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Глобальный портал GBIF является крупнейшим источником открытых научных данных о биораз-
нообразии России – на май 2020 г. стало доступно >4.3 млн записей о находках видов, среди них
наиболее многочисленны сведения о находках сосудистых растений (>1.9 млн) и встречах птиц
(>900 тыс.). Репрезентативность данных для остальных таксономических групп и большинства ре-
гионов страны пока остается низкой, хотя объем доступной информации продолжает увеличивать-
ся за счет мобилизации данных научных коллекций и личных архивов исследователей, а также си-
стем любительских наблюдений iNaturalist и eBird. Доступные через GBIF сведения представляют
большой интерес для экологов, работающих с методами моделирования пространственного рас-
пространения видов. Однако существующие пробелы в данных для территории России ограничива-
ют возможности их повторного использования, а для получения корректных результатов необходи-
мо привлечение дополнительных источников информации.
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Развитие информационных технологий при-
вело к появлению нового подхода в проведении
научных исследований, в рамках которого реше-
ние прикладных и фундаментальных задач осно-
вано не на результатах новых наблюдений или
экспериментов, а на анализе массивов ранее со-
бранных данных, полученных из разных источни-
ков. Это позволяет не только проводить исследова-
ния макрорегионального и глобального охвата, но и
повышает их эффективность за счет повторного ис-
пользования данных [1]. В области биологического
разнообразия существует множество глобальных и
региональных проектов, обобщающих сведения о
распространении видов и предоставляющих к
ним открытый доступ [2–6]. В России инициати-
вы, направленные на обобщение и/или анализ
объединенных данных, пока единичны [7], хотя в
последние годы объем открытых данных о био-
разнообразии значительно возрос [8], преимуще-
ственно в результате оцифровки отечественных
научных биологических коллекций [9–11].

В настоящей работе описаны возможности ис-
пользования данных глобального портала GBIF в

экологических исследованиях с учетом представ-
ленности информации для территории РФ.

МИРОВЫЕ ТЕНДЕНЦИИ В ОБЛАСТИ 
УПРАВЛЕНИЯ ЦИФРОВЫМИ ДАННЫМИ 

О БИОРАЗНООБРАЗИИ
По мере развития информационных техноло-

гий и накопления опыта работы с цифровыми
данными о биоразнообразии в научной среде
формируется представление о том, что исходные
полевые данные сами по себе являются научным
продуктом. Будучи собранными один раз, они
должны быть многократно использованы для
анализа в составе объединенных массивов. В рам-
ках этого подхода широкое развитие получила
FAIR-концепция [12], согласно которой массивы
данных должны быть легко обнаружимыми через
Интернет (Findable), доступными для исследова-
телей (Accessible), совместимыми (Interoperable)
друг с другом и используемыми многократно (Re-
usable). FAIR-концепция предполагает, что данные
необходимо хранить в надежных репозиториях, в
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формате, понятном не только компьютеру, но и че-
ловеку, однозначно указывать их авторов и правила
повторного использования (лицензию).

Разработка стандартов, методов и инструмен-
тов для оцифровки, хранения и управления дан-
ными о биоразнообразии является динамично
развивающейся областью мировой науки [13, 14],
получившей название “информатика биоразнооб-
разия” (Biodiversity informatics) [15]. Одна из клю-
чевых задач, решаемых в этом направлении, — мо-
билизация накопленных данных о биоразнообра-
зии, т.е. обеспечение свободного доступа к ним
через сеть Интернет.

Крупнейшим ресурсом, предоставляющим до-
ступ к открытым интегрированным данным о на-
ходках биологических видов, сегодня является
Глобальный портал о биоразнообразии GBIF.org
(Global Biodiversity Information Facility) [3, 14, 16]:
в мае 2020 г. было доступно >1.4 млрд. записей о
находках >4.5 млн видов, организованных в
>52 тыс. наборов данных. GBIF — это распределен-
ная инфраструктура, состоящая из сети взаимосвя-
занных национальных “узлов” (national nodes)
стран-участниц и таких крупных международных
сообществ, как Европейское агентство по окру-
жающей среде (European Environment Agency),
рабочая группа Сохранение флоры и фауны Арк-
тики (Conservation of Arctic Flora and Fauna,
CAFF) и др. Благодаря использованию общих
стандартов представления данных, портал GBIF

индексирует содержимое многих тематических
информационных систем (табл. 1).

Через портал GBIF для повторного использо-
вания доступны метаданные (структурированные
описания) наборов данных (resource metadata),
таксономические списки для определенных тер-
риторий или групп организмов (checklist data),
данные о находках видов (occurrence data), а так-
же данные описаний, учетов или сборов, выпол-
ненных на пробных площадях, маршрутах или
трансектах (sampling-event data). Интерес для
экологов представляют прежде всего сведения о
находках видов, имеющие точные географические
координаты, содержащиеся в occurrence и sampling-
event наборах данных. Сведения о методах проведе-
ния исследований и оценке обилия видов, обнару-
женных на учетных площадях (маршрутах, трансек-
тах), доступны только в sampling-event наборах дан-
ных, содержащих первичные сведения каждого
учета как единого целого, что открывает возмож-
ности для последующего сопоставления резуль-
татов, полученных одинаковыми методами на
разных территориях и/или в разное время. Сего-
дня sampling-event данные еще мало востребова-
ны для комплексного повторного анализа. Как
правило, исследователи используют только све-
дения о точках находок видов, учтенных в сборах
или описаниях. На наш взгляд, это связано с тем,
что sampling-event формат представления данных
в GBIF появился всего несколько лет назад, и
объем опубликованной информации (всего чуть

Таблица 1. Крупнейшие международные ресурсы о биоразнообразии (данные по состоянию на 02.05.2020 г.)

Информационная система Общее число 
записей

Из них для территории 
России

Экспорт данных 
в GBIF

GBIF https://www.gbif.org 1410 467770 4328442
iDigBio — портал цифровых научных коллекций 
https://www.idigbio.org

121428342 171310 Да

eBird — сеть любительских наблюдений за птицами 
https://ebird.org

561852542 171034 Да

OBIS — информационная система о распространении 
морских видов
https://obis.org

58920363 57344 Да

Сеть любительских наблюдений iNaturalist 
https://www.inaturalist.org

36 418528 623050 Да

VertNet — информационная система о позвоночных 
животных
http://www.vertnet.org

21580767 17989 Нет

Canadensys — информационная система о канадских 
биологических коллекциях
https://community.canadensys.net

5816085 4499 Да

Edaphobase — почвенно-зоологическая информаци-
онная система 
https://portal.edaphobase.org

373877 1383 Да



ЭКОЛОГИЯ  № 1  2021

ВОЗМОЖНОСТИ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ДАННЫХ ГЛОБАЛЬНОГО ПОРТАЛА 5

менее 1.5 тыс. наборов данных, или ~3% от их об-
щего числа) пока не позволяет проводить кор-
ректные сопоставления результатов. Например,
набор данных о растительности Дании [20] содер-
жит 675000 геоботанических описаний, выпол-
ненных с 1868 г. по 2017 г. С момента его публика-
ции в GBIF эти данные использованы в 106 науч-
ных статьях, посвященных в основном анализу
экологических особенностей отдельных видов.

Открытая публикация первичных данных в
GBIF способствует повышению эффективности
научных исследований, создавая условия для оп-
тимизации анализа и оценки качества данных,
делает возможным проверку и оценку результа-
тов исследований, тем самым противодействуя
фальсификациям. Правила использования всех
опубликованных данных однозначно описывают-
ся лицензиями Creative Commons. Каждому опуб-
ликованному в GBIF набору данных присваивается
уникальный идентификатор цифрового объекта —
DOI (Digital Object Identifier), что позволяет защи-
тить результаты интеллектуальной деятельности ав-
торов.

ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ДАННЫХ ПОРТАЛА GBIF 
В НАУЧНЫХ ИССЛЕДОВАНИЯХ

Согласно статистике глобального портала, с
2003 г. в рецензируемых научных журналах вы-
шло 4429 статей, содержащих результаты анализа
объединенных данных, полученных через GBIF,
и число таких публикаций возрастает с каждым
годом (рис. 1). Начиная с 2017 г. каждый день в ми-
ре выходит в среднем 2 научные статьи, основанные
на анализе данных GBIF. Ежегодно Секретариат
GBIF публикует обзоры, в которых представлены
наиболее значимые статьи.

Нами проанализированы публикации из обзо-
ров 2017–2019 гг. (всего более 240 статей) [18–20].
Обнаружено, что в работах экологической тема-
тики данные GBIF чаще всего используются для
моделирования пространственного распростра-
нения отдельных видов или групп видов. Совре-
менные модели позволяют учитывать не только
абиотические факторы, но и конкуренцию между
видами, а также комплекс других биотических
взаимодействий, что делает их мощным инстру-
ментом анализа экологических данных [21 и ци-
тируемые работы]. Сведения портала GBIF поз-
воляют проводить такие исследования не только
на региональном, но и глобальном уровнях благо-
даря большому объему доступных данных о точ-
ках находок видов. Например, D. Righetti et al.
[22] построены глобальные модели видового раз-
нообразия сообществ фитопланктона, учитываю-
щие влияние температуры и некоторых других
абиотических факторов. Основой исследования
стали 1056363 записи о находках 1298 видов, по-

лученных из открытых источников, в т.ч. портала
GBIF и информационной системы OBIS [2].

Построение моделей распространения видов
на основе данных GBIF позволяет решать акту-
альные задачи в различных областях экологиче-
ской науки. Важным направлением является
оценка влияния глобальных изменений климата на
распространение видов. Так, M.K. Dyderski et al.
[23] с использованием более 1.8 млн записей GBIF
построены модели распространения 12 европей-
ских видов деревьев при разных сценариях измене-
ния климата и выделены виды, ареалы которых мо-
гут значительно сократиться. B.R. Ribeiro et al. [24]
разработали стратегию сохранения млекопитаю-
щих в бассейне р. Амазонка с учетом изменений
климата. На основе данных GBIF ими построены
модели экологических ниш 256 видов и выявлены
территории с высоким и низким рисками исчез-
новения целевых видов.

GBIF является важным источником данных
для модельного изучения факторов, способству-
ющих расселению инвазивных видов. Например,
C.S. Jarnevich et al. [25] исследованы факторы,
влияющие на распространение инвазивного зла-
ка Cenchrus ciliaris L. в глобальном масштабе и в
региональном — в национальном парке Сагуаро
(Аризона, США). Выяснено, что глобальное рас-
пространение в большей степени лимитируется
зимними температурами, в то время как на ло-
кальном уровне более важен фактор крутизны
склона. L. Cardador и T.M. Blackburn [26] по дан-
ным GBIF построены модели распространения
776 чужеродных видов птиц и показано, что бли-

Рис. 1. Число научных статей, основанных на анализе
данных, полученных через портал GBIF, опублико-
ванных в рецензируемых журналах. По данным [20] и
портала GBIF.
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зость населенных пунктов является важным сти-
мулом расширения их ареалов.

Особенно актуальна сегодня практическая за-
дача в области экологии человека, которую поз-
воляют решить данные GBIF, — это оценка рисков
распространения опасных заболеваний на основе
модельных прогнозов ареалов их переносчиков.
Например, C.L. Moyes et al. [27] показано, что рис-
ки заражения малярией в Малайзии выше в райо-
нах с интенсивным лесопользованием. D.M. Pig-
ott et al. [28] на основе модельной оценки распро-
странения переносчиков лихорадки Эбола в
Западной Африке выделили страны, наиболее
подверженные риску заражения.

Очевидно, что все эти исследования были бы
невозможны без использования объединенных
данных портала GBIF. В то же время надежность
полученных результатов зависит от объема до-
ступных сведений о находках видов, а репрезента-
тивность данных GBIF значительно различается
для разных регионов [16]. Поэтому на следующем
этапе нами проанализирована представленность
информации, доступной через глобальный портал
для территории России.

ДАННЫЕ О БИОРАЗНООБРАЗИИ РОССИИ, 
ДОСТУПНЫЕ ЧЕРЕЗ GBIF

На 2 мая 2020 г. в GBIF для территории России
доступны сведения о 4328442 находках видов, из
которых 2523014 записей (58.3%) опубликованы
отечественными исследователями, 3677733 запи-
си (84.9%) имеют географические координаты.
Значительный объем данных происходит из США
(606412 записи), Великобритании (229330), Эсто-
нии (177865) и Нидерландов (111889).

Число записей о находках растений (Plantae)
несколько выше, чем животных (Animalia), —
49.4 и 41.7% соответственно (см. табл. 1). Сведе-
ния о сосудистых растениях (Tracheophyta) состав-
ляют 93.1% от всех данных о Plantae, 1593964 записи
имеют географические координаты. Из 10 круп-
нейших наборов данных о сосудистых растениях
России 8 опубликованы отечественными иссле-
дователями. Более половины находок сосудистых
растений (55.0%) происходят из четырех наборов
данных: 1) “Цифровой гербарий МГУ им. М.В. Ло-
моносова” — 376127 геопривязанных записей
[29]; 2) “Наблюдения “исследовательского” уров-
ня системы iNaturalist” [6] — 247108 геопривязан-
ных записей [30]; 3) “Находки видов из “Флоры
Сибири” (1987–1997 гг.)” — 169854 геопривязан-
ные записи [31]; 4) “Сеточное картографирова-
ние сосудистых растений Владимирской обла-
сти” — 123054 геопривязанные записи [32].

Данные о растениях в формате sampling-event
для территории России весьма ограничены. Оте-
чественными исследователями опубликованы

всего 4 набора данных этого типа, 3 из которых
представляют собой геоботанические описания.
В то же время в Европейском архиве данных о
растительности EVA [33] хранится >46000 геобо-
танических описаний российских исследовате-
лей. Доступ к ним возможен только с разрешения
авторов данных. Публикация этих описаний в от-
крытом репозитории GBIF могла бы способство-
вать их более интенсивному повторному анализу
и значительно повысить репрезентативность ин-
формации в масштабах страны.

Анализ пространственного распределения
данных о находках сосудистых растений показал,
что более высокая плотность записей отмечается
в центре Европейской России: в Москве (24.6 за-
писи/км2), Владимирской (5.3) и Московской
(2.7) обл. (рис. 2а). По мере удаления от Москвы
плотность записей уменьшается, но затем несколь-
ко увеличивается в южных субъектах РФ. Так, в
Республике Адыгея она составляет 1.3 записи/км2, в
Республике Крым — 1.2, в г. Севастополе — 14.5. В
азиатской части страны плотность записей низкая:
в Республике Алтай отмечено 0.4 записи/км2, в Бу-
рятии — 0.3, в Приморском крае — 0.2, еще меньше
в других субъектах Урала, Сибири и Дальнего Во-
стока. В целом в 76 из 85 субъектов РФ плотность
записей о находках сосудистых растений на 1 км2

составляет <1. При этом важно отметить, что по
абсолютному числу записей объем информации
для азиатской части России весьма значителен и
составляет 563638 (34.3% от всех имеющихся).

Чуть более половины (51.9%) данных о наход-
ках животных на территории России, доступных
через GBIF, происходит из зарубежных источни-
ков (табл. 2). Среди них наиболее представлены
данные о встречах птиц (Aves), 71.6% которых
опубликованы российскими исследователями.
Крупнейший набор данных — “Онлайн дневники
наблюдений птиц” Зоологического музея МГУ
им. М.В. Ломоносова [34], содержащий 331393
записи с географическими координатами нахо-
док птиц в России. Значительный объем данных
происходит из международных сетей любитель-
ских наблюдений eBird [6, 33] и iNaturalist [28], а
также “Атласа гнездящихся птиц Европы” [35].
Таким образом, доступные через GBIF данные о
встречах птиц в России собраны в основном лю-
бителями, а не профессиональными орнитолога-
ми. В то же время российскими учеными накоплен
большой объем данных учетов птиц. В большинстве
своем эти сведения остаются неоцифрованными и
хранятся в личных архивах. В GBIF российскими
исследователями опубликовано только 3 набора
первичных данных учетов птиц.

Анализ пространственного распределения до-
ступных сведений о встречах птиц показал, что
находки в основном приурочены к крупным го-
родам и густонаселенным регионам, что объясня-
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ется большой долей любительских наблюдений
(рис. 2б). Наибольшая плотность записей отмече-
на в Москве (45.7 встреч/км2) и Санкт-Петербур-
ге (12.8), а также в Московской обл. (3.1). В
остальных субъектах РФ, за исключением Рес-
публик Адыгея (1.7) и Чувашия (1.5), плотность
записей <1 на 1 км2. По абсолютному числу запи-
сей, помимо Московской обл. (135686 записи) и
Москвы (117064), выделяются также Алтайский
(54163) и Краснодарский (40320) края.

Второй по представленности данных группой
позвоночных животных в GBIF для России явля-
ются земноводные (Amphibia) – 82.5% записей про-
исходят из набора данных “Земноводные бывшего
СССР” [37], опубликованного Институтом про-
блем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова
РАН (32561 геопривязанная запись). Доступные в
GBIF сведения о находках других групп позво-
ночных животных для территории России весьма
ограничены.

Рис. 2. Плотность записей о находках сосудистых растений (а) и птиц (б), доступных через глобальный портал о био-
разнообразии GBIF для территории России.
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Число записей о беспозвоночных невелико
(см. табл. 2). Обращает на себя внимание крайне
низкое число записей о находках насекомых (In-
secta). Основная часть доступных сведений про-
исходит из системы iNaturalist (22.8% записей) и
зарубежных коллекций. Данные отечественных
исследователей составляют лишь 7.5% записей и
представлены в основном материалами Летопи-
сей природы российских заповедников, оцифро-
ванными в рамках международного проекта “Ле-
топись природы Евразии” [7].

Большой интерес для повторного анализа
представляют опубликованные российскими ис-
следователями первичные данные о сборах поч-
венных беспозвоночных — ногохвосток (Collem-

bola), панцирных клещей (Oribatida), дождевых
червей (Lumbricidae) и моллюсков (Gastropoda).

Доступные в GBIF данные о находках видов
остальных крупных таксономических групп на
территории России в основном происходят из за-
рубежных источников (см. табл. 2).

В целом, несмотря на значительный объем до-
ступных через GBIF данных, репрезентативность
сведений для большинства таксономических
групп и регионов РФ остается низкой. На карте
глобального биоразнообразия плотность находок
видов в России составляет 0.24 записи/км2, в то
время как в странах с высоким уровнем оцифров-
ки данных о биоразнообразии она значительно
выше. Например, в Швеции на 1 км2 карты GBIF
приходится 144.4 записи, в Германии — 105.8, в

Таблица 2. Таксономический охват данных, доступных через портал GBIF.org, для территории России по состо-
янию на 02.05.2020 г.

Примечание. Названия таксономических групп приводятся в соответствии с таксономическим справочником GBIF — GBIF
Backbone [39], порядок — по убыванию общего числа записей.

Таксономическая группа
Число записей, доступных через GBIF.org

всего из них для территории 
России

из них опубликовано 
российскими организациями

Animalia 1065586600 1805263 867334
В том числе:

Chordata: 915116993 1302217 774446
Aves 853035930 985441 705349
Actinopterygii 30525833 58399 23403
Mammalia 16762112 207254 7934
Reptilia 6380942 6031 1151
Amphibia 5747325 39456 36469

Arthropoda: 123798598 370576 76883
Insecta 109844295 206603 15414
Malacostraca 4778105 20508 1227
Arachnida 3977520 26991 16885
Collembola 487139 44233 42870
Sarcoptiformes 225474 10585 9066

Plantae 287758965 2138776 1574686
В том числе:

Tracheophyta 271832949 1992528 1461647
Bryophyta 9628695 102868 83818
Marchantiophyta 2309973 34144 28449

Fungi 19389961 178073 63490
Bacteria 14533384 34318 2531
Chromista 12577963 103565 265
Protozoa 1142534 29569 12499
Archaea 266318 328 0
Viruses 43869 407 0
incertae sedis 9168176 38144 2209
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Канаде, сопоставимой с Россией по территории и
с меньшей плотностью населения, — 7.1. Недо-
статок данных затрудняет их повторный анализ и
может привести к неверной интерпретации полу-
чаемых результатов.

В то же время с 2014 г. наблюдается непрерыв-
ный рост числа зарегистрированных в GBIF рос-
сийских организаций и опубликованных ими на-
боров данных (рис. 3), поэтому стоит ожидать
дальнейшего увеличения объема доступной ин-
формации. На май 2020 г. российскими исследо-
вателями опубликовано 344 набора данных
(3016696 записей): 28 таксономических списков,
272 набора данных о находках видов и 39 samling-
event наборов данных, охватывающих 190 стран и
территорий.

Безусловно, при отсутствии национальной
информационной системы портал GBIF сегодня
является крупнейшим, хотя и не исчерпываю-
щим источником данных о биоразнообразии Рос-
сии. Заполнению существующих пробелов может
способствовать оцифровка отечественных науч-
ных биологических коллекций. По нашей оценке
[38], в российских гербарных коллекциях хранит-
ся не менее 15 млн листов (из них ~6 млн в фондах
БИН РАН и ~1 млн в МГУ им. М.В. Ломоносова),
а в зоологических — более 65 млн образцов. К на-
стоящему времени оцифровано и доступно толь-
ко чуть более 1% от всех имеющихся образцов.
Мобилизация еще не оцифрованных данных не
только позволит сохранить научное наследие, на-
копленное многими поколениями отечественных

ученых, но и повысит востребованность коллек-
ций (в т.ч. региональных).

Большой вклад в пополнение данных GBIF
вносят проекты по сбору любительских наблюде-
ний (iNaturalist, eBird и др.). Возможности и огра-
ничения использования таких данных в научных
исследованиях неоднократно обсуждались в ли-
тературе [6]. По нашему опыту надежность этого
источника информации определяется квалифи-
кацией экспертов, подтвердивших определение
видов.

Таким образом, открытые данные портала
GBIF, безусловно, необходимо использовать в
анализе объединенных массивов. Тем не менее
для корректной интерпретации результатов важ-
но учитывать их неполноту для многих таксоно-
мических групп и регионов России.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Объединенные данные о распространении ви-
дов становятся сегодня важным (а иногда основ-
ным) источником информации в исследованиях
биоразнообразия. Они позволяют проводить на
макрорегиональном уровне исследования ключе-
вых функций экосистем с использованием совре-
менных методов статистического и простран-
ственного анализа. Несмотря на то, что объем
данных, доступных через глобальный портал
GBIF для территории России, весьма значителен
и составляет >4.3 млн записей, репрезентатив-
ность информации для большинства таксономи-

Рис. 3. Мобилизация данных о биоразнообразии через глобальный портал GBIF российскими исследователями: а —
публикационная активность, б — динамика роста числа российских участников (publishers) сети GBIF.
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ческих групп и регионов страны остается низкой.
Это затрудняет повторное использование данных
в научных исследованиях и может привести к не-
верной интерпретации получаемых результатов.
Для заполнения существующих пробелов в дан-
ных необходимо дальнейшее развитие проектов,
направленных на оцифровку и мобилизацию на-
учных биологических коллекций и личных архи-
вов исследователей.
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Анализ естественного изотопного состава азота бобовых растений не всегда позволяет рассчитать
интенсивность симбиотической фиксации ими атмосферного азота и требует совершенствования.
Пять типичных для альпийского пояса Тебердинского заповедника видов бобовых растений (Anth-
yllis vulneraria, Astragalus levieri, Hedysarum caucasicum, Oxytropis kubanensis, Trifolium polyphyllum) выра-
щивали из семян в условиях лабораторного вегетационного эксперимента. Показано, что формиро-
вание клубеньков на корнях происходит на ранних стадиях их развития; Trifolium polyphyllum, не об-
разующий клубеньки в условиях высокогорий, не формирует их и при вегетации в лаборатории.
Естественная концентрация 15N в листьях бобовых растений альпийских экосистем позволяет рас-
считать вклад атмосферного N2 в азотное питание уже в первый год их развития, тогда как изотоп-
ный состав азота в корнях не дает такой возможности. При расчете интенсивности фиксации атмо-
сферного азота следует принимать во внимание фракционирование изотопов между симбиотиче-
скими бактериями (клубеньками) и растением-хозяином, без учета которого доля фиксированного
азота в питании растений может быть занижена.

Ключевые слова: азотное питание растений, бобовые растения, фиксированный N2 атмосферы, есте-
ственная концентрация 15N
DOI: 10.31857/S0367059721010091

Симбиотическая азотфиксация имеет важное
значение в функционировании экосистем. Оцен-
ки глобального поступления фиксированного из
атмосферы N2 в естественные наземные экоси-
стемы, хотя и различаются в несколько раз в зави-
симости от использованных методов расчета (от
195 Тг N в год [1] до 128 Тг N в год [2] или даже
44 Тг N в год [3]), свидетельствуют о связывании
большого количества атмосферного азота и во-
влечении его в биологический круговорот. В
частности, в высокогорьях растения, обладаю-
щие симбиотической азотфиксацией, доминиру-
ют на первых стадиях сукцессий при таянии лед-
ников, обеспечивая аккумуляцию азота в почве и
повышая его доступность для растений, поселяю-
щихся позднее [4].

Количественная оценка симбиотической азот-
фиксации на основе анализа естественного изо-
топного состава азота растений начала широко
применяться в 1970–1980-х гг. Метод основан на
том, что концентрация изотопа 15N в почвенных
азотсодержащих соединениях обычно отличается

от его концентрации в атмосферном N2. В резуль-
тате изотопный состав N азотфиксирующих ви-
дов, получающих его из почвы и атмосферы, как
правило, отличается от изотопного состава N у
видов, использующих только его почвенные ис-
точники. Это дает возможность рассчитать вклад
азотфиксации в азотное питание растений с ис-
пользованием принципа смешивания изотопов и
изотопного масс-баланса [5]. В полевых исследо-
ваниях и вегетационных экспериментах были
охарактеризованы достоинства и ограничения
этого метода оценки доли фиксированного азота
в питании растений и его вклада в общий азотный
пул почвы в условиях разных экосистем [5, 6].

Для высокогорий, характеризующихся в це-
лом низкой доступностью азота для растений, по-
казано [4, 7–12], что процесс симбиотической
азотфиксации активно протекает в условиях низ-
ких температур, кислых почв, низкой доступно-
сти фосфора и обеспечивает значительную долю
азотного питания бобовых (30–100%). Вклад бо-
бовых в приток азота в экосистемы (74–810 мг/м2

УДК 631.46:631.421.2:574.4
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в год) определяется главным образом их участием
в биомассе фитоценоза [7, 8, 13]. Активно фикси-
рующие атмосферный азот бобовые растения по-
вышают его доступность в почве и таким образом
влияют на другие растения в составе альпийского
фитоценоза [14].

Несмотря на возрастающее внимание к совер-
шенствованию количественной оценки азота,
поступающего в почвы естественных экосистем в
результате симбиотической азотфиксации [15],
ряд вопросов все еще требует уточнения. В идеале
при расчете следует использовать средневзве-
шенное для всего растения значение δ15N, что при
изучении многолетних бобовых растений, фор-
мирующих в условиях естественных экосистем
мощные глубокие корневые системы, часто ока-
зывается затруднительным. Кроме того, для вы-
сокогорных экосистем данные по изотопному со-
ставу азота в разных частях бобовых растений
(листья, корни, клубеньки) до сих пор чрезвы-
чайно редки, и при оценке доли фиксированного
азота часто используется величина δ15N в надзем-
ной части растений [7, 12]. Не известно также, на-
сколько быстро формируются клубеньки на кор-
нях многолетних альпийских бобовых растений и
в какой степени учет изотопного состава азота в
корнях и клубеньках может повлиять на оценку
вклада азотфиксации в их питание. Для решения
этих вопросов мы провели лабораторный вегета-
ционный эксперимент по выращиванию бобовых
растений альпийского пояса Северо-Западного
Кавказа из семян и применили метод естествен-
ной концентрации 15N для оценки активности
симбиотической фиксации атмосферного азота.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Выращивали пять видов бобовых растений,

типичных для наиболее бедных (лишайниковые
пустоши) и наиболее богатых (гераниево-копееч-
никовые луга) элементами минерального пита-
ния местообитаний в альпийском поясе Тебер-
динского заповедника (Северо-Западный Кав-
каз). К первым относятся Trifolium polyphyllum,
Anthyllis vulneraria, Astragalus levieri и Oxytropis ku-
banensis, ко второму – Hedysarum caucasicum. В ка-
честве субстрата для выращивания использовали
смесь из 50% (по массе) кварцевого песка и 50%
гумусового горизонта почвы альпийской лишай-
никовой пустоши, свойства которой подробно
описаны ранее [16]. Семена высаживали в начале
мая в 10 вегетационных сосудов объемом 0.8 л для
каждого вида. В июле (в возрасте 2.5 мес.) и авгу-
сте (4 мес.) отбирали образцы растений для ана-
лиза (из 5 сосудов в каждый срок). Извлеченные
из субстрата растения разделяли на надземную и
подземную части, корни тщательно отмывали ди-
стиллированной водой и высушивали. Высушен-
ные образцы взвешивали, измельчали на вибра-

ционной мельнице Retsch MM 200 и анализиро-
вали на содержание и изотопный состав азота на
элементном анализаторе Thermo Flash 1112 и изо-
топном масс-спектрометре Thermo Delta V Plus в
центре коллективного пользования при Институ-
те проблем экологии и эволюции им. А.Н. Север-
цова РАН.

У двух видов, сформировавших достаточное
для проведения анализа количество клубеньков
(Anthyllis vulneraria и Hedysarum caucasicum), клу-
беньки отделяли от корней, взвешивали и анали-
зировали на содержание и изотопный состав азо-
та как описано выше.

Расчет вклада азотфиксации (Nбиол, %) в состав
азота растений осуществляли по формуле

где δ15Nконтр ‒ изотопный состав N у контрольно-
го вида растения, не обладающего симбиотиче-
ской фиксацией атмосферного N2; δ15Nфикс ‒ изо-
топный состав N азотфиксирующего вида; δ15N0 –
изотопный состав N азотфиксирующего вида,
выращенного на безазотистой среде (учитывает
фракционирование изотопов в процессе азот-
фиксации).

Альпийские экосистемы Тебердинского запо-
ведника являются уникальным примером, когда в
качестве контрольного вида предоставляется воз-
можность использовать бобовое растение (T. poly-
phyllum), которое не образует симбиоза с азотфик-
сирующими бактериями, но таксономически и
функционально максимально сходно с азотфик-
сирующими бобовыми [12]. Это позволяет избе-
жать неопределенности допущений, связанных с
выбором контрольного вида [5].

