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Представлена характеристика 27 субфоссильных спорово-пыльцевых спектров современных расти-
тельных сообществ лиственничных лесов Центральной Эвенкии. Установлено, что, несмотря на
преобладание лиственничных лесов в растительном покрове района исследования, основными
компонентами спектров являются Betula sect. Betula и Alnus alnobetula subsp. fruticosa, тогда как доля
пыльцы Larix занижена по отношению к ее участию в растительности и составляет от 0.6 до 13.5%.
Доля пыльцы Picea возрастает в точках отбора проб, где ель входит в состав древостоя. Пыльца Pinus
является заносным компонентом спорово-пыльцевых спектров, доля которой повышается в фито-
ценозах, где древесный ярус изрежен или отсутствует. Выявлены характерные виды таежных лесов,
болотных и луговых местообитаний, индикаторы нарушенных грунтов и гарей, которые позволят
более детально и объективно реконструировать палеорастительность.
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Изучение растительности и условий окружаю-
щей среды прошлых эпох на основе палинологи-
ческих данных – один из наиболее распростра-
ненных подходов в палеоэкологических исследо-
ваниях. Вопрос, насколько адекватно состав и
соотношение компонентов спорово-пыльцевых
спектров отражают растительные сообщества, их
продуцирующие, чрезвычайно важен при рекон-
струкции изменений растительности любого ре-
гиона. Исследованию состава субрецентных и суб-
фоссильных спорово-пыльцевых спектров посвя-
щена обширная литература, начиная с первых работ
[1–4] и до последних десятилетий [5–10]. Особен-
ности формирования спорово-пыльцевых спек-
тров в различных районах Сибири и Дальнего Во-
стока детально рассмотрены в публикациях [11–14].
Изучению пыльцевого дождя и поверхностных
проб в зонах тундры и лесотундры в Восточном
секторе Российской Арктики посвящены рабо-

ты [15–18]. При сопоставлении поверхностных
спорово-пыльцевых спектров с составом расти-
тельных сообществ на севере Сибири, в Арктике и
Субарктике выявлены определенные сложности в
использовании этих данных при палеоэкологиче-
ских реконструкциях [16, 19, 20]. Субфоссильные
спорово-пыльцевые спектры лесных экосистем в
криолитозоне Центральной и Восточной Сибири
до настоящего времени практически не изучены
из-за труднодоступности этих регионов и в целом
небольшого количества палинологических работ.

История развития лиственничных лесов в про-
шлом и их современная динамика представляют
большой интерес. В настоящее время эти леса за-
нимают огромные пространства в Северной
Евразии, а в период последнего оледенения зна-
чительно расширяли область своего распростра-
нения в перигляциальной зоне [21]. Из-за тонкой
экзины пыльца лиственницы плохо сохраняется в
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отложениях, вследствие чего ее участие в ископа-
емых спорово-пыльцевых спектрах, как правило,
занижено [22]. В связи с этим получение новых
данных по составу современных спорово-пыль-
цевых спектров лиственничных лесов и степени
адекватности их окружающей растительности
очень значимо для интерпретации результатов
палинологического анализа.

Цель настоящей работы – выявление регио-
нальных особенностей субфоссильных спорово-
пыльцевых спектров лиственничных лесов в
среднем течении р. Нижняя Тунгуска в Централь-
ной Эвенкии. Для ее реализации были изучены
поверхностные образцы, отобранные в различ-
ных типах лиственничных лесов, заболоченных
рединах, пойменных растительных сообществах
и на болотах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования проведены в центральной части

Среднесибирского плоскогорья в среднем течении
р. Нижняя Тунгуска (правый приток р. Енисей), в
окрестностях пос. Тура. Абсолютные высоты мест-
ности составляет от 120 до 600 м над у. м., рельеф
низкогорный, эрозионно-денудационный, кли-
мат умеренный, резко континентальный. По
данным наблюдений метеостанции в пос. Тура
(1936‒2018 гг.), температуры января, июля и сред-
негодовая составляют –35.7, +16.6 и –8.8°С соот-
ветственно [23]; осадков выпадет около 370 мм в
год. Территория находится в пределах области
сплошного распространения многолетней мерз-
лоты.

Район исследований принадлежит Нижне-
Тунгусскому округу Ангаро-Тунгусской лесорас-
тительной провинции Средне-Сибирской плос-
когорной лесорастительной области [24]. Расти-
тельный покров образован преимущественно се-
веротаежными светлохвойными лесами из Larix
gmelinii (Rupr.) Rupr., находящимися в разных ста-
диях восстановительных постпирогенных сук-
цессий [25]. Межпожарный интервал зависит от
рельефа и экспозиции склонов и варьирует от 61
до 139 лет [26, 27].

Для изучения субфоссильных спорово-пыль-
цевых спектров были отобраны поверхностные
(1–2 см) слои почвы или мха (3–5 см) из цен-
тральной части моховых подушек. В местах отбо-
ра проведено детальное описание растительности
[28]. Всего исследовано 27 растительных сооб-
ществ.

При подготовке проб для спорово-пыльцевого
анализа их нагревали в 10%-ном растворе гидрок-
сида калия до закипания, промывали дистилли-
рованной водой через сито с размером ячеек
120 мкм для удаления крупных растительных
остатков, а затем проводили ацетолиз [29]. Мине-

ральные отложения дополнительно обрабатывали
плавиковой кислотой для удаления силикатов. При
проведении палинологического анализа в каждом
образце подсчитывали не менее 500 пыльцевых зе-
рен и спор.

Обработка данных и построение спорово-
пыльцевых диаграмм проведены с использовани-
ем программ TILIA и TGView [30]. За 100% при-
нята сумма пыльцы деревьев, кустарников (arbo-
real pollen, AP) и кустарничков, трав (non-arboreal
pollen, NAP). Процентные соотношения спор
подсчитаны относительно этой суммы.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Локальная растительность в точках отбора по-
верхностных проб. Сомкнутые лесные сообщества
представлены в четырех точках (т.) отбора: лист-
венничник голубично-зеленомошный с под-
леском из Alnus alnobetula subsp. fruticosa (Rupr.)
Raus. (т. 1), лиственничник багульниково-зеле-
номошный (т. 2) и лиственничник кустарничко-
во-линнеевый с Picea obovata Ledeb и подлеском
из Sorbus sp. (т. 3), которые расположены на скло-
не водораздела и на первой надпойменной терра-
се р. Нижняя Тунгуска, и березняк хвощевый,
приуроченный к высокой пойме (т. 4). Сомкну-
тость крон древесного яруса в т. 1–4 составляет
0.5–0.6. Кустарниковый ярус образован в основ-
ном Alnus alnobetula subsp. fruticosa, Rosa acicularis
Lindl., несколькими видами Salix: S. lapponum L.,
S. reticulata L., S. rosmarinifolia L. и др.

