 420 500 600 300

Примечание. 1 – наши данные; 2 – по: озера…, 1959.
Note. 1 – authors’ data; 2 – after: Ozera…, 1959.

Таблица 3. абсолютная плодовитость (аП) малотычинкового сига оз. Толпанъярви (октябрь 2019 г.)
Table 3. Absolute fecundity (AF) of the small-rakered whitefish in Lake Tolpanjarvi (October, 2019)

возраст, лет
Age, years

длина (ас), см
Length (ac), cm

Масса, г
Mass, g

аП, икр.
AF, eggs

N

5+ 25,3 235 5000 23
6+  –  –  –  – 
7+ 28,5 300 6400 8
8+  –  –  –  – 
9+ 32,0 380 9900 4
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всего преобладают окуни в возрасте 5–9 лет, 
массой 75–250 г. на рост окуня большое влия-
ние оказывает температура воды, ее рн, дли-
на светового дня и состояние кормовой базы 
[Балагурова, 1970; Karas, 1987; Raitaniemi еt al., 
1988; Биология…, 1993; Ostbye, 1997; стерли-
гова и др., 2016].

в оз. Толпанъярви в 2019 г. выловлены окуни 
в возрасте от 7+ до 15+, длиной 18,0–30,5 см  
и массой 110–520 г соответственно. Рыбы 
в возрасте от 9+ до 13+ составляли 77 %, т. е. 
преобладали старшевозрастные особи, что 
можно объяснить слабой интенсивностью вы-
лова окуня в данном водоеме. Это отмечается 

Таблица 4. линейно-весовой рост среднетычинковых сигов водоемов Карелии
Table 4. Linear weight growth of medium-rakered whitefish in Karelian water bodies
озеро
Lake

возраст, лет
Age, years

N

2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+
длина (ас), см
Length (ac), cm

Толпанъярви1

(28–36 ж. т.)
Tolpanjarvi1
(28–36 g. r.) 

21,7 23,5 24,7 25,8 27,2  –  – 60

гимольское2

(26–31 ж. т.)
Gimolskoe2

(26–31 g. r.) 

18,2 22,0 24,1 25,2 28,0  –  – 27

ондозеро3

(31–37 ж. т.)
Ondozero3

(31–37 g. r.) 

22,6 23,2 25,0 26,2 27,7 29,3 31,4  – 

сегозеро3

(32–38 ж. т.)
Segozero3

(32–38 g. r.) 

22,0 22,2 23,4 25,5 27,0 28,7  –  – 

Масса, г
Mass, g

Толпанъярви1

(28–36 ж. т.)
Tolpanjarvi1
(28–36 g. r.) 

 – 145 170 220 260  –  – 60

гимольское2

(26–31 ж. т.)
Gimolskoe2

(26–31 g. r.) 

65 135 162 202 300  –  – 27

ондозеро3

(31–37 ж. т.)
Ondozero3

(31–37 g. r.) 

106 126 152 175 200 256 330  – 

сегозеро3

(32–38 ж. т.)
Segozero3

(32–38 g. r.) 

85 100 110 120 148 166  –  – 

Примечание. 1 – наши данные; 2 – по: савосин и др., 2016; 3 – по: озера…, 1959.
Note. 1 – authors’ data; 2 – after: Savosin et al., 2016; 3 – after: Ozera…, 1959.

Таблица 5. абсолютная плодовитость (аП) среднетычинкового сига оз. Толпанъярви (октябрь 2019 г.)
Table 5. Absolute fecundity (AF) of the medium-rakered whitefish in Lake Tolpanyarvi (October, 2019)

возраст, лет
Age, years

длина (ас), см
Length (ac), cm

Масса, г
Mass, g

аП, икр
AF, eggs

N

4+ 25,3 180 4500 11
5+ 26,5 220 5000 9
6+ 27,4 260 6700 5
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и в других труднодоступных и заповедных во-
доемах Карелии.

линейно-весовые показатели окуня разных 
возрастных групп представлены в таблице 6. 
Темп роста окуня оз. Толпанъярви незначи-
тельно отличается от этого параметра в малых 
водоемах Карелии [стерлигова и др., 2016]. 
высокий линейно-весовой рост отмечен у оку-
ня крупных озер – онежского и ладожского, 
характеризующихся большими площадями для 
нагула и нереста, а также богатой кормовой ба-
зой [гуляева, 1951; дятлов, 2002 и др.].

наиболее интенсивно обменные процессы 
у данного вида протекают при температуре воды 
10–20 °с. Рост окуня находится в прямой зависи-
мости от питания, спектр которого довольно ши-
рок и включает разнообразные группы пищевых 
организмов (ракообразные, насекомые, моллю-
ски, рыбы и др.). сам окунь служит одним из ос-
новных объектов питания всех хищных видов рыб.