Величина δ15N0 в большинстве исследований
экспериментально не определяется, и авторы
ориентируются на ранее установленные значения
от 0 до –1‰, представленные в литературе [4, 10,
12]. Последние исследования подтверждают, что
для бобовых растений эта величина, хотя и может
несколько отличаться для надземной и подзем-
ной частей растений, в целом близка к указанно-
му диапазону [15]. Мы использовали при расчете
Nбиол величину δ15N0 = – 0.6‰, которая дала наи-
лучшее соответствие результатов, полученных
для бобовых растений альпийской лишайнико-
вой пустоши в полевых условиях, при использо-
вании методов естественной концентрации 15N и
разбавления изотопной метки 15N [12].

Для всех результатов рассчитаны средние
значения и оценена значимость их различий по
t-критерию.

15 15
контр фикс

15 15
контр

биол
0

N 100,
N N

N N
δ − δ

δ −
= ×

δ
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Формирование биомассы растений и клубеньков

Разные виды формировали разную биомассу
(рис. 1, табл. 1). Наиболее активно рос A. vulnerar-
ia, сформировав через 2.5 мес. растения со сред-
ней биомассой около 90 мг в надземной части и
около 20 мг – в подземной. В 2.5 раза меньшую
надземную биомассу формировали H. caucasicum
и T. polyphyllum. У последнего вида подземная
биомасса, как и у A. vulneraria, была примерно в
4.5 раза меньше надземной, тогда как у H. caucasi-
cum надземная и подземная биомассы почти не раз-
личались. Наименьшую биомассу сформировали
два вида, наиболее активно фиксирующие атмо-
сферный азот в полевых условиях [12], – A. levieri и
O. kubanensis. Надземная часть этих растений весила
около 14 мг, а подземная – всего 3–4 мг.

В возрасте 4 мес. биомасса растений одних видов
увеличилась, тогда как других – нет (см. табл. 1). К
последним относятся как активно росший в пер-
вые 2.5 мес. A. vulneraria, так и O. kubanensis, пока-
завший низкий рост. Другие виды увеличили
свою биомассу в 1.5–2 раза как в надземной ча-
сти, так и в подземной. Таким образом, молодые
бобовые растения первого года отличаются от
многолетних растений малой аккумуляцией под-
земной биомассы (по результатам раскопок кор-
невой системы H. caucasicum в полевых условиях
соотношение надземной и подземной биомассы
составило в среднем 1 : 5).

На корнях молодых растений наблюдалось об-
разование клубеньков, но разной численности и
разных размеров (см. рис. 1, табл. 1). Исключение
составил T. polyphyllum, на корнях которого клу-
беньки не образовывались. Ранее мы показали,
что T. polyphyllum не образует клубеньки и не об-

ладает симбиотической азотфиксацией в услови-
ях альпийской лишайниковой пустоши [12], а
также не начинает проявлять эти признаки при
повышении доступности фосфора и уменьшении
кислотности почвы [17]. Теперь мы получили сви-
детельство того, что клубеньки не образуются и
при более высокой температуре вегетации в срав-
нении с полевыми условиями. Таким образом,
подтверждается уникальное для травянистых вне-
тропических бобовых явление – T. polyphyllum
можно считать единственным известным нам ис-
ключением из общепринятого представления,
что все они являются облигатными симбиотро-
фами-азотфиксаторами [18]. В частности, все близ-
кие родственники T. polyphyllum в высокогорьях
других горных систем интенсивно фиксируют азот
(T. alpinum в Швейцарских Альпах [19]; T. dasy-
phyllum в Скалистых горах Колорадо [7, 20]).

Ни число, ни размер клубеньков, сформиро-
вавшихся на растениях в возрасте 2.5 мес., через
1.5 мес. не изменились. Наибольшее их количе-
ство сформировалось на корнях A. vulneraria (15–
25 на растение), меньше их было у H. caucasicum
(3–8) и еще меньше ‒ у A. levieri и O. kubanensis
(1–4) (см. табл. 1). Обильные шаровидные клу-
беньки на корнях A. vulneraria были мелкими
(средний диаметр 1 мм и масса 0.1 мг), тогда как
редкие эллипсоидные клубеньки на корнях дру-
гих видов растений были заметно крупнее, дости-
гая в длину 3–5 мм при средней массе 0.2–0.3 мг.
Наиболее крупными были клубеньки у H. caucasi-
cum (рис. 2, табл. 1). В полевых условиях показана
10-кратная разница в массе мелких клубеньков у
A. vulneraria и крупных у O. kubanensis [12].

Таблица 1. Масса бобовых растений разного возраста (средние значения ± стандартное отклонение, n = 5) и
формирование ими клубеньков

* Биомасса растений разного возраста значимо различается при P < 0.05.

Вид Часть растения
Масса одного растения, мг Количество 

клубеньков на 
растение, шт.

Масса одного 
клубенька, мг2.5 мес. 4 мес.

Anthyllis vulneraria Надземная 89.0 ± 26.0 103.5 ± 24.9 15–25 0.1
Подземная 19.0 ± 8.7 20.5 ± 6.4

Astragalus levieri Надземная 14.2 ± 7.1 22.4 ± 4.1* 1–4 0.2
Подземная 3.2 ± 0.8 6.1 ± 0.9*

Hedysarum caucasicum Надземная 34.6 ± 7.1 50.9 ± 6.1* 3–8 0.3
Подземная 27.9 ± 4.4 49.4 ± 10.1*

Oxitropis kubanensis Надземная 14.6 ± 1.3 13.7 ± 1.7 1–3 0.2
Подземная 4.0 ± 1.0 4.5 ± 1.3

Trifolium polyphyllum Надземная 36.1 ± 5.1 75.6 ± 17.7* 0 0
Подземная 7.8 ± 2.1 19.4 ± 6.4*
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Рис. 1. Бобовые растения, выращенные из семян в лабораторном вегетационном эксперименте: а ‒ Trifolium polyphyl-
lum, б ‒ Anthyllis vulneraria, в ‒ Hedysarum caucasicum.

(а)

(б)

(в)
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Рис. 2. Клубеньки Anthyllis vulneraria (а) и Hedysarum caucasicum (б).

(а)

(б)
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Концентрация и изотопный состав азота

Концентрация азота в надземной части 2.5-ме-
сячных растений составила от 2.89% у T. polyphyl-
lum до 2.96–4.24% у других видов (табл. 2). Эти
значения оказались выше, чем у растений, произ-
растающих в естественных условиях (2.05 и 2.64–
3.30% соответственно [12]). В отличие от надземной
части концентрация азота в корнях T. polyphyllum
(2.94%) не была минимальной. У двух фиксирую-
щих азот видов она была меньше (H. caucasicum –
1.76%, A. vulneraria – 2.76%), а у двух других боль-
ше (O. kubanensis – 3.30%, A. levieri – 3.83%), чем у
T. polyphyllum. Как и для надземной части, кон-
центрация азота в многолетних корнях бобовых
растений в условиях альпийских экосистем, со-
гласно нашим неопубликованным данным, была
заметно меньше: минимальная концентрация в
корнях T. polyphyllum ‒ 0.93% и 1.92–2.03% – в
корнях других бобовых.

Клубеньки A. vulneraria и H. caucasicum харак-
теризовались наибольшими концентрациями
азота – 4.94 и 4.59% соответственно.

В возрасте 4 мес. концентрация азота в надзем-
ной части всех видов растений уменьшилась, и
она стала хорошо соответствовать растениям,
произрастающим в естественных условиях. Ми-
нимальным значением по-прежнему характери-
зовался T. polyphyllum (1.92%), а у других видов
концентрация N составила 2.10–3.48%. В корнях

концентрация азота изменилась в меньшей сте-
пени – значимо уменьшилась только у T. polyphyl-
lum (до 2.23%) и A. vulneraria (до 2.33%). У трех
других видов она осталась на прежнем уровне, а в
корнях H. caucasicum также по-прежнему была
наименьшей (1.81%).

Изотопный состав азота в надземных и под-
земных органах всех видов бобовых (за исключе-
нием корней A. vulneraria) в возрасте 2.5 мес. зна-
чимо не различался и был близок к изотопному
составу азота атмосферы: величины δ15N находи-
лись в пределах от –0.52 до 0.37‰. У T. polyphyllum
величина δ15N оказалась максимально приближен-
ной к атмосферному значению (–0.08‰ для над-
земной части и 0.03 ‰ для корней). В корнях
A. vulneraria величина δ15N составила 4.95‰.

С возрастом растений в изотопном составе
азота произошли некоторые изменения. В целом
они характеризовались тенденцией к уменьше-
нию величины δ15N (примерно на 1‰), но стати-
стически значимое снижение отмечено только
для O. kubanensis, корней A. vulneraria и надзем-
ной части T. polyphyllum. В корнях A. vulneraria по-
прежнему была выраженная положительная ве-
личина δ15N (3.21‰). В сравнении с другими ча-
стями растений клубеньки заметно обогащены
тяжелым изотопом азота (величина δ15N состави-
ла 8.45‰ у A. vulneraria и 4.70‰ у H. caucasicum).
Ранее было показано, что азот клубеньков часто,

Таблица 2. Концентрация и изотопный состав азота бобовых растений (средние значения ± стандартное откло-
нение, n = 5)

Примечание. Одинаковые буквенные индексы в пределах столбца показывают отсутствие значимых различий при P < 0.05; * ‒ по-
казатели у растений разного возраста значимо различаются при P < 0.05; ** ‒ рассчитано по изотопному составу азота над-
земной части (над чертой) и всего растения (под чертой) .

Вид Часть 
растения

N, % δ15N, ‰
Распределение N 

по частям растения, % Nбиол,
%

2.5 мес. 4 мес. 2.5 мес. 4 мес. надзем- 
ная корни клу-

беньки

Anthyllis 
vulneraria

Надземная 2.96 ± 0.12a 2.33 ± 0.21аг* –0.52 ± 1.45a –1.19 ± 0.54а 81 16 3 –/51**

Корни 2.67 ± 0.11б 2.33 ± 0.05а* 4.95 ± 1.21б 3.21 ± 0.28б*
Клубеньки – 4.94 ± 0.04б – 8.45 ± 0.44в

Astragalus 
levieri

Надземная 4.24 ± 0.12в 3.45 ± 0.32в* 0.32 ± 0.31a –0.21 ± 0.24г 86 14 Не опр. 55/39

Корни 3.83 ± 0.40ве 3.41 ± 0.13в –0.08 ± 0.40a –0.88 ± 0.58аг

Hedysarum 
caucasicum

Надземная 3.21 ± 0.12гж 2.80 ± 0.28г –0.45 ± 0.52a –0.93 ± 0.31a 65 29 6 15/32

Корни 1.76 ± 0.06д 1.81 ± 0.10д –0.04 ± 0.42a –0.77 ± 0.41аг

Клубеньки – 4.59 ± 0.09е – 4.70 ± 0.37д

Oxitropis 
kubanensis

Надземная 3.73 ± 0.12е 3.30 ± 0.25в 0.37 ± 0.32a –0.58 ± 0.39аг* 83 17 Не опр. 34/18

Корни 3.30 ± 0.20ж 3.62 ± 0.27в 0.21 ± 0.24a –0.97 ± 0.77аг*
Trifolium 
polyphyllum

Надземная 2.89 ± 0.21aб 1.96 ± 0.14д* –0.08 ± 0.39a –1.20 ± 0.15a* 83 17 – –

Корни 2.94 ± 0.13a 2.23 ± 0.06а* 0.03 ± 0.40a –0.17 ± 0.46г
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хотя и не всегда, обогащен изотопом 15N (δ15N мо-
жет превышать 10‰), и его накопление в клу-
беньках ассоциировано с бактериальными клет-
ками [5]. Такая аккумуляция соответствует общей
закономерности обогащения азота микроорганиз-
мов тяжелым изотопом 15N, показанной на примере
общей микробной биомассы почв [21–23], мицелия
и плодовых тел эктомикоризных грибов [24, 25].

Механизм, ответственный за аккумуляцию 15N
в микробных клетках, заключается в повышен-
ной дискриминации тяжелого изотопа в процессе
диссимиляции азота микроорганизмами в срав-
нении с его ассимиляцией. Эффективность тако-
го механизма определяется соотношением до-
ступности углерода и азота при питании микро-
организмов, которое контролирует активность
процесса диссимиляции азота [22, 23]. При сим-
биотической азотфиксации, подобно микориз-
ному симбиозу, микробная диссимиляция азота
проявляется в преимущественной передаче изо-
топа 14N растению-хозяину и аккумуляции 15N в
биомассе микроорганизмов. В этом случае фрак-
ционирование изотопов между симбионтами
снижается при уменьшении эффективности сим-
биоза, что подтверждается на примерах как мико-
ризного [24, 26], так и азотфиксирующего [5]
симбиозов.

Эффективность симбиотической азотфиксации

Отклонения величины δ15N бобовых растений
от 0‰ рассматриваются как следствие вклада в
азотное питание почвенных источников, отлича-
ющихся по изотопному составу от атмосферного
азота. Наличие таких различий позволяет рассчи-
тать долю азота, получаемого растением в резуль-
тате азотфиксации (биологический азот) [5].

Однако результаты определения изотопного
состава азота в растениях 2.5-месячного возраста
не позволили нам рассчитать вклад биологиче-
ского азота в азотный пул молодых бобовых рас-
тений. Причиной послужило то, что контроль-
ный вид (T. polyphyllum), не образующий симбиоз
с азотфиксирующими бактериями, характеризо-
вался значениями δ15N, наиболее близкими к
изотопному составу азота атмосферы как в над-
земной (–0.08‰), так и в подземной (0.03‰) ча-
стях растения.

Для растений 4-месячного возраста изотопные
данные уже дают такую возможность. При ис-
пользовании для расчета показателей изотопного
состава азота в надземной части растения вклад
фиксированного из атмосферы азота в питание
составил 55% для A. levieri, 34% ‒ для O. kubanensis
и 15% ‒ для H. caucasicum (см. табл. 2). В полевых
условиях для двух первых видов при использова-
нии для расчета величины δ15N надземной части
растений ранее были получены более высокие

показатели (около 70% ‒ по результатам опреде-
ления естественной концентрации 15N и свыше
90% ‒ в эксперименте с разбавлением изотопной
метки [12]).

Исключение представляет A. vulneraria, для ко-
торого величина δ15N в надземной части растения
такая же (–1.19‰), как и у T. polyphyllum, что не
позволяет оценить вклад азотфиксации в его пи-
тание. В полевых условиях для A. vulneraria была
показана заметно меньшая роль азотфиксации в
обеспечении растения азотом, несмотря на ак-
тивное формирование клубеньков [12].

В отличие от надземной части изотопный со-
став азота в корнях не позволяет рассчитать вклад
азотфиксации в азотное питание многолетних
бобовых растений альпийского пояса в первый
год их роста, так как корни T. polyphyllum характе-
ризовались наиболее близким к атмосферному
значением δ15N не только в возрасте 2.5 мес., но и
в 4 мес.

Оценка вклада азотфиксации в азотное пита-
ние растений оказалась неожиданной. Она свиде-
тельствует о том, что виды, наиболее активно
формирующие клубеньки (A. vulneraria и H. cau-
casicum), в меньшей степени использует биологи-
ческий азот для своего питания. Такой факт не
может не вызвать вопроса, тем более что клубень-
ки A. vulneraria и H. caucasicum заметно обогаще-
ны изотопом 15N, и известна прямая связь между
такой обогащенностью и эффективностью азот-
фиксации [5].

Ранее [12], обсуждая относительно небольшое
участие атмосферного азота в питании A. vulneraria,
мы обращали внимание на принципиально мень-
шую глубину корневой системы у этого растения,
что могло повлиять на результат проведенной
оценки. Поскольку в условиях вегетационного экс-
перимента этот фактор нивелируется, то мы рас-
сматриваем другую причину, которая может приве-
сти к снижению оценки участия азотфиксации в
азотном питании растений, активно формирующих
клубеньки, – фракционирование изотопов между
симбионтами.

Обычно считается, что поскольку на долю клу-
беньков приходится менее 10% от общего азота в
растении (3 и 6% для A. vulneraria и H. caucasicum),
то их обогащение изотопом 15N не приводит к за-
метному обеднению тяжелым изотопом пула эле-
мента в растении. Величина δ15N бобового расте-
ния оказывается приближенной к атмосферному
азоту [27, 28], и эффект фракционирования мож-
но не учитывать при расчете вклада азотфикса-
ции в его питание [5].

Однако совершенно очевидно, что при накоп-
лении тяжелого изотопа азота в клубеньках не-
большие отрицательные значения δ15N в других
частях бобовых растений связаны с фракциони-
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рованием изотопов между клубеньковыми бакте-
риями и растением-хозяином. Если, например,
принять пул азота бактерий за 5% от общего ко-
личества азота в растении, а величину δ15N этого
пула за 6.0‰, то при фракционировании изото-
пов обеспечивается снижение величины δ15N рас-
тения на 0.3‰ относительно азота атмосферы.
При большом различии величин δ15N между бо-
бовым и контрольным видами (3–5‰) такой эф-
фект действительно не окажет существенного
влияния на расчетный показатель. Однако при
небольшом различии (1–2‰), часто наблюдае-
мом для растений в альпийских и субальпийских
экосистемах [7, 10, 12], игнорирование фракцио-
нирования может привести к заметной (10–20%)
недооценке вклада азотфиксации в питание бо-
бовых. Очевидно, что в таких случаях следует
принимать во внимание поправку на фракциони-
рование изотопов между симбионтами.

Кроме того, A. vulneraria представляет особый
случай, когда не только клубеньки, но и корни в
целом характеризуются тяжелым изотопным со-
ставом азота. Обычно более тяжелый изотопный
состав азота в корнях связывают с фракциониро-
ванием изотопов между микоризными грибами
(часть мицелия которых находится в корнях) и
растением-хозяином [26, 28]. Конкретная причи-
на аккумуляции 15N в корнях A. vulneraria не из-
вестна, но совершенно очевидно, что фракцио-
нирование изотопов между частями этого расте-
ния приводит к формированию наиболее легкого
(среди всех изученных нами азотфиксирующих
видов бобовых) изотопного состава азота в его
надземной части. При расчете эффективности
азотфиксации по величине δ15N в надземной ча-
сти растения фактор фракционирования изото-
пов не позволяет идентифицировать ее наличие у
A. vulneraria в условиях вегетационного экспери-
мента и, очевидно, дает заниженный показатель
при анализе растения в полевых условиях [12]. На
долю «тяжелых» корней у A. vulneraria приходится
16% общего пула азота, что дает уменьшение δ15N
в надземной части растения на 0.5‰.

Для наиболее точного расчета доли симбиоти-
ческой азотфиксации в питании бобовых расте-
ний следует использовать средневзвешенное для
всего растения значение δ15N. Это легко осуще-
ствить в условиях вегетационного эксперимента,
сложнее ‒ при анализе сельскохозяйственных
культур и гораздо более проблематично ‒ при
изучении естественных экосистем. Проведенные
нами расчеты по средневзвешенному показателю
δ15N внесли существенную корректировку в зна-
чение Nбиол, увеличив его с 0 до 51% для A. vulner-
aria и с 15 до 32% для H. caucasicum (см. табл. 2). В
обоих случаях увеличение показателя заслужива-
ет доверия, поскольку связано с использованием
в расчете статистически значимо больших значе-

ний δ15N в корнях (A. vulneraria) и клубеньках
(A. vulneraria и H. caucasicum) растений. Уменьше-
ние Nбиол для двух других видов бобовых не столь
очевидно, поскольку определяется меньшими
(но статистически незначимо) значениями δ15N в
корнях и отсутствием данных по клубенькам.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Многолетние бобовые растения альпийского

пояса Северо-Западного Кавказа обладают сим-
биотической азотфиксацией, которая проявляет-
ся в первый год их развития. Фракционирование
изотопов между симбионтами может приводить к
формированию “легкого” изотопного состава
азота в надземной части растения и стать причи-
ной получения заниженных показателей при рас-
чете доли симбиотически фиксированного азота.
Для наиболее корректной ее оценки по изотоп-
ным данным следует ориентироваться на средне-
взвешенное для всего растения (включая клу-
беньки) значение δ15N. Поскольку в полевых
условиях (особенно в естественных экосистемах)
это представляет существенную методическую
проблему, то для расчета вклада симбиотической
азотфиксации в азотное питание растения следу-
ет определять изотопный состав азота в листьях,
корнях и клубеньках и при необходимости (в слу-
чае наличия существенных пулов азота с большой
разницей изотопного состава) вводить поправки
на фракционирование изотопов.

Работа выполнена при поддержке РНФ (про-
ект № 16-14-10208).
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Приведены данные о результатах геоботанических исследований на стационарной трансекте дли-
ной 27.7 км, пересекающей северную часть Волго-Ахтубинской поймы, на которой расположено 88
геоботанических пробных площадок. Трансекта заложена в 1955 г. до создания на Волге крупней-
ших гидроузлов. В результате их работы среднегодовой объем водного стока в Волго-Ахтубинской
пойме во время половодий с 1959 г. по настоящее время уменьшился на 10–15%, составляя 40–45%
от общегодового водного стока. Сброс воды с большой высоты из Волгоградского водохранилища
придает ей большую кинетическую энергию, что приводит к углублению русла Волги в северной ча-
сти поймы. Поэтому одни и те же объемы попусков из водохранилища во время половодий обеспе-
чивают все меньший уровень подъема воды и, как следствие, сокращение площади затопления пой-
мы. В результате обследований в 1982, 2008 и 2019 гг. было установлено, что в районе поймы, пере-
секаемой трансектой, в течение 64 лет идет ксерофитизация растительного покрова. Кроме
изменений растительности, вызванных ухудшением увлажнения поймы, наблюдаются смены фи-
тоценозов из-за инвазии новых видов, среди них наиболее значительное влияние на естественный
растительный покров оказывает североамериканский Fraxinus pennsylvanica.

Ключевые слова: экосистемы речных пойм, долина Нижней Волги, регулирование водного стока, ан-
тропогенная динамика растительности
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Большие реки и их поймы занимают централь-
ное место в развитии цивилизации. Вдоль таких
рек сейчас проживает около 2.7 млрд человек.
Речные долины характеризуются одним из самых
высоких мест биоразнообразия на Земле и отно-
сятся к наиболее продуктивным ландшафтам.
Тем не менее ряд антропогенных факторов, в том
числе сооружение дамб, трансформация гидроло-
гии, загрязнение, интродукция растений, вызы-
вают опасения в их целостности в будущем. Ско-
рость и масштабы изменений природных условий
в поймах настолько велики, что огромные и по-
тенциально непоправимые их преобразования
могут произойти в течение ближайших десятиле-
тий. При этом возможен коллапс экосистем на
некоторых крупных реках, в связи с чем приори-
тизация судьбы великих речных коридоров мира
весьма актуальна [1, 2].

Наиболее разрушительным для пойменных
экосистем является перегораживание рек плоти-
нами. Выше плотины создаются водохранилища,
где фактически полностью уничтожаются сло-
жившиеся за тысячелетия природные комплексы

[3]. Подсчитано [4], что первоначальная площадь
пойм во всем мире за счет постройки водохрани-
лищ сократилась примерно на 90%. В последнее
столетие сооружение плотин на больших реках
связано с созданием гидроэлектростанций. За
счет водохранилищ регулируют водный сток ре-
ки, русло которой находится ниже плотины (в
нижем бьефе). Это регулирование водного стока
проводится в интересах энергетики. Изменение
режима водного стока нарушает функционирова-
ние природных экосистем в сохранившихся
участках пойм рек [5].

В результате гидростроительства к началу
1970-х годов на самой крупной реке Европы –
Волге и в ее бассейне сохранился лишь один
большой регион с естественной пойменной рас-
тительностью. Это долина Нижней Волги, кото-
рая включает в себя Волго-Ахтубинскую пойму и
дельту Волги. Существование в долине Нижней
Волги, пересекающей аридную зону, сообществ с
луговой, болотной и лесной растительностью
обусловлено регулярными специальными попус-
ками воды в нижний бьеф Волгоградского гидро-
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узла. С 1959 г. они заменили естественные поло-
водья, которые отличались большей продолжи-
тельностью и более высоким уровнем подъема
воды.

Мы предполагали, что к 2019 г. на севере Вол-
го-Ахтубы уже произошла адаптация раститель-
ного покрова к новому гидрологическому режи-
му, поэтому основной целью нашей работы была
проверка этой гипотезы. Следовало ответить на
вопрос: “Имеют ли до сих пор место направлен-
ные изменения флоры и состава растительных
сообществ в северной части Волго-Ахтубинской
поймы, вызванные сокращением объемов поло-
водий, или они приостановились?”.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проводили в северной части
Волго-Ахтубинской поймы (рис. 1). Данные о

гидрологии получены в органах гидрометеослуж-
бы. За объем половодий условно принимали сток
воды в створе Волгоградской ГЭС в течение вто-
рого квартала. В этот период проводятся специ-
альные попуски воды в нижний бьеф гидроузла
[6]. Доля водного стока во время половодий после
его зарегулирования уменьшилась и стабильно
составляет 40–45% от его годового стока в по-
следние десятилетия (табл. 1). Тем не менее сред-
ний уровень максимального подъема воды во вре-
мя половодий по рейке водомерного поста в
г. Волгограде почти монотонно снижался с 1960 г.
по 2019 г. Это связано с тем, что на отрезке около
100 км от плотины углубляется русло реки [7].

Уменьшение мощности половодий, отстаива-
ние воды в Волгоградском водохранилище перед
сбросом ее в нижний бьеф плотины привели к со-
кращению аллювиальных наносов. Так, по на-
блюдениям в дельте Волги сток взвешенных на-
носов уменьшился почти в 2 раза в сравнении с
существовавшим до создания Волгоградского во-
дохранилища [8].

Кроме гидрологических факторов, на расти-
тельный покров Волго-Ахтубинской поймы
большое влияние оказывает сельскохозяйствен-
ная эксплуатация этой территории. К третьему
учету (2008 г.) в районе расположения трансекты
резко сократилось поголовье скота [9]. Однако
при уменьшении количества сельскохозяйствен-
ных животных из-за небольшого размера фермер-
ских хозяйств и принадлежащих им лугов возрос-
ли пастбищные нагрузки вблизи мест содержания
скота в пойме. В то же время труднодоступные и
удаленные от ферм луга оказались заброшены,
травостой на них не скашивают по несколько лет и
не используют под выпас. Не выкашиваются так-
же и участки с грубым травостоем низкого кормо-
вого достоинства, например с доминированием
Carex acuta и Glycyrrhiza glabra.

Изменения гидрологических, климатических
факторов и особенностей хозяйственного исполь-

Рис 1. Схематическая карта северной части Волго-Ах-
тубинской поймы: пунктиром обозначена геоботани-
ческая трансекта.
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Таблица 1. Гидрологические характеристики половодий

Годы
Среднегодовой 

сток, км3

Средний сток за второй квартал Максимальный уровень подъема 
воды по рейке водомерного поста 

в г. Волгограде, смкм3 в % к годовому 
стоку

1940–1949 253 148 58 813
1950–1959 252 130 52 790
1960–1969 229 102 45 798
1970–1979 229 96 42 783
1980–1989 254 99 39 789
1990–1999 278 124 44 770
2000–2009 258 117 45 741
2010–2019 239 97 41 710
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зования угодий в районе Волго-Ахтубинской пой-
мы привело к перестройке ее фауны, в частности
состава пролетающих и гнездящихся птиц [10].

Геоботанические исследования. Существуют
различные подходы для оценки долговременной
динамики растительности. Более надежные вы-
воды об изменениях в растительном покрове да-
ют учеты на постоянных площадках [11–15]. Мы
использовали именно этот метод – сравнение
геоботанических описаний, сделанных на одних
и тех же учетных площадках.

В 1955 г. Прикаспийской экспедицией Мос-
ковского госуниверситета в районе г. Ленинска в
Волгоградской области была заложена геобота-
ническая трансекта. Она была проложена до вве-
дения в строй в 1957 г. Куйбышевского гидроузла,
работа которого в наибольшей степени влияет на
гидрологический режим низовий Волги [16]. Об-
щая длина трансекты – 27.7 км, ее линия была на-
несена на аэрофотоснимки. Расположение учет-
ных площадок отмечено наколками на аэрофото-
снимках, на обратной стороне которых указаны
их номера. Сохранились полевые дневники
участников Прикаспийской экспедиции, в кото-
рых имеется подробная характеристика мест рас-
положения пробных площадок и геоботаниче-
ские описания, сделанные на них. Описания
включают список видов растений с указанием их
обилия в процентах проективного покрытия. По-
сле 1955 г. авторы настоящей статьи посещали
трансекту в 1982, 2008 и 2019 гг. Геоботанические
описания проводили в тех же местах, что и в
1955 г. В 2008 г. географические координаты
пробных площадок были зафиксированы c помо-
щью GPS-приемника, поэтому эти площадки в
2019 г. практически полностью совпадали с их ме-
стоположением в 2008 г.

Для анализа мы использовали только описания
площадок, которые посещали все четыре года ис-
следований, – всего 88. Полевые исследования в
1955 и 2008 гг. проводили в августе, в 1982 и 2019 гг. –
в июле.

Обилие растений, выраженное в процентах
проективного покрытия, при обработке было пе-
реведено в баллы: менее 1% – +; 1–5% – 1; 6–15% –
2; 16–25% – 3; 26–50% – 4; более 50% – 5.

Обработка данных. Основную обработку опи-
саний проводили с помощью пакета программ
JUICE [17]. Экологические условия (увлажнение,
богатство и засоленность почвы, пастбищная ди-
грессия) определяли по шкалам Л.Г. Раменского
[18]. По данным шкалы увлажнения мы решали
также вопрос, к какой экологической группе от-
носить те или иные виды по их отношению к вла-
ге. Для такой оценки использовали середину ин-
тервала диапазона, при котором вид указывается
в шкалах при наибольшем обилии: имеющие сред-
ние значения менее 69-й ступени условно относили

к ксерофитам, 70–88-й – к мезофитам, 89–99-й – к
гелофитам, более 98-й – к гигрофитам.

Дополнительно к шкалам Раменского для вы-
явления направления изменений растительности
применили DCA-ординацию геоботанических
описаний с помощью встроенного в пакет про-
грамм JUICE модуля “Ordinations”.