Проективное покрытие (ПП) травяно-кустар-
ничкового яруса от 10 до 45%. Кустарнички пред-
ставлены Ledum palustre L., Vaccinium vitis-idaea L.
Среди трав наибольшую встречаемость имеют
разные виды Carex sp., Equisetum arvense L., Е. pal-
ustre L., Calamagrostis langsdorffii (Link) Trin.,
С. lapponica (Wahlb.) Hartm. Мохово-лишайнико-
вый покров образован различными видами зеле-
ных мхов и лишайников, среди которых чаще все-
го встречаются Polytrichum commune Hedw., Pleuro-
zium schreberi (Brid.) Mitt.

В редкостойных лиственничниках с сомкнуто-
стью крон 0.3–0.4 отобраны пробы в 6 местооби-
таниях (т. 5–10). Места отбора проб 5, 6, 9, 10 рас-
положены на первой надпойменной террасе
Нижней Тунгуски, 7 и 8 – на склоне междуречья.
Древесный ярус в этих сообществах формирует
Larix gmelinii высотой 5–12 м. В точках отбора
проб 7 и 8 отмечен подлесок из Alnus alnobetula
subsp. fruticosa. В травяно-кустарничковом ярусе
фоновым видом является Ledum palustre, но здесь
же растут и другие кустарнички: Vaccinium uligino-
sum L., V. vitis-idaea, Betula nana L., Empetrum ni-
grum L. Травянистый ярус практически отсутству-
ет (не более 3%). Мохово-лишайниковый ярус
хорошо выражен и составляет до 95%: в т. 5 пре-
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обладают лишайники (80% ПП); в т. 7, 8, 10 – зе-
леные мхи (Polytrichum commune, Pleurozium schre-
beri и др.); в т. 6, 9 – сфагновые мхи.

В лиственничных рединах с сомкнутостью
крон 0.1–0.2 исследованы 4 пробы (т. 11–14), в га-
ри лиственнично-осоковой – одна проба (т. 15).
Древесный ярус выражен слабо, высота деревьев
(т. 11, 12, 14, 15) Larix gmelinii достигает 10 м. В точ-
ке отбора пробы 13 хорошо выражен подлесок из
Alnus alnobetula subsp. fruticosa. Кустарниковый
ярус образован различными видами ив. Среди ку-
старничков фоновым является Vaccinium uligino-
sum. Травянистый ярус в т. 11–13 слабо выражен
(ПП до 8%), в т. 14 – ПП 35%, представлены
Carex sp., Equisétum sp., Eriophorum sp., Poa sp.,
Hedysarum sp.

Пойменная растительность охарактеризована
двумя точками в ивняках хвощево-вейниковых
(т. 16, 17) и пробой, отобранной в ольховнике раз-
нотравном (т. 18).

Для растительного покрова болот (т. 19–27) ха-
рактерны мозаичность и комплексность, обуслов-
ленные различными типами микрорельефа болот-
ных массивов [31]. При палеоэкологических иссле-
дованиях ископаемые пыльца и споры в основном
выделяются из торфяных колонок, поэтому форми-
рование спорово-пыльцевых спектров на болотах
требует тщательного изучения. Пробы были ото-
браны в следующих фитоценозах: лиственничная
редина осоково-кустарничково-сфагновая (т. 19),
редкостойный лиственничник багульниково-сфаг-
новый (т. 20–22), лиственничная редина кустар-
ничково-осоково-зеленомошная с подростом ивы
(т. 23), редкостойный лиственничник багульнико-
во-зеленомошный (т. 24), лиственничные редины
осоково-зеленомошная и голубично-зеленомош-
ная с подлеском различных видов ив (т. 25, 26).
Последняя точка отбора (т. 27) характеризует со-
мкнутый лиственничник грушанковый, располо-
женный в мезотрофной части болотного массива.

Для растительности болот характерно разно-
образие травянисто-кустарничкового яруса, сте-
пень проективного покрытия которого достигает
30%. В этом ярусе обильны Vaccinium uliginosum L.,
Ledum palustre L., Oxycoccus microcarpus Turcz. ex
Rupr., Empetrum nigrum, довольно обычны Carex,
Eriophorum, Rubus chamaemorus L., Epilobium palus-
tre L. Проективное покрытие мохово-лишайни-
кового яруса составляет 60–100%. Лиственнич-
ники зеленомошные (т. 23–26) расположены на
ровных участках болот, микрорельеф которых
представлен плоскими моховыми буграми и мо-
ховыми кочками-подушками, доминируют виды
Polytrichum cоmmune, P. strictum L., Pleurozium
schreberi. Микрорельеф сфагновых лиственнични-
ков (т. 19–22) образован более высокими и большо-
го диаметра буграми и приствольными подушками,
доминируют мхи Sphagnum fuscum (Schimp.)

H. Klinggr., Sph. angustifolium (C.E.O. Jensen ex Rus-
sow) C.E.O. Jensen.

Результаты изучения спорово-пыльцевых спек-
тров поверхностных проб. В спорово-пыльцевых
спектрах всех изученных поверхностных проб
преобладает пыльца деревьев и кустарников (от
70 до 95%), доминирует пыльца Betula как древес-
ной формы, так и кустарниковой. Весьма высок
вклад пыльцы Alnus alnobetula subsp. fruticosa; при-
сутствует также пыльца Larix, Picea, Pinus, Salix
и др. (рис. 1).

Несмотря на то, что большинство образцов
отобрано в различных типах лиственничных ле-
сов, доля пыльцы Larix варьирует от 0.6 до 13.5%,
среднее значение 5.2% (рис. 2). Относительно вы-
сокие значения участия пыльцы Larix (7–10% и
выше) обнаружены как в сомкнутых лиственнич-
никах (т. 1, 3, 27), так и в лиственничных рединах,
а также в точке, отобранной на гари, где древо-
стой вообще отсутствует. В то же время в листвен-
ничнике голубично-зеленомошном с сомкнуто-
стью крон лиственницы 0.5 доля пыльцы Larix со-
ставляет всего 1.1%. Важно отметить, что значения
доли пыльцы лиственницы в большинстве проб
(значения между первым и третьим квартилем вы-
борки – рис. 2) находятся в диапазоне от 2 до 7%.

Пыльца Picea обнаружена во всех точках отбо-
ра проб, за исключением одного местонахожде-
ния на болоте, где ее доля колеблется от 0.3 до
15.9%, однако в большинстве проб она находится
в диапазоне 0.6–5% при средних значениях 3.5%
(см. рис. 2). В точках отбора проб, где ель присут-
ствует в фитоценозе, содержание пыльцы возрас-
тает до 6–9%, в остальных образцах ее доля не
превышает 2%. Однако максимальные значения
доли пыльцы ели в спектрах (13.1 и 15.9%) отмече-
ны в т. 20 и 21 на болоте. Непосредственно в точ-
ках отбора проб ель отсутствует, но, согласно на-
шим маршрутным наблюдениям, встречается в
окрестностях болота.