Половой зрелости окунь достигает 
на 2–3 году жизни. нерест начинается во вто-
рой половине мая и продолжается в июне при 
температуре воды 12–13 °с. икра в виде длин-
ных сетчатых лент откладывается на прошло-
годнюю растительность. Такой способ отклад-
ки икры обеспечивает высокую выживаемость 
икры и личинок. нерест однократный. Развитие 
икры длится около двух недель.

окунь, при его высокой численности, служит 
одним из основных объектов промышленно-
го лова и объектом аквакультуры в Финляндии 
и России.

Плотва в большинстве водоемов Карелии 
является вторым по численности видом после 
окуня. она обитает практически повсемест-
но, ею заселено до 87 % водоемов республики 
[озера…, 1959, 2013; смирнов, 1977; ильмаст 
и др., 2019]. Рыба стайная, неприхотливая 
к условиям обитания. численность регулиру-
ется естественной смертностью, в меньшей 
степени – выловом. в озерах предпочитает 
прибрежные мелководные участки, богатые 
водной растительностью, открытых глубоких 
плесов избегает; в реках чаще встречается 
на медленном течении.

возрастной состав уловов плотвы оз. Тол-
панъярви в период исследований был пред-
ставлен особями от 8+ до 14+, преобладали 
рыбы в возрасте от 8+ до 10+ (83 %). длина 
рыб варьировала в пределах от 16,5 до 26,0 см 
и масса – от 107 до 280 г (табл. 6).

Растет плотва в оз. Толпанъярви очень мед-
ленно, что характерно для малых водоемов Ка-
релии [Первозванский, 1986; стерлигова и др., 
2005; дзюбук, Рыжков, 2009]. в крупных озерах 
плотва может достигать длины 34–36 см, мас-
сы 0,7–0,8 кг, в ладожском озере – до 1,0 кг 
[дятлов, 2002; Кудерский, 2013]. Предельный 
возраст плотвы 28 лет отмечен в Керетьозере, 
но обычно рыбы старше 15–20 лет встречаются 
крайне редко.

По характеру питания плотва – эврифаг. 
Пищевой спектр разнообразен и включает 
зоопланктон, различные бентосные организ-
мы (личинки ручейников, хирономид, поденок, 

Таблица 6. линейно-весовой рост основных видов рыб оз. Толпанъярви
Table 6. Linear-weight growth of the main species of fish in Lake Tolpanjarvi

возраст, лет
Age, years

4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 10+ 11+ 12+ 13+ 14+
окунь (n=65)
Perch (n=65) 

 –  –  – 19,0
120

20,0
140

22,0
200

24,0
260  – 26,7

346
28,0
380

29,0
433

Плотва (n=105)
Roach (n=105) 

 –  –  –  – 16,8
105

18,3
130

19,8
145

20,3
167

21,5
200

24,1
250

26,0
280

язь (n=31)
Ide (n=31) 

18,7
130

20,7
185

23,5
280

27,0
390

28,3
480

29,3
570

30,4
630

32,0
835

34,0
920  –  – 

Щука (n=16)
Pike (n=16) 

43,0
600

46,7
730

48,0
1100

53,0
1350

57,0
2000  –  –  –  –  –  – 

Примечание. в числителе – длина (аd), см; в знаменателе – масса, г.
Note. In the numerator – length (ad), cm; in the denominator – mass, g.
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моллюски, черви и др.), детрит, нитчатые во-
доросли, растительные остатки, икру и молодь 
рыб. Плотва выступает как конкурент в пита-
нии леща, сига и молоди других ценных видов 
рыб. нерест плотвы начинается на юге со вто-
рой половины мая, на севере – в июне при тем-
пературе воды 8–9 °с и выше (до 14–16 °с). 
икрометание единовременное и ежегодное. 
Плотва относится к второстепенным объек-
там промысла, при этом играет важную роль 
в местном рыболовстве.

Щука в водоемах Карелии также относится 
к массовым видам рыб. она отмечена в 95 % 
обследованных озер и во многих реках, ручьях 
[герд, 1949; озера…, 2013]. Предпочитает как 
прибрежную зарослевую зону, так и глубоко-
водные участки. относится к числу наиболее 
крупных рыб в водоемах региона. известны 
случаи поимки рыбы массой 17 кг в онежском 
озере и сямозере, 12 кг – в Пяозере, Миккель-
ском озере [Мельянцев, 1954; озера…, 1959; 
вебер и др., 1962]. в уловах доминируют осо-
би длиной 50–60 см и массой 1,5–2,0 кг. Мак-
симальная продолжительность жизни в водо-
емах Карелии различается незначительно – 
15–18 лет, в Пяозере – 22 года.