Названия сосудистых растений даны по “Flora
Europaea” [19]. Некоторые виды растений, кото-
рые плохо различались между собой, были объ-
единены в агрегации (agr.), а также понимались в
широком смысле (s.l.) или как сумма таксонов:
Alisma lanceolatum + A. plantago-aquatica, Atriplex
agr. = A. aucheri + A. micrantha + A. nitens + A. oblon-
gifolia + A. patens + A. patula + A. prostrata, Bidens
frondosa + B. tripartita, Carex acutiformis + C. mela-
nostachya, Equisetum × moorei + E. ramosissimum, Li-
naria agr. = L. biebersteinii + L. x kocianovicii + L. vul-
garis, Lythrum salicaria + L. virgatum, Plantago major
s.l.= P. major + P. major ssp. intermedia, Rorippa pal-
ustris + R. brachycarpa, Scirpus maritimus s.l. = S. m.
ssp. maritimus + Bolboschoenus glaucus, Vicia cracca +
+ V. tenuifolia.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Флористический состав. Поскольку прежде

всего нас интересовал вопрос: “Имеют ли место
направленные изменения флоры?”, то для ответа
на него мы составили табл. 2. В верхнюю ее часть
поместили виды, которые направленно увеличи-
вали встречаемость от первого к последнему уче-
ту, а в нижнюю – направленно ее уменьшали. В
таблице список видов ограничен только теми,
встречаемость которых в геоботанических описа-
ниях хотя бы в каком-либо году наблюдений пре-
вышала 10%. При таких принятых условиях 8 ви-
дов растений и их агрегаций направленно увели-
чивали встречаемость, 11 – уменьшали.

Растительные сообщества. Наибольшее значе-
ние для оценки динамики растительных сооб-
ществ на трансекте представляет рассмотрение
тех из них, которые расположены вблизи крайних
точек градиента увлажнения в Волго-Ахтубин-
ской пойме. Яркими маркерами таких местооби-
таний здесь являются сообщества с доминирова-
нием Carex acuta и Quercus robur. Фитоценозы с
доминированием первого вида располагаются по
краям временных водотоков, по периферии озер
и на днищах межгривных понижений, второго –
на высоких гривах.

На трансекте площадок с доминированием
Carex acuta, на которых проективное покрытие
вида превышало 50%, в 1955 г. было 5 (табл. 3). К
сообществам с доминированием Quercus robur мы
отнесли те из них, в которых сомкнутость крон
деревьев превышала 25%. Пробных площадок с
такими фитоценозами в 1955 г. было 6 (табл. 4).
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Таблица 2. Таксоны, встречаемость которых направленно изменилась

Примечание. Здесь и в табл. 3, 4 надстрочными индексами показаны в баллах медианы обилия растений.

Таксон
Год

1955 1982 2008 2019

Встречаемость увеличивали
Carex acutiformis + C. melanostachya 312 351 451 662

Calamagrostis epigejos 251 35+ 35+ 44+

Quercus robur 94 104 114 124

Potentilla reptans 7+ 10+ 11+ 151

Fraxinus pennsylvanica 31 10+ 22+ 241

Equisetum × moorei + E. ramosissimum 2+ 6+ 10+ 11+

Artemisia pontica 1+ 14+ 12+ 16+

Glycyrrhiza glabra 11 7+ 94 122

Встречаемость уменьшали
Bromus inermis 552 521 43+ 391

Stachys palustris 45+ 41+ 24+ 9+

Butomus umbellatus 431 25+ 11+ 6+

Achillea cartilaginea 351 27+ 11+ 1+

Carex acuta 322 192 142 81

Artemisia abrotanum 271 26+ 24+ 16+

Mentha arvensis 26+ 23+ 82 5+

Sagittaria sagittifolia 231 111 1+ .

Lysimachia vulgaris 22+ 19+ 15+ 8+

Veronica longifolia 17+ 15+ 5+ 1+

Rumex ucranicus 15+ 2+ . .

Показатели шкал Л.Г. Раменского. Для каждо-
го геоботанического описания, сделанного на
трансекте, были рассчитаны показатели шкал Ра-
менского. Средние их значения свидетельствуют
о происходящем иссушении поймы в районе
трансекты (табл. 5). Возможно, что к 2019 г. уве-
личилось содержание солей в почве, о чем гово-
рит рост показателя богатства и засоленности
почвы.

DCA-ординация. Как первая, так и вторая оси
DCA-ординации являются комплексными, отра-
жающими одновременно увлажнение почвы и
пастбищную дигрессию (рис. 2, табл. 6). При дви-
жении вдоль первой оси увлажнение увеличивает-
ся, а пастбищная дигрессия уменьшается. Вдоль
второй оси знаки коэффициентов корреляции
имеют противоположные значения: вверх по оси
увлажнение увеличивается, а пастбищная дигрес-
сия уменьшается. Показатели шкалы богатства и
засоленности почвы оказались не связанными ни
с первой, ни со второй осью DCA-ординации.

“Облака” геоботанических описаний в осях
DCA-ординации от 1955 г. к 2019 г. смещались
влево и вниз, что свидетельствует об уменьшении
увлажнения и росте пастбищной дигрессии ме-
стообитаний, на которых сделаны описания. Это
подтверждается последовательным снижением
средних значений проекций геоботанических
описаний на осях 1 и 2 DCA-ординации (табл. 7).
Видна также тенденция к расширению “облаков”
геоботанических описаний, особенно вдоль вто-
рой оси DCA-ординации, что отражается в одно-
направленном увеличении дисперсий.

ОБСУЖДЕНИЕ

Из видов растений, встречаемость которых
увеличилась, четыре (Calamagrostis epigejos, Equise-
tum × moorei + E. ramosissimum, Artemisia pontica,
Glycyrrhiza glabra) – ксерофиты, причем послед-
ний относится к видам, плохо переносящим регу-
лярное сенокошение. Можно также заметить, что
агрегация видов Equisetum × moorei + E. ramosissi-
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Таблица 3. Характерные группы таксонов на пробных площадках, на которых в 1955 г. были представлены сооб-
щества с доминированием Carex acuta

Примечание. Здесь и в табл. 4 полужирными линиями обведены характерные группы таксонов.

Таксон
Год

1955 1982 2008 2019

Carex acuta 1005 804 80+ 40+

Stachys palustris 1001 60+ 60+ 20+

Eleocharis palustris + E. uniglumis 601 80+ 60+ 603

Lythrum salicaria + L. virgatum 601 40+ 601 40+

Cirsium arvense 401 40+ 601 40+

Achillea cartilaginea 401 100+ 40+ .

Butomus umbellatus 801 80+ 40+ 20+

Lysimachia vulgaris 601 80+ . 201

Sagittaria sagittifolia 601 401 . .

Polygonum amphibium 401 401 20+ .

Alisma lanceolatum + A. plantago-aquatica 201 60+ 80+ 20+

Beckmannia eruciformis . 40+ 60+ 20+

Scirpus lacustris 201 40+ 60+ 204

Mentha arvensis 20+ 40+ 401 .

Rorippa palustris + R. brachycarpa 20+ 40+ 40+ .

Rubia tatarica 20+ . 60+ 602

Vicia cracca + V. tenuifolia 20+ . 602 601

Convolvulus arvensis 201 . 40+ 80+

Gratiola officinalis . 20+ 60+ 401

Phragmites australis 20+ . 401 402

Calystegia sepium . 201 40+ 40+

Bidens frondosa + B. tripartita 201 . 60+ 20+

Sonchus arvensis . . 60+ .

Plantago major s.l. . 20+ 40+ .

Scirpus maritimus s.l. . 20+ 40+ 203

Inula britannica 201 201 40+ 20+

Lycopus exaltatus . . 40+ .

Polygonum minus . . 40+ .

Rumex stenophyllus . . 40+ .

Carex acutiformis + C. melanostachya . 204 204 803

Xanthium strumarium s.l. . . 20+ 801

Galium rubioides 202 . 20+ 401

Bromus inermis . 20+ 20+ 40+

Calamagrostis epigejos . . . 401

Poa angustifolia . . . 40+
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mum часто приурочена к нарушенным местооби-
таниям [20]. Более чем вдвое увеличилась встре-
чаемость агрегации мезофитно-гигрофитного
комплекса Carex acutiformis + C. melanostachya, ко-
торый замещает более гигрофитный вид Carex
acuta. Возросшую встречаемость мезофитного
растения Potentilla reptans можно объяснить его

жизненной стратегией, которая близка к экспле-
рентам [21, 22].

С 1955 г. непрерывно нарастает встречаемость
Fraxinus pennsylvanica. Это растение стали выра-
щивать в долине Нижней Волги, начиная с 1918 г.
В 1930-х годах его культивировали по всей долине
вплоть до взморья Каспия [23, 24]. Теперь этот

Таблица 4. Характерные группы видов на пробных площадках в сообществах с доминированием Quercus robur

Таксон
Год

1955 1982 2008 2019

Quercus robur 1005 1004 1004 1004

Carex acutiformis + C. melanostachya 1002 1001 832 1002

Bromus inermis 1001 33+ 33+ 331

Elymus repens 831 1001 502 1001

Asparagus officinalis 67+ 100+ 50+ 100+

Convolvulus arvensis 67+ 100+ 33+ 33+

Ulmus laevis 50+ 33+ 50+ 831

Cirsium arvense 331 83+ 67+ 33+

Xanthium strumarium s.l. 67+ . . .

Inula britannica 67+ 17+ . .

Lactuca serriola . 100+ 83+ 83+

Poa angustifolia . 1001 33+ 502

Linaria agr. . 67+ 50+ 67+

Carex praecox . 671 100+ 832

Cannabis sativa var. spontanea . 50+ 831 100+

Atriplex agr. . 33+ 83+ 67+

Agrimonia eupatoria . 50+ 67+ 67+

Artemisia austriaca . 50+ 67+ 67+

Fallopia convolvulus . 50+ 67+ 33+

Fraxinus pennsylvanica . 50+ 67+ 671

Prunus spinosa . . 67+ 50+

Chenopodium album . 17+ 50+ 67+

Таблица 5. Средние значения ступеней шкал Раменского

Шкала
Год

1955 1982 2008 2019

Увлажнения 78 ± 12 76 ± 12 71 ± 11 70 ± 10
Пастбищной дигрессии 3 ± 0.5 4 ± 0.8 4 ± 0.8 4 ± 0.9
Богатства и засоленности почвы 14 ± 1.4 14 ± 1.3 14 ± 1.3 15 ± 1.6
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вид распространяется самостоятельно и нередко
вытесняет из естественных сообществ Salix alba, а
иногда и S. triandra. При отсутствии регулярного
сенокошения F. pennsylvanica может внедряться в
травяные фитоценозы, превращая их в лесные.

Среди уменьшивших встречаемость видов –
гигрофиты Sagittaria sagittifolia, Butomus umbellatus,
гелофиты Carex acuta, Stachys palustris, Lysimachia
vulgaris, Mentha arvensis, Artemisia abrotanum и ме-
зофиты Achillea cartilaginea, Bromus inermis, Veroni-
ca longifolia. Полностью выпал из состава флоры
на трансекте еще в 2008 г. Rumex ucranicus – инди-
катор свежих песчаных наносов. Исчезновение
этого растения было отмечено в 2010 г. и на дру-
гой трансекте Прикаспийской экспедиции в юж-
ной части Волго-Ахтубинской поймы [25]. Это
явление можно связать с уменьшением аллюви-
альных наносов, которое произошло после заре-
гулирования водного стока Волги.

Из числа доминировавших на трансекте расте-
ний выбыл злак Bromus inermis, значительно утра-
тил свою роль как доминант Carex acuta, зато ча-
ще как доминант стал встречаться ксерофит Gly-
cyrrhiza glabra.

На 5 площадках, где в 1955 г. доминировал Carex
acuta, постепенно происходила ксерофитизация
сообществ. Вначале из их состава выпали гидро-
фиты (Sagittaria sagittifolia) и гелофиты (Lysimachia
vulgaris, Polygonum amphibium), на смену которым
пришли мезофиты (Beckmannia eruciformis, Rubia
tatarica, Vicia cracca + V. tenuifolia, Convolvulus arven-
sis, Gratiola officinalis, Bromus inermis). В 2019 г. на этих
площадках появились еще и виды ксерофитного ха-
рактера (Calamagrostis epigejos и Poa angustifolia). На-
чал выпадать из флористического состава сооб-
ществ и утратил роль доминанта C. acuta. Преобла-
дать по обилию на учетных площадках стали
агрегации видов Eleocharis palustris + E. uniglumis и
Carex acutiformis + C. melanostachya.

Следует заметить, что явления деградации со-
обществ с доминированием C. acuta в северной
части Волго-Ахтубинской поймы после зарегули-
рования водного стока было замечено ранее на
основе анализа другого материала [26].

В отличие от рассмотренных выше сообществ
с Carex acuta, где вид выпадал из числа доминан-
тов, на всех 6 площадках Quercus robur сохранял до
2019 г. свою позицию в этой роли, однако флори-
стический состав растительных сообществ на них
заметно изменился, причем в основном между
1955 г. и 1982 г. Травяной ярус дубовых лесов был
гораздо более мезофитным в 1955 г. Высокая
представленность в этом ярусе Xanthium strumari-
um s.l. в 1955 г. свидетельствует о том, что дубравы
затапливались во время половодья, поскольку

Рис. 2. Диаграмма DCA-ординации геоботанических
описаний учетных площадок: линиями показаны внеш-
ние границы “облаков” описаний, сделанных в разные
годы. Собственное значение осей, характеризующее до-
лю общей информации: ось 1 = 0.54, ось 2 = 0.19.

DCA1

DCA2 1955 г.

1 2 3 4 5 6 7

1

2

3

4

5 1982 г.
2008 г.
2019 г.

Таблица 6. Коэффициенты корреляции между значениями проекций координат геоботанических описаний на
оси DCA-ординации и показателями шкал Раменского

Примечание. Звездочкой помечены значимые (P < 0.05) коэффициенты корреляции.

Шкала
Год Все годы 

учетов1955 1982 2008 2019

Ось DCA1
Увлажнения 0.88* 0.90* 0.87* 0.79* 0.86*
Богатства и засоленности почвы –0.12 –0.22 0.03 –0.17 –0.12*
Пастбищной дигрессии –0.61* –0.82* –0.77* –0.39* –0.68*

Ось DCA2
Увлажнения –0.43* –0.44* –0.38* –0.56* –0.37*
Богатства и засоленности почвы 0.10 0.17 0.10 0.09 0.10
Пастбищной дигрессии 0.59* 0.39* 0.48* 0.31* 0.33*
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плоды этого обычного для Волго-Ахтубы расте-
ния преимущественно распространяются водой.

К 1980-м годам в травяной ярус внедрились ру-
деральные виды и их агрегации (Lactuca serriola,
Cannabis sativa var. spontanea, Fallopia convolvulus,
Atriplex agr.), а также ксерофитные виды (Artemisia
austriaca, Poa angustifolia). Обычным растением в
дубравах стал адвентивный вид Fraxinus pennsyl-
vanica. В 2000-х годах под пологом дуба начал
произрастать степной кустарник Prunus spinosa.

Современные деревья дуба в лесах Волго-Ах-
тубинской поймы представлены многократно по-
рослевым поколением. Причем раз в несколько
лет дуб в пойме плодоносит и изредка можно най-
ти 1–2-летние экземпляры семенного происхож-
дения. Молодые экземпляры дуба уничтожают
пасущиеся в лесах сельскохозяйственные живот-
ные, а если желуди прорастают на лугу, то всходы
этого дерева гибнут не только в результате выпаса
скота, но и сенокошения. Небольшое увеличение
встречаемости Q. robur в 2008 и 2019 гг. за счет
всходов от опавших желудей мы приписываем
резкому снижению пастбищной нагрузки, про-
изошедшей после перехода экономики на рыноч-
ные отношения и появлению участков, которые
регулярно не выкашиваются. Росту встречаемо-
сти всходов дуба может способствовать и сойка
(Garrulus glandarius L.), распространившаяся в ле-
сах Волго-Ахтубы в последние десятилетия [10].
Отмечено также, что корневая поросль Q. robur
стала спускаться с высоких грив вниз по их скло-
нам на более увлажненные места.

Что касается демонстрации DCA-диаграммой
роста пастбищной дигрессии, то мы считаем, что
во многом это является артефактом, вызванным
наличием в шкалах Раменского отрицательной
корреляции между показателями увлажнения
почвы и пастбищной дигрессии, в чем мы неод-
нократно убеждались. Так, коэффициент корре-
ляции с отрицательным знаком между показате-
лями увлажнения почвы и пастбищной дигрессии,
рассчитанный для геоботанических описаний всех
лет учетов на стационарной трансекте, равен 0.67.

Расширение “облаков” геоботанических опи-
саний вдоль осей DCA-ординации с экологиче-
ской точки зрения можно объяснить тем, что в
настоящее время, как и в прошлом, в пойме со-

хранились водоемы с водной и гидрофитной рас-
тительностью. В то же время теперь на трансекте
появились более сухие местообитания, которые
отсутствовали здесь ранее.

В районах Волго-Ахтубинской поймы, распо-
ложенных южнее от рассмотренной нами тран-
секты, ксерофитизация растительности менее
выражена. В последние два десятилетия здесь
уменьшилась степень пастбищной дигрессии
растительности и исчезли некоторые виды расте-
ний, диагностирующие засоление почвы [27–30].
Еще южнее, в дельте Волги, с уменьшением интен-
сивности хозяйственной эксплуатации территории
в эти же годы произошли гидрофитизация и глико-
фитизация растительного покрова [31–33], т.е. в
долине Нижней Волги происходят различные из-
менения растительного покрова, подчас имею-
щие противоположную направленность.

Что касается нашей гипотезы, сформулиро-
ванной во “Введении”, о том, что растительный
покров в северной части поймы должен был бы
прийти к равновесию с новым гидрологическим
режимом, то она не подтвердилась. Результаты
повторных учетов на трансекте в северной части
Волго-Ахтубинской поймы свидетельствуют о
том, что здесь после 1955 г. вплоть до 2019 г. в те-
чение 64 лет идет направленная ксерофитизация
растительного покрова. Основную причину того,
что растительность в этом районе не пришла в
равновесие с режимом попусков воды из водохра-
нилища, мы видим в том, что русло Волги на при-
плотинном участке ГЭС углубляется. Поэтому
одни и те же объемы воды, сброшенной из Волго-
градского водохранилища во время половодий,
год от года обеспечивают все меньший уровень ее
подъема и, как следствие, сокращение площади
затопления поймы. Фактически гидрологиче-
ский режим обводнения северной части поймы
меняется, несмотря на более или менее стабиль-
ный объем попусков воды в нижний бьеф гидро-
узла, что и приводит к ксерофитизации расти-
тельного покрова северной части поймы.

В районе расположения трансекты, кроме ди-
намики растительности, связанной с ухудшением
увлажнения, наблюдаются смены фитоценозов,
причины которых заключаются в заносе новых
видов на данную территорию. Наиболее значи-

Таблица 7. Средние значения проекций точек геоботанических описаний на оси 1 и 2 DCA-ординации (xср) и ве-
личины дисперсий этих проекций (σ2)

Статистический параметр

Год, ось

1955 1982 2008 2019

DCA1 DCA2 DCA1 DCA2 DCA1 DCA2 DCA1 DCA2

xср 3.49 2.01 3.01 1.89 2.56 1.75 2.27 1.66

σ2 0.94 0.20 1.71 0.24 1.45 0.26 1.02 0.40
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тельное из этого рода явлений – распространение
лесных сообществ с доминированием Fraxinus
pennsylvanica.

Авторы благодарят В.А. Сагалаева за помощь в
определении растений и М.В. Мальцева за орга-
низацию полевых исследований в 2019 г. Мы так-
же выражаем благодарность анонимному рецен-
зенту за ценные советы, направленные на улуч-
шение статьи.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
1. Grizzetti B., Pistocchi A., Liquete C. et al. Human pres-

sures and ecological status of European rivers // Sci.
Rep. 2017. V. 7. № 205. P. 1–11. 
https://doi.org/10.1038/s41598-017-00324-3

2. Best J. Anthropogenic stresses on the world’s big rivers //
Nature Geosci. 2019. V. 12. № 1. P. 7–21. 
https://doi.org/10.1038/s41561-018-0262-x

3. Schmutz S., Sendzimir J. (eds.). Riverine Ecosystem
Management. Cham: Springer, 2019. 571 p. 
https://doi.org/10.1007/978-3-319-73250-3

4. Suchara I. The impact of f loods on the structure and
functional processes of f loodplain ecosystems // J. Soil
Plant Biol. 2019. № 1. P. 44–60. 
https://doi.org/10.33513/JSPB/1801-03

5. Hayes D., Brändle J.M., Seliger C. et al. Advancing to-
wards functional environmental f lows for temperate
floodplain rivers // Science of the Total Environment.
2018. V. 633. P. 1089–1104. 
https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2018.03.221

6. Грин Г.Б. Попуски в нижние бьефы. М.: “Энер-
гия”, 1971. 95 с.

7. Коротаев В.Н., Бабич Д.Б., Чалов Р.С. Атлас русло-
вой морфодинамики Нижней Волги М.: Изд-во
МГУ, 2009. 232 с.

8. Михайлов В.Н., Магрицкий Д.В., Кравцова В.И. и др.
Воздействие изменений уровня Каспийского моря
и водохозяйственных мероприятий на гидрологи-
ческий режим и морфологию устьев рек // Вестник
МГУ. Сер. 5. География. 2011. № 2. С. 85–95.

9. Старичкова К.А., Бармин А.Н., Иолин М.М. и др.
Оценка динамики растительности на трансекте в
северной части Волго-Ахтубинской поймы //
Аридные экосистемы. 2009. Т. 15. № 4 (40). С. 36–48.

10. Белик В.П. Воздействие Волжской ГЭС на фауну и
население птиц Волго-Ахтубинской поймы на
примере КОТР “Ахтубинское Поозерье” // Ин-
вентаризация, мониторинг и охрана ключевых ор-
нитологических территорий России / Под ред.
Букреева С.А. Махачкала: Союз охраны птиц Рос-
сии, 2016. Вып. 7. С. 53–64.

11. Giarrizzo E., Burrascano S., Chiti T. et al. Re-visiting
historical semi-natural grasslands in the Apennines to
assess patterns of changes in species composition and
functional traits // Appl. Veg. Sci. 2017. V. 20. № 2.
P. 247–258. 
https://doi.org/10.1111/avsc.12288

12. Kapfer J., Hédl R., Jurasinski G. et al. Resurveying histori-
cal vegetation data – opportunities and challenges // Appl.

Veg. Sci. 2017. V. 20. № 2. P. 164–171. 
https://doi.org/10.1111/avsc.12269

13. Wood C.M., Smart S.M., Bunce R.G.H. et al. Long-term
vegetation monitoring in Great Britain – the Country-
side Survey 1978–2007 and beyond // Earth Syst. Sci.
Data. 2017. V. 9. P. 445–459. 
https://doi.org/10.5194/essd-9-445-2017

14. Hédl R., Bernhardt-Römermann M., Grytnes J.-A. et al.
Resurvey of historical vegetation plots: a tool for under-
standing long-term dynamics of plant communities //
Appl. Veg. Sci. 2017. V. 20. № 2. P. 161–163. 
https://doi.org/10.1111/avsc.12307

15. Chytrý M., Chiarucci A., Pärtel M. et al. Progress in veg-
etation science: Trends over the past three decades and
new horizons // J. Veg. Sci. 2019. V. 30. № 1. P. 1–4. 
https://doi.org/10.1111/jvs.12697

16. Авакян А.Б., Шарапов В.А. Водохранилища гидро-
электростанций СССР. М.: “Энергия”, 1977. 400 с.

17. Tichý L. JUICE, software for vegetation classification //
J. Veg. Sci. 2002. V. 13. № 3. P. 451–453. 
https://doi.org/10.1111/j.1654-1103.2002.tb02069.x

18. Раменский Л.Г., Цаценкин И.А., Чижиков О.Н., Ан-
типин Н.А. Экологическая оценка кормовых уго-
дий по растительному покрову. М.: Сельхозгиз,
1956. 471 с.

19. Tutin T.G., Heywood V.H., Burges N.A. et al. Flora Eu-
ropaea on CD-ROM. Cambridge: Cambridge Univer-
sity Press, 2001.

20. Lubienski M., Jäger W., Bennert H.W. Equisetum × as-
cendens Lubienski & Bennert (Subg. Hippochaete, Eq-
uisetaceae), eine neue Schachtelhalm-Sippe für die
Flora Nordrhein-Westfalens // Jahrb. Bochumer Bot.
Ver. 2012. Bd 3. № 1. S. 7–20.

21. Маевский П.Ф. Флора средней полосы европей-
ской части России. М.: Тов-во науч. изд. КМК,
2006. 600 с.

22. Мотырина Т.Н. Лапчатка (род Potentilla L., Rosace-
ae) флоры Приамурья и Приморья // Региональ-
ные проблемы. 2017. Т. 20. № 1. С. 11–18.

23. Годнев Е.Д. Лесоразведение по берегам и в поймах
рек // Лесное хозяйство. 1949. № 7. С. 18–21.

24. Аккерман А.С., Новиков И.А. Из опыта создания
лесных культур на Волго-Ахтубинской пойме //
Лесное хозяйство. 1957. № 1. С. 56–60.

25. Голуб В.Б., Бармин А.Н., Иолин М.М. и др. Оценка
динамики растительности южной части Волго-Ах-
тубинской поймы на трансекте в районе села Хо-
шеутово // Изв. Самарского науч. центра РАН.
2011. Т. 13. № 5. С. 107–113.

26. Sorokin A.N., Bondareva V.V., Starichkova K.A. et al.
Dynamics of f loristic composition of communities
dominated by Carex acuta in the northern Volga-Akh-
tuba f loodplain // Rus. J. Ecol. 2012. V. 43. № 3.
P. 191–195. 
https://doi.org/10.1134/S1067413612020142

27. Голуб В.Б., Чувашов А.В., Бондарева В.В. и др. Итоги
многолетних наблюдений на стационарных тран-
сектах в Волго-Ахтубинской пойме // Поволжский
экологич. журн. 2019. № 2. С. 189–205. 
https://doi.org/10.35885/1684-7318-2019-2-189-205

28. Чувашов А.В., Николайчук Л.Ф., Голуб В.Б. Итоги
многолетних наблюдений в Волго-Ахтубинской



30

ЭКОЛОГИЯ  № 1  2021

ЧУВАШОВ, ГОЛУБ

пойме на стационарных площадках Аэрогеологи-
ческого треста // Самарская Лука: проблемы реги-
ональной и глобальной экологии. 2019. Т. 28. № 4.
С. 76–90. 
https://doi.org/10.24411/2073-1035-2019-10276

29. Чувашов А.В., Мальцев М.В., Николайчук Л.Ф., Го-
луб В.Б. Долговременные наблюдения на стацио-
нарных площадках в северной части Волго-Ахту-
бинской поймы (1973–2019 гг.) // Самарская Лука:
проблемы региональной и глобальной экологии.
2020. Т. 29. № 1. С. 115–123. 
https://doi.org/10.24411/2073-1035-2020-10307

30. Golub V.B., Chuvashov A.V., Bondareva V.V. et al.
Changes in the flora composition of the Volga -Akhtuba
floodplain after regulation of the flow of Volga river // Ar-

id Ecosystems. 2020. V. 10. № 1. P. 44–51. 
https://doi.org/10.1134/S2079096120010047

31. Golub V.B., Starichkova K.A., Barmin A.N. et al. Esti-
mate of vegetation dynamics in the Volga delta // Arid
Ecosystems. 2013. V. 3. № 3. P. 156–164. 
https://doi.org/10.1134/S2079096113030037

32. Golub V.B., Bondareva V.V., Shitikov V.K. et al. Addi-
tional data on the dynamic of soil salinization and veg-
etation in the Volga river delta // Arid Ecosystems.
2015. № 3. 2015. P. 154–160. 
https://doi.org/10.1134/S2079096115030051

33. Golub V.B., Chuvashov A.V., Bondareva V.V., Nikolaic-
huk L.F. Plant communities of the lower reaches of the
Volga river on soils with strongly seasonal dynamics of sa-
linization // Arid Ecosystems. 2017. V. 7. № 1. P. 23–30. 
https://doi.org/10.1134/S207909611701005X



ЭКОЛОГИЯ, 2021, № 1, с. 31–39

31

ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ ДЕТЕРМИНАНТЫ АДАПТИВНЫХ 
СТРАТЕГИЙ ГАЛОФИТОВ

© 2021 г.   О. А. Розенцветa, В. Н. Нестеровa, *, А. А. Кособрюховb,
Е. С. Богдановаa, Г. С. Розенбергa

aСамарский федеральный исследовательский центр РАН, Институт экологии Волжского бассейна РАН,
Россия 445003 Тольятти, ул. Комзина, 10

bИнститут фундаментальных проблем биологии РАН, ФИЦ ПНЦБИ РАН,
Россия 142290 Пущино, ул. Институтская, 2

*e-mail: nesvik1@mail.ru
Поступила в редакцию 20.02.2020 г.

После доработки 15.05.2020 г.
Принята к публикации 25.05.2020 г.

Исследована взаимосвязь физиолого-биохимических характеристик разных экологических групп
галофитов и их адаптивных стратегий (отношение к засолению почвы, тип фотосинтеза, жизненная
форма). Установлено, что ключевыми параметрами, определяющими формирование различных
стратегий адаптации галофитов, являются скорость СО2 газообмена, содержание хлорофиллов а + b,
проницаемость клеточных мембран. В то же время разные стратегии адаптации галофитов суще-
ственно различаются по характеру и диапазону изменений физиолого-биохимических признаков,
что свидетельствует о разном проявлении механизмов адаптации и более глубокой экологической
дифференциации отдельных видов и групп галофитов.
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Понятия “типы поведения”, “типы стратегий
жизни” характеризуют взаимоотношения орга-
низма и среды. Применительно к растениям под
стратегией вида Т.А. Работновым [1] было пред-
ложено понимать “совокупность приспособле-
ний, обеспечивающих виду возможность обитать
совместно с другими организмами и занимать
определенное место в соответствующем биогео-
ценозе”. Позже появились понятия “эколого-це-
нотические стратегии” и “функциональный тип
растения”, отражающие как аутэкологические
особенности вида (популяции), так и его положе-
ние в сообществе [2, 3]. Виды, сходно реагирую-
щие на действие какого-либо ведущего фактора
среды, объединяют в экологические группы [4].
Так, растения, приспособившиеся к жизни на за-
соленных почвах, называют галофитами. Глав-
ным преимуществом галофитов по сравнению с
гликофитами является более эффективное про-
тивостояние негативному действию солей. Гало-
фиты способны регулировать поглощение или
выделение ионов Na+ и Cl–, усиливая их внутри-
клеточное депонирование или направляя в опре-
деленные части побега (например, клетки серд-
цевины или старые листья), секретировать соли

на поверхность листьев или не допускать их про-
никновение в метаболически активные части [5].
Следовательно, приспособление галофитов к за-
солению достигается различными типами пове-
дения или разными стратегиями [6].