Во всех точках обнаружена пыльца сосны: до-
ля пыльцы Pinus subgen. Haploxylon составляет от
0.2 до 10.3%, P. subgen. Diploxylon – от 1.2 до 19.6%.
Максимальные значения содержания пыльцы
обоих видов обнаружены в точках на болотах
(т. 19–24), в лиственничных рединах или на от-
крытых пространствах.

В районе исследований произрастают два вида
древесных форм берез – Betula pubescens Ehrh. и
B. pendula Roth. Поскольку пыльца этих видов
морфологически трудно различима, в палиноло-
гии принято определять пыльцу древесной бере-
зы до секции Betula sect. Betula. Максимальное
количество пыльцы древесной формы березы
(59.4%) выявлено в спектре березняка хвощевого.
В спорово-пыльцевых спектрах других проб ее
доля колеблется от 16 до 40%, при этом наиболее
высок ее вклад отмечается в тех местообитаниях,
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Рис. 1. Спорово-пыльцевая диаграмма поверхностных проб растительных сообществ из района пос. Тура (Централь-
ная Эвенкия): 1 – лиственничники сомкнутые, 2 – березняк, 3 – лиственничники разреженные, 4 – лиственничные
редины, 5 – пойменная растительность, 6 – болота.
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где береза присутствует в составе локального фи-
тоценоза.

Участие в спектрах пыльцы Betula nana L. из-
меняется в широком диапазоне – от 0.8 до 47.3%,
но в большинстве точек отбора проб ее доля не
превышает 10% (см. рис. 2). Наивысших значений
содержание пыльцы Betula nana L. достигает в па-
линоспектрах из редкостойных лиственничников
кустарничково-лишайникового и шикшево-ба-
гульниково-сфагнового (т. 5, 6). Высок ее вклад в
спектры проб из болотных экотопов (т. 19–24),
особенно в тех фитоценозах, где береза карлико-
вая имеет высокое обилие (cop.1, cop.2). В осталь-
ных пробах доля пыльцы резко падает.

Alnus alnobetula subsp. fruticosa доминирует в ку-
старниковом ярусе большинства описанных фи-
тоценозов, и ее пыльца – один из основных ком-
понентов спорово-пыльцевых спектров во всех
изученных точках отбора проб. Ее содержание ва-
рьирует от 8.2 до 50.1% (пойменный ольховник,
т. 18) и в целом выше в образцах, отобранных в
местообитаниях, где вид имеет высокое обилие в
фитоценозах. Размах значений между первым и
третьим квартилями выборки составляет от 18 до
36% (см. рис. 2).

Содержание пыльцы ивы очень сильно зави-
сит от локальных условий и ее участия в расти-
тельном сообществе. В спектрах пойменных ив-
няков и березняке хвощевом доля пыльцы Salix

составляет 7–10%. В лиственничной редине осо-
ково-зеленомошной с подлеском из различных
видов Salix в пределах болотного массива доля
пыльцы возрастает до 33.5%. Пыльца остальных
кустарников – Lonicera, Ribes, Sorbus, Juniperus –
присутствует единично в нескольких образцах.

В изученных поверхностных пробах обнару-
жена дальнезаносная пыльца древесных расте-
ний. В спектрах четырех точек отбора проб выяв-
лена пыльца Tilia, в одной – пыльца Ulmus и в ря-
де местообитаний зафиксирована пыльца Alnus sp.,
принадлежащая видам с древесными жизненны-
ми формами, морфологически отличная от Alnus
alnobetula subsp. fruticosa.

В группе пыльцы травянистых растений и ку-
старничков преобладает пыльца сем. Ericaceae,
Poaceae, Cyperaceae. Доля пыльцы вересковых со-
ставляет от 8 до 24% в точках, где эти кустарнички
обильны в фитоценозе, например в лиственнич-
никах багульниково-зеленомошном, кустарнич-
ко-лишайниковом, кустарничково-сфагново-зе-
леномошном. В остальных пробах содержание
пыльцы Ericaceae не превышает 2–3%. Пыльца
злаков отмечена в количестве 4–5% в пойменных
фитоценозах и сухих лиственничниках. В спек-
трах из ивняка хвощево-вейникового ее вклад со-
ставляет 9.4%, и, очевидно, принадлежит видам
рода Calamagrostis. В прочих точках участие в
спектрах пыльцы злаков колеблется в пределах

Рис. 2. Содержание пыльцы основных древесных пород и кустарников в спорово-пыльцевых спектрах поверхностных
проб.
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1–2%. Пыльца осоковых – постоянный компо-
нент спектров в количестве от 0.8 до 3.2%. В неко-
торых точках отбора отмечена пыльца Artemisia и
Amaranthaceae.

В изученных поверхностных пробах выявлена
разнообразная пыльца представителей разнотра-
вья (0.1–0.3%): Apiaceae, Asteraceae, Brassicaceae,
Caryophyllaceae, Fabaceae, Geraniaceae, Gentiana-
ceae, Lamiaceae, Polemoniaceae, Scrophulariaceae,
Valeriana sp., Thalictrum sp., Bistorta vivipara (L.)
Delarbre, Sanguisorba officinalis L. и др. В спектре
т. 15 (лиственничная редина осоково-зелено-
мошная с подлеском из различных видов Salix)
содержание пыльцы Rosaceae достигает 14.2%,
что, очевидно, обусловлено локальными услови-
ями. В остальных точках ее доля 0.2–1.5% или
пыльца не зафиксирована. Пыльца растений на-
рушенных местообитаний – Convolvulus, Rumex –
отмечена единично в спектрах в 1–2 точках,
пыльца Chamaenerion angustifolium (L.) Scop. опре-
делена в 5 пробах. В пробах выявлена пыльца бо-
лотных видов – Rubus chamaemorus, Menyanthes tri-
foliata L., Pedicularis sp.

Сумма спор составляет от 0.5 до 11% по отно-
шению к сумме AP+NAP. Наиболее часто выяв-
лены споры Sphagnum (0.2–2.2%), папоротников
(0.2–7.9%), Lycopodium annotinum L. (0.2–1.5%) и
Equisetum (0.2–1.5%). В нескольких точках отме-
чены споры плаунов Diphasiastrum complanatum
(L.) Holub, Lycopodium clavatum L., L. pungens
(Desv.) Bach. Pyl. ex Iljin, а споры таких видов, как
Huperzia selago (L.) Bernh. ex Schrank & Mart., Se-
laginella selaginoides (L.) P. Beauv. ex Schrank &
Mart., встречены только в одном спорово-пыль-
цевом спектре. Участие спор сфагновых мхов и
хвоща немного выше в тех точках, где они прини-
мают участие в растительных сообществах, в
остальных точках они отмечены единично или от-
сутствуют. Папоротники и плауны непосредствен-
но в местах отбора проб не были зафиксированы,
но все эти виды произрастают в районе исследова-
ний и могли поступить в спорово-пыльцевой
спектр из лесных местообитаний в окрестностях
точек отбора.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Полученные нами данные показали, что со-