в оз. Толпанъярви выловлены щуки в возра-
сте от 3+ до 8+, длиной от 32 до 58 см, массой 
260–1600 г (табл. 6). линейно-весовой рост 
щуки в разных возрастных группах значительно 
отличается и зависит от кормовой базы водо-
емов. Так, щука, живущая в озерах, изобилую-
щих кормами, имеет массу в полтора-два раза 
больше, чем щука такого же возраста в водое-
мах с бедной кормовой базой [Жуков, 1965; По-
пова, 1982; Tresurer, Owen, 1991].

Половой зрелости самки щуки достигают 
в возрасте 3+, самцы – 4 года. самка откла-
дывает икру в присутствии двух-трех самцов 
на корни и стебли осоки, тростника. нере-
стится щука в конце апреля – мае при темпе-
ратуре воды 5–9 °с, на минимальной глубине 
20–50 см, максимальной – до 5 м. Развитие 
икры заканчивается на 10–14-е сутки, вылу-
пившиеся личинки длиной 8 мм имеют крупный 
желточный мешок, служащий им пищей. спу-
стя 7 дней мешок рассасывается, и личинки 
при достижении длины 14–20 мм переходят 
на смешанное питание, потребляя преимуще-
ственно босмин (до 80 %). на хищное питание 
молодь щуки переходит при достижении дли-
ны 5–7 см [Пиху, Пиху, 1974; иванова, лопатко, 
1983]. в зависимости от сезона года рацион 
щуки меняется, что обусловлено доступностью 
корма. При уменьшении численности того или 
иного вида рыб-жертв щука переходит на пита-
ние другими видами, что отмечалось многими 

исследователями [вебер и др., 1962; Попо-
ва, 1979, 1982; Первозванский, 1986; дятлов, 
2002; стерлигова и др., 2002 и др.].

высокие адаптивные свойства щуки и пре-
красные вкусовые качества способствовали 
тому, что она стала объектом садкового и пру-
дового рыбоводства в ряде стран Западной ев-
ропы, в америке и Канаде [Wraight, Giles, 1987; 
Lejolivet, Dauba, 1988 и др.].

Язь в водоемах Карелии является широ-
ко распространенным видом. он встречается 
в 267 озерах и многочисленных реках на терри-
тории от онежского и ладожского озер на юге 
до Топозера и Пяозера на севере республики. 
язь предпочитает прибрежные мелководные 
участки, богатые водной растительностью, 
и места с заиленными грунтами. открытых 
глубоких плесов избегает, в реках чаще встре-
чается на медленном течении. Рыба стайная, 
но массовых скоплений не образует. средний 
размер язя колеблется от 25 до 30 см, масса – 
от 250 до 600 г. отдельные экземпляры в воз-
расте 20 лет достигают массы 2,2 кг.

в оз. Толпанъярви язь отмечался в прилове 
с другими видами рыб. возрастной состав его 
в уловах колебался от 4+ до 12+. Рыбы в возра-
сте 5–9 лет составляли 70 %. линейно-весовые 
показатели язя оз. Толпанъярви представлены 
в таблице 6.

Пища язя самая разнообразная. Молодь 
питается зоопланктоном, детритом (мелкие 
частицы остатков организмов и их выделений) 
и мелкими организмами бентоса. взрослые 
особи поедают падающих в воду насекомых, 
дождевых червей, личинок насекомых, донных 
ракообразных, моллюсков и личинок рыб. Пи-
тается язь с весны до глубокой осени, зимой 
малоактивен.

в водоемах Карелии язь созревает обычно 
в возрасте 5–7 лет, самки на год позднее сам-
цов [Потапова, 1969; Титова, стерлигова, 1977; 
Первозванский, 1986]. исключение составля-
ет язь ладожского озера, где самцы единично 
созревают в 4 года при длине 23 см и массе 
220 г. Массовое созревание обоих полов от-
мечено в 5–6 полных лет при длине 26–28 см 
и массе 380–420 г в возрасте 5–7 лет [дятлов, 
2002]. нерестится в мае–июне при температу-
ре воды 5–7 °с, на каменистых и твердых грун-
тах. Плодовитость варьирует от 30 до 100 тыс. 
икринок. нерест длится 5–7 дней. икромета-
ние ежегодное, пропуска нереста не отмечено. 
икра клейкая, развивается около трех недель.