Механизмы, с помощью которых реализуются
эти стратегии, у разных групп галофитов различ-
ны. У гликогалофитов защита от действия солей
связана с низкой проницаемостью мембран в
клетках корня. Соленакапливающие (эугалофи-
ты) и солевыделяющие (криногалофиты) виды
способны защищать метаболически активные
компартменты клетки путем удаления ионов Na+

и Cl– из цитозоля в апопласт, компартментацией
в вакуоли с помощью мембранных ионных насо-
сов или выделением соли на поверхность листьев
с помощью специальных выделительных систем.
У эугалофитов осморегуляторную роль выполня-
ют ионы Na+, а у крино- и гликогалофитов такие
низкомолекулярные осмолиты , как пролин, бе-
таин, сахара и др. [7]. В эугалофитах менее интен-
сивно происходят процессы перекисного окисле-
ния липидов (ПОЛ) по сравнению с гликогало-
фитами [8].

УДК 581.524:581.17
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Однако галофиты различаются не только по-
ведением по отношению к фактору засоления
почвы. Как среди эугалофитов есть представите-
ли разных типов жизненных форм – однолетние
травы (Salicornia perennans), полукустарнички
(Halocnemum strobilaceum), так и среди крино- и
гликогалофитов есть травянистые (Limonium gme-
linii, Artemisia dracunculus) и древесные жизнен-
ные формы (Tamarix ramosissima). Кроме того,
среди галофитов нередки виды, реализующие
разные стратегии фотосинтетического метабо-
лизма СО2 , – это С3- (Suaeda salsa) и С4- (Suaeda
acuminata) виды, что показывает, с одной сторо-
ны, морфологическую и физиологическую неод-
нородность видов солеустойчивых растений, а с
другой – их общую экологическую специализа-
цию, связанную с жизнедеятельностью на почвах
с разным уровнем засоления. Во многих случаях
С4-синдром рассматривается как возникший в
результате адаптации растений к засолению в
аридных условиях и как механизм приспособле-
ния [9]. Таким образом, экологическая и феноти-
пическая полиморфность галофитов отражает
разнообразие механизмов адаптации к специфи-
ческим почвенно-климатическим условиям и
определяет их экологические стратегии [5].

Согласно современным представлениям, су-
ществует ряд ключевых функциональных при-
знаков, характеризующих видовые особенности
растений и их способность реагировать на изме-
нения окружающей среды, особенно при измене-
нии климата, атмосферной химии, режима земле-
пользования и прочих нарушениях [10, 11]. Эти
признаки характеризуют как анатомо-морфоло-
гические особенности растений, так и функцио-
нальные. Основные физиологические процессы,
связанные с фотосинтезом, ростовыми процесса-
ми, метаболической активностью и окислитель-
но-восстановительным гомеостазом, могут быть
охарактеризованы такими показателями, как со-
держание сухого вещества, интенсивность фото-
синтеза и процессов ПОЛ, состояние устьичного
аппарата и клеточных мембран. Физиологиче-
ские процессы зависят от количества фотосинте-
тических пигментов, белков, липидов и других
клеточных компонентов [12].

Известно, что для каждого типа стратегии ха-
рактерен свой комплекс (синдром) адаптивных
признаков [13–15]. В наших предыдущих иссле-
дованиях на примере растений, произрастающих
на территориях, прилегающих к ряду соленых
озер северной части Прикаспийской низменно-
сти, установлена взаимосвязь физиологических и
биохимических параметров и стратегии приспо-
собления к условиям засоления без учета жизнен-
ных форм и путей фотосинтеза [16–18]. В настоя-
щей работе мы выдвигаем гипотезу, что разные
стратегии адаптации галофитов как по отноше-

нию к засолению, так и к типу фотосинтеза и
жизненной форме могут существенно различать-
ся по характеру и диапазону изменений физиолого-
биохимических признаков. Выявление приоритет-
ных признаков и их комбинаций, характерных для
каждого вида адаптивной стратегии, позволяет вы-
делять функциональные группы растений и про-
гнозировать их реакцию на глобальные и локаль-
ные изменения окружающей среды [11].

Цель работы – выявить физиолого-биохимиче-
ские детерминанты адаптивных стратегий галофи-
тов, различающихся по отношению к засолению
почвы, типу фотосинтеза, жизненной форме.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектами исследования были представители
галофитной флоры района Приэльтонья (коор-
динаты 49°07′ с. ш., 46°50′ в. д.). В соответствии с
климатическими условиями растения в данном
регионе, кроме засоления, испытывают действие
высокой инсоляции и температуры [16–18].

Отбор проб. В период 2012–2015 гг. раститель-
ный материал отбирали на площадках размером
20 × 20 м в середине дня в последней декаде июня.
Для биохимических анализов использовали за-
кончившие рост листья среднего яруса (в случае
Salicornia perennans и Halocnemum strobilaceum –
средняя часть побега) из 15–20 растений одного и
того же вида, произрастающих в пределах одного
биотопа. Из объединенной биомассы растений
для биохимических анализов составляли три не-
зависимые биологические пробы и замораживали
их в жидком азоте. Одновременно отбирали про-
бы почвы на глубине 15–20 см для определения
минерального остатка почвы в расчете на сухую
массу (сух. м.) [19].

Регистрация физиолого-биохимических призна-
ков. Скорость СО2 газообмена листьев исследова-
ли в полевых условиях, используя портативный
инфракрасный газоанализатор “LCPro+” (“ADC
BioScientific Ltd.”, Великобритания). Число
устьиц подсчитывали с помощью светового био-
логического микроскопа на средней части ли-
стьев, предварительно зафиксированных в этано-
ле. Оводненность тканей рассчитывали после вы-
сушивания сырой массы (сыр. м.) до постоянного
веса и выражали в % от сыр. м. Содержание пигмен-
тов определяли спектрофотометрически в ацетоно-
вом экстракте (90%) при λ = 662, 645 и 470 нм. Рас-
чет концентрации хлорофиллов (Хл) а, b и каро-
тиноидов (Кар) проводили в соответствии с
рекомендациями H.K. Lichtenthaler [20]. Интен-
сивность перекисного окисления липидов (ПОЛ)
в листьях растений определяли по накоплению
малонового диальдегида и его реакции с тиобар-
битуровой кислотой [8]. Липиды трижды экстра-
гировали смесью хлороформа и метанола в соот-
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ношении 1 : 2 (по объему). Суммарные липиды
(СЛ) определяли гравиметрически после удале-
ния растворителя и высушивания образцов до по-
стоянного веса. Барьерные свойства мембран
оценивали по степени выхода (утечки) электро-
литов из 6–10 высечек листьев [21]. Электропро-
водность растворов измеряли с помощью кондук-
тометра PWT (HI 98308) “HANNA Instruments”
(Германия). Размер мембранной утечки оценива-
ли как процент от суммы внутриклеточных элек-
тролитов, вышедших из клеток после удаления
внеклеточного содержимого и экстрагированных
кипячением. Количество водорастворимого бел-
ка (ВБ) определяли по методу Лоури [22].

Статистический анализ. Анализ каждого ком-
понента проводили трижды в каждой биологиче-
ской пробе. На рисунках результаты представлены в
виде средних значений параметра для группы рас-
тений, их стандартных ошибок, максимальных и
минимальных значений. Дополнительно проведе-
ны дисперсионный и дискриминантный анализы
для установления различий между вычлененными
группами растений, в которых использовали весь
массив данных (42 пробы), соответствующие
14 видам, на каждую физиолого-биохимическую
характеристику. Расчеты выполняли, используя
программы Statistica 6.0 for Windows, Microsoft
Excel 2007, Past 3 и Statgraphics Centurion XVI.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Исследовали галофиты разных таксонов и

экологических групп. Растения представляют
8 родов и 14 видов [23], разные жизненнее формы
(полукустарнички, травянистые одно- и много-

летники) [24], группы, выделенные по отноше-
нию к фактору засоления почвы (эугалофиты,
криногалофиты и гликогалофиты) [6], а также
разные пути фотосинтеза (С3- и С4-виды) [25]
(табл. 1). Большинство видов являются облигат-
ными галофитами, которые встречаются исклю-
чительно в засоленных местах обитания. Виды
рода Artemisia могут расти как в присутствии, так
и отсутствии засоления, т.е. являются факульта-
тивными галофитами [18]. Отметим, что эугало-
фиты в основной массе произрастали на наиболее
минерализованных почвах, достигающих уровня
засоления 42 мг/г сух. м. почвы, за ними следова-
ли криногалофиты (8–19 мг/г сух. м.) и гликога-
лофиты (2–10 мг/г сух. м.). Виды Climacoptera
crassa, Sedobassia sedoides и Kohia prostrata произ-
растали при засолении 1–5 мг/г сух. м. почвы (см.
табл. 1).

Все измеряемые параметры были разделены на
три группы. В первую из них были включены вза-
имосвязанные параметры – скорость СО2 газооб-
мена, количество устьиц, оводненность тканей и
проницаемость мембран. Скорость СО2 газооб-
мена у С4-видов была в среднем в 1.5 раза выше по
сравнению с С3-растениями (F = 9.3, p = 0.02)
(рис. 1а). Наибольшая фотосинтетическая актив-
ность среди С4-видов отмечена у C. crassa, а среди
С3-видов – у S. perennans (28 и 20 мкмоль СО2/(м2 с)
соответственно). У растений разных жизненных
форм достоверных различий в скорости СО2 газо-
обмена не обнаружено, в то время как разница
между облигатными эу- и криногалофитами и
факультативными гликогалофитами была дву-
кратной (F = 5.4, p = 0.04) (рис. 1б, в).

Таблица 1. Таксономическая и экофизиологическая характеристика галофитов

Примечание. ОТ – однолетняя трава, МТ – многолетник травянистый, ПК – полукустарничек; С3,4 – виды; Эу – эугалофит,
Кр – криногалофит, Гг – гликогалофит.

Таксон Жизненная 
форма Тип фотосинтеза Отношение к 

фактору засоления
Засоление почвы, 

мг/г сух. м.

Artemisia draсunculus МТ С3 Гг 2.4
A. marschalliana МТ С3 Гг 2.0
A. santonica ПК С3 Гг 10.2
Atriplex cana ПК С3 Кр 19.1
Halimione verrucifera ПК С3 Кр 7.9
Climacoptera crassа ОТ С4 Эу 5.0
Kochia prostrata ОТ С4 Гг 1.4
Sedobassia sedoides ОТ С4 Эу 2.0
Halocnemum strobilaceum ПК С3 Эу 42.0
Salicornia perennans ОТ С3 Эу 32.0
Suaeda eltonica ОТ С4 Эу 14.5
S. linifolia ОТ С3 Эу 26.5
S. salsa ОТ С3 Эу 20.0
Limonium gmelinii МТ С3 Кр 16.0
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По числу устьиц на единицу площади листа
выявлены отчетливые различия между С4- и
С3-видами. Так, листья С4-видов, имеющие диф-
ференцированную хлоренхиму на клетки мезо-
филла и обкладки, содержат вдвое меньшую плот-
ность устьиц по сравнению с С3-видами (F = 6.2, p =
= 0.03) (рис. 1г). Считается, что С4-растения бо-
лее устойчивы к стрессу [26], прежде всего благо-
даря наличию СО2-концентрирующего механиз-
ма, который значительно снижает негативный
эффект устьичного лимитирования фотосинтеза.
Это отразилось на меньшем количестве устьиц у
растений с С4-типом фотосинтеза. В одно- и мно-
голетних травах обнаружено одинаковое число
устьиц, но меньшее в сравнении с полукустарнич-
ками. В среднем у факультативных галофитов отме-
чено самое низкое число устьиц – 4400 шт/см2 ли-
ста, в сравнении с облигатными эу- и криногало-
фитами – 5700 и 8600 соответственно (рис. 1е).

Содержание воды в листьях всех исследован-
ных растений варьировало от 62 до 91% от сыр. м.
Растения, реализующие разный тип фотосинте-
тического метаболизма, не различались по дан-
ному показателю (рис. 1ж). В листьях однолетних
трав содержание воды было на 15% выше по срав-
нению с многолетниками и полукустарниками
(F = 21.5, p = 0.01) (рис. 1з). Для эугалофитов в це-
лом было характерно более высокое содержание
воды в растительных тканях по сравнению с гли-
ко- и криногалофитами (F = 10.6, p = 0.01): в груп-
пе эугалофитов содержание воды в среднем со-
ставило 88% от сыр. м., в группе криногалофитов
и гликогалофитов – 79 и 73% соответственно
(рис. 1и).

Важным фактором в адаптации галофитов к
засолению среды является состояние систем мем-
бранного переноса веществ. Характеристикой,
показывающей пропускную способность мем-
бран для ионов и молекул, является их проницае-
мость. У С4-растений утечка электролитов – по-
казатель проницаемости мембран, составляла в
среднем 14% от общего выхода, что вдвое выше,
чем у С3-растений (F = 10.4, p = 0.01) (рис. 1к).
Мембраны однолетников обладают большей про-
ницаемостью по сравнению с многолетними тра-
вами и полукустарничками, а мембраны эугало-
фитов – по сравнению с крино- и гликогалофита-
ми (рис. 1л, м).

Во вторую группу измеряемых параметров во-
шли фотосинтетические пигменты – Хл и Кар,
ответственные за поглощение света и фотохими-
ческие реакции, осуществляемые в хлоропластах
[27, 28]. Массовая доля Хл в исследованных видах
галофитов варьировала от 3 до 7 мг/г сух. м. Для
С4-растений характерно более низкое содержа-
ние зеленых пигментов (на ~20%) по сравнению с
С3-растениями (рис. 2а). Большее количество Хл

в ранжировании растений по типу жизненной
формы содержали многолетние травы (рис. 2б).
Для С4-видов отмечена большая доля Хл а по
сравнению с С3-видами. Отношение Хл а/b для
многолетних трав в среднем составило величину
2.1, тогда как для однолетних трав и полукустар-
ников – 2.5 (рис. 2г, д). Однако для растений, раз-
личающихся по стратегии соленакопления, в от-
ношении показателя Хл а/b существенных отли-
чий не обнаружено (рис. 2е). В свою очередь по
содержанию другого типа пигментов – Кар, вы-
полняющих как светособирающую, так и светоза-
щитную функции, выявлены различия у растений
разных жизненных форм и соленакопления:
большее их количество обнаружено у многолет-
них трав и гликогалофитов (рис. 2з, и). Отноше-
ние Хл/Кар было показательным при разделении
растений по стратегии соленакопления: у эу- и
криногалофитов (облигатные галофиты) оно бы-
ло на 40% выше, чем у гликогалофитов (факуль-
тативные галофиты) (F = 6.8, p = 0.02) (рис. 2м).

Параметры третьей группы характеризуют
уровень стресса и наличие структурных блоков
клеточных мембран. Накопление продуктов ПОЛ
является одной из первых реакций растений на
неблагоприятные воздействия. Группы гликога-
лофитов и многолетних трав обладали самым вы-
соким уровнем процессов ПОЛ (рис. 3б, в). В этих
же группах растений обнаружена наибольшая
концентрация липидов (рис. 3д, е). Растения,
осуществляющие разный тип фотосинтеза, прак-
тически не различались по накоплению продук-
тов ПОЛ и сумме липидов (рис. 3а, г), однако С4-
растения содержали в 2.5 раза больше ВБ по срав-
нению с С3-растениями (F = 5.5, p = 0.04) (рис. 3ж).
Двукратное превышение содержания ВБ было от-
мечено у факультативных гликогалофитов над
облигатными эугалофитами (F = 5.3, p = 0.05)
(рис. 3и). Все три типа измеряемых параметров,
представленных на рис. 3, физиологически взаи-
мосвязаны: физиологической функцией ПОЛ яв-
ляется регуляция распада и обновления липидов,
ответственных за проницаемость мембран [29, 30];
ВБ содержат компоненты, защищающие клетки,
включая мембраны, от окислительного стресса
[31]. Особенно четко эта взаимосвязь прослежи-
вается в стратегии галофитов по отношению к со-
ли. Например, у гликогалофитов в сравнении с
эу- и криногалофитами выявлено наибольшее со-
держание липидов, но при этом отмечен и более
высокий уровень ПОЛ и ВБ (рис. 3в, е, и).

Таким образом, разные стратегии адаптации
галофитов как по отношению к засолению, так и
типу фотосинтеза и жизненной форме основыва-
ются на количественных вариациях физиолого-
биохимических признаков, что свидетельствует о
разном проявлении механизмов адаптации.
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Для выявления основных физиолого-биохи-
мических детерминант, вносящих наибольший
вклад в формирование адаптационных стратегий

галофитов, был проведен дискриминантный ана-
лиз. Распределение 42 проб, соответствующих 3
параллелям 14 видов галофитов, в пространстве

Рис. 1. Средние значения скорости СО2 газообмена (а–в), числа устьиц (г–е), оводненности тканей (ж–и), мембран-
ной проницаемости (к–м) галофитов в зависимости от типа адаптивной стратегии. Здесь и на рис. 2, 3: 1 – среднее
значение параметра, 2 – стандартная ошибка, 3 – минимальное и максимальное значения параметра; здесь и на рис. 2–4:
Эу – эугалофиты, Кр – криногалофиты, Гг – гликогалофиты; ОТ – однолетняя трава, МТ – многолетник травяни-
стый, ПК – полукустарничек; С3-, С4 – виды.

Тип фотосинтеза Жизненная форма Отношение к засолению

Скорость газообмена, мкмоль CO2/(м2 с)

Число устьиц, шт/см2 листа

Оводненность, % от сыр. м.

Проницаемость мембран, % от выхода электролитов

C3 C4
0

10

20

30
(б)(а)

ОТ МТ ПК
0

10

20

30
(в)

Эу Кр Гг
0

10

20

301
±2

3

C3 C4
0

2000

6000

10000

14000

2000

6000

10000

14000

2000

6000

10000

14000
(д)(г)

ОТ МТ ПК
0

(е)

Эу Кр Гг
0

C3 C4
60

70

80

90

70

80

90

70

80

90
(з)(ж)

ОТ МТ ПК
60

(и)

Эу Кр Гг
60

C3 C4
0

10

20

10

20

10

20
(л)(к)

ОТ МТ ПК
0

(м)

Эу Кр Гг
0
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1-й и 2-й дискриминантных функций показало,
что наибольшую роль в ранжировании галофитов
по типу адаптивных стратегий играет первая дис-
криминантная функция (p = 0.01–0.04) (рис. 4).
Принадлежность видов к своей выделенной груп-
пе по количеству верных отнесений составила
83–100%. Далее на основе стандартизированных

коэффициентов дискриминантной функции 1
были выявлены наиболее весомые вклады от-
дельных физиолого-биохимических признаков в
дискриминацию. Так, различия между группами
растений, выделенных по отношению к фактору
засоления почвы, обуславливаются в первую оче-
редь скоростью СО2 газообмена (сила влияния

Рис. 2. Средние значения содержания Хл а + b (а–в), отношения Хл а/b (г–е), содержания Кар (ж–и), отношения
Хл/Кар (к–м) галофитов в зависимости от типа адаптивной стратегии.

Хл (a + b), мг/г сух. м.

Хл a/b

Кар, мг/г сух. м.

Хл/Кар

C3 C4
2.5

3.5

4.5

5.5

6.5

7.5

3.5

4.5

5.5

6.5

7.5

3.5

4.5

5.5

6.5

7.5

ОТ МТ ПК
2.5

Эу Кр Гг
2.5

1
±2

3

C3 C4
1.0

ОТ МТ ПК
1.0

Эу Кр Гг
1.0

1.4

1.8

2.2

2.6

3.0

3.4

1.4

1.8

2.2

2.6

3.0

3.4

1.4

1.8

2.2

2.6

3.0

3.4

C3 C4
0.2

ОТ МТ ПК
0.2

Эу Кр Гг
0.2

0.6

1.0

1.4

0.6

1.0

1.4

0.6

1.0

1.4

C3 C4
3

5

7

9

5

7

9

5

7

9

Тип фотосинтеза

(а)

(г)

(ж)

(к)

ОТ
Жизненная форма

(б)

(д)

(з)

(л)

МТ ПК
3

Эу
Отношение к засолению

(в)

(е)

(и)

(м)

Кр Гг
3
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переменной – 17% от суммы) и содержанием ВБ
(11% от суммы). Влияние других отдельно взятых
переменных, отражающих физиолого-биохими-
ческие свойства растений, оказалось менее зна-
чимым. Меньшая скорость СО2 газообмена ха-
рактерна для облигатных галофитов, занимаю-
щих наиболее минерализованные почвы. Их
низкая фотосинтетическая активность отражает-
ся на метаболической активности, о чем свиде-
тельствует меньшее количество липидов, пони-
женное содержание Хл а [32]. Пул ВБ у растений,
как правило, состоит из компонентов, защищаю-
щих клетки от свободных радикалов и процессов
ПОЛ, что особенно четко проявляется у гликога-
лофитов – их уровень ПОЛ, как и содержание ВБ,
в среднем был выше, чем у эу- и криногалофитов.

Ранжирование видов в зависимости от жиз-
ненной формы в наибольшей степени связано с
содержанием суммы зеленых пигментов. Для
многолетних трав характерно более высокое со-
держание Хл а + b по сравнению с другими жиз-
ненными формами. Сила влияния данной пере-
менной составляет 18% от суммы. В этом отноше-
нии галофиты Приэльтонья не отличались от
растений других ботанико-географических реги-
онов. В частности показано, что в растениях При-
полярного Урала концентрация фотосинтетиче-
ских пигментов была выше у травянистых расте-
ний, чем у представителей древесной формы
жизни [27].

Градация видов по типу фотосинтеза в боль-
шей степени обуславливается проницаемостью
мембран (16% от суммы) и соотношением разных
форм зеленых пигментов – Хл а/b (16% от сум-

Рис. 3. Средние значения содержания малонового диальдегида (а–в), суммарных липидов (г–е) и водорастворимых
белков (ж–и) галофитов в зависимости от типа адаптивной стратегии.
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мы). Состояние клеточных мембран, прежде все-
го их проницаемость, характеризует процессы,
связанные с переносом веществ через мембраны.
Этот параметр оказался существенным в разделе-
нии групп галофитов во всех типах экологических
стратегий, но только для растений, разделенных
по типу фотосинтеза, он оказался определяю-
щим. Мембраны листьев С4-растений более про-

ницаемы по сравнению с С3-растениями. Можно
предположить, что, несмотря на высокую скоро-
стью газообмена С4-видов, при проникновении
их на территории с более высоким уровнем мине-
рализации интенсивность фотосинтеза может
снизиться, а повреждение клеточных структур
будет нарастать. Все это может отрицательно от-
разиться на конкурентном преимуществе расте-
ний с С4-типом фотосинтеза на засоленных тер-
риториях. Кроме того, растения этого типа адап-
тивной стратегии отличались по соотношениям
разных форм пигментов, особенно по отноше-
нию Хл а/b, что, очевидно, связано с разной архи-
тектоникой листа и структурой тилакоидной си-
стемы [33].

Таким образом, ключевыми физиолого-био-
химическими признаками формирования раз-
личных стратегий адаптации галофитов являются
скорость СО2 газообмена, содержание суммы
Хл а + b и проницаемость клеточных мембран. В
то же время различный вклад отдельных перемен-
ных в общий адаптационный комплекс свиде-
тельствует о более глубокой физиологической ос-
нове экологической дифференциации отдельных
видов и групп галофитов. Однако именно выяв-
ленные ключевые характеристики определяют
формирование типа соленакопления, жизненных
форм, пути фотосинтеза у растений галофитов.
Разнообразие стратегий дает возможность расте-
ниям использовать разные механизмы приспо-
собления к засушливому климату и различным
уровням засоления почвы, что в свою очередь от-
ражается на составе и структуре сообществ.

Авторы декларируют отсутствие конфликта
интересов.
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Проанализирована многолетняя динамика таксономического состава зоопланктона нижнего тече-
ния р. Северная Двина и оценено влияние некоторых гидрохимических факторов на его числен-
ность. Установлено, что видовой перечень зоопланктона за полувековой период включает 141 вид:
в 1965 г. общий список состоял из 98 таксонов, в 2012–2019 гг. – из 104. Приведены результаты ана-
лиза пространственно-временного распределения численности зоопланктона и его таксономиче-
ских групп. Выявлены значительное увеличение численности организмов за счет веслоногих рако-
образных и перестройка таксономической структуры зоопланктона на нижних участках обследо-
ванной акватории. В 2019 г. впервые за весь период исследований отмечены изменения в
структурообразующем комплексе зоопланктона. Установлено, что видовое разнообразие имеет вы-
сокие значения в условиях “очень загрязненных” и “грязных” вод, что свидетельствует о сложной
структуре сообществ зоопланктона. Основным фактором, влияющим на горизонтальное распреде-
ление численности зоопланктона, является содержание растворенного в воде кислорода.

Ключевые слова: зоопланктон, таксономический состав, видовое разнообразие, численность, мно-
голетняя динамика, Северная Двина
DOI: 10.31857/S0367059721010042

Изучение водных объектов Арктической зоны
Российской Федерации – одно из приоритетных
направлений государственной политики в Аркти-
ке. Этот регион сильно подвержен изменениям
климата, отличается низкой устойчивостью при-
родной среды к антропогенным воздействиям,
замедленным восстановлением нарушенных эко-
систем и ландшафтов. Поэтому актуален эколо-
гический мониторинг состояния и изменений во
времени арктических пресноводных экосистем
[1, 2].

Важный компонент водных экосистем, участ-
вующий в трансформации органики, формирова-
нии потоков веществ и энергии, – зоопланктон.
Организмы-фильтраторы участвуют в естествен-
ном самоочищении водоемов, что важно при по-
вышенных антропогенных нагрузках. Параметры
видового богатства, разнообразия, размерно-
массовой структуры и доминирования зоопланк-
тона – чувствительные индикаторы антропоген-
ного изменения условий [3].

Среди основных арктических устьев рек Рос-
сии необходимо выделить интенсивно освоенное

в промышленном и транспортном аспектах устье
р. Северная Двина, являющееся сложным гидро-
химическим объектом, находящимся под влия-
нием морских вод Белого моря и пресных вод ре-
ки [4].

Начало изучения зоопланктона водных объек-
тов Архангельской области относится к концу
XIX–началу XX вв. [5]. Дальнейшие исследова-
ния зоопланктона нижнего течения р. Северная
Двина проводились Отделом гидрологии и вод-
ного хозяйства Карельского филиала АН СССР в
1965–1966 гг. и входили в программу комплекс-
ных работ, задачами которой являлось изучение
влияния промышленных стоков предприятий
целлюлозно-бумажной промышленности на зоо-
планктон [6]. В конце XX–первом десятилетии
XXI вв. планомерные гидробиологические на-
блюдения велись ФГБУ “Северное УГМС” на ак-
ватории всего Северодвинского бассейна [7] и
были опубликованы результаты изучения техно-
генного влияния крупных предприятий на струк-
туру планктонной фауны в низовьях р. Северная
Двина [4, 8, 9]. Последние данные по зоопланкто-
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ну нижнего течения Северной Двины относятся к
2013–2014 гг. [10].

В представленных обзорах есть несоответствия
в определениях видовой принадлежности зоо-
планктона. Например, представители рода Bos-
mina отмечены под 15 видовыми названиями в
1965 г. и под 5 в 2013–2014 гг., хотя по данным,
полученным в ходе молекулярно-генетических
исследований, установлено только 2 вида этого
рода, обитающих в водах России. За прошедший
период изменилось систематическое положение
н некоторых видов коловраток, ветвистоусых и
веслоногих ракообразных [11].

Устьевые области рек являются продуктивны-
ми, экологически и социально значимыми эко-
системами, поддерживающими разнообразные
формы жизни, но высокий уровень влияния вза-
имодействующих стрессовых факторов привел к
тому, что показатели вымирания пресноводных
организмов намного выше, чем у наземных видов
[12, 13]. В значительной степени мало изучены
[13] воздействия факторов среды и механизмы
формирования структуры зоопланктона в речных
экосистемах. Учитывая, что понимание про-
странственно-временных изменений функцио-
нальных признаков важно для выяснения фунда-
ментальных экологических процессов, определя-
ющих разнообразие видов, структуру сообщества
и функционирование экосистем [14], выявление
и описание особенностей структурных характе-
ристик улучшат понимание экологической роли
зоопланктона в экотонной водной системе, а
большой объем накопленной информации о со-
ставе зоопланктона нижнего течения р. Северная
Двина за значительный временной промежуток
позволит перейти к анализу многолетней дина-
мики его состава, что может позволить оценить
климатогенные и антропогенные тренды.

Цель настоящей работы – анализ многолетней
динамики состава, структуры, биоразнообразия,
горизонтального распределения зоопланктона
нижнего течения р. Северная Двина и оценка ро-
ли факторов среды (температура воды, кислот-
ность, содержание растворенного кислорода),
определяющих его численность в локальном мас-
штабе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Многолетняя динамика качественного и количе-
ственного состава зоопланктона. Для анализа дина-
мики составов зоопланктона нами использованы
опубликованные данные, относящиеся к летним
периодам 1965 г. [6], 1985 г. (сведения ограничива-
ются значениями численности и индекса видового
разнообразия Шеннона) [8], вегетационным пери-
одам 2012–2014 гг. [7, 10, 15, 16], а также материа-
лы, собранные с июня по октябрь 2018–2019 гг. в

рамках программы ФГБУ “Северное УГМС” и
Госзадания на проведение фундаментальных и
прикладных исследований ФИЦКИА РАН в
нижнем течении р. Северная Двина.

Отбор проб в 2012–2014 и 2018–2019 гг. прово-
дили на сети пунктов наблюдений, установлен-
ных согласно РД 52.24.309-2016 “Организация и
проведение режимных наблюдений за состоянием
и загрязнением поверхностных вод суши”: № 1 – в
черте с. Усть-Пинега (левый и правый берег, се-
редина реки); № 2 – 1 км выше устья р. Пинега
(середина реки); № 3 – в черте г. Новодвинск (ле-
вый и правый берег); № 4 – в черте г. Архангельск
у ж/д моста (левый и правый берег); № 5 – в про-
токе Кузнечиха (левый и правый берег); № 6 – в
рукаве Корабельный (середина реки); № 7 – в
протоке Маймакса (левый и правый берег); № 8 –
в рукаве Никольский, с. Рикасиха (середина ре-
ки) (рис. 1). Всего за период исследований на на-
блюдательных пунктах водотока с поверхностно-
го горизонта в соответствии с общепринятыми в
гидробиологии методиками [17] отобрано и про-
анализировано 307 зоопланктонных проб, в том
числе в 2012 г. – 60 проб, 2013 г. – 60, 2014 г. – 53,
2018 г. – 70, 2019 г. – 64. Видовую принадлеж-
ность организмов устанавливали при помощи со-
ответствующих определителей зоопланктона [11].