став и соотношение компонентов в группе пыль-
цы деревьев и кустарников требуют тщательного
анализа при интерпретации. Доля пыльцы Larix
существенно занижена по отношению к ее уча-
стию в фитоценозе. Взаимосвязь между количе-
ством пыльцы в спектрах и сомкнутостью крон
лиственницы по нашим данным не выявлена. Не-
соответствие между участием пыльцы Larix в
спектрах и ее ролью в растительных сообществах
неоднократно отмечали палинологи, изучающие
историю лиственничных лесов и изменения рас-

тительности в регионах, где они произрастают.
Так, в поверхностных пробах из лиственнични-
ков Среднего Тимана (Республика Коми) содер-
жание пыльцы Larix варьирует от 0.6 до 5.0% [22].
Здесь и далее процентные соотношения пыльце-
вых таксонов приводятся от суммы AP+NAP.
В том случае, если авторы использовали другие
способы расчета, соотношения были пересчитаны.
В лиственничных лесах Северного Сахалина доля ее
пыльцы может достигать 12.3% при средних значе-
ниях 1.5% [12]. Исследования Е.А. Рашке и Л.А. Са-
вельевой [16] в притундровых лиственничных ред-
колесьях в дельте р. Лена показали, что единично
пыльца Larix встречается повсеместно, но на пло-
щадках, заложенных вблизи взрослых деревьев
лиственницы, ее доля возрастает до 4–10%. Сред-
нее значение доли пыльцы Larix в спектрах в
лиственничниках в бассейне р. Индигирки –
около 3% [17].

Дискуссионным остается вопрос – какую ве-
личину доли пыльцы Larix в спектрах можно счи-
тать предельной, чтобы сделать заключение о
произрастании лиственницы на рассматривае-
мой территории? Для Европейского Севера
О.В. Лисицина с соавт. [32] предлагают 0.5%, в то
же время Дж. Клемм с соавт. [17], основываясь на
большой выборке поверхностных проб на севере
Восточной Сибири, считают эту величину зани-
женной, предлагая предельное значение 2%. По-
лученные нами результаты показали, что даже в
сомкнутых лиственничных лесах доля пыльцы
Larix может составлять 0.6–1.5%. При этом образ-
цы характеризовались очень хорошей сохранно-
стью пыльцы в целом и большой выборкой под-
считанных пыльцевых зерен, что снижает воз-
можность ошибок при анализе.

Picea obovata на изучаемой территории произ-
растает в виде примеси в лиственничных лесах.
Доля ее пыльцы в спектрах невысока, что в целом
адекватно отражает участие ели в растительности.
Прослеживается четкая тенденция к увеличению
участия пыльцы Picea в спектрах в точках отбора
проб, где ель входит в состав фитоценоза или про-
израстает поблизости.

Пыльца сосны (Pinus subgen. Haploxylon и
P. subgen. Diploxylon) присутствует в спектрах всех
изученных поверхностных проб. Область распро-
странения Pinus sibirica Du Tour охватывает изуча-
емую территорию [33], однако эта древесная по-
рода находится здесь на границе ареала и, види-
мо, очень редка. Северная граница ареала сосны
обыкновенной Pinus sylvestris L. в среднем тече-
нии р. Нижняя Тунгуска проходит примерно на
200 км южнее изучаемой территории [33]. По дан-
ным А.С. Прокушкина (устное сообщение), изоли-
рованное местонахождение P. sylvestris расположено
на расстоянии около 100 км на восток от района ис-
следований (64°05′59.3′′ с.ш., 102°56′33.1′′ в.д.). Сле-
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дует отметить, что доля пыльцы обеих видов сосен
максимальна в точках на болотах, где лесной полог
изрежен или отсутствует. Установлено [34], что под
пологом леса участие пыльцы, принесенной ветром
из отдаленных районов, значительно меньше, чем
на открытых местообитаниях, благодаря фильтру-
ющему эффекту крон. Закономерно, что доля
пыльцы сосны возрастает в сообществах с очень
низкой сомкнутостью крон или вообще лишен-
ных древостоя, где выше доля заносной пыльцы в
целом. Все виды сосен обладают высокой пыль-
цевой продуктивностью, а воздушные мешки
позволяют их пыльцевым зернам переноситься
по воздуху на значительные расстояния. Некото-
рые исследователи [18] используют содержание
пыльцы Pinus или соотношение Pinus/Larix в ка-
честве индикатора увеличения доли открытых
пространств в Арктических районах.

Пыльца Tilia, Ulmus и Alnus также является за-
носной для изучаемого региона. Границы ареалов
этих древесных пород находятся за тысячи кило-
метров от района исследований. Перенос пыльцы
широколиственных пород и различных видов
хвойных в Арктику и регионы с суровым клима-
том далеко за пределы их произрастания доволь-
но часто фиксировали палинологи, работавшие в
этих районах [35–37]. Например, единичные
пыльцевые зерна липы и ольхи обнаружены в по-
верхностных пробах на Полярном Урале [7], на
севере Таймыра [37]. Занос пыльцы различных
видов сосен – типичное явление для Арктических
районов как в Европе [10, 36], так и в Сибири [16,
37, 38].

Данные о соотношении основных компонен-
тов спектров поверхностных проб из лиственнич-
ных лесов свидетельствуют о том, что их преобла-
дающие компоненты – это береза и ольха кустар-
никовая, что закономерно для ветроопыляемых
растений с высокой пыльцевой продуктивно-
стью. В большинстве проб содержание пыльцы
березы колеблется от 20 до 35%, а ольхи кустарни-
ковой – от 18 до 36% (см. рис. 2). Доля пыльцы бе-
резы сильно завышена по отношению к ее уча-
стию в древостоях. Подобное явление было опи-
сано не только для лиственничных лесов, но и для
ельников [8, 9] в лесах, где пыльцевая продуктив-
ность основной лесообразующей породы ниже,
чем у березы.

Ольха кустарниковая широко распространена
на изучаемой территории, поэтому высокие доли
ее пыльцы вполне предсказуемы. Однако просле-
живается тенденция к увеличению вклада пыль-
цы Alnus alnobetula subsp. fruticosa до 45–50%, осо-
бенно в ее зарослях. Процентные соотношения
пыльцы карликовой березы в целом адекватно
описывают ее присутствие в фитоценозе и зави-
сят от ее обилия в локальной растительности. Ко-
личество пыльцы ивы также обусловлено особен-

ностями местных условий формирования споро-
во-пыльцевых спектров.

Состав и соотношение основных компонентов
группы пыльцы травянистых растений и кустар-
ничков, а также группы спор отображают основ-
ные закономерности видового состава и обилия
различных видов в растительном покрове, на-
сколько это позволяет метод спорово-пыльцево-
го анализа. Детальные исследования состава со-
временной флоры и растительности района ис-
следований показали, что среди кустарничков и
травянистых растений лесных сообществ региона
основное участие в спорово-пыльцевых спектрах
принимают представители семейств Ericaceae, Ro-
saceae, Poaceae [25]. Пыльца этих семейств наиболее
часто отмечена в спорово-пыльцевых спектрах. В
болотных местообитаниях увеличивается доля
пыльцы Сyperaceae, что обусловлено значительной
ролью осок и пушицы в фитоценозах.