основной вылов язя в Карелии приходит-
ся на период нереста (май, июнь). язь имеет 
большое значение для любительского и спор-
тивного рыболовства.
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в оз. Толпанъярви в незначительных коли-
чествах в уловах отмечена мелкая форма ря-
пушки в возрасте 1+ (длина 8 см, масса 7 г). 
По данным местных рыбаков, в озере обитает 
налим, который отмечается в сетях в период 
нереста (зимой).

Заключение

Результаты рекогносцировочных иссле-
дований рыбного населения оз. Толпанъярви 
показали, что в водоеме в настоящее время 
обитает 7 видов рыб, среди которых наибо-
лее многочисленными являются окунь, плотва 
и сиг. в уловах контрольными орудиями лова 
преобладают старшевозрастные особи всех 
видов рыб, что указывает на слабую промысло-
вую нагрузку на водоем вследствие его удален-
ности от промышленных и населенных пунктов. 
в озере обнаружено две формы сига Coregonus 
lavaretus, которые отличаются как по числу жа-
берных тычинок (малотычинковые 18–24 ж. т. 
и среднетычинковые 28–36 ж. т.), так и по би-
ологическим показателям (линейно-весовой 
рост, созревание, плодовитость и питание). 
Малотычинковый сиг имеет более длинный 
жизненный цикл (9+) и более высокие показа-
тели линейно-весового роста и в связи с этим 
большую плодовитость. для более полной ха-
рактеристики всей экосистемы оз. Толпанъяр-
ви следует изучить его гидрологический, ги-
дрохимический и гидробиологический (фито-
планктон, зоопланктон и бентос) режимы.

известно, что пресноводные водоемы Ка-
релии на протяжении длительного времени ис-
пытывают усиленную антропогенную нагрузку, 
результатом которой стали существенные пре-
образования в экосистемах: перестройка струк-
туры сообществ, изменение условий обитания 
рыб (нагула и воспроизводства), трофических 
и продукционных характеристик гидробионтов. 
Перечисленные изменения требуют постоянно-
го контроля и мониторинговых наблюдений за 
составом и структурой водных сообществ. озе-
ро Толпанъярви относится к стабильной и пока 
практически нетронутой природной экосистеме 
и может служить базовой фоновой основой для 
оценки состояния водоемов в условиях усилен-
ного антропогенного воздействия.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального бюд-
жета на выполнение государственного задания 
КарНЦ РАН (Институт биологии КарНЦ РАН), 
Программы Президиума РАН «Биоразнообра-
зие природных систем и биологические ресур-
сы России»; проекта РФФИ № 18-04-00163а.
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«Труды Карельского научного центра Российской академии наук» (далее – Труды КарнЦ Ран) публику-
ют результаты завершенных оригинальных исследований в различных областях современной науки: теоре-
тические и обзорные статьи, сообщения, материалы о научных мероприятиях (симпозиумах, конференциях 
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содержать новые, ранее не публиковавшиеся данные.
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редакционной коллегией серии или тематического выпуска Трудов КарнЦ Ран после рецензирования, с уче-
том научной значимости и актуальности представленных материалов. Редколлегии серий и отдельных вы-
пусков Трудов КарнЦ Ран оставляют за собой право возвращать без регистрации рукописи, не отвечающие 
настоящим правилам.
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ями серий и рецензентами в электронный формат и обеспечивающую прозрачность процесса рецензирова-
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а также другая полезная информация, включая настоящие Правила, доступны на сайтах – http://transactions.
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КарнЦ Ран. Телефон: (8142) 762018.

ПРАВИЛА ОФОРМЛЕНИЯ РУКОПИСИ

статьи публикуются на русском или английском языке. Рукописи должны быть тщательно выверены и от-
редактированы авторами.
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При оформлении рукописи применяется полуторный межстрочный интервал, шрифт Times New Roman, 
кегль 12, выравнивание по обоим краям. Размер полей страницы – 2,5 см со всех сторон. все страницы, 
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углу. страницы с рисунками не нумеруются.
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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.
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ВЛИЯНИЕ РАЗЛИЧНЫХ РЕЖИМОВ ПРЕДПОСЕВНОГО ЗАКАЛИВАНИЯ СЕМЯН  
НА ХОЛОДОУСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ ОГУРЦА
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аннотация на русском языке

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

аннотация на английском языке

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

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ

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

Показатель 
Index

Контроль
Control

охлаждение 
проростков

Seedling chilling

охлаждение 
корней

Root chilling
Площадь среза хлоропласта, мкм2

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

Площадь среза митохондрии, мкм2

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

Площадь среза пероксисомы, мкм2

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

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

9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

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

8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

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

2 ± 0,3 2 ± 0,3 3 ± 0,4

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

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ПОДПИСИ К РИСУНКУ

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

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

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