Сообщества зоопланктона характеризовали
по видовому составу, количеству видов, чис-
ленности (N), соотношению таксономических
групп (NRotifera/NCladocera/NCopepoda). Доминантные
виды в сообществах выделяли по относительной
численности при нижнем уровне доминирования не
менее 10%. Для анализа видового разнообразия со-
обществ зоопланктона применяли индекс разно-
образия Шеннона (HN) [17], рассчитанный по
средней численности для каждого года исследо-
ваний (2012–2014 и 2018–2019 гг.).

Факторы, определяющие современную числен-
ность зоопланктона экотонной водной системы Се-
верной Двины. Комплексность исследований в
2018 г. обеспечивалась одновременностью прове-
дения измерений температуры, определения кис-
лотности и содержания растворенного кислорода
в воде на каждом пункте наблюдений. Анализ
проб воды выполняли в лаборатории ФГБУ “Се-
верное УГМС” по аттестованным методикам:
РД 52.24.496-2018 “Методика измерений темпе-
ратуры, прозрачности и определения запаха во-
ды”; РД 52.24.495-2017 “Водородный показатель
вод. Методика измерений потенциометрическим
методом”; РД 52.24.419-2019 “Массовая концентра-
ция растворенного кислорода в водах. Методика вы-
полнения измерений йодометрическим методом”.

Статистическую обработку результатов (сред-
няя арифметическая, ошибка средней арифмети-
ческой, медиана) и корреляционный анализ меж-
ду показателями среды и численностью зоо-
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Рис. 1. Карта-схема нижнего течения р. Северная Двина и станции отбора гидробиологических проб.
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Условные обозначения:
Станция отбора пробы

планктона и его отдельных групп выполняли в
программном продукте по обработке аналитиче-
ской информации SPSS Statistics. Для расчета ко-
эффициента корреляции Пирсона использован
массив гидробиологических и гидролого-гидрохи-
мических данных за 2018 г. (70 сопряженных проб).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Многолетняя динамика качественного 
и количественного состава зоопланктона

Зоопланктон нижнего течения р. Северная
Двина представлен тремя крупными таксономи-
ческими группами микро- и мезозоопланктона –
Rotifera, Cladocera, Copepoda. За весь период иссле-
дований идентифицирован 141 вид, среди которых
41.1% видов относятся к надотряду Cladocera
(табл. 1). Анализ полученных данных показал,
что за период с 1965 г. по настоящее время состав
зоопланктонной фауны обследованной аквато-
рии претерпел существенные изменения, вероят-
но, обусловленные ростом антропогенной на-
грузки на экосистему и уровня загрязнения вод-
ной среды [7, 15, 16, 18].

В ходе климатических и антропогенных изме-
нений [19], происходивших с лотической систе-
мой в течение более 45 лет, в составе зоопланкто-
на отмечено 5 новых для фауны видов Rotifera, 9 –
Cladocera и 6 – Copepoda, не указанных в сводке
1965 г. В то же время в период с 2012 г. по 2019 г.
по сравнению с 1965 г. в пробах перестали встре-
чаться 11.3% видов коловраток. Все новые для фа-
уны виды Rotifera имеют всесветное распростра-
нение. При этом особое внимание заслуживает

Brachionus quadridentatus, являющийся показате-
лем β-мезосапробных условий и способный к
жизни в условиях пресных, солоноватоводных и
морских вод, т.е. толерантным к значительным
колебаниям солености.

Среди Cladocera зафиксированы виды с не-
установленной сапробной валентностью: 2 хо-
лодноводных вида с ограниченным северным
ареалом – Bythotrephes cederstroemii и Eurycercus
(Teretifrons) glacialis, а также обитатель торфяных
болот Ophryoxus gracilis. Все остальные виды име-
ют голарктическое распространение, среди кото-
рых отмечены как олигосапробы, так и β-мезоса-
пробы.

Наиболее постоянной в многолетнем аспекте
группой по представленности видов в общем
списке являлись Copepoda. Это объясняется как
трофическими особенностями организмов и их
связями со средой, поскольку основу группы вес-
лоногих составляют ракообразные, добывающие
пищу в толще воды путем ее захвата, дополняя
процесс активным поиском подвижной добычи
[11], так и способностью Copepoda уходить от на-
падения хищников, что связано с их высокой
двигательной активностью [20].

Начиная с 2012 г., количество видов, отмечен-
ных в нижнем течении р. Северная Двина, варьи-
ровало от 42 до 66 в 2019 г., при этом наибольшего
развития во все годы достигали ветвистоусые ра-
кообразные. Обычно при росте уровня загрязне-
ния индекс видового разнообразия снижается и
имеет низкие значения [21, 22]. По комплексным
оценкам ФГБУ “Северное УГМС”, воды нижне-
го течения реки соответствуют III (разряд “б”) и
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Таблица 1. Таксономический состав зоопланктона в нижнем течении р. Северная Двина

Виды
Годы исследований

1965* 2012** 2013** 2014** 2018 2019

Rotifera
Asplanchna priodonta Gosse, 1850 + + + + + +
A. herricki Guerne, 1888 + + + + +
Asplanchna sp. + + + +
Brachionus angularis Gosse, 1851 +
Br. calyciflorus calyciflorus Pallas, 1776 + + + + +
Br. diversicornis (Daday, 1883) +
Br. quadridentatus Hermann, 1783 +
Brachionus sp. + +
Cephalodella sp. +
Conochilus unicornis Rousselet, 1892 + +
Euchlanis dilatata Ehrenberg, 1832 + + + +
Euchlanis sp. + +
Filinia longiseta (Ehrenberg, 1834) + +
Kellicottia longispina (Kellicott, 1879) + + +
Keratella cochlearis (Gosse, 1851) + + + + +
K. cruciformis (Thompson, 1892) +
K. quadrata (O.F. Müller, 1786) + + + +
Lecane cornuta (Müller, 1786) +
L. luna (Müller, 1776) +
Lecane sp. + +
Lepadella ovalis (Müller, 1786) +
Mytilina sp. +
Notholca acuminata (Ehrenberg, 1832) + +
Notholca sp. +
Ploesoma hudsoni (Imhof, 1891) + +
Ploesoma truncatum (Levander, 1894) +
Ploesoma sp. + + +
Polyarthra dolichoptera Idelson, 1925 +
P. luminosa Kutikova, 1962 +
P. vulgaris Carlin, 1943 + +
Polyarthra sp. + + +
Synchaeta baltica Ehrenberg, 1834 +
S. grandis Zacharias, 1893 +
S. stylata Wierzejski, 1893 +
Synchaeta sp. + + +
Testudinella sp. +
Trichocerca cylindrica (Imhof, 1891) +
Tr. porcellus (Gosse, 1851) +
Tr. pusilla (Jennings, 1903) +
Trichocerca sp. + + + +
Trichotria curta (Skorikov, 1914) +
Tr. pocillum (Müller, 1766) +

Cladocera
Acroperus harpae (Baird, 1834) + + + +
Alona affinis (Leydig, 1860) + + + + +
A. costata G.O. Sars, 1862 +
A. guttata G.O. Sars, 1862 + +
A. quadrangularis (O.F. Müller, 1776) + + + + + +
Alona sp. + + +
Alonella exigua (Lilljeborg, 1853) +
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Al. nana (Baird, 1843) + +
Alonopsis elongatus G.O. Sars, 1862 + +
Bythotrephes cederstroemii Schoedler, 1877 +
Bosmina (Eubosmina) coregoni Baird, 1857 + + + + + +
B. (Bosmina) longirostris (O.F. Müller,1785) + + + + + +
Bosmina sp. + + + + + +
Bosminopsis sp. +
Camptocercus fennicus Stenroos, 1898 +
Ceriodaphnia dubia Richard, 1894 + + + + +
C. quadrangula (O.F. Müller, 1785) + + + + +
C. pulchella G.O. Sars, 1862 +
Ceriodaphnia sp. + + +
Chydorus sphaericus (O.F. Müller, 1785) + + + + + +
Ch. ovalis Kurz, 1875 + + +
Chydorus sp. +
Coronatella rectangula (G.O. Sars, 1862) + + +
Daphnia (Daphnia) cucullata G.O. Sars, 1862 + + + + + +
D. (D.) cristata G.O. Sars, 1862 + + + + +
D. (D.) hyalina Leydig, 1860 +
D. (D.) longiremis G.O. Sars, 1862 + +
D. (D.) longispina (O.F. Müller, 1776) + +
D. (D.) pulex Leydig, 1860 +
Daphnia sp. + + +
Diaphanosoma brachyurum (Liévin, 1848) + + + + +
Disparalona rostrata (Koch, 1841) + +
Disparalona sp. + +
Eurycercus (Teretifrons) glacialis Lilljeborg, 1887 + +
E. lamellatus (O.F. Müller, 1776) +
Graptoleberis testudinaria (Fischer, 1851) +
Holopedium gibberum Zaddach, 1855 +
Ilyocryptus acutifrons G.O. Sars, 1862 + + + +
Il. sordidus (Liévin, 1848) + +
Ilyocryptus sp. +
Leptodora kindtii (Focke, 1844) + + +
Leydigia leydigi (Schödler, 1863) + + +
Limnosida frontosa G.O. Sars, 1862 + + + + +
Macrothrix hirsuticornis Norman & Brady, 1867 + + + + +
M. laticornis (Jurine, 1820) + + + +
Macrothrix sp. +
Moina sp. +
Monospilus dispar G.O. Sars, 1862 + +
Ophryoxus gracilis (G.O. Sars, 1862) +
Peracantha truncata (O.F. Müller, 1785) + +
Picripleuroxus laevis (G.O. Sars, 1862) +
Pleuroxus aduncus (Jurine, 1820) +
Pl. trigonellus (O.F. Müller, 1776) +
Pl. uncinatus (Baird, 1850) + +
Polyphemus pediculus (Linnaeus, 1761) + + + + +
Scapholeberis mucronata (O.F. Müller, 1776) + + + +
Sida crystallina (O.F. Müller, 1776) + + +
Simocephalus vetulus (O.F. Müller, 1776) + +

Виды
Годы исследований

1965* 2012** 2013** 2014** 2018 2019

Таблица 1.  Продолжение
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Примечание: * – по данным З.И. Филимоновой [6]; ** – по данным М.И. Зметной и ФГБУ “Северное УГМС” [7, 10, 15, 16].

Copepoda
Acanthocyclops vernalis vernalis (Fischer, 1853) + + + +
A. venustus venustus (Norman & Scott T., 1906) +
Acanthocyclops sp. +
Calanoida sp. + + + + +
C. scutifer scutifer G.O. Sars, 1863 + + + + +
C. strenuus strenuus Fischer, 1851 + + + + + +
C. vicinus vicinus Uljanin, 1875 +
Cyclops sp. + + +
Cyclopoida sp. + + +
Diacyclops bicuspidatus (Claus, 1857) + + +
D. languidoides languidoides (Lilljeborg, 1901) +
D. nanus nanus (G.O. Sars, 1863) +
Diacyclops sp. + +
Ectinosoma sp. + +
Eudiaptomus gracilis (G.O. Sars, 1863) +
E. graciloides (Lilljeborg, 1888) + +
Eudiaptomus sp. +
Eucyclops macruroides macruroides (Lilljeborg, 1901) +
E. macrurus macrurus (G.O. Sars, 1863) +
E. serrulatus serrulatus (Fischer, 1851) + + + + +
Eucyclops sp. +
Eurytemora affinis (Poppe, 1880) + + + + + +
E. gracilis (G.O. Sars, 1898) + + + + + +
E. lacustris (Poppe, 1887) + + + + +
Eurytemora sp. + + + + +
Harpacticoida sp. + +
Harpacticus uniremis uniremis Krøyer in Gaimard, 
1842–1845?

+

Harpacticus sp. +
Heterocope appendiculata G.O. Sars, 1863 + +
Heterocope sp. +
Macrocyclops albidus albidus (Jurine, 1820) + +
Macrocyclops sp. + +
Megacyclops viridis viridis (Jurine, 1820) + + + + +
Mesocyclops leuckarti leuckarti (Claus, 1857) + + + + + +
Paracyclops affinis (G.O. Sars, 1863) + + + +
P. fimbriatus fimbriatus (Fischer, 1853) + + + + +
Paracyclops sp. + +
Platycyclops phaleratus (Koch, 1838) + + +
Thermocyclops crassus crassus (Fischer, 1853) +
Th. oithonoides (G.O. Sars, 1863) + + + + +
Rotifera: 43 33 1 4 13 19 17
Cladocera: 58 43 24 26 17 25 26
Copepoda: 40 22 17 17 17 18 23
Итого: 141 98 42 47 47 62 66

Виды
Годы исследований

1965* 2012** 2013** 2014** 2018 2019

Таблица 1.  Окончание
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IV (разряд “а”) классам качества и характеризу-
ются как “очень загрязненные” и “грязные” [18].
Индекс видового разнообразия Шеннона, рассчи-
танный по среднегодовой численности отдельно
взятого года для всей акватории, изменялся в диа-
пазоне от 2.00 в 1985 г. до 3.88 бит/экз. в 2014 г., в
2018–2019 гг. индекс составлял 3.55 и 3.67 соответ-
ственно. В целом в нижнем течении реки значения
индекса видового разнообразия были высокими,
что характеризует выравненность структуры со-
обществ и указывает на значительное видовое бо-
гатство зоопланктона.

Хаотичность динамики зоопланктона – это
его внутреннее и естественное свойство, исполь-
зуя которое можно охарактеризовать реализован-
ный адаптационный потенциал сообщества [3].
Зоопланктон экотонной водной системы Север-
ной Двины характеризовался количественным
разнообразием – численность организмов изме-
нялась в широких пределах как по профилю реки,
так и по годам исследований (табл. 2).

В многолетней динамике наиболее высокие
показатели обилия зоопланктона наблюдались в
2013–2014 гг., вероятно, вследствие благоприят-
ного комбинированного эффекта воздействия
факторов на развитие планктонных животных в
исследуемые годы [7, 16]. Структурообразующий
комплекс видов по численности за 2012–2019 гг.
был представлен 1–4 видами. Основной фон планк-
тона – копеподный, общими для всех лет исследо-
ваний являлись ракообразные рода Eurytemora, спо-
собные обитать в солоноватых водах и которые в от-
дельные годы достигали до 52.0% от суммарной
численности (см. табл. 2). В видовой структуре
2019 г. наблюдалась перестройка, выраженная в
смене супердоминантного вида и в целом таксо-
номической группы зоопланктона. Численным
ядром планктона в этот год оказался эврибионт-
ный вид, имеющий всесветное распространение
и являющийся показателем эвтрофных условий –
Bosmina (Bosmina) longirostris [23]. В настоящей ра-
боте мы не предпринимаем попыток установить
причину произошедших структурных трансфор-
маций, оставляя этот вопрос для дальнейшего
рассмотрения и анализа.

Похожий видовой состав и структурообразую-
щий комплекс описан для нижних течений рек
Сакраменто и Сан-Хоакин в Северной Америке.
Солоноватоводный компонент зоопланктона был
представлен веслоногими ракообразными рода Eu-
rytemora и коловратками рода Synchaeta. Обычными
представителями пресноводного зоопланктона бы-
ли типичные виды для рек умеренного пояса – Bos-
mina sp. и Cyclops sp. среди ракообразных, а также
роды Keratella, Polyarthra, Trichocerca, Synchaeta сре-
ди коловраток [24].

Следует отметить, что в зоопланктонной фау-
не большинства таких крупных европейских рек,

как Эльба, Дунай, Луара, Висла, Рейн, наблюдается
абсолютное преобладание коловраток [25, 26]. Счи-
тается, что представителям ротиферного ком-
плекса легче приспособиться к гидродинамиче-
ским условиям рек за счет более короткого време-
ни генерации и потому, что они в меньшей
степени выедаются рыбой.

В пространственном аспекте численность ор-
ганизмов на станции р. Северная Двина в черте
г. Новодвинск снизилась по сравнению с 1985 г.
до 1.5 (2019 г.) – 6 (2013 г.) раз, что можно объяс-
нить постоянным поступлением сточных вод, ко-
торые содержат в большом количестве токсичные
вещества, подавляющие функционирование био-
ценозов [4, 9]. На станции р. Северная Двина в
протоке Кузнечиха в 2018–2019 гг. по сравнению
с 1965 г. произошло увеличение численности зоо-
планктона до 3 раз. Одной из причин этого может
быть несоответствие сроков проведения исследо-
ваний. Кроме того, в 2000-х годах ряд крупных
предприятий (гидролизный завод и Соломбаль-
ский целлюлозно-бумажный комбинат) прекра-
тили деятельность, что снизило нагрузку на вод-
ную экосистему.

Рассматривая структуру зоопланктона в сред-
нем за весь период исследований и вклад отдель-
ных таксономических групп в формирование
численности, мы наблюдаем смену доминантных
групп, начиная со станции № 5 р. Северная Дви-
на в протоке Кузнечиха, и в целом численное пре-
обладание Copepoda. В верхних участках аквато-
рии основной вклад в развитие зоопланктона
вносили ветвистоусые ракообразные (47.3% на
станции № 4 – 60.1% на станции № 2), в более
нижних на смену им приходили веслоногие рако-
образные (до 90.3% на станции № 5), по числен-
ности многократно превосходящие суммарные
значения групп до выше упомянутой станции в
основном за счет солоноватоводных представите-
лей рода Eurytemora (табл. 3), что свидетельство-
вало о значительном их влиянии на пресновод-
ную экосистему р. Северная Двина.

Веслоногие ракообразные рода Eurytemora
формируют значительные плотности в прибреж-
ных водах по всему миру и доминируют в зоопланк-
тонных сообществах, в частности в Мексиканском
и Чесапикском заливах, в устье р. Колумбия и мно-
гих других реках Европы, занимая ключевые тро-
фические позиции [27–29]. Отмечается большой
интерес к изучению инвазивного вида Eurytemora
affinis, который выявлен и в нижнем течении
р. Северная Двина как переносчику болезней, пе-
редающихся через воду [30]. В результате секве-
нирования микробиома E. affinis были обнаруже-
ны некоторые предположительно патогенные
таксоны, включая Vibrio cholerae, Salmonella,
Shigella, Campylobacter, Corynebacterium diphtheriae,
Yersinia, Aeromonas hydrophila и Acinetobacter hau-
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soul, при их отсутствии в местах отбора образцов
Eurytemora. Благодаря приливно-отливным явле-
ниям в устьевых областях рек Eurytemora affinis
легко перемещается, при этом демонстрируя
быструю физиологическую эволюцию и измене-
ние микробиома во время инвазий из прибреж-
ных во внутренние воды, и, как следствие, состав
микробного сообщества может иметь серьезные
последствия для передачи заболеваний [30].

Факторы, определяющие современную численность 
зоопланктона экотонной водной системы 

Северной Двины

В настоящей работе впервые для нижнего те-
чения р. Северная Двина рассмотрена зависи-
мость среднегодовой численности зоопланктона
от температуры, pH и содержания растворенного
кислорода в воде (по данным 2018 г.). Для опреде-
ления влияния абиотических факторов среды на
развитие зоопланктонных организмов был про-
веден корреляционный анализ гидролого-гидро-
химических характеристик и численности зоо-
планктона в целом и отдельных его групп. Уста-
новлено, что общая среднегодовая численность
зоопланктона обратно коррелирует с содержани-

ем растворенного кислорода и выявлена слабая
прямая связь с водородным показателем и темпе-
ратурой воды (табл. 4).

Для нижнего течения р. Северная Двина выяв-
лена средняя обратная зависимость численных
характеристик Copepoda от содержания раство-
ренного кислорода и слабая прямая – от темпера-
турного режима. Подобные зависимости описа-
ны для Новосибирского водохранилища [31],
арктических озер бассейна р. Анабар [2], малой р.
Ильдь [32].

Динамика численности ветвистоусых ракооб-
разных и коловраток имела слабую прямую связь
с pH и температурой воды, обратную – с содержа-
нием растворенного кислорода. Можно предпо-
ложить, что в рассматриваемой водной системе
наличие других факторов, в числе которых пище-
вой [3, 20], также оказывает большое влияние на
развитие и распространение гидробионтов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Зоопланктон экотонной водной системы Се-

верной Двины на современном этапе состоит из
умеренного количества видов и представляет со-
бой достаточно устойчивое и выравненное сооб-

Таблица 3. Среднемноголетняя численность (N) таксономических групп зоопланктона нижнего течения р. Се-
верная Двина

Примечание: M ± m (min–max) – средняя арифметическая и ошибка средней (минимальные и максимальные значения чис-
ленности); me – медиана.

Станции NRotifera NCladocera NCopepoda NRotifera + Cladocera + Copepoda

№ 1 – в черте с. Усть-Пинега 215 332 128 675
№ 2 – 1 км выше устья р. Пинега 41 125 42 208
№ 3 – в черте г. Новодвинск 70 200 115 385
№ 4 – в черте г. Архангельск у ж/д моста 435 654 294 1383
№ 5 – протока Кузнечиха 54 339 3681 4074
№ 6 – рукав Корабельный 158 305 241 704
№ 7 – протока Маймакса 50 290 1216 1556
№ 8 – рукав Никольский, с. Рикасиха 68 184 456 708
M ± m
(min–max)

136 ± 48
(41–435)

304 ± 57
(125–654)

772 ± 436
(42–3680)

1212 ± 440
(208–4074)

me 69 298 267 706

Таблица 4. Коэффициенты корреляции численности зоопланктона и его таксономических групп с факторами
среды (2018 г.)

Группа О2 рН T, °С

NRotifera –0.34 (p < 0.01) 0.29 (p < 0.05) 0.37 (p < 0.01)
NCladocera –0.26 (p < 0.05) 0.26 (p <0 .05) 0.33 (p < 0.01)
NCopepoda –0.48 (p < 0.01) 0.21 (p > 0.05) 0.26 (p < 0.05)
NRotifera + Cladocera + Copepoda –0.56 (p < 0.01) 0.31 (p < 0.05) 0.38 (p < 0.01)
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щество. В его качественном составе за все годы
наблюдений наибольшим видовым богатством
характеризуются ветвистоусые ракообразные. В
целом зоопланктонное сообщество отличается
количественным разнообразием как по профилю
реки, так и по годам исследований. Динамика
численности его различных групп имеют свою
специфику, которая определяется режимом лоти-
ческой водной системы, экологическими условия-
ми среды обитания гидробионтов, а также приспо-
собительными особенностями самих организмов. В
структуре зоопланктона отмечена трансформация,
выраженная в смене супердоминантного вида и в
целом таксономической группы зоопланктона. По
результатам корреляционного анализа основным
фактором среди климат-зависимых переменных,
влияющим на распространение зоопланктона,
является содержание растворенного кислорода.
Полученные данные по фауне зоопланктона
нижнего течения р. Северная Двина нельзя счи-
тать исчерпывающими и необходимо дальнейшее
проведение мониторинговых исследований. При
этом дополнительного и более детального анали-
за требует в целом рассмотрение типа Rotifera и
структурных перестроек, произошедших в зоо-
планктонном сообществе в 2019 г.

Авторы выражают благодарность руководству
ФГБУ “Северное УГМС” за предоставленные
данные по гидрохимии и гидрологии исследуе-
мой акватории, без которых оценить влияние
факторов среды на зоопланктон невозможно. Ра-
бота частично выполнена в рамках государствен-
ного задания “Исследование закономерностей
формирования пресноводной ихтиофауны Евро-
пейского Северо-Востока России в условиях ме-
няющегося климата и воздействия антропоген-
ных факторов” (тема № 0332-2019-0001), проекта
РФФИ № 18-05-01041 “Биогеохимические про-
цессы на границе раздела река–море в Европей-
ской Субарктике: экосистемный подход”.
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Исследованы многолетняя (1982–2019 гг.) динамика населения мелких млекопитающих в южно-та-
ежных лесах Среднего Урала и изменчивость размерных (масса и длина тела) признаков доминирую-
щего вида – рыжей полевки. Обнаруженное нами ранее спонтанное изменение режима динамики –
переход от регулярного трехлетнего цикла к нециклическому режиму – позволило оценить влияние
различных факторов на эффект Читти (увеличение размеров грызунов при их высокой численно-
сти) при разных режимах. В режиме трехлетней регулярности эффект Читти в популяции рыжей по-
левки был ярко выражен: в фазах “роста” и “пика” средние размеры животных больше, чем в фазе
“депрессии”; в нециклическом режиме наблюдали промежуточные значения этих признаков. На
размеры животных в большей степени влияет не уровень численности, а факторы, определяющие
их физиологическое (в том числе репродуктивное) состояние.

Ключевые слова: мелкие млекопитающие, грызуны, циклическая динамика, рыжая полевка, масса и
размер особей, южная тайга, Средний Урал
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Циклический характер многолетней динами-
ки популяций множества видов животных при-
влекает внимание на протяжении столетий. Упо-
минания о вспышках численности леммингов в
Скандинавии встречались уже в XVI в. [1], а ил-
люстрации колебаний заготовок шкурок зайца и
рыси в Канаде в XIX–XX вв. вошли в учебники
экологии [2]. Однако идентификацию механиз-
мов многолетних циклов – повторяющихся пи-
ков и спадов численности животных – до настоя-
щего времени относят к числу нерешенных про-
блем популяционной экологии [3–5].

Одним из источников данных для горячих де-
батов о потенциальных драйверах циклов служат
наблюдения за динамикой населения мелких
млекопитающих в бореальных экосистемах. Сви-
детельство тому – неубывающее число публика-
ций и десятки предложенных гипотез для ее объ-
яснения [6–8]. Одни исследователи объясняют
связь колебаний численности с абиотическими
факторами среды (например, погодно-климати-
ческими), другие – с биотическими (обилием
кормов, конкуренцией, стрессом, прессом хищ-
ников, болезнями) [9–14]. В целом динамику на-
селения рассматривают как результат интерфе-
ренции абиотических и биотических факторов,

однако очевидно, что детали ее механизмов изу-
чены недостаточно.

В середине XX столетия Дэнис Читти выдви-
нул гипотезу о генетической детерминации попу-
ляционного цикла [15, 16]. Тогда же был описан и
так называемый “эффект Читти” – увеличение
массы и размеров тела грызунов при их высокой
численности. Д. Читти наблюдал за населением
Microtus agrestis в графстве Монтгомеришир
(Уэльс), позже аналогичные особенности наблю-
дали в других местах и на других видах [17–23].
Несмотря на возражения Д. Лэка [24], сторонни-
ка концепции трофического лимитирования, и
генетиков, акцентирующих внимание на крайне
низких скоростях естественного отбора, которые
не могут дать ничего существенного в экологиче-
ском масштабе времени, Д. Читти предположил,
что в популяциях грызунов в разные фазы цикла
происходит очень быстрый альтернативный от-
бор генотипов с ранним или, наоборот, поздним
созреванием.

Изменчивость многих морфофизиологиче-
ских (экстерьерных и интерьерных) признаков
сравнивали и в нециклических популяциях ви-
дов, и в разных местообитаниях при разной чис-
ленности [20, 25, 26]. Однако изменение размер-
ных признаков в популяциях одного вида при
разных режимах динамики численности не ис-
следовали. Зарегистрированная нами ранее сме-

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна по
doi для авторизованных пользователей.

УДК 599.32/.38:[574.34+591.134.6]
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на режимов динамики населения мелких млекопи-
тающих [27] позволяет провести такое исследова-
ние. Однако без учета возраста и репродуктивных
характеристик животных можно попасть в ловушку
“qui pro quo” – принять следствие существенного
сдвига в репродуктивно-возрастной структуре
населения в разные фазы популяционного цикла
за эффект Читти – отбор разных генотипов.

Цель нашей работы – количественная оценка
эффектов факторов (возраст, пол, репродуктив-
ный статус, фаза цикла и режим динамики), вли-
яющих на размерные признаки рыжей полевки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
В работе использованы материалы долговре-

менных наблюдений за динамикой мелких мле-
копитающих (1982–2019 гг.), населяющих корен-
ные пихтово-еловые леса Висимского государ-
ственного природного биосферного заповедника
(ВГПБЗ, южная темнохвойная тайга, Средний
Урал, 57°22′ с. ш., 59°46′ в. д., 538 м над ур. м.).
Учеты мелких млекопитающих проводили на ста-
ционарных участках методом ловушко-линий с
помощью ловушек-плашек и деревянных трапи-
ковых живоловок три раза в год: весной, летом и
осенью, а с 2004 г. и в зимний период.

Для анализа многолетней динамики мелких
млекопитающих объединили собственные данные
(1995–2019 гг., по 200 лов./сут. тур) и наблюдения
Ю.Ф. Марина (1982–2006 гг., по 1 тыс. лов./сут.
весной и осенью), проводимые на других участках
заповедника (расстояние ≤14 км). Для увеличе-
ния ряда наблюдений важно было оценить согла-
сованность результатов учетов численности мел-
ких млекопитающих, получаемых с помощью
стандартных методов, и возможность объедине-
ния нескольких рядов наблюдений в один. Мы
оценили величину “невязки” в результатах, полу-
ченных двумя группами исследователей за 12 лет
параллельно проводимых учетов (1995–2006 гг.).
Оказалось, что временные ряды могут быть объ-
единены без какой-либо специальной коррек-
ции, поскольку оценка смещения существенно
не отличается от нуля (0.25 ± 0.34, 95%-ный дове-
рительный интервал (ДИ) –0.44–0.95).

Рыжая полевка (Clethrionomys glareolus Schre-
ber, 1780) [28] преобладала в учетах населения
мелких млекопитающих исследуемого участка
(размах доли в учетах 0.3–1.0, медиана – 0.7), что
позволило данные о динамике всего сообщества
мелких млекопитающих считать адекватными и
для вида-доминанта. У полевок (1995–2019 гг.,
n ≤ 1834, только собственные данные) определяли
пол, репродуктивный статус и вариант онтогенеза
(созревающие и несозревающие в год рождения).

Определение репродуктивно-возрастного ста-
туса актуально для мышевидных грызунов боре-

альной зоны, характеризующихся бивариантным
онтогенезом. Бивариантный онтогенез – част-
ный случай поливариантного онтогенеза – обес-
печивает перераспределение репродуктивных
усилий в популяции [29], при котором одна часть
животных созревает в год своего рождения, дру-
гая – на следующий год после зимовки. При этом
реализация той или иной траектории развития за-
висит от времени рождения особи, состояния по-
пуляции и других факторов [30].

Массу тела животных измеряли с точностью
0.1 г, длину тела (расстояние от кончика морды до
анального отверстия) – с точностью 1 мм. Кален-
дарный возраст полевок определяли по методике
Г.В. Оленева – точность измерения (5–35 дней)
зависит от возраста [31].