Пыльца растений, типичных для сорных ме-
стообитаний или участков с нарушенным или
несформированным почвенно-растительным по-
кровом, присутствует в большинстве точек.
К ним мы отнесли пыльцу Amaranthaceae, Arte-
misia, Convolvulus, Rumex. Семейство Amarantha-
ceae представлено в районе исследования только
тремя видами – Chenopodium acerifolium Andrz.,
Ch. rubrum L., Ch. suecicum Murr. [39], растущими
по обочинам дорог или берегам рек и озер, на га-
лечниках. Род Artemisia представлен пятью вида-
ми, среди которых наиболее часто встречаются
Artemisia vulgaris L., растущая по гарям и на опуш-
ках лиственничных лесов, и A. laciniata Willd. –
лугово-степной вид [40]. Пыльца Chamaenerion
angustifolium, присутствующая в пробах, является
индикатором гарей, которые часты в районе ис-
следований.

Хотя группа спор немногочисленна, выявле-
ны такие характерные виды таежных лесов, как
Lycopodium annotinum, L. clavatum (наиболее ча-
сто встречаются в районе исследований), а так-
же Diphasiastrum complanatum и Huperzia selago.
Следует отметить находку в одном образце спор
Selaginella selaginoides. Плаунок плаунковидный –
циркумполярный гипоарктомонтанный вид, очень
редко встречающийся в Ангаро-Тунгусской про-
винции [40], а в районе исследования его местона-
хождения не были отмечены.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ состава и соотношения компонентов
спорово-пыльцевых спектров поверхностных
проб различных типов растительных сообществ в
области распространения лиственничных лесов в
Центральной Эвенкии позволил сделать следую-
щие выводы:
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1. Несмотря на преобладание лиственничных
лесов в растительном покрове района исследова-
ния, основными компонентами спектров явля-
ются Betula sect. Betula и Alnus alnobetula subsp. fru-
ticosa, что объясняется различиями в пыльцевой
продуктивности, особенностями распростране-
ния и фоссилизации представителей родов Alnus,
Betula и Larix. Доля пыльцы Larix занижена по от-
ношению к ее участию в растительности, что бы-
ло неоднократно отмечено в палинологических
работах. Наши исследования показали, что в спо-
рово-пыльцевых спектрах, формирующихся пре-
имущественно за счет поступления пыльцы из
воздуха (при отсутствии привноса вещества реч-
ными водами или течениями), доля пыльцы Larix
может составлять 0.6–1.5% даже в сомкнутых
лиственничниках. Доля пыльцы Picea в спектрах
невысока (3.5% в среднем) и возрастает в точках
отбора проб, где ель входит в состав древостоя.

2. Пыльца Pinus является заносным компонен-
том спорово-пыльцевых спектров изучаемого ре-
гиона. Установлено, что доля пыльцы как Pinus
subgen. Haploxylon, так и P. subgen. Diploxylon по-
вышается в фитоценозах, где древесный ярус из-
режен или отсутствует, что позволяет использо-
вать пыльцу сосны как один из показателей уве-
личения доли открытых местообитаний на
изучаемой территории. Для более точной интер-
претации ископаемых спорово-пыльцевых спек-
тров и заключения о присутствии сосны в районе
исследования в прошлом необходимы дополни-
тельные доказательства (например, находки се-
мян, хвои, коры, древесины и пр.).

3. Установлено, что на соотношение компо-
нентов палиноспектров группы представителей
травянисто-кустарничкового яруса большое вли-
яние оказывают локальные условия. Выявленные
характерные виды таежных лесов, болотных и лу-
говых местообитаний, индикаторы нарушенных
грунтов и гарей позволят более детально и объек-
тивно реконструировать палеорастительность.

Полевые исследования, пробоподготовка, ана-
лиз данных выполнены при поддержке проекта
РНФ № 20-17-00043, количественный спорово-
пыльцевой анализ – из средств федерального
бюджета на выполнение государственных зада-
ний Института биологии КарНЦ РАН (АААА-
А19-119062590056-0), Института геологии КарНЦ
РАН (АААА-А18-118020690231-1).
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С использованием эколого-флористического подхода и экологических шкал Д.Н. Цыганова прове-
ден анализ влияния абиотических факторов среды на распространение эндемика Южного Урала –
Аnemonastrum biarmiense (Juz.) Holub. Установлено, что по группе почвенных факторов A. biarmiense
имеет широкую амплитуду и центрированное положение синэкологического оптимума вида. По-
этому изменение эдафических условий существенно не влияет на его продуктивность и виталитет.
По группе климатических факторов А. biarmiense характеризуется узким диапазоном реализованной
экологической ниши. Синэкологический оптимум смещен к границам реализованной ниши и со-
ответствует горно-тундровых сообществам, где экологические условия местообитаний меняются на
относительно коротких расстояниях. Поэтому реакция A. biarmiense на потепление климата будет
связана в первую очередь со снижением плотности ценопопуляций, а впоследствии – с сокращени-
ем его местообитаний. Таким образом, сочетание узкой амплитуды толерантности и расположение
синэкологического оптимума на границах реализованной ниши делает A. biarmiense хорошим инди-
катором глобального изменения климата.

Ключевые слова: климатические изменения, сохранение биоразнообразия, динамика растительно-
сти, эндемик, Anemonastrum biarmiense, экологические шкалы
DOI: 10.31857/S0367059721060135

Сохранение биоразнообразия растений явля-
ется одним из приоритетных направлений совре-
менной ботаники. Особое внимание уделяется
редким и эндемичным видам, как наиболее уяз-
вимым компонентам растительного покрова в ре-
зультате антропогенного воздействия. К таковым
относится Anemonastrum biarmiense (Juz.) Holub –
эндемичный вид Урала из семейства Ranuncula-
ceae Juss. По происхождению он принадлежит к
Уральской викарной расе полиморфных видовых
комплексов, широко распространенных в высо-
когорьях различных горных систем Северной
Евразии и Голарктики в целом, возникших в ре-
зультате дифференциации и раздробления ареала
общего предкового вида [1, 2].

На Южном Урале A. biarmiense встречается по
горным хребтам с отметками от 1000 до 1640 м над
ур. м., а также места его произрастания отмечают-

ся в горно-лесном поясе, ниже 1000 м над ур. м.
Вид включен в список таксонов Российской Фе-
дерации, нуждающихся в особом внимании к их
состоянию в природной среде и мониторинге [3].
С третьей категорией редкости вид включен в
Красные книги Свердловской области [4], Рес-
публики Коми [5], Ханты-Мансийского [6] и
Ямало-Ненецкого [7] автономных округов.

Важное значение для видов, требующих осо-
бого внимания, имеет оценка влияния комплекса
экологических факторов на изучаемые популя-
ции. К наиболее значимым экологическим факто-
рам, определяющим жизнедеятельность растений,
относят климатические (солнечная радиация, тем-
пература, осадки и т.д.) и факторы местообитания
(физический и химический состав почвы, ее
увлажненность). Расчет их воздействия на кон-
кретные популяции растений позволяет провести

УДК 582.579.2:581.55
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количественную оценку экологической толерант-
ности видов, анализ их экологических предпочте-
ний, рассмотреть экологические механизмы
устойчивости [8–13] в тех случаях, когда прямое
измерение параметров чрезвычайно сложно или
невозможно.

Цель данной работы – анализ абиотических
факторов среды, влияющих на распространение
эндемичного вида Anemonastrum biarmiense, и
оценка его устойчивости в связи с глобальным
потеплением климата.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Район, где проводили исследования, относит-

ся к центрально-возвышенной части Южного
Урала, расположенной на территории Белорец-
кого района Республики Башкортостан (РБ) и
Катав-Ивановского района Челябинской обла-
сти. Центрально-возвышенная часть является
наиболее высоким и орографически сложным
районом Южного Урала, в котором отчетливо
выражена высотная поясность в распределении
климатических условий и зависящих от них почв,
растительности, а также ландшафтов в целом. До-
статочно отчетливо выражены 3 пояса раститель-
ности – горно-лесной, подгольцовый и горно-
тундровый [14].

По термическим условиям климат района ха-
рактеризуется как умеренно холодный: среднего-
довая температура воздуха составляет от +0.6 до
+1.5°С, среднеиюльская +16…+17°С, среднеян-
варская –15…–16°С. Минимальная температура
опускается до –41°С (абсолютный минимум в
1940 г. достиг –49°С). За год выпадает 600–800 мм
осадков. Годовое испарение составляет от 480 до
500 мм [15].

С увеличением высоты изменяются все клима-
тические характеристики: повышается радиаци-
онный баланс, понижается летняя температура,
укорачиваются вегетационный и безморозный
периоды, увеличиваются суммы осадков. В райо-
не массива горы Большой Ямантау среднеиюль-
ская температура понижается с 16 (на высоте
500 м) до 9°С (на высоте 1600 м над ур. м.), сумма
активных температур – с 1600 до 800–400°С, без-
морозный период уменьшается с 90 до 60 дней,
годовая сумма осадков увеличивается с 700 до
1100 мм [16].

Анализ фитоценотической приуроченности
Anemonastrum biarmiense проводился в рамках раз-
работанной классификации Южно-Уральского
региона – ЮУР [17] с учетом последней сводки
высших синтаксономических единиц [18]. В об-
работку были включены синтаксоны с участием
изучаемого вида из опубликованных источников
[19–21], базы данных УИБ УФИЦ РАН [22] и
67 описаний, выполненных О.В. Юсуповой в

пределах Южно-Уральского заповедника, нацио-
нальных парков “Зюраткуль” и “Таганай”, при-
родного парка “Иремель” и на прилегающих к
ним территориях. Общий массив данных соста-
вил 430 геоботанических описаний. Описания
площадок выполняли по методике Браун-Бланке
[23]. Для обработки материалов использовали базу
данных TURBOVEG [24] и программу JUICE [25].

Для оценки экологических параметров место-
обитаний были применены диапазонные эколо-
гические шкалы Д.Н. Цыганова [8], адаптирован-
ные для территории ЮУР [26]. Подсчет значений
экологических переменных проводили в инте-
грированной геоботанической системе IBIS [27] с
использованием метода взвешенного усреднения
[28]. Для количественной оценки каждого факто-
ра использовали понятие “экологическая валент-
ность”, а для комплекса факторов – “толерант-
ность” видов [29].

Приспособленность популяции конкретного
вида к изменению экологических факторов оце-
нивали показателями потенциальной (PEV) и ре-
ализованной (REV) экологической валентности
видов, эффективность освоения экологического
пространства ценопопуляций Anemonastrum bi-
armiense – при помощи коэффициента экологи-
ческой эффективности (Kec. eff., %), меру стено-
эврибионтности – при помощи индекса толе-
рантности (It). Подробная методика вычисления
этих показателей была описана ранее [11, 29, 30].

Ординация сообществ в экологическом про-
странстве выполнена в программе CANOCO [31].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Анализ абиотических факторов затруднен из-

за их неразрывной связи, поэтому в каждом кон-
кретном случае сложно определить относитель-
ную роль отдельного экологического фактора, не
вырывая его из общей совокупности условий ме-
стообитания. С учетом этого анализ и интерпре-
тацию результатов логичнее проводить по двум
группам: климатическим и почвенным, с акцен-
том на отдельные наиболее важные факторы.

На основе рассчитанных данных (табл. 1) были
построены лепестковые диаграммы (рис. 1), отра-
жающие положение A. biarmiense в экологическом
пространстве и являющиеся частью общего геомет-
рического образа аутэкологического и синэкологи-
ческого ареалов. Эти понятия аналогичны пред-
ставлениям о фундаментальной и реализованной
экологической нише Хатчинсона [32–34].

По группе эдафических факторов ветренник
пермский имеет довольно широкую амплитуду
изменений реализованной ниши (см. рис. 1а),
произрастает в различных почвенных условиях
(от каменистых и бедных азотом почв до хорошо
развитых, богатых элементами минерального пи-
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тания лесных и луговых почв). Наибольшая эф-
фективность освоения экологического простран-
ства выявлена по факторам увлажнения и степе-
ни кислотности почв (см. табл. 1), диапазон
которых варьирует от кислых слаболесолуговых
до почти нейтральных сыролесолуговых почв.

По группе климатических факторов вид имеет
более узкий экологический диапазон (см.
рис. 1б). Верхний предел реализованной экологи-
ческой ниши, за исключением фактора конти-
нентальности (Kn), практически полностью сов-
падает с границами максимальной потенциаль-
ной экологической ниши, а нижний предел
приближается к ее минимальным пороговым зна-
чениям, что свидетельствует о более высокой эф-
фективности освоения экологического простран-

ства по сравнению с группой эдафических факто-
ров. По степени толерантности к климатическим
факторам ветренник пермский больше тяготеет к
стенобионтам (см. табл. 1).

При оценке устойчивости вида к абиотиче-
ским факторам среды важно также учитывать не
только пределы толерантности, но и положение
оптимума вида (аутэкологического и синэколо-
гического) [35]. По группе почвенных факторов
синэкологический оптимум A. biarmiense занима-
ет центрированное положение в реализованной
экологической нише (см. рис. 1а). Учитывая до-
вольно широкую амплитуду толерантности, сме-
щение синэкологического оптимума при измене-
нии эдафических условий существенно не повли-
яет на продуктивность и виталитет вида. В группе

Таблица 1. Экологическая валентность и коэффициенты экологической эффективности Anemonastrum biarmiense
по шкалам Д.Н. Цыганова [8]

Примечание. REV – реальная экологическая валентность, PEV – потенциальная экологическая валентность, It – индекс то-
лерантности, Kec. eff. – коэффициент экологической эффективности. Фракции валентности и группы толерантности видов:
стеновалентная и стенобионтная – показатель валентности, или индекс толерантности <0.33; гемистеновалентная и темисте-
нобионтная – от 0.34 до 0.45; мезовалентная и мезобионтная – от 0.46 до 0.56; гемиэвривалентная и гемиэврибионтная – от
0.57 до 0.66; эвривалентная и эврибионтная – от 0.67 и выше [29]. Обозначения экологических факторов соответствуют рис. 1.