Данные измерений (длина тела и логарифм мас-
сы тела) моделировали с помощью аппарата теории
обобщенных линейных моделей GRM/GLM [32],
позволяющей оценить тот или иной фактор при
учете эффекта остальных: Y = b0 + ΣbiXi + ε. Стати-
стически оптимальной из набора конкурирующих
признавали модель с минимальным значением
критерия Маллоуза Cp, который интерпретирует-
ся как эффективная размерность (см. Приложе-
ние, табл. 1s, 2s). Предикторами (Xi) служили один
непрерывный признак (логарифмированное по
основанию 10 значение календарного возраста,
измеряемого в днях) и до шести бинарных при-
знаков (пол, репродуктивный статус, визуально
диагностируемая беременность, вариант онтоге-
неза, маркеры фазы цикла и режима). Фазы попу-
ляционного цикла (“депрессия”, “рост”, “пик”)
и нециклический режим (НЦ) параметризовали
либо как категориальный фактор с 4 уровнями,
либо при помощи K-1 бинарных (0 или 1) инди-
каторных переменных, маркирующих соответ-
ствующие фазы цикла. Поскольку животные мо-
гут быть классифицированы по фазам отлова
или рождения, то для сеголеток значения иден-
тичны, но для зимовавших особей возникает лаг в
один год. Коллинеарность предикторов контроли-
ровали по значению “коэффициента инфляции”
(VIF = 1/[1 – R2(XiX•)], все значения VIF ≤ 3). Заме-
тим, что зимние учеты позволили избежать кол-
линеарности календарного возраста и репродук-
тивного статуса и не использовать в качестве пре-
диктора принадлежность животного к какой-
либо репродуктивно-возрастной группе.

При визуализации контрастов средних значе-
ний для фаз популяционного цикла (см. рис. 2)
использовали однофакторный дисперсионный
анализ, где новой зависимой переменной служи-
ли остатки (отклонения от ожидаемого значения)
из модели нелинейного роста или редуцирован-
ной модели со всеми релевантными предикторами,
за исключением интересующего фактора – фазы
цикла. Таким образом, мы несколькими способами
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статистически могли оценить и удалить частные
эффекты таких сопутствующих (не интересую-
щих нас в данном исследовании, но неизбежно
присутствующих) факторов, как календарный
возраст, вариант онтогенеза и др. Наиболее кон-
сервативная оценка контраста “депрессия – про-
чие годы” была выполнена по цензурированным
данным (только зимовавшим животным) с помо-
щью непараметрических критериев – медианно-
го (Х2, хи-квадрат) и Краскела-Уоллеса (H). Ста-
тистический анализ выполняли в пакете Statistica
(StatSoft, Inc., 2001) [33] и PAST [34].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Многолетняя компонента динамики числен-
ности населения мелких млекопитающих до
2006/07 г. представляла собой простой трехлет-
ний цикл с удивительно регулярной последова-
тельностью трех фаз: “депрессия”, “рост”, “пик”
(рис. 1). При этом фазы популяционного цикла
различались не только характерными для них
уровнями численности, но и специфическими
сезонной динамикой и репродуктивно-возраст-
ной структурой [35, 36]. Например, в годы “ро-
ста” сезонный максимум численности наблюда-
ли осенью, а в годы “пика” – в середине лета

(Приложение, рис. 1s). Кроме того, в годы “пика”
у полевок отмечали “эффект Калела–Кошки-
ной” [37, 38] – подавление созревания сеголеток
при высокой весенней плотности зимовавших
животных [35]. Интересно, что изменению ре-
жима предшествовали рост амплитуды в конце
1980-х гг. и восходящий тренд в численности мел-
ких млекопитающих в 90-е гг. ХХ–начале XXI вв.
(см. рис. 1).

После 2006/07 г. на смену трехлетней циклич-
ности пришел режим с “квазидвухлетним” пери-
одом, более выраженной (по сравнению с трех-
летним циклом) сезонной компонентой и отсут-
ствием в популяции рыжей полевки в годы
“пиков” тотальной блокировки созревания сего-
леток [39]. Это позволило весь ряд наблюдений
разделить на две части с различными режимами
многолетней динамики (см. рис. 1; Приложение,
рис. 2s) [27].

В режиме трехлетней регулярности эффект
Читти у рыжей полевки был ярко выражен: в фа-
зах “роста” и “пика” средняя масса тела животных
больше, чем в фазе “депрессии”, на 1.9 г (95% ДИ:
0.1–3.7) и 4.2 г (2.4–6.0), средняя длина тела – на
3.5 мм (0.1–7.1) и 8.3 мм (4.8–11.9) соответственно.
В нециклическом режиме наблюдали промежуточ-
ные значения размерных признаков особей (рис. 2):

Таблица 1. Оценки параметров лучших (Cp = min = 8.0) регрессионных моделей для описания изменчивости
массы и длины тела рыжей полевки

Примечание. b0 (референтный уровень) – самки неполовозрелые, не созревающие в год рождения, отловленные в фазах “ро-
ста” и “пика”; предикторы ранжированы по абсолютной величине β-коэффициентов; * – степени свободы t-статистики со-
ответствуют степеням свободы знаменателя F-статистики.

Предикторы, xi β b se(b) t(df*) p ≤ Exp(b) 95% ДИ

Ln(масса тела, г) = b0 + Σbixi + ε; R = 0.84, F(7; 1145) = 384.6, MSR = 0.02
Log10(возраст) 0.58 0.42 0.020 21.43 0.001 1.52 1.46 1.58
Зрелость 0.32 0.16 0.014 11.64 0.001 1.18 1.14 1.21
Онтогенез 0.20 0.13 0.017 7.27 0.001 1.14 1.10 1.17
Беременность 0.16 0.13 0.016 8.46 0.001 1.14 1.11 1.18
“Депрессия” –0.16 –0.17 0.018 –9.45 0.001 1.19–1 1.23–1 1.15–1

НЦ –0.13 –0.08 0.010 –7.77 0.001 1.08–1 1.11–1 1.06–1

Пол 0.05 0.02 0.009 2.66 0.008 1.02 1.01 1.04
b0 2.07 0.040 51.91 0.001 7.95 7.35 8.59

Длина тела (мм) = b0 + Σbixi + ε; R = 0.84, F(7; 968) = 319.3, MSR = 26.3
Log10(возраст) 0.47 12.1 0.735 16.54 0.001 10.7 13.6
Зрелость 0.45 8.4 0.544 15.44 0.001 7.3 9.5
НЦ –0.19 –3.9 0.389 –10.05 0.001 –4.7 –3.1
“Депрессия” –0.15 –6.7 0.773 –8.61 0.001 –8.2 –5.1
Онтогенез 0.07 1.5 0.678 2.27 0.02 0.2 2.9
Беременность 0.06 2.0 0.652 3.11 0.002 0.7 3.3
Пол 0.05 0.9 0.357 2.45 0.01 0.2 1.6
b0 67.7 1.500 45.15 0.001 64.8 70.6
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существенное падение амплитуды колебаний сред-
негодовых значений массы и длины тела –

 (критерий Бартлетта Х2(1): 27.5 и
6.2 соответственно). Таким образом, изменчи-
вость размерных признаков также отражает изме-
нение характера многолетней динамики, но в ко-
ординатах экстерьерных признаков особей.

Оценки стандартизированных (безразмерных)
коэффициентов регрессии (βi) позволяют соотне-
сти величину эффекта “фаза цикла” (“эффект
Читти”) с прочими, но для физической интерпре-
тации удобнее использовать “натуральные” (bi)
коэффициенты: например, et ceteris paribus, масса
тела при изменении предиктора “логарифм воз-
раста” на единицу возрастает в 1.52 раза (95% ДИ:
1.46–1.58) . Масса тела у половозрелых особей в
1.2 (1.14–1.21) раза выше по сравнению с неполо-
возрелыми и в 1.2 (1.15–1.23) раза в среднем ниже
у животных в фазе “депрессии”. Cозревающие в
год рождения сеголетки имеют 14%-ную (10–

2 2
1995 2006 2007 2019/s s− −

17%) “фору” в массе тела над несозревающими и
т.д. ( табл. 1). Таким образом, мы показали убеди-
тельную статистическую значимость частного
эффекта Читти и сопоставили его магнитуду с
факторами физиологического состояния особей.
Аналогичный результат получен и при описании
длины тела рыжей полевки (см. табл. 1).

Диаграмма рассеивания длины и логарифма
массы тела зимовавших особей рыжей полевки
(рис. 3б) показывает, что для животных, отлов-
ленных в фазе “депрессии” (рожденных в фазе
“пика”), характерны значения ниже медианных
как массы (≤/>Me/Депрессия: 173/186/20/1,
Х2(1) = 17.6 и H(1, n = 380) = 22.75, p ≤ 0.0001), так
и длины тела (141/149/11/1, Х2(1) = 8.54 и H(1, n =
= 302) = 18.9, p ≤ 0.0001). В остальные фазы (годы)
мы наблюдали как аналогичных, так и более
крупных особей. Заметим, что сенильные и с па-
тологическим дефицитом массы тела животные

Рис. 1. Многолетняя динамика индекса численности (n/N – особей на лов/сут) мелких млекопитающих (логит мас-
штаб): отрезки – 95% ДИ, подчеркнуты годы с нециклическим режимом; Висимский заповедник, весна (май) 1982–
2019 гг.

Плотность, n/N

1982 1985 1988 1991 1994 1997 2000 2003 2006 2009 2012 2015 2018 г.
0.0007

0.0030
0.0060

0.0200

0.0500

0.1000
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Рис. 2. Сравнение средних значений остатков от нелинейной модели бифазного роста для массы (а) и длины тела (б)
рыжей полевки для трех фаз цикла (Tr – “депрессия”, Inc – “рост”, Peak – “пик”) и нециклического режима (NC);
отрезки – 95% ДИ; разные символы (a, b, c) – статистически значимые (критерий Бонферрони) различия.
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(см. рис. 3б, несколько точек вне доверительного
эллипсоида) не были исключены из анализа.

На наш взгляд, более логичным будет говорить
(по крайней мере для случая Cl. glareolus) не о бо-
лее крупных особях в фазе “пика” (собственно
эффект Читти), а о более мелких – в фазе “де-
прессии”, т.е. о своеобразном “идиопатическом
нанизме” – карликовости зимовавших полевок
(см. рис. 3б). По аналогии с медицинской симп-
томатической диагностикой, позволяющей опре-
делять состояние пациентов (например, по ин-
дексу Кетле), в отношении мелких млекопитаю-
щих более точным представляется использование
термина “синдром” (т.е. набор симптомов) как
более адекватного сути явления.

Оценки онтогенетических траекторий для не
созревающих в год рождения полевок позволили
обнаружить заметную дихотомию – “вилку” (см.
рис. 3а) между средними траекториями животных,
родившихся в фазе “пика” и отловленных в прочие
годы. Наблюдаемая картина вполне соответствует
результатам “отбора” (или его иллюзии) более мел-
ких особей во время зимовки и весны при переходе
от “пика” к “депрессии” в условиях максимального
пресса хищников, олиготрофных (но с лучшими за-
щитными условиями) местообитаний, более вы-
соких расходов энергии при поиске партнеров
при экстремально низкой плотности фазы “де-
прессии” и т.д. В итоге мы наблюдаем лишь суб-

нормальные индивидуальные траектории в ниж-
ней части “онтогенетического коридора” (см.
врезку на рис. 3а и 3б).

Таким образом, наши результаты, скорее, под-
держивают мнение ряда авторов об избыточности
привлечения специальных генетических меха-
низмов для генерации эффекта Читти [40, 41], ко-
торый вполне может быть адекватно объяснен в
рамках “нормальной” экологической физиоло-
гии. Синдром Читти можно интерпретировать
как эколого-физиологический феномен, обу-
словленный закономерной изменчивостью в ходе
популяционного цикла: плотности населения,
уровня стресса, пресса хищников, времени рож-
дения (фотопериод и материнский эффект), ка-
чества/трофности местообитаний и т.д.

Авторы выражают признательность Ю.Ф. Ма-
рину – заместителю директора Висимского запо-
ведника в 1981–2007 гг. – за любезно предостав-
ленные данные учетов мелких млекопитающих,
администрации и сотрудникам заповедника – за
многолетнюю и всестороннюю поддержку в про-
ведении полевых работ, двум анонимным рецен-
зентам – за искренний интерес к нашей работе и
полезные замечания, позволившие улучшить ру-
копись.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-

Рис. 3. Средние и индивидуальные онтогенетические траектории не созревающих в год рождения особей Cl. glareolus:
а – в координатах возраст – масса тела; б – в проекции на плоскость длина тела – лог-масса тела (только для зимовав-
ших животных); кружки – животные, отловленные в “депрессии” (рожденные в “пик”); точки – отловленные в про-
чие годы. На рис. 3б жирная линия – регрессия главных осей, MAR: y = 0.26 + 0.029x; штриховые линии – НК-регрес-
сии: кружки – y = 1.93 + 0.01x, точки – y = 2.12 + 0.01x, Δb0 = 0.2 ± 0.02; эллипсы – ранговые 95% ДИ для значений;
серые стрелки – общая медиана, черные – фаза “депрессии”.
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ных УрО РАН. В 2010–2012 гг. исследование было
поддержано РФФИ (проект № 10-04-01657).
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беспозвоночных не изменяется на исследованных участках. Отмечено сокращение общей числен-
ности, отдельных трофических групп коллембол и крупных почвенных беспозвоночных в расти-
тельных сообществах вблизи выхода сульфидных вод, но их структура между рассмотренными
участками остается схожей. Структура комплексов нематод, напротив, различалась в экосистемах
речных долин и вблизи сероводородных источников, для которых выявлено увеличение численно-
сти микотрофов.
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Экосистемы сероводородных источников яв-
ляются уникальными природными объектами
для изучения адаптаций организмов к экстре-
мальным природным факторам. Они широко
распространены по всему миру, однако большин-
ство из них в связи с бальнеологическими свой-
ствами и легкодоступностью очень быстро осваи-
ваются человеком и теряют свой естественный
облик. Вследствие этого экосистемы, располо-
женные в труднодоступных районах Крайнего
Севера, представляют большой интерес, так как
являются уникальной территорией, где сохра-
нился весь комплекс организмов, приуроченных
к данным источникам. На севере Европы источ-
ники, как правило, приурочены к зонам разломов
и трещиноватости разновозрастных, преимуще-
ственно карбонатных пород, pH которых состав-
ляет более 7.5 [1, 2]. В таких условиях ранее были
исследованы лишь водорослево-бактериальные
маты, основу которых образуют алкалофильные
цианобактерии, бесцветные и пигментирован-
ные бактерии, адаптированные к специфическо-
му составу минеральных вод, диатомовые водо-
росли [1, 3], а также гидробионты, среди которых
преобладают хирономиды [4]. Наземные экоси-
стемы вблизи выходов сероводородных источни-

ков не исследовались, в то время как там наблю-
дается защелачивание почв, а в местах близкого
залегания известняков и доломитов развиваются
карбонатные почвы, которые могут быть отнесе-
ны к редким, так как имеют небольшой по пло-
щади ареал и обладают нетипичными свойствами
[1]. Кроме того, прибрежные местообитания,
представляющие собой переходную зону между
водными и наземными экосистемами, играют
важную роль в поддержании высокого уровня
экологической неоднородности и биологическо-
го разнообразия [5, 6]. В то же время такие место-
обитания могут рассматриваться как экстремаль-
ные из-за периодических наводнений и засух, к
которым могут адаптироваться лишь определен-
ные организмы.

Почвенные беспозвоночные – важный компо-
нент биологического разнообразия: им принад-
лежит существенная роль в экосистемных функ-
циях почвы, поскольку они вовлечены в такие
процессы, как разложение органического веще-
ства, формирование гумуса, участие в круговоро-
те веществ [7]. Наиболее многочисленной и раз-
нообразной группой в составе почвенных зооце-
нозов, особенно в субарктических экосистемах,
оказываются нематоды [8]. Благодаря морфоло-
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гической пластичности, физиологической адап-
тации и экологическому разнообразию, эти круг-
лые черви абсолютно преобладают среди много-
клеточных организмов и устойчивы к различным
условиям окружающей среды [9]. Не менее важ-
ными компонентами почвенной биоты являются
микроартроподы, среди которых доминируют две
таксономические группы: коллемболы и панцир-
ные клещи. Если коллемболы обладают чертами,
характерными для R-стратегов: быстрым размно-
жением, высокой плодовитостью, то орибатиды,
напротив, являются K-стратегами с низким уров-
нем метаболизма, медленным развитием и низ-
кой плодовитостью [10]. Однако обе группы чув-
ствительны к изменениям в окружающей среде:
влажности, кислотности, температуре и ряду дру-
гих факторов [11, 12].

Подобно микроартроподам, наиболее чув-
ствительными к изменениям влажности среди
представителей мезофауны являются дождевые
черви, наиболее разнообразные в областях уме-
ренных широт [13], и многоножки [5], в то время
как для активно передвигающихся жуков и пау-
ков важную роль играют видовой состав, про-
странственное распределение растительности,
характер и мощность подстилки [14]. Следова-
тельно, таксономические группы почвенных бес-
позвоночных, обладая различным уровнем раз-
нообразия, численности, трофической структуры
и мобильности, будут по-разному реагировать на
изменения окружающей среды [15].

В настоящем исследовании мы попытались
ответить на вопрос, изменяются ли сообщества
нематод, коллембол и крупных почвенных беспо-
звоночных вблизи выхода сероводородных вод.
Для этого были исследованы разнотравные сооб-
щества, располагающиеся непосредственно вдоль
берегов сероводородных источников, а также в реч-
ных долинах на севере таежной зоны. Нами была
выдвинута гипотеза о том, что в почвах вблизи вы-
хода сульфидных вод формируются комплексы
почвенных беспозвоночных, отличающиеся низ-
ким уровнем таксономического богатства, чис-
ленности, а также изменением соотношения тро-
фических групп.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Характеристика района исследований. Ком-

плексный заказник “Адак”, созданный в 1984 г.
для сохранения долинного ландшафта р. Уса, на-
ходится в таежной зоне Республики Коми. На его
территории имеется группа сероводородных ис-
точников, расположенных в долине руч. Иска-
Шор (66°28′ с.ш., 59°34′ в.д.), который берет нача-
ло из болота в 6 км выше источников. Воды серово-
дородных источников формируются при проник-
новении высокоминерализованных пластовых вод
по разломам и трещинам в зону активного водооб-

мена. До сероводородных родников воды ручья
прозрачные, а ниже по течению и до устья (около
3.5 км) молочно-белого цвета. Минерализация
вод ручья изменяется в пределах 0.9–1.4 г/л.

Всего выделено пять зон разгрузки сероводо-
родных источников. Первая (I) и вторая (II) зоны
расположены в нижней заболоченной части до-
лины по обеим сторонам ручья. Третья группа се-
роводородных источников (III) находится при-
мерно в 2 км от р. Уса в ущелье, где наблюдаются
восходящие газирующие струи в источнике и мо-
чажина, которая описана В.В. Раммо (цит. по [2])
как “незамерзающее болотце, ярко выделяющее-
ся на темном фоне скалы и зелени своей окрас-
кой”. В 100 м выше по течению руч. Иска-Шор
отмечен четвертый выход сульфидных вод (IV),
представленный многочисленными фонтаниру-
ющими струями. На расстоянии 3.2 км от устья
ручья находится основная пятая группа сероводо-
родных вод (V). Если в IV и V зонах разгрузки де-
бит вод составляет около 20 л/c, то уже в I–III зо-
нах – менее 2 л/c. В местах выхода сульфидных вод
на поверхность все (почвы, породы, мох) покрыто
гелеобразной пленкой, образованной скоплениями
бактерий, водорослей, грибов и налетами серы.
Температура вод источников составляет 5.0–9.8°С,
pH 7.4–7.8. Воздух в зонах разгрузки имеет силь-
ный запах сероводорода, содержание которого в
воде может варьировать от 39 до 92 мг/л [1, 2].

Участки исследования. В июле 2018 г. в заказ-
нике “Адак” был осуществлен отбор почвенных
проб из разнотравных сообществ, расположен-
ных в прибрежной зоне на расстоянии 1–2 м от
сероводородных источников (I, III, IV и V зоны
разгрузки). В качестве контроля выбран поймен-
ный ивняк крупнотравно-осоковый в 50 м выше
по течению последней зоны разгрузки. Кроме то-
го, в работе использованы данные, полученные
ранее для пойменных лугов и ивняков крупно-
травных, расположенных в долинах рек Печора и
Большая Роговая в пределах северной тайги. Все-
го было выделено восемь площадок, четыре из
которых расположены вблизи сероводородных
источников и четыре – вдоль речных долин, рас-
смотренные в качестве контрольных. Более по-
дробное описание исследованных площадок при-
ведено в табл. 1.

Полевые методы. На каждой площадке для изу-
чения нематод было отобрано по 5 проб размером
5 × 5 × 10 см (всего 40), для учета коллембол – по
8 проб размером 10 × 10 × 10 см (всего 64). Для учета
крупных почвенных беспозвоночных на площадках
в долинах рек Печора и Большая Роговая было ото-
брано по 8 проб размером 25 × 25 × 10 см (всего 24),
что соответствует стандартной методике учета
мезофауны [16]. На площадках заказника “Адак”
для соблюдения условий отбора проб на опреде-
ленном расстоянии от сероводородных источни-
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ков изъятие проб указанного размера оказалось
невозможным, поэтому в них взято по 8 проб раз-
мером 10 × 10 × 10 см (всего 40). Для приведения
в соответствие данных по численности мезофау-
ны при учете меньшего количества проб исполь-
зован коэффициент 6.25, найденный путем соот-
ношения размера большей пробы (0.0625 м2) к
размеру меньшей пробы (0.01 м2). Необходимо
отметить, что при проведении исследований в
2018 г. в регионе установилась сухая, жаркая по-
года – осадков не выпадало более 20 дней.

Физико-химические свойства почвы. Для ана-
лиза почвенных параметров на каждой площадке
было отобрано по 8 проб из органогенного гори-
зонта. Влажность почвы определяли гравиметри-
чески высушиванием образцов при 105° в течение
12 ч, величину рН – потенциометрически в соля-
ной вытяжке (0.01 М СаСl2), массовую долю об-
щего азота (Nобщ) и общего углерода (Собщ) – на
CHNS-элементном анализаторе EA 1110 (Carlo
Erba) методом газовой хроматографии. Содержа-
ние серы в почвах не определяли, так как большая
группа ее минеральных соединений – это H2S и ее

соли. При рН 5.0–6.0 сероводородная кислота
слабая и определить ее не представляется воз-
можным. Аналитическую обработку образцов
почв выполняли в Экоаналитической лаборато-
рии Института биологии Коми НЦ УрО РАН.

Почвенно-зоологические параметры. Для оцен-
ки численности и структуры нематод их экстрак-
цию осуществляли при помощи модифицирован-
ного метода Бермана с экспозицией 48 ч из навес-
ки почвы массой 50 г. Фиксацию материала
проводили 4%-ным формалином. Для выявления
их таксономического состава было идентифици-
ровано не менее 100 экз. из каждой пробы. Осно-
вываясь на классификации Итса с соавт. [17], не-
матоды были разделены на пять трофических
групп: бактериотрофы, микотрофы, политрофы,
хищники и фитотрофы. При этом каждому таксо-
ну было присвоено значение на основе c–p шка-
лы Бонгерса [18]: от 1 (R-стратеги или колониза-
торы, обладают короткими жизненными цикла-
ми, значительными флуктуациями численности,
высокой плодовитостью и устойчивостью к нару-
шениям среды) до 5 (К-стратеги или персисторы,

Таблица 1. Краткая характеристика исследуемых участков

№ 
уч. Координаты Локалитет Растительное 

сообщество Растительность

“Сероводородные” участки
1 66°28′ с.ш. 

59°35′ в.д.
Адак (руч. Иска-Шор, 
I– II зоны)

Разнотрав-
ные сообще-
ства

Filipendula ulmaria (L.), Equisetum palustre E., E. fluvi-
atile L., Cirsium heterophyllum (L.) Hill, Archangelica 
officinalis (Moench)

2 66°28′ с.ш. 
59°34′ в.д.

Адак (руч. Иска-Шор, 
III зона)

Filipendula ulmaria (L.), Equisetum palustre E., E. fluvi-
atile L., Angelica archangelica L., Carex cespitosa L., 
Caltha palustris L. и др.

3 66°28′ с.ш. 
59°34′ в.д.

Адак (руч. Иска-Шор, 
IV зона)

Filipendula ulmaria (L.), Geum rivale L., Carex cespitosa L., 
Angelica archangelica L., Galium boreale L. и др.

4 66°27′ с.ш. 
59°33′ в.д.

Адак (руч. Иска-Шор, 
V зона)

Filipendula ulmaria (L.), Carex cespitosa L., C. vaginata 
Tausch., Angelica archangelica L., Veratrum lobelianum 
Bernh. и др.

“Контрольные” участки
5 66°27′ с.ш.

59°33′ в.д.
Адак (руч. Иска-Шор) Ивняк круп-

нотравно-
осоковый

Filipendula ulmaria (L.), Veronica longifolia L., Cirsium 
heterophyllum (L.) Hill, Galium boreale L., Deschampsia 
cespitosa (L.), Equisetum fluviatile L. и другие травя-
нистые растения и осоки

6 66°54′ с.ш. 
52°19′ в.д.

Ермица
(р. Печора)

Ивняк зла-
ково-разно-
травный

Phalaroides arundinacea L., Deshampsia cespitosa (L.), 
Equisetum arvense L., Angelica archangelica L., Galium 
boreale L. и другие травянистые растения и осоки

7 67°01′ с.ш. 
61°38′ в.д.

р. Большая Роговая Ивняк зла-
ково-разно-
травный

Deschampsia cespitosa (L.), Equisetum palustre E.,
E. fluviatile L. и другие травянистые растения и осоки

8 64°52′ с.ш.
57°36′ в.д.

Кедровый Шор 
(р. Печора)

Разнотравно-
осоковое 
сообщество

Carex cespitosa L., Galium palustre L., Filipendula 
ulmaria (L.), Deschampsia cespitosa (L.), Geranium syl-
vaticum L. и другие травянистые растения и осоки
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обладают низкой плодовитостью и высокой чув-
ствительностью к нарушениям среды). На основе
соотношения таксонов нематод с различным ран-
гом по c–p шкале был рассчитан индекс зрелости
(ΣMI), применяемый как индикатор нарушения
почвенной экосистемы [18]. Для оценки числен-
ности коллембол экстракцию осуществляли с ис-
пользованием эклекторов Берлезе – Тульгрена в
96%-ном спирте в течение 7–10 дней – времени,
достаточного для достижения воздушно-сухого
состояния почвы. Жизненные формы коллембол
выделены по системе С.К. Стебаевой [19], а их
трофические гильдии – согласно работе А.А. По-
тапова с соавт. [20]. Для оценки численности и
структуры сообществ почвенной мезофауны про-
бы были подвержены ручной разборке с последу-
ющей экстракцией в лаборатории. Трофические
группы крупных беспозвоночных разделены на
три группы согласно методическому руководству
[21]. Всего из почвенных проб извлечено около
3 тыс. экз. нематод, 25 тыс. – микроартропод и
740 – крупных почвенных беспозвоночных.

Статистическая обработка данных. Почвенные
образцы, отобранные в пределах одного участка,
рассматривали как мнимые повторности и поэто-
му объединяли для образования одной истинной
повторности [22]. Количественные показатели
физико-химических свойств почвы и параметров
почвенных беспозвоночных представлены в виде
средних значений ± стандартная ошибка сред-
ней. Для оценки значимости различий между вы-
борками использовали непараметрический кри-
терий Манна-Уитни при p < 0.05. Ординация со-
обществ почвенной фауны исследуемых участков
была получена методом неметрического много-
мерного шкалирования (NMDS) с использова-
нием индекса Брея-Кертиса на основе относи-
тельного обилия их отдельных таксонов. Стати-
стическую обработку результатов проводили с
помощью программ PAST 3.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Физико-химические свойства почвы. Большин-

ство оцениваемых параметров почвы достоверно
не различалось между исследованными участка-
ми. Однако содержание общего азота оказалось
значимо в два раза выше в прибрежных экосисте-
мах речных долин (табл. 2).

Комплексы почвенных беспозвоночных. Видо-
вое богатство ни одной из рассмотренных групп
почвенных беспозвоночных не изменялось между
рассмотренными участками. Всего вблизи выхода
сероводородных вод зарегистрировано 49 родов не-
матод, 41 вид ногохвосток и 16 семейств крупных
беспозвоночных. В растительных сообществах
вблизи речных долин нематоды представлены
51 родом, коллемболы – 46 видами, а мезофауна –
14 семействами.

Средняя численность панцирных клещей и
нематод также достоверно не отличалась между
рассмотренными участками. Однако микотроф-
ные и политрофные черви показали разные тен-
денции: если представители первой группы уве-
личивали свое обилие в разнотравных сообще-
ствах вблизи выхода сульфидных вод, то вторые,
наоборот, ее снижали. Индекс зрелости, рассчи-
танный на основе данных о сообществе почвен-
ных нематод, имел более низкие значения вблизи
выхода сульфидных вод (см. табл. 2). В отличие от
круглых червей в почвах вблизи сероводородных
источников отмечено значимое уменьшение чис-
ленности коллембол, в том числе поверхностно
обитающих и полупочвенных представителей, а
также трофических групп, за исключением поч-
венных потребителей микроорганизмов. Анало-
гичная тенденция снижения средней численно-
сти обнаружена у почвенной мезофауны, среди
которой зоофаги оказались наиболее чувстви-
тельными (см. табл. 2).

Ординация, проведенная методом многомер-
ного шкалирования, продемонстрировала весьма
четкое разделение структуры комплексов нема-
тод рассмотренных участков. Различия связаны с
изменением кислотности и влажности почвы, со-
держанием азота (рис. 1а). Для сообществ кол-
лембол и крупных почвенных беспозвоночных, на-
против, отмечена схожая структура во всех рассмот-
ренных прибрежных экосистемах (рис. 1б, в).