Класс
растительности

Экологический факторы

климатические почвенные
Lc

Tm Kn Om Cr Hd Tr Rc Nt Fh

PEV 0.41 0.60 0.20 0.27 0.30 0.47 0.68 0.38 0.48 0.56
Juncetea trifidi REV 0.16 0.07 0.06 0.12 0.11 0.10 0.21 0.10 0.14 0.15

Kec. eff. 0.39 0.12 0.31 0.46 0.37 0.21 0.33 0.26 0.32 0.26
Loiseleurio-Vaccinietea REV 0.10 0.07 0.05 0.07 0.05 0.08 0.13 0.09 0.10 0.09

Kec. eff. 0.25 0.12 0.24 0.28 0.17 0.16 0.21 0.23 0.22 0.17
Mulgedio-Aconitetea REV 0.09 0.04 0.04 0.07 0.05 0.07 0.12 0.12 0.09 0.09

Kec. eff. 0.23 0.07 0.20 0.26 0.17 0.15 0.19 0.31 0.19 0.16
Molinio-Arrhenatheretea REV 0.07 0.06 0.06 0.06 0.11 0.08 0.16 0.07 0.11 0.14

Kec. eff. 0.17 0.09 0.30 0.22 0.36 0.17 0.25 0.17 0.24 0.26
Vaccinio-Piceetea REV 0.07 0.02 0.04 0.07 0.05 0.05 0.12 0.06 0.08 0.09

Kec. eff. 0.16 0.03 0.19 0.25 0.18 0.11 0.19 0.15 0.18 0.17
Brachypodio-Betuletea REV 0.05 0.03 0.03 0.05 0.06 0.05 0.11 0.05 0.07 0.08

Kec. eff. 0.11 0.04 0.17 0.21 0.19 0.11 0.17 0.14 0.17 0.15
Asaro-Abietetea REV 0.02 0.01 0.01 0.02 0.01 0.02 0.03 0.03 0.03 0.03

Kec. eff. 0.05 0.02 0.07 0.08 0.03 0.03 0.06 0.09 0.07 0.05

Обобщенные данные по всем классам растительности

REV 0.19 0.14 0.12 0.14 0.24 0.16 0.37 0.16 0.22 0.21
Kec. eff. 0.45 0.24 0.60 0.53 0.79 0.43 0.82 0.42 0.30 0.37
It Itклим = 0.37 Itпочв = 0.46

Экологическая позиция вида

Потенциальная 2–8 7–15 7–9 4–7 9–15 1–7 6–10 3–7 3–7 1–5
Реальная 3.8–7.8 8.0–9.7 7.7–9.1 5.0–7.0 10.4–14.7 4.0–6.8 4.6–7.8 3.9–5.9 4.0–6.1 3.4–4.8
Оптимум вида 5.1 8.9 8.6 5.1 12.6 5.1 5.9 4.9 4.9 4.1
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климатических факторов синэкологический оп-
тимум вида смещен к нижней границе реализо-
ванной ниши, которая отражает наиболее холод-
ный и суровый климат, в особенности по термо-
климатическому (Tm) и криоклиматическому
(Cr) факторам. Именно в этих сообществах A. bi-
armiense имеет максимально высокие обилие (см.
табл. 2) и продуктивность [38, 39].

Подобное смещение оптимумов, как и ампли-
туды, часто встречается у разных видов растений.
Сильные конкуренты и виды, значительно изме-
няющие среду, могут вытеснять более слабые из
благоприятных для них условий местообитания,
что приводит к сужению реализованной экологи-
ческой ниши и смещению оптимумов. Классиче-
ским примером является межвидовое взаимодей-
ствие сосны (Pinus sylvestris), которая в культуре
лучше растет на средних по увлажнению почвах, в
то время как в природе распространена преиму-
щественно на сухих (пески, скалы) либо пере-
увлажненных (болота) почвах. Поэтому сосна
имеет два синэкологических оптимума, что обыч-
но объясняется конкурентным вытеснением ее
елью со средних по увлажнению участков [35].
Большая часть видов рода Ranunculus по ряду эко-
логических факторов также имеют значительную
степень асимметрии оптимума по отношению к
реализованной экологической нише [36, 37].

Взаимодействие A. biarmiense с другими вида-
ми в данной статье мы не рассматриваем, но со-
вершенно очевиден факт взаимного влияния
климатических и биотических факторов на его
распространение. Данное явление подтверждает
ординация сообществ с участием A. biarmiense
(рис. 2, табл. 2), отражающая динамику биологи-
ческой продуктивности (обилия, частоты встре-
чаемости) и смены фитоценозов в зависимости от
изменений абиотических факторов среды на гра-
диенте высотной поясности. Ведущими факторами
в распространении вида являются климатические
показатели, коэффициенты корреляции которых
превышают 90% (табл. 3). В более “холодных” кли-
матических условиях распространены сообщества
классов Loiseleurio-Vaccinietea и Juncetea trifidi, объ-
единяющие растительность горных тундр и травя-
но-моховых низкотравных тундровых лугов на
кислых почвах субальпийского пояса и бореаль-
но-неморальных высокогорий. Сообщества
встречаются на хребтах Зигальга, Машак, Нары,
Нургуш, Кумардак и на массиве Ямантау, в ме-
стообитаниях с суровым морозным климатом,
неразвитой кислой почвой и резко переменным
режимом увлажнения. В этих сообществах A. bi-
armiense встречается с высоким постоянством и
достигает максимальной плотности в тундровых
сообществах союза Lagotido uralensis-Caricion ensi-
foliae (проективное покрытие вида 5–15%).

Рис. 1. Графическая модель фрагмента экологической ниши Anemonastrum biarmiense на Южном Урале по группе поч-
венных факторов (а) и по группе климатических факторов, включая освещенность (б): 1 – диапазон (min–max) потен-
циальной экологической ниши, 2 – диапазон (min–max) реализованной экологической ниши, 3 – оптимум вида.
Экологические факторы: Tm – термоклиматический, Kn – континентальность климата, Om – аридность-гумидность,
Cr – суровость зимнего периода, Hd – увлажнение, Tr – солевой режим почв, Rc – кислотность почв, fH – перемен-
ность увлажнения, Nt – богатство почв азотом, Lc – освещенность (далее в табл. 1, 3 и на рис. 2 для экологических
факторов используются те же обозначения). Цифрами на оси отображены значения экологических факторов.
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С понижением вертикальной поясности повы-
шается общий температурный режим, горные
тундры сменяются “тундроподобными” сообще-
ствами, высокогорными лугами и редколесьями
классов Molinio-Arrhenatheretea и Mulgedio-Aco-
nitetea. В данных сообществах A. biarmiense встре-
чается с высокой частотой, но очень низким оби-
лием. В горно-лесном поясе эти сообщества заме-
щаются бореальными лесами класса Vaccinio-
Piceetea. С понижением высоты над уровнем моря
на западном макросклоне Южного Урала они за-
мещаются гемибореальными травяными лесами
класса Brachypodio-Betuletea, а на восточном –
темнохвойными субнеморальными лесами класса
Asaro-Abietetea. В этих сообществах A. biarmiense
встречается единично.