ОБСУЖДЕНИЕ
Полученные результаты свидетельствуют о

том, что трофическая структура, а также числен-
ность рассмотренных групп почвенных беспозво-
ночных изменяются вблизи выхода сероводород-
ных вод, в то время как таксономическое богатство,
напротив, остается на том же уровне. Отсутствие
значимых различий последнего показателя у всех
представителей указывает на то, что исследуемые
нами растительные сообщества населяют виды,
относительно толерантные и экологически гибкие
к прибрежным условиям. В таких биотопах виды с
разными экологическими стратегиями переживают
неблагоприятные гидрологические условия благо-
даря высокой пространственной гетерогенности
пойм, обеспечивающей долговременную стабиль-
ность сообществ в целом [23]. Кроме того, физи-
ко-химические свойства почвы рассмотренных
участков не показали значимых различий, за ис-
ключением содержания общего азота, значения
которого оказались выше для экосистем речных
долин (см. табл. 2). Согласно литературным дан-
ным [24], его высокие показатели не оказывают
отрицательного эффекта на таксономическое бо-
гатство почвенной биоты.

Как и следовало ожидать, в травянистых сооб-
ществах вблизи выхода сероводородных вод от-
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Таблица 2. Физико-химические свойства почвы и параметры населения почвенных беспозвоночных (среднее ± SE) в
растительных сообществах вблизи сероводородных источников и пойм рек в Республике Коми

Примечание: ППРМ – поверхностные потребители растений и микроорганизмов, ППЖМ – поверхностные потребители
животных и микроорганизмов, ГПМ – полупочвенные потребители микроорганизмов, ЭПМ – почвенные потребители мик-
роорганизмов. Разные буквы указывают на достоверные различия между исследованными участками на основе теста Mann-
Whitney при p < 0.05.

Показатель “Сероводород” (n = 4) “Контроль” (n = 4)

Физико-химические свойства почвы

Влажность, % 49.5 ± 3.0 54.6 ± 4.5

рН 5.6 ± 0.2 5.7 ± 0.2

N, % 0.7 ± 0.1a 1.4 ± 0.2bb

C, % 13.7 ± 2.2 17.6 ± 2.3

Таксономическое богатство почвенных беспозвоночных

Нематоды (число родов) 27.5 ± 3.0 27.5 ± 2.9

Коллемболы (число видов) 21.5 ± 1.0 21.3 ± 3.8

Мезофауна (число семейств) 10.5 ± 0.9 8.3 ± 1.1

Численность почвенных беспозвоночных

Нематоды, экз/100 мг 1860 ± 684 1429 ± 127

Панцирные клещи, экз/м2 18600 ± 3884 38333 ± 13684

Коллемболы, экз/м2 8094 ± 1284a 15828 ± 2524b

Мезофауна, экз/м2 112 ± 23a 174 ± 26b

Численность нематод (экз/100 мг) разных трофических групп

Бактериотрофы 628 ± 228 366 ± 50

Микотрофы 537 ± 206a 213 ± 58b

Политрофы 105 ± 28a 328 ± 58b

Хищники 71 ± 21 185 ± 63

Паразиты растений 523 ± 418 341 ± 128

Индекс зрелости (ΣMI) 2.5 ± 0.1a 3.2 ± 0.1b

Численность коллембол (экз/м2) разных жизненных форм

Поверхностные 1013 ± 210a 5225 ± 867b

Гемиэдафические 4913 ± 923a 15466 ± 2969b

Эуэдафические 2168 ± 447 1478 ± 373

Численность коллембол (экз/м2) разных трофических гильдий

ППРМ 487 ± 117a 3900 ± 935b

ППЖМ 548 ± 125a 2313 ± 413b

ГПМ 5452 ± 1062a 14809 ± 2807b

ЭПМ 1116 ± 238a 431 ± 187b

Численность мезофауны (экз/м2) разных трофических групп

Сапрофаги 77 ± 18 120 ± 26

Зоофаги 30 ± 8a 52 ± 9b

Фитофаги 4 ± 2 11 ± 5
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мечено сокращение численности микроартропод
(см. табл. 2). С одной стороны, это может быть обу-
словлено влиянием растительности, а с другой – из-
менением соотношения грибов и бактерий. Извест-
но, что панцирные клещи и ногохвостки имеют
сильные пищевые предпочтения к определенным
видам растений [11, 25]. На примере коллембол
установлено, что ее снижение происходит в основ-
ном за счет поверхностно обитающих и полупоч-

венных видов, что подтверждается уменьшением
численности соответствующих трофических групп,
потребляющих остатки растительного и животного
происхождения, а также микроорганизмы (см.
табл. 2). Предположительно это указывает на то,
что обилие поверхностных форм коллембол во
многом зависит от наличия подходящих микро-
местобитаний (лесной подстилки). В то же время
численность почвенных форм и соответствую-
щей трофической группы ногохвосток, напротив,
увеличивается, что связано не только с их обита-
нием в более глубоких горизонтах почвы [12], но
и относительной независимостью в качестве за-
селяемого субстрата [26]. Считается, что предста-
вители данной группы питаются микоризными
грибами [27], регулируют микробное сообщество
в ризосфере и участвуют в разложении органиче-
ского вещества в почве [20]. Несмотря на измене-
ние общей численности, численности отдельных
трофических групп и жизненных форм коллем-
бол, их структура между рассмотренными участ-
ками не отличается (рис. 1б), что, по-видимому,
обусловлено схожими физико-химическими
свойствами почвы.

Аналогичная тенденция достоверного сниже-
ния общей численности в травянистых сообще-
ствах вблизи выхода сероводородных источников
обнаружена у мезофауны (см. табл. 2), для кото-
рой “биотопический” фактор, включающий ви-
довой состав, пространственное распределение
растительности, характер и мощность подстилки,
является определяющим [14]. Кроме того, в этих
же экосистемах отмечено достоверное сокраще-
ние численности зоофагов. На наш взгляд, это
может быть обусловлено незначительным обес-
печением их водной субсидией, поступающей с
амфибиотическими насекомыми, водными жи-
вотными и мертвым органическим веществом,
которое затем осваивается наземными сапрофа-
гами и микробофагами [28]. Ранее для сероводо-
родных источников ручья Иска-Шор было уста-
новлено обеднение водной фауны и ее низкое ко-
личественное развитие [4], что, возможно, и
повлияло на сокращение численности панцир-
ных клещей, коллембол и ряда других сапрофа-
гов, являющихся потенциальной добычей зоофа-
гов. Однако это явление мало исследовано, хотя и
отмечено в литературе [28, 29]. Обращает на себя
внимание преобладание сапрофагов на исследо-
ванных участках (см. табл. 2), что считается ха-
рактерной чертой прибрежных экосистем [30],
так как у кромки воды остаются органические
остатки в виде ила, планктона, растительного
детрита. Все это создает условия, благоприятные
для развития сапротрофных микроорганизмов,
которые составляют основной пищевой ресурс
наземных сапрофагов [31]. По-видимому, именно
поэтому структура сообществ крупных почвенных
беспозвоночных оказалась схожей (рис. 1в).

Рис. 1. NMDS ординация сообществ почвенных не-
матод (а), коллембол (б) и мезофауны (в) на исследо-
ванных участках. Пробы из одних и тех же фитоцено-
зов обведены линией. Символы для участков: окруж-
ность – участок 1 (“сероводородные”), квадрат –
участок 2 (контроль). 
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Структура комплекса почвенных нематод, на-
против, различалась между участками, располо-
женными вблизи выхода сероводородных источ-
ников и биотопами речных долин. Такая проти-
воположная от артропод реакция, вероятно,
может быть обусловлена различиями в среде оби-
тания. Нематоды, являясь первичноводными жи-
вотными, населяют капельки почвенной воды, в
то время как для микроартропод средой обитания
служат поровые пространства, а для крупных бес-
позвоночных, способных прокладывать ходы, вся
почва [32]. Выявить ведущие факторы, отвечаю-
щие за различия в трофической и таксономиче-
ской структуре сообществ почвенных нематод
между рассмотренными участками, весьма про-
блематично. Однако полученные данные свиде-
тельствуют о более высоком уровне стресса нема-
тоценозов на участках вблизи выхода сульфидных
вод. Здесь отмечены снижение численности по-
литрофных и хищных нематод – K-стратегов,
чувствительных к нарушениям среды [17], а также
более низкий показатель индекса зрелости (ΣMI)
сообщества, что указывает на значительные нару-
шения почвенной пищевой сети [18] и предполага-
ет низкий уровень трофических взаимодействий в
ней [33, 34]. Благодаря широкому диапазону тро-
фических стратегий, нематоды используются как
индикаторы потоков энергии и питательных ве-
ществ через бактериальный и грибной канал в
почве [33, 35]. Увеличение численности микотро-
фов в прибрежных экосистемах вблизи выхода се-
роводородных вод обусловливает более высокое
значение грибного компонента для функциониро-
вания почвенной пищевой сети по сравнению с
долинами крупных рек.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, предложенная к рассмотре-
нию гипотеза о том, что в почвах вблизи выхода
сульфидных вод формируются комплексы поч-
венных беспозвоночных, отличающиеся низким
уровнем таксономического богатства, численно-
сти, а также изменением соотношения трофиче-
ских групп, подтвердилась частично. Установле-
но, что таксономическое богатство нематод, кол-
лембол и крупных почвенных беспозвоночных не
изменяется в растительных сообществах вблизи
сероводородных источников по сравнению с та-
ковыми речных долин. Однако в прибрежных
экосистемах вблизи сероводородных источников
отмечено снижение численности микроартропод
и мезофауны, обусловленное в основном сокра-
щением поверхностно обитающих и полупочвен-
ных видов, а также соответствующих трофических
гильдий коллембол и зоофагов среди крупных
почвенных беспозвоночных. При этом структура
сообществ коллембол и мезофауны между иссле-
дованными участками очень схожа в отличие от

таковой нематод. Для комплексов нематод участ-
ка выхода сульфидных вод выявлено снижение
численности политрофных и хищных червей, а
также более низкие значения индекса зрелости
(ΣMI). Увеличение численности нематод мико-
трофов и эуэдафических потребителей микроор-
ганизмов среди коллембол в прибрежных экосисте-
мах вблизи выхода сероводородных вод свидетель-
ствует о более высоком значении грибного
компонента для функционирования почвенной пи-
щевой сети по сравнению с долинами крупных рек.
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Анализировали многолетнюю динамику состава, суммарного обилия и разнообразия (α- и γ-) сооб-
ществ мелких млекопитающих (ММ) в зоне действия крупного медеплавильного завода в периоды
высоких (1990–1997 гг.), сниженных (1998–2009 гг.) и почти прекратившихся (2010–2019 гг.) выбро-
сов. Показано, что за 30 лет наблюдений реакция сообществ ММ на загрязнение принципиально не
изменилась. В каждый из трех периодов при увеличении загрязнения регистрировали значимое
снижение суммарного обилия, α-разнообразия сообществ и индекса доминирования, при этом
γ-разнообразие в фоновой (13 видов) и загрязненных (12 видов) зонах оставалось сходным. Сокра-
щение выбросов не оказало существенного влияния на сообщество ММ фоновой (условно чистой)
зоны: флуктуации видовой структуры были незначительны, структура доминирования не измени-
лась, а увеличение численности животных к концу наблюдений (за счет лесных полевок, но не на-
секомоядных) было связано с сукцессионными изменениями растительности. В окрестностях завода
сокращение выбросов вызвало смену доминантов, а тренды изменения обилия не совпадали в бу-
ферной (увеличение) и импактной (отсутствие изменений) зонах. Увеличение обилия видов разных
трофических групп (фитофагов, семеноядов, зоофагов) в умеренно загрязненной (буферной) зоне
можно считать признаком начальных стадий восстановления вследствие улучшения качества ме-
стообитаний. В сильно загрязненной (импактной) зоне позитивные сдвиги в сообществе ММ выра-
жены в меньшей степени – они проявляются в увеличении доли бурозубок.

Ключевые слова: естественное восстановление, промышленное загрязнение, относительное обилие,
γ-разнообразие, α-разнообразие, грызуны, бурозубки
DOI: 10.31857/S0367059721010108

Многолетняя работа металлургических пред-
приятий приводит к формированию вокруг них
техногенных геохимических аномалий – фоно-
вые уровни загрязняющих веществ, в том числе
тяжелых металлов (ТМ), превышены в десятки и
сотни раз [1–3]. Промышленное загрязнение воз-
действует на все компоненты природных экосистем,
оказывая как прямое токсическое действие, приво-
дящее к элиминации наименее устойчивых звеньев,
так и опосредованное – через изменение качества
среды обитания, межвидовой конкуренции, рези-
стентности особей к внешним факторам и др.

В последние десятилетия в большинстве стран
Европы и Северной Америки техногенная эмис-
сия ксенобиотиков значительно снизилась в ре-
зультате сокращения объемов производства
и/или совершенствования технологий. Повы-
шенное внимание исследователей обращено к
процессам восстановления нарушенных террито-
рий в окрестностях таких предприятий [1, 4–18].

При этом особый интерес представляют процес-
сы самопроизвольной, т.е. без прямого участия че-
ловека, реабилитации территорий, позволяющие
исследовать механизмы и интенсивность есте-
ственного восстановления природных экосистем.

Характер начальных стадий восстановления
биоты в ответ на сокращение выбросов различа-
ется в зависимости от объектов, продолжитель-
ности и интенсивности воздействия источника
загрязнения, а также его природно-географиче-
ского положения. Одни исследователи ожидают
быстрое восстановление экосистем до их исход-
ного состояния [13, 15, 17], другие, напротив, по-
лагают, что на реабилитацию потребуется значи-
тельное время даже после полного прекращения
выбросов [4, 7, 11, 14, 18]. Высказано также мне-
ние, что после снижения загрязнения экосистемы
не возвращаются к исходному состоянию, а моди-
фицируются, приобретая новые свойства [19, 20].

УДК 574.3:[599.323+599.35/.38]:502.175:669.2/.8(470.5)
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Сложности трактовки наблюдаемых измене-
ний связаны с дефицитом документированных
данных о динамике восстановления различных
компонентов биоты. Даже при наличии инфор-
мации об исходном состоянии изучаемых объек-
тов в период интенсивного загрязнения (именно с
этим аспектом зачастую связаны наибольшие про-
блемы) для корректных сравнений новые данные
необходимо собирать на тех же участках с исполь-
зованием единых методик. В противном случае
пространственную вариабельность сравниваемых
параметров можно ошибочно принять за их вре-
менную динамику [4]. Важно, чтобы исследования
охватывали достаточно длительный интервал, по-
скольку кратковременные (до 10 лет) наблюдения
не позволяют дифференцировать восстановление
в результате сокращения выбросов от межгодо-
вых флуктуаций. Кроме того, рассмотрение огра-
ниченного набора видов не позволяет распро-
странить результаты на группу в целом.

Мелких млекопитающих (ММ) часто рассмат-
ривают в качестве модельных объектов различ-
ных экологических и экотоксикологических ис-
следований из-за их значительной роли в назем-
ных экосистемах, широкого распространения,
высокой численности, оседлости и эврибионтно-
сти [21]. Изучение реакции ММ на промышлен-
ное загрязнение обычно ограничивается анали-
зом видового состава и численности населения
[8, 22–26] либо оценками уровней накопления
отдельных элементов в органах и тканях модель-
ных видов [11, 14, 27, 28], иногда с привлечением
материалов по морфологии, биохимии и генетике
[16, 29–33]. В большинстве работ население ММ
исследуют непродолжительно (1–3 года), полу-
чая лишь «моментальные срезы» сообществ, а
длительные наблюдения единичны [8–10, 34, 35].
При сокращении промышленных выбросов в со-
обществах ММ отмечены позитивные сдвиги
(увеличиваются видовое богатство и обилие от-
дельных видов), но темпы изменений невелики.
Недостаток информации не позволяет пока сде-
лать однозначные выводы о характере структур-
ных перестроек в сообществах ММ в условиях
снижающейся техногенной нагрузки. Это опре-
деляет необходимость дальнейших исследований
ММ, обитающих в зоне действия точечных ис-
точников загрязнения, расположенных в разных
природных зонах.

Наши работы вблизи Среднеуральского меде-
плавильного завода (СУМЗ) охватывают 30 лет,
которые пришлись на периоды высоких (1990–
1997 гг., I период), сниженных (1998–2009 гг., II)
и почти прекратившихся (2010–2019 гг., III) вы-
бросов. Полученные материалы позволяют про-
вести анализ многолетней динамики состава и
численности сообществ ММ. Долговременные
исследования динамики других компонентов
биоты, выполненные в окрестностях СУМЗа на

одних и тех же участках в сходные сроки, показа-
ли, что даже после многократного сокращения
объемов промышленных выбросов в непосред-
ственной близости от источника эмиссии про-
должается гибель древостоя, отсутствуют восста-
новительные процессы в травяно-кустарничко-
вом ярусе [4, 12]. Угнетенное состояние лесных
экосистем авторы [1, 36] связывают с крайне мед-
ленным очищением верхних горизонтов почвы от
ТМ и сохранением мощного слоя слаборазложив-
шейся лесной подстилки. В то же время в сообще-
ствах почвенных беспозвоночных [5] и насекомояд-
ных млекопитающих [37] наметились определен-
ные позитивные сдвиги, которые выражаются в
увеличении обилия и сдвиге границы распростра-
нения ряда групп (дождевые черви, моллюски,
крот) в сторону завода. В этих условиях интерес
представляют многолетние наблюдения, касающи-
еся других компонентов биоты, в частности ММ.

Цель настоящей работы – анализ 30-летней
динамики видовой структуры сообществ ММ, их
разнообразия и обилия в зоне действия крупного
медеплавильного завода в период сокращения его
выбросов. Нам не известны работы, в которых на
основе длительных ежегодных наблюдений сопо-
ставлялись ключевые параметры сообществ ММ
(видовой состав, обилие, α- и γ-разнообразие) до
и после сокращения выбросов. Мы тестировали
гипотезу о том, что снижение техногенной нагруз-
ки в результате сокращения промышленных вы-
бросов приведет к увеличению суммарного обилия
и разнообразия сообществ ММ, а также предполо-
жили, что на сильно загрязненных участках пози-
тивные сдвиги будут выражены в меньшей степени
по сравнению с умеренно загрязненными.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Источник выбросов. Исследования проведены

в зоне воздействия атмосферных выбросов Сред-
неуральского медеплавильного завода (СУМЗ),
расположенного возле г. Ревды, в 50 км к западу
от г. Екатеринбурга. Предприятие работает с 1940 г.,
основные ингредиенты выбросов – газообразные
соединения S, F и N, а также пылевые частицы с
сорбированными ТМ (Cu, Pb, Zn, Cd, Fe, Hg) и
металлоидами (As). В 1980-е гг. валовые выбросы
СУМЗа достигали 225 тыс.т/год, что делало пред-
приятие одним из крупнейших источников про-
мышленного загрязнения в России. В течение
1990-х гг. объем выбросов сократился в 2 раза – со
148 тыс. т в 1990 г. до 65 тыс. т в 1999 г; в последу-
ющие 10 лет снижение было еще более выражен-
ным – с 63 тыс. т в 2000 г. до 22 тыс. т в 2009 г.; с
2010 г., после завершения реконструкции, вало-
вые выбросы не превышают 3–5 тыс. т/год [1, 38].

Район исследований. Ключевые участки располо-
жены в елово-пихтовых лесах на удалении 1–30 км к
западу от СУМЗа (против господствующего на-
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правления ветров) и охватывали территории с
разной степенью поражения экосистем. По мере
приближения к заводу происходит угнетение дре-
весного яруса, уменьшаются видовое богатство и
обилие травяно-кустарничкового яруса. Выра-
женность этих процессов в разных зонах нагрузки
неодинакова: фоновая зона (20–30 км от завода)
характеризует относительно ненарушенное со-
стояние, которое обусловлено действием только
региональных выпадений поллютантов; в буфер-
ной зоне (4–10 км) отмечаются структурные пе-
рестройки экосистем, вызванные действием ло-
кального загрязнения; в импактной зоне (1–3 км)
структура экосистем кардинально отличается от
фонового состояния – здесь представлены край-
ние варианты техногенной дигрессии сообществ
[1, 39]. В импактной зоне до 2012 г. не было заре-
гистрировано позитивных сдвигов в состоянии
напочвенного покрова, тогда как на других участ-
ках разнообразие и обилие растительности увели-
чились [4, 12]. Впрочем эти изменения были свя-
заны не столько с уменьшением уровня загрязне-
ния, сколько с осветлением древесного полога
после массового вывала, вызванного ураганом
1995 г. Техногенная трансформация почв прояви-
лась в повышенной аккумуляции ТМ, увеличе-
нии кислотности, формировании мощной отор-
фованной лесной подстилки [36]. В настоящее
время почвы возвращаются к облику исходных
лесных почв, однако содержание ТМ (за исклю-
чением Cu) в подстилке и гумусовом горизонте во
всех зонах остается стабильно высоким [1].

Отлов животных проводили ежегодно с 1990 г.
по 2019 г. (за исключением 1999 и 2001 гг.) в три
тура (с мая по сентябрь) на стационарных марки-
рованных линиях в пределах 7 ключевых участ-
ков: 3 – в импактной зоне (1, 1.5 и 2 км от завода),
2 – в буферной (4 и 6 км), 2 – в фоновой (20 и
30 км). За прошедшие годы часть линий была
утрачена в результате локальных лесных пожаров,
ветровалов и рубок. Новые линии размещали на
прилегающих территориях, максимально при-
ближенных к исходным условиям (Приложение,
рис. 1). Для отлова использовали деревянные ло-
вушки-плашки, размещенные по 25 шт. в линию
через 5–7 м друг от друга; экспозиция составляла
3–5 сут с ежедневной однократной проверкой. В
течение тура животных отлавливали одновремен-
но во всех зонах, располагая на каждом участке от
2 до 4 линий. Использование стационарных точек
отлова позволило существенно снизить влияние
пространственной неоднородности условий.

Принимая во внимание ограничения метода
ловушко-линий и недостатки плашек в качестве
орудий лова (избирательный вылов некоторых
групп ММ, зависимость от погодных условий), на
смежных территориях регулярно проводили до-
полнительные учеты животных с использованием
других схем и средств (живоловок, конусов, лову-

шек Барбера). Это позволило уточнить видовой
состав сообществ ММ в разных зонах и оценить
миграционную подвижность животных. Однако
массовый материал для анализа динамических
изменений сообществ в градиенте загрязнения
был получен при использовании метода ловуш-
ко-линий (плашек): отработано 96.8 тыс. ловуш-
ко-суток (в том числе на загрязненных участках –
66.7 тыс., на фоновых – 30.1 тыс.), отловлен
5551 экз. ММ (в том числе на загрязненных участ-
ках – 2516, на фоновых – 3008) (Приложение,
табл. 1). Видовую идентификацию особей [40, 41]
проводили в камеральных условиях, названия ви-
дов соответствуют сводке “Mammals species of the
World” [42].

Анализ данных. Для сравнения сообществ ММ
в градиенте загрязнения использовали: 1) относи-
тельное обилие; 2) доли разных видов в сообще-
стве; 3) индекс доминирования; 4) γ-разнообра-
зие; 5) α-разнообразие. В качестве учетной еди-
ницы во всех случаях рассматривали ключевой
участок, значения показателей оценивали для
каждого года, объединяя три тура.

Относительное обилие (число особей на
100 ловушко-суток) рассчитывали как для от-
дельных видов, так и для сообщества в целом. Сте-
пень доминирования отдельных видов оценивали
с помощью индекса Симпсона (D), величина кото-
рого изменяется от 0 (все виды представлены в
равной степени) до 1 (только 1 вид). Доминирую-
щими считали виды, составляющие более 10% от
общей численности населения, редкими – менее
1%. Показатель γ-разнообразия характеризует об-
щее число видов в пределах зоны. Поскольку пря-
мое сравнение видового богатства (S) территорий
было некорректным из-за неодинакового про-
мыслового усилия в разных зонах, использовали
также интерполированное число видов (S*) для
численности, ближайшей к максимальному значе-
нию в одной из зон, кратное 10. Для характеристи-
ки α-разнообразия использовали среднее число
видов на ключевом участке.

Для оценки различий между зонами загрязне-
ния и периодами применяли двухфакторный
ANOVA (значения предварительно логарифмиро-
вали). Множественные сравнения выполнили по
критерию Тьюки. Величину эффекта относитель-
но фоновой территории рассчитывали как лога-
рифм отношения откликов (ln Response Ratio). В
статистических тестах значимыми считали разли-
чия при p < 0.05. Расчеты выполнены в програм-
мах PAST 4.0 [43] и JMP v. 11 [44].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Суммарное обилие. Значимое влияние на сум-
марное обилие сообществ ММ оказывали как уро-
вень загрязнения, так и период исследования. При
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увеличении загрязнения общая численность живот-
ных снижалась в среднем в 2–4 раза (табл. 1, 2). Ди-
намика обилия в сравниваемых зонах была разно-
направлена: на импактных участках четкие изме-
нения отсутствовали, тогда как на буферных
сокращение выбросов (от периода I к III) сопро-
вождалось 2-кратным ростом численности ММ в
сравнении с исходными значениями, а на фоно-
вой территории увеличение составило около 30%.
Основной вклад в изменение обилия в каждой зо-
не вносили доминирующие виды. Тренды изме-
нения численности животных на загрязненных
территориях по отношению к фоновым в отдель-
ные периоды были неодинаковы: в буферной зо-
не величина эффекта RR∆ стабильна во времени,
тогда как в импактной зоне при переходе от пери-
ода I к III регистрировали сдвиг в область отрица-
тельных значений (рис. 1).

Состав сообществ. За 30-летний период в райо-
не исследований было отловлено 14 видов ММ, в
том числе 9 видов грызунов (Rodentia), принадле-
жащих к 2 семействам (Muridae, Cricetidae), и
5 видов насекомоядных (Soricomorpha), относя-
щихся к 2 семействам (Soricidae, Talpidae). Ис-
пользование дополнительных методов учета поз-
волило выявить в фоновой зоне лесную мышовку
(Sicista betulina) и кутору (Neomys fodiens), в буфер-
ной – лесную мышовку, в импактной зоне новых
видов не выявлено. Однако в дальнейшем анали-
зе эти виды не рассматривались.

В населении всех зон преобладали грызуны, на
долю которых приходилось более 80% общей чис-
ленности (см. табл. 1). Повсеместно доминирова-
ла рыжая полевка (Myodes glareolus). При увеличе-
нии загрязнения доля этого вида снижалась c 75%

Таблица 2. Результаты ANOVA изменения ключевых показателей сообществ ММ

Примечание. Полужирным шрифтом выделены значимые (р < 0.05) различия анализируемых показателей.

Показатель

Источник изменчивости

зона
(df = 2)

период
(df = 2)

зона × период
(df = 4)

F p F p F p

Относительное обилие 16.04 <0.0001 3.41 0.036 0.77 0.569
Индекс доминирования 3.37 0.038 5.91 0.004 2.54 0.043
α-Разнообразие 9.33 0.0002 1.11 0.332 0.94 0.442

Рис. 1. Величины эффекта (и 95%-ный доверительный интервал) в буферной (а) и импактной (б) зонах по отношению
к фоновой территории. Периоды: I – высоких выбросов, II – сниженных выбросов, III – почти прекращенных выбросов.
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на фоновой территории до 53% в зоне умеренного
загрязнения и 38% на импактных участках. Наобо-
рот, доли малой лесной мыши (Apodemus uralensis) и
красной полевки (M. rutilus) увеличивались с 5% в
фоновой зоне до 15–27% вблизи завода. Доля серых
полевок (Microtus spp. и Alexandromys spp.) в течение
30 лет наблюдений на большинстве участков не
превышала 2.5%, за исключением территории
вблизи завода (1 км), где она достигала 8%. Насе-
комоядные в фоновой и буферной зонах состав-
ляли 12–13%, в импактной – 17% населения. Ви-
довой состав группы во всех зонах был сходен, за
исключением крота (Тalpa europaea), отловленно-
го только на фоновых участках.

Структура доминирования. При увеличении за-
грязнения структура сообществ ММ кардинально
меняется: из монодоминантных они трансфор-
мируются в полидоминантные. Если на фоновых
участках основу населения составлял один вид
(M. glareolus, 73–77% общей численности), то на
загрязненных ежегодно доминировали 2–3 вида
(см. табл. 1). Доля редких видов на разных участ-
ках градиента была сопоставимой и в разные пе-
риоды наблюдений составляла от 25 до 54% от об-
щего числа видов. Эти особенности нашли отра-
жение в динамике индекса D, значения которого
при удалении от завода значимо увеличивались
(см табл. 2). Существенное влияние на величину
индекса оказывал и период исследований: сокра-
щение выбросов повсеместно приводило к сни-
жению индекса D в 1.2 раза на фоновых участках,
в 1.3–1.4 раза – на загрязненных территориях.

Гамма-разнообразие. Обобщенные за 30 лет
данные показывают, что γ-разнообразие не зави-
село от уровня загрязнения, но в разные периоды
оно было неодинаковым. В период высоких вы-
бросов (I) максимальное число видов отмечено в
буферной и импактной зонах, тогда как во II и III
периоды γ-разнообразие было выше на фоновой
территории (см. табл. 1). В импактной зоне на-
блюдаемое и интерполированное видовое богат-
ство одинаково, тогда как на фоновой террито-
рии интерполированное число видов ниже на-
блюдаемого, особенно для периодов II и III.

Альфа-разнообразие. Увеличение загрязнения
значимомо снижало α-разнообразие – в среднем
в 1.2–1.7 раза, вне зависимости от периода (см.
табл. 1, 2). На фоновых участках видовая насы-
щенность менялась незначительно (менее 10%),
тогда как в окрестностях завода наблюдали
1.5-кратные различия между периодами. В буфер-
ной зоне величина эффекта RR∆ была незначи-
мой в периоды I и III, в импактной – только в пе-
риод I (см. рис. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

Известно, что в ответ на антропогенные воз-
действия различного генезиса в сообществах ММ
происходят структурные перестройки, величина
и направление которых зависят от типа воздей-
ствия, его интенсивности и длительности, а также
от специфики составляющих сообщества видов
[8, 22, 26, 40, 45, 46]. Промышленное загрязнение,
особенно цветная металлургия, оказывает на био-
ту очень сильное воздействие [47]. Согласно сло-
жившимся представлениям, на прилегающих к
предприятиям участках постоянное население
ММ отсутствует [23, 26, 48]. При приближении к
источникам эмиссии уменьшаются видовое бо-
гатство и численность ММ [8, 9, 23, 26]. Такие изме-
нения могут быть как монотонными [9, 19, 34, 35],
так и нелинейными, с максимумом в зоне уме-
ренных нагрузок. Так, в окрестностях меде(нике-
ле)плавильных заводов на Южном Урале [23],
Кольском полуострове [26] и в Финляндии [25]
различия в суммарном обилии ММ на буферных
и фоновых участках составляли 1.2–5 раз, на буфер-
ных и импактных – 5–20 раз. Характер изменения
суммарного обилия во многом определялся числом
ключевых участков в градиенте загрязнения: при
большом числе (более 10) регистрировали нели-
нейные изменения, при меньшем – монотонные.
В качестве основной причины обеднения видового
состава и снижения численности ММ вблизи пред-
приятий авторы указывают общую пессимизацию
среды обитания, в первую очередь ухудшение кор-
мовых и защитных свойств.

В работах авторов, проводивших исследова-
ния без строгой биотопической приуроченности
участков, γ-разнообразие сообществ ММ им-
пактных зон мало отличалось от фоновых или да-
же превышало его, но обилие и в этом случае сни-
жалось в 2–5 раз [22, 49]. Результаты наших ис-
следований в районе воздействия Карабашского
медеплавильного завода продемонстрировали,
что учет гетерогенности среды обитания карди-
нально меняет выводы о реакции сообществ ММ
на загрязнение. Данные, полученные при изуче-
нии ММ в одном биотопе, свидетельствовали о
существенном обеднении видового состава (с 7 до
2 видов) и 10-кратном снижении суммарного
обилия при увеличении техногенной нагрузки
[23]. При охвате разных местообитаний γ-разно-
образие сообществ фоновой и импактной зон бы-
ло сходным (7 и 8 видов соответственно), а сум-
марное обилие животных вблизи завода было
снижено лишь в 2 раза [24].

Несмотря на то, что многолетние наблюдения
в окрестностях СУМЗа были выполнены по тра-
диционной “однобиотопной” схеме, не отмечено
резкого снижения γ-разнообразия при увеличе-
нии загрязнения. За 30 лет в фоновой зоне было
зарегистрировано 13 видов ММ, в буферной – 11,
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в импактной – 12, причем регулярно (т.е. на про-
тяжении всех 3 периодов) в отловах отмечали 9, 8
и 7 видов ММ соответственно (см. табл. 1). Веро-
ятными причинами таких незначительных разли-
чий могут быть длительный период наблюдений в
сочетании с большим объемом регулярных отло-
вов и широким охватом территорий (особенно
вблизи завода), что позволило учесть редкие ви-
ды. Поэтому ожидаемый эффект резкого обедне-
ния видового состава сообществ под действием
загрязнения оказался затушеванным. Иными
словами, долговременные наблюдения в преде-
лах одного типа биотопа аналогичны однократ-
ному обследованию широкого спектра биотопов.

Снижение α-разнообразия и суммарного оби-
лия под действием загрязнения может быть свя-
зано как с сокращением площади пригодных ме-
стообитаний, так и уменьшением их экологической
емкости (в первую очередь защитно-кормовых
условий). В пользу большей важности первого фак-
тора для обилия свидетельствуют данные, получен-
ные для Cl. glareolus: на пригодных для обитания
вида участках импактной зоны локальная плот-
ность населения сопоставима с фоновой [25, 34].
Напротив, для α-разнообразия более важна эко-
логическая емкость местообитаний, обеспечива-
ющая успешное сосуществование разных видов
за счет более полного использования ресурсов.

Сравниваемые сообщества существенно раз-
личались и по структуре доминирования. Если в
фоновой зоне в течение 30 лет наблюдений сооб-
щество оставалось монодоминантным, то на за-
грязненных территориях в населении ежегодно
присутствовало 2–3 доминирующих вида, а со-
кращение выбросов сопровождалось их ротаци-
ей. Известно, что в природных условиях сообще-
ства становятся полидоминантными, когда ме-
стообитания характеризуются структурным
разнообразием [50]. Поскольку гетерогенность
среды выше в окрестностях СУМЗа, можно ожи-
дать, что число доминантов в населении загряз-
ненных участков будет больше, чем в более одно-
родных условиях фоновой зоны. Это подтверждает-
ся динамикой индекса D в градиенте загрязнения
(см. табл. 1). Снижение величины D при сокраще-
нии выбросов, вероятно, связано с сукцессион-
ными изменениями фитоценозов.

Для лучшего понимания динамики сообществ
ММ в градиенте загрязнения рассмотрим ее осо-
бенности в разных зонах. В непосредственной
близости от завода деградация экосистем дости-
гала максимума (особенно в период высоких вы-
бросов). Территория СУМЗа и прилегающие
участки (до 0.5 км на запад, до 2 км на восток)
представляли собой техногенную пустошь, почти
полностью лишенную высшей растительности и
верхних горизонтов почвы, малопригодную для
обитания ММ. Ключевые участки в импактной зо-

не частично граничат с пустошью, и здесь видовой
состав ММ, как правило, обеднен: ежегодно реги-
стрировали от 0 до 4, лишь в отдельные годы – до
7 видов (см. табл. 1). Реакция на техногенную
трансформацию среды оказалась двоякой: с од-
ной стороны, исчезают (T. europaea) или снижают
численность (M. rufocanus) стенобионтные виды,
с другой – появляются синантропы (Mus muscu-
lus), а также виды открытых и/или разреженных
пространств (A. agrarius и M. arvalis). В период высо-
ких выбросов хозяйственная активность вблизи
СУМЗа была максимальной, видовое богатство
также достигало наивысших значений (11 видов). В
периоды сниженных выбросов (II и III) γ-разно-
образие снизилось на 40%, но эти изменения вряд
ли связаны с сокращением выбросов, поскольку
выпадение редких видов, скорее всего, не было
истинным (за исключением M. musculus); вероят-
но, животные переместились на другие участки
импактной зоны. Это предположение базируется на
присутствии вблизи завода M. rufocanus, A. agrarius,
S. minutus в отловах с использованием дополнитель-
ных линий большой протяженности (более 750 м),
пересекавших импактные участки с разными мик-
роместообитаниями, а также иных орудий лова –
живоловок и конусов (неопубликованные соб-
ственные данные).

Суммарное обилие ММ в импактной зоне в
среднем в 4 раза ниже фонового, а минимальные
значения зарегистрированы весной. Это позволя-
ет предположить отсутствие на этих участках по-
стоянного (обитающего в течение полного жиз-
ненного цикла) населения. Так, в период высо-
ких выбросов на протяжении всего бесснежного
сезона население M. glareolus состояло лишь из
транзитных особей, что косвенно подтверждает
наши предположения [51]. В период почти пре-
кратившихся выбросов транзитные особи состав-
ляли 100% населения лишь весной, а к осени их
доля снижалась вдвое (неопубликованные соб-
ственные данные). Это может свидетельствовать
о возможных позитивных сдвигах в качестве ме-
стообитаний вследствие постепенного восста-
новления травянистой растительности после
снижения выбросов.

В течение 30 лет наблюдений сообщество им-
пактной зоны оставалось полидоминантным, а
снижение выбросов (от периода I к III) сопро-
вождалось ротацией доминирующих видов:
M. glareolus заместился M. rutilus, S. araneus –
S. caecutiens, причем изменения были очень рез-
кими – участие M. rutilus и S. сaecutiens увеличи-
лось почти в 4 раза. Если в течение последних 20 лет
суммарное обилие лесных полевок почти не из-
менилось, то численность бурозубок выросла в
3 раза. Вероятной причиной позитивных сдвигов
в населении мелких насекомоядных в ответ на
снижение выбросов может быть постепенное
улучшение их кормовой базы в окрестностях за-
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вода. Косвенно это подтверждают результаты 25-
летних исследований фауны крупных почвенных
беспозвоночных в районе СУМЗа. После почти
полного прекращения выбросов на импактных
участках, совпадающих с местами отловов ММ,
общее обилие педобионтов увеличилось в 5 раз, а
некоторые группы (дождевые черви, энхитреиды,
моллюски), ранее отсутствовавшие в импактной
зоне, продвинулись ближе к заводу [5]. В то же
время темпы восстановления растительного по-
крова вблизи СУМЗа были незначительны [4, 12],
следовательно, существенного улучшения кор-
мовой базы для фитофагов не произошло, что
объясняет стабильность суммарного обилия лес-
ных полевок.

В буферной зоне мозаичность среды особенно
высока вследствие действия многих факторов: де-
градации лесных фитоценозов из-за загрязнения,
локальной хозяйственной деятельности (выбо-
рочные рубки, строительство ЛЭП, лесовосста-
новление на гарях, выкашивание луговин), есте-
ственных нарушений (ветровалы, пожары). Все
это увеличивало разнообразие и экологическую
емкость местообитаний в пределах доминирую-
щего типа биотопа, что нашло отражение в увели-
чении суммарного обилия и α-разнообразия по
сравнению с импактной зоной и приближении
значений к фоновому уровню (см. табл. 1). На
протяжении всего периода наблюдений сообще-
ство оставалось полидоминантным, а сокраще-
ние выбросов сопровождалось ротацией доми-
нантов: почти двукратно увеличилось участие
M. rutilus, A. uralensis и S. сaecutiens (при эквивалент-
ном росте численности), а доля M. glareolus снизи-
лась в 1.4 раза. Таким образом, с 1990 г. по 2019 г.
суммарное обилие ММ в буферной зоне увеличи-
лось почти в 2 раза, причем позитивные тренды
отмечались у разных трофических групп – зоофа-
гов, фитофагов, семеноядов. Вероятно, такие из-
менения могут быть следствием постепенного
улучшения качества среды обитания (в частно-
сти, обилия и разнообразия кормовых ресурсов).
Это согласуется с ходом восстановления на буфер-
ных территориях других компонентов биоты – рас-
тительности [4, 12] и беспозвоночных [5].

В фоновой зоне пихтово-еловые леса занима-
ли значительно большие площади и были наибо-
лее гомогенными в сравнении с другими ключе-
выми участками по микросредовым условиям для
ММ [34]. Ежегодно здесь регистрировали от 1 до
9 видов, причем значительную долю населения
составляли типично лесные виды. В максималь-
ной степени условия удовлетворяли требованиям
M. glareolus – супердоминанта на протяжении
всех 30 лет. Наличие в пределах массивов пихто-
ельников небольших по площади участков с раз-
реженной растительностью (опушки, просеки)
обусловило присутствие M. arvalis, A. oeconomus,
A. agrarius. Хорошие защитно-кормовые свойства

фоновых территорий в сочетании с их пригодно-
стью для обитания разных видов ММ обусловили
максимальные среди сравниваемых зон значения
разнообразия и обилия (см. табл. 1). К концу пери-
ода наблюдений суммараное обилие ММ увеличи-
лось на 1/3. Основной вклад внесли грызуны, а чис-
ленность насекомоядных сохранилась на одном
уровне. По нашему мнению, основной причиной
таких изменений были сукцессионные процессы
в растительных сообществах. В результате регу-
лярных ветровалов в спелых пихтово-еловых ле-
сах происходит выпадение старых деревьев, при-
водящее, с одной стороны, к осветлению полога
леса и, как следствие, к интенсивному развитию
травянистой растительности на освободившихся
участках, с другой – к улучшению защитных
свойств местообитаний и обогащению кормовой
базы за счет семян хвойных, которые становятся
легко доступны наземным видам.

Использование величин эффекта (см. рис. 1)
нивелировало влияние межгодовых флуктуаций,
а также возможных методических погрешностей,
сказывающихся на полноте учета ММ. Разнона-
правленные изменения численности ММ при со-
кращении выбросов – ее увеличение в фоновой и
буферной зонах при сохранении низкого обилия
в импактной – обусловили отсутствие четких вос-
становительных трендов суммарного обилия в бу-
ферной зоне и отрицательную динамику вблизи
завода.

Таким образом, сравнение периодов высоких,
сниженных и почти прекратившихся выбросов
показывает, что за прошедшие 30 лет реакция со-
обществ на загрязнение принципиально не изме-
нилась. При увеличении загрязнения в каждый из
трех периодов регистрировали значимое сниже-
ние суммарного обилия, α-разнообразия сооб-
ществ ММ и индекса доминирования. При этом
γ-разнообразие на фоновых (13 видов) и загряз-
ненных (12 видов) территориях в течение 30 лет
оставалось сходным.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Нам не известны длительные исследования
сообществ ММ до, во время и после сокращения
промышленных выбросов, где на основе ежегод-
ных регистраций проводили бы прямые сравне-
ния их обилия и разнообразия на разном удале-
нии от источника эмиссии. Проверяемая нами
гипотеза о позитивных изменениях в обилии и
разнообразии сообществ загрязненных участков
в результате сокращения промышленных выбро-
сов подтвердилась частично – только для умерен-
ного загрязнения. Как и ожидалось, в импактной
зоне наблюдаемые изменения были выражены в
меньшей степени, чем на буферных участках.
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Для всех сравниваемых зон загрязнения в те-
чение 30 лет наблюдений γ-разнообразие сооб-
ществ ММ было сходным. Это обусловлено дли-
тельным периодом наблюдений, значительными
промысловыми усилиями и большой площадью
обследования, что позволило учитывать редкие
виды на всех участках градиента загрязнения. В
окрестностях завода α-разнообразие сообществ
ММ было ниже фонового в течение всего периода
наблюдений: вероятно, начальные этапы восста-
новления местообитаний пока не привели к ощу-
тимому увеличению их экологической емкости.

Сравниваемые сообщества ММ кардинально
отличались по структуре доминирования. В фо-
новой зоне сообщество оставалось монодоми-
нантным, а флуктуации видовой структуры были
незначительными. К концу периода наблюдений
здесь увеличилось суммарное обилие животных
(за счет лесных полевок, но не насекомоядных),
что связано с сукциссионными изменениями
растительности. Сообщества ММ загрязненных
территорий характеризовались полидоминантно-
стью, а суммарное обилие было в 2–4 раза ниже
фонового. Сокращение выбросов вызвало смену
доминантов, но тренды изменения обилия не
совпадали в буферной (увеличение) и импактной
(отсутствие изменений) зонах. Увеличение доли
бурозубок в сообществе ММ импактной зоны
можно считать признаком начальных этапов вос-
становления. В буферной зоне положительные
сдвиги выражены еще сильнее: увеличение оби-
лия видов разных трофических групп (фитофа-
гов, зоофагов, семеноядов) может свидетельство-
вать об улучшении качества местообитаний для
разных видов. Наблюдаемые изменения хорошо
согласуются с началом восстановительных про-
цессов других компонентов биоты – раститель-
ности и почвенной фауны.
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Изучение адаптивных особенностей репродук-
тивной деятельности рептилий имеет большое зна-
чение для познания их эволюции. В процессе эволю-
ции у рептилий появились разные способы и страте-
гии размножения, благодаря которым они смогли
освоить разные экологические среды на суше.

В литературе нередко обсуждаются адаптив-
ные особенности размножения разных видов
рептилий, в том числе способность длительного
хранения спермы в половых путях самки, нали-
чие эмбриональной диапаузы и возможные меха-
низмы этих репродуктивных явлений [1–7]. Дли-
тельное хранение сперматозоидов в половых пу-
тях самки характерно для многих позвоночных
[1, 2], а также многих видов рептилий [2, 3]. На-
пример, в работе [4] обсуждается репродуктивная
биология некоторых видов семейства Viperidae
юго-восточной Бразилии, в которой указывается,
что спаривание не происходит синхронно с овуля-
цией и хранение спермы является обязательным
компонентом репродуктивного цикла. Отмечается
также о наличии эмбриональной диапаузы у неко-
торых видов рептилий [5–7]. Выдвигается гипотеза
о том, что под воздействием внешней среды сраба-
тывает особый механизм материнского организ-
ма, и эмбриональное развитие временно останав-
ливается. Например, было доказано [7], что у чере-
пах in vitro прекращением подачи кислорода
развивающему зародышу его развитие временно
приостанавливается. Способность временно при-
останавливать эмбриональное развитие является
важной репродуктивной стратегией в размножении
яйцекладущих рептилий, у которых после откладки
яиц отсутствует забота о потомстве [6, 7].

Биологию размножения закавказской гюрзы
Macrovipera lebetina obtusa (Dwigubsky, 1832) изуча-
ли многие авторы [8–10], однако репродуктивные
адаптивные особенности рассматривались редко

[10, 11]. Закавказская гюрза является яйцекладу-
щим видом, и стратегия ее размножения заклю-
чается в том, что на определенной стадии эмбри-
онального развития яйца откладываются наружу
и следующий этап эмбриогенеза до вывода дете-
нышей протекает во внешней среде.

Как подвид, обитающий в умеренно теплом
климате, в отличие от тропических и субтропиче-
ских видов цикл размножения у закавказской
гюрзы сезонный: начинается со спаривания вес-
ной (апрель–май) сразу после зимовки, продол-
жается откладкой яиц летом (июнь–июль) и за-
вершается появлением выводков в июле‒августе.
В зависимости от климатических условий года сро-
ки наступления указанных репродуктивных фаз
могут варьировать в пределах 0.5–1.0 мес. Вместе с
тем в репродуктивной деятельности гюрзы наблю-
даются явления, которые не характерны для ее раз-
множения. К таким явлениям относятся выявлен-
ные нами случаи внесезонной откладки яиц, а так-
же повторное спаривание. Повторное спаривание
закавказской гюрзы в осенний период отмечается
и в литературе, причем указывается, что в этот пе-
риод самцы имеют вполне активные сперматозои-
ды [1, 2]. Случаи повторной откладки яиц у гюрзы
неоднократно наблюдались нами во время полевых
и стационарных исследований.

Цель настоящей работы – рассмотрение и об-
суждение следующих вопросов: Чем заканчивает-
ся повторное спаривание гюрзы в природе, при-
водит ли оно к появлению нового поколения в
том же году размножения? Чем объясняется от-
кладка яиц вне сезона размножения и в чем за-
ключается адаптивное значение этих репродук-
тивных явлений?

Для изучения биологии размножения и разве-
дения исследовали репродуктивную деятельность
закавказской гюрзы (Macrovipera lebetina obtuse
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Dwigubsky, 1832) в осенний период (октябрь‒но-
ябрь) в природе (Гобустанское плато), а также в не-
воле. Для проведения наблюдений в неволе были
отловлены взрослые самки в разные годы и в раз-
ных количествах (всего 57 экз.). Отловленных самок
содержали в серпентариях Центра “Зоотоксины”
Минздрава Азербайджанской Республики, в клет-
ках группами по 3–4 особи при температуре 29–
31°С. Для кормления змей использовались белые
лабораторные мыши (18–20 г), суточные цыплята
(30–35 г), домовые воробьи (Passer domesticus). На-
блюдения за репродуктивной активностью самок
проводили вне сезона размножения.

Повторное (осеннее) спаривание или попытка к
повторному размножению. Как сказано выше, в
репродуктивной деятельности гюрзы встречают-
ся случаи повторного спаривания. Однако коли-
чество повторных (осенних) спариваний или по-
пыток к спариванию среди наблюдаемых нами
особей очень низкое (1–2%), тогда как в летний
период встречаемость спаривающихся пар со-
ставляла 15–20%.

Однопиковый цикл размножения современ-
ной гюрзы является результатом ее адаптации к
условиям среды обитания с умеренным климатом
и возник в процессе эволюции. В естественных
условиях после повторного осеннего спаривания
дальнейшее развитие оплодотворенных яйцекле-
ток, откладка яиц, а также их дальнейшая есте-
ственная инкубация во внешней среде возможны
лишь при наличии оптимальных температурных
условий (25–30°С). Однако климатические усло-
вия для Южного Кавказа в осенний период в при-
роде относительно прохладные ‒ температура сни-
жается до 18–20 (днем) и 12–14°C (ночью), что не-
благоприятно для естественной инкубации яиц
гюрзы. Змеи в это время начинают готовиться к
зимней спячке. Поэтому нет оснований рассмат-
ривать повторное спаривание современной гюр-
зы как начало повторного размножения. Это
можно рассматривать лишь как попытку к по-
вторному размножению, что, видимо, является
проявлением своего рода “генетической памяти”
о способах размножения своих недавних предков.
Ведь в начале географического формирования
(верхний миоцен) климат Южного Кавказа, в том
числе и Азербайджана, был тропическим, с пре-
обладанием ландшафтов саванн [2]. По-видимо-
му, близкие предки современных рептилий за-
кавказского региона, в том числе гюрзы, вели
иной образ жизни и сохраняли активность в тече-
ние всего года, поэтому были способны к вторич-
ному размножению. Однако изменение климати-
ческих условий в регионе, появление циклично-
сти в образе жизни (зимняя спячка и активная
фаза) привели соответственно к новым приспо-
собительным особенностям в размножении со-
временных рептилий, в том числе закавказской
гюрзы, в результате чего они потеряли способ-
ность к повторному размножению. Повторное

спаривание, приняв адаптивный характер, види-
мо, частично сохранилось и может играть опреде-
ленную роль в репродуктивной деятельности со-
временной гюрзы. По-видимому, оно может быть
оценено как способ для обеспечения самок мате-
риалом спермы, который в следующем сезоне ис-
пользуется для размножения без участия самцов.

Откладка яиц вне сезона размножения. В процес-
се исследования некоторые самки закавказской
гюрзы, отловленные осенью и содержащиеся при
благоприятных условиях в неволе без самцов, зи-
мой откладывали нормальные яйца с развитыми
эмбрионами. Из 57 самок, пойманных в разные го-
ды осенью (октябрь–ноябрь) и содержащихся в
неволе при благоприятных температурных услови-
ях, 10 экз. (17.5%) в зимние месяцы (декабрь–фев-
раль) откладывали яйца с развитыми эмбрионами
(всего 67 яиц): 1 самка в 1983 г. – 3 шт.; 2 самки в
1985 г. – 18 шт.; 4 самки в 1995 г. – 24 шт.; 2 самки
в 2000 г. – 14 шт.; 1 самка в 2014 г. – 8 шт. Количе-
ство яиц в кладках варьировало в пределах 3–8 шт.
В момент откладки были сняты морфометриче-
ские показатели яиц и определены стадии разви-
тия эмбрионов к моменту откладки. По морфо-
метрическим признакам яйца, отложенные вне
сезона размножения, статистически значимо не
отличались от нормальных кладок летнего перио-
да (P > 0.05): количество яиц в кладках, их вес и
размеры были почти идентичными (см. табл. 1).
По критериям уровня эмбрионального развития
гюрзы [3] были определены стадии развития эм-
брионов к моменту откладки яиц: они находились,
как и в летний сезон, на стадиях образования за-
чатка языка (см. рис. 1). Эти яйца в дальнейшем
были успешно инкубированы и получены полно-
ценные жизнеспособные выводки.

Как указано выше, процентное соотношение
количества самок, которые откладывали зимой яй-
ца, было невысоким – всего 17.5%, но это значи-
тельно выше, чем количество повторных (осенних)
спариваний (1–2%). Следовательно, в зимних
оплодотворениях яйцеклеток участвовали не толь-
ко материалы спермы осеннего спаривания, но и
сперма, хранившаяся в половых путях самки от
предыдущего спаривания. Откладка в неволе пол-
ноценных яиц в зимние месяцы дает основание
предполагать, что самки были отловлены беремен-
ными или забеременели в неволе. Таким образом,
для объяснения внесезонной откладки яиц в неволе
теоретически можно рассматривать две версии.

П е р в а я  в е р с и я  заключается в том, что в
природе осенью после повторного спаривания
происходит оплодотворение яйцеклеток. Однако
из-за отсутствия благоприятных температурных
условий во внешней среде развитие оплодотво-
ренных яйцеклеток приостанавливается, и яйце-
клетки переходят в состояние эмбриональной диа-
паузы. В природе оплодотворенные яйцеклетки, на-
ходясь в яйцеводах самки, переживают зимовку в
состоянии диапаузы, и только в следующем сезоне
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размножения, с наступлением благоприятных
внешних условий, возобновляют свое развитие. В
эксперименте благоприятные условия были созда-
ны в неволе путем нивелирования искусственных
условий содержания. В обоих случаях с возникнове-
нием благоприятных внешних условий эмбрио-
нальное развитие яйцеклеток восстанавливалось и
продолжался процесс подготовки яиц к откладке.

Таким образом, внесезонная откладка яиц дает
основание предполагать, что в репродуктивной дея-
тельности закавказской гюрзы существует эмбрио-
нальная диапауза, которую можно рассматривать
как специфическую форму репродуктивного при-
способления (эмбриоадаптация) к условиям среды
обитания, возникшую в процессе эволюции вида.

В т о р а я  в е р с и я  заключается в том, что в
неволе происходит оплодотворение яйцеклеток,
созревших раньше времени, сперматозоидами,
сохраненными в стенках яйцеводов самки в со-
стоянии покоя. В природных условиях у гюрзы
созревание ооцитов и появление готовых к опло-
дотворению яйцеклеток происходят весной. Од-
нако содержание самок в неволе при благоприят-
ных температурных условиях в зимние время
ооциты созревают раньше. Возможно, этому спо-
собствует и достаточно высокая пищевая актив-
ность гюрз в неволе. Активное питание приводит
к увеличению количества питательных веществ и
гормонов в крови, необходимых для активизации
репродуктивной деятельности, в результате чего
созревание ооцитов ускоряется. Таким образом,

Таблица 1. Количество и параметры яиц закавказской гюрзы (Macrovipera lebetina obtusa), отложенных в сезон
(лето) и вне сезона (зима) размножения

Время 
размножения

Кол-во яиц
в кладке, шт.

Масса яиц, г Длина яиц, мм Ширина яиц, мм

min–max M ± m min–max M ± m min–max M ± m

В сезон
размножения
(лето)

6 17.5–20.5 19.1 ± 0.9 38.2–46.0 40.6 ± 1.1 26.0–31.5 28.7 ± 0.6
8 15.7–19.0 17.2 ± 0.6 36.0–43.3 39.4 ± 0.8 21.5 –27.0 24.4 ± 0.8

12 14.5–17.5 16.4 ± 0.7 35.5–41.4 38.8 ± 0.9 20.5–26.4 22.9 ± 0.5
5 21.0–25.5 23.1 ± 1.8 44.3–52.5 48.2 ± 1.8 26.8–33.0 30.0 ± 1.3
4 24.1–28.4 25.6 ± 2.1 48.2–54.2 50.1 ± 2.1 28.0–33.5 32.8 ± 1.9

11 16.3–20.1 18.3 ± 1.2 31.7–40.2 36.4 ± 2.8 21.5 –27.0 24.6 ± 0.9
14 15.3–18.5 17.9 ± 0.9 34.4–39.4 37.5 ± 1.9 20.9–28.4 23.8 ± 1.1
6 18.1–22.4 20.8 ± 1.3 45.1–53.3 48.2 ± 1.2 27.8–34.0 29.4 ± 1.3
8 14.8–18.1 16.7 ±  1.7 36.4–39.3 38.6 ± 1.8 21.8–27.6 23.4 ±  1.3

Всего 8.6 ± 3.4 14.5–28.4 19.8 ± 2.1 31.7–54.2 42.4 ± 2.6 20.5–34.0 27.1 ± 1.4
Вне сезона 
размножения 
(зима)

7 19.5–22.8 21.5 ± 0.5 40.5–43.0 41.3 ± 0.7 28.4–31.1 29.0 ± 0.5
9 18.3–22.3 19.5 ± 0.9 38.7–41.5 40.1 ± 0.8 24.5–27.5 25.6 ± 0.7
6 21.1–24.2 22.4 ± 0.7 42.5–46.0 43.7 ± 0.9 29.0–32.7 30.8 ± 1.1
6 20.5–21.8 21.0 ±  0.6 41.9–43.1 42.6 ± 1.0 30.2–31.8 31.1 ±  0.4
8 13.8–17.1 15.7 ±  1.7 35.4–39.3 37.6 ± 1.8 22.1–27.6 25.1 ±  1.3

Всего 7.8 ± 2.7 13.8–24.2 19.8 ± 1.8 35.4–46.0 42.1 ± 2.4 22.1–32.7 27.8 ± 1.9

Рис. 1. Закавказская гюрза Macrovipera lebetina obtusa (а), ее кладка (б) и эмбрион в день откладки яиц на стадии обра-
зования зачатка языка (в).

(а) (б) (в)
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сперматозоиды, сохраненные в половых путях
самки, в зимние время оплодотворяют яйцеклет-
ки, и в дальнейшем происходит откладка яиц
(спермоадаптация).

Способность самки сохранять сперму долгое
время в яйцеводах (спермоадаптация), как и эмбри-
ональную диапаузу (эмбриоадаптация), можно рас-
сматривать как одну из специфических форм ре-
продуктивного приспособления гюрзы к условиям
среды обитания. Эти репродуктивные приспособ-
ления возникли в процессе эволюции вида и служат
сохранению численности и выживанию вида.

Несомненно, для аргументированного объяс-
нения изложенных выше вопросов о репродук-
тивных особенностях закавказской гюрзы (эм-
бриоадаптация или спермоадаптация) и позна-
ния их механизма требуются исследования
разных уровней, включая цито-гистологические
и клеточно-молекулярные. Вместе с тем выдви-
нутые версии причин внесезонных откладок яиц
у гюрзы могут служить стимулом для проведения
более глубоких исследований, которые позволят
выявить биохимический и молекулярный харак-
тер изменения сезонной активности репродук-
тивных органов (яичники и семенники), а также
их продуктов (половые клетки и оплодотворен-
ная клетка), раскрыть механизм адаптивных про-
цессов в размножение рептилии.

ВЫВОДЫ
1. Закавказская гюрза (Macrovipera lebetina obtusa),

характеризующаяся однопиковым циклом раз-
множения, иногда осенью повторно спаривается,
и в этот период самцы гюрзы в половых путях
имеют вполне активные сперматозоиды. Матери-
алы спермы могут долго храниться благополучно
в половых путях самки (спермоадаптация).

2. После осеннего спаривания оплодотворен-
ные яйцеклетки, из-за отсутствия благоприятных
погодных условий, переходят в состояние эмбри-
ональной диапаузы, восстанавливая свое разви-
тие при возникновении оптимальных условий
(эмбриоадаптация).

3. Адаптивное значение спермо- и эмбрио-
адаптаций заключается в увеличении репродук-
тивного потенциала вида, поскольку позволяют
самкам гюрзы в следующем сезоне размножения
выводить поколение без участия самцов. Благо-
даря этим репродуктивным способностям под-
держивается численность особей в популяциях,
тем самым обеспечивается выживание вида.

4. Репродуктивные особенности, несомненно,
управляются особыми механизмами материнско-
го организма, которые происходят в зависимости
от благополучности экологического и физиоло-
гического состояний самок. Однако для раскры-
тия этих механизмов необходимо проведение ря-
да гистологических и биохимических исследова-

ний, изучение молекулярных и биохимических
основ функционирования репродуктивных орга-
нов, их сезонной активности.

5. Указанные репродуктивные особенности
открывает новые перспективы в решении про-
блем воспроизводства закавказской гюрзы в нево-
ле, что может способствовать развитию дальней-
ших экспериментальных исследований по изуче-
нию вопросов размножения рептилий в неволе.
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ценные советы и помощь при подготовке статьи
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