На градиенте снижения высотной поясности и
повышения температурного режима эффектив-
ность освоения экологического пространства
также уменьшается (см. табл. 1). Наиболее эф-
фективно экологическое пространство осваива-

ется видом в горно-тундровых сообществах, вы-
сокогорных лугах и редколесьях классов Juncetea
trifidi, Loiseleurio-Vaccinietea, Mulgedio-Aconitetea.
В этих сообществах по ряду климатических (Tm,
Om, Cr) и почвенных (Hd, Rc, Fh) факторов полу-
чены наибольшие значения коэффициента, кото-
рые уменьшаются от горно-тундровых сообществ
до лесных фитоценозов низкогорий Южного
Урала.

Предполагается, что реакция видов на измене-
ние климата будет активной в экотонах и погра-
ничных экосистемах, где растительные формы
жизни и почвенные условия быстро изменяются
на относительно коротких расстояниях. Таковы-
ми являются сообщества горно-тундрового поя-
са. Начало этих изменений уже фиксируется в ре-
гиональном [40] и глобальном [41–45] масштабах.
В частности, реакция A. biarmiense на потепление
климата будет связана со снижением численно-
сти и плотности популяций, а затем и с сокраще-
нием местообитаний. Следовательно, оценивая

Таблица 2. Встречаемость Anemonastrum biarmiense в сообществах Южного Урала

№
п.п. Класс Союз

Число 
ассоциаций/

сообществ

Обилие 
вида, %

Частота
встречае-
мости, %

Число
описаний

Горно-тундровый пояс
1 Juncetea trifidi Lagotido uralensis-Caricion ensifoliae 4/6 5–15 91 95
2 Loiseleurio procum-

bentis-Vaccinietea
Loiseleurio procumbentis-Vaccinion 2/3 <1 63 35

3 Juniperion nanae 1 <1 30 15
Горно-тундровый и подгольцовый пояса

4 Mulgedio-Aconitetea Calamagrostion villosae 2/2 1–5 84 37
5 Calamagrostion arundinaceae 2/– <1 43 30

Горно-лесной пояс (высокогорье)
6 Molinio-Arrhen-

atheretea
Polygonion krascheninnikovii 1/5 1–5 92 50

7 Vaccinio-Piceetea Brachypodio pinnatae-Pinion sylvestris 1/– <1 100 33
8 Piceion excelsae 2/– <1 95 42

Горно-лесной пояс (среднегорье и низкогорье)
9 Brachypodio pinnati-

Betuletea pendulae
Veronico teucrii-Pinion sylvestris 2/– <1 20 35

10 Trollio europaea-Pinion sylvestris 2/– <1 22 28
11 Asaro europaei-

Abietetea sibiricae
Aconito septentrionalis-Piceion obovatae 1/– <1 20 30

Таблица 3. Корреляция осей DCA ординации со значениями факторов

Примечание. Полужирным выделены величины с уровнем значимости p < 0.05.

Оси Tm Kn Om Cr Hd Tr Rc Nt fH Lc

Ось 1 0.98 0.91 –0.94 0.96 –0.38 0.82 0.87 0.88 0.49 0.67
Ось 2 –0.15 –0.17 0.48 –0.32 0.79 –0.36 –0.44 0.14 –0.68 0.65
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состояние таких видов с узким экологическим
диапазоном, как A. biarmiense, можно достаточно
эффективно отслеживать климатогенные изме-
нения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Согласно полученным данным, распределе-

ние Anemonastrum biarmiense в экологическом
пространстве связано с комплексным воздей-
ствием климатических и почвенных факторов,
обусловленного изменением положения сооб-
ществ с его участием в высотно-поясном ряду.
В фитоценотическом отношении распростране-
ние вида охватывает довольно широкий диапазон –
от криофильных горно-тундровых сообществ до
темнохвойных субнеморальных и ксерофитных
травяных светлохвойных гемибореальных лесов.
Лимитирующими является группа климатиче-
ских факторов. Синэкологический оптимум вида

расположен в пограничных экосистемах – горно-
тундровых сообществах, большая часть которых
находится на территории ООПТ различного
уровня, что вызывает оптимизм в отношении со-
хранности этого вида.

Тем не менее прогнозируемые в будущем кли-
матические изменения в сторону потепления и
уменьшения количества годовых осадков могут
привести к опасным для существования вида и
его местообитаний последствиям. В первую оче-
редь будет происходить зарастание лесом горно-
тундровых сообществ (основных местообитаний
вида) с последующим замещением на бореальные
темнохвойные леса, которые в долгосрочной пер-
спективе сменятся травяными гемибореальными
и субнеморальными хвойными лесами. Данная
сукцессия приведет к исчезновению местообита-
ний эндемичного вида A. biarmiense, а в глобаль-
ном масштабе – к снижению разнообразия на ви-
довом и ценотическом уровнях.

Рис. 2. Ординация сообществ с участием Anemonastrum biarmiense до уровня союза/подсоюза. Класс Loiseleurio-Vaccini-
etea: 1 – союз Loiseleurio-Vaccinion; класс Juncetea trifidi: 2 – союз Lagotido uralensis-Caricion ensifoliae; класс Mulgedio-Ac-
onitetea: 3 – союз Calamagrostion villosae, 4 – союз Calamagrostion arundinaceae; класс Molinio-Arrhenatheretea: 5 – союз
Polygonion krascheninnikovii; класс Vaccinio-Piceetea: 6 – союз Brachypodio pinnatae-Pinion sylvestris, 7, 8 – союз Piceion ex-
celsae (7 – подсоюз Eu-Piceenion abietis, 8 – подсоюз Atrageno sibiricae-Piceenion obovatae); класс Brachypodio-Betuletea: 9 –
союз Veronico teucrii-Pinion sylvestris, 10 – союз Trollio europaea-Pinion sylvestris; класс Asaro-Abietetea: 11 – союз Aconito
septentrionalis-Piceion obovatae.
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ШИРОКИХ и др.

В совокупности все климатические факторы
находятся в тесной многосторонней взаимосвязи,
отражающие состояния сложной термодинамиче-
ской системы – атмосферы. Изменение одного по-
казателя приведет к сдвигу других, что повлечет за
собой снижение численности ветренника пермско-
го и уменьшению местообитаний, возможных для
его обитания. Узкий диапазон реализованной эко-
логической ниши A. biarmiense и наличие несколь-
ких лимитирующих факторов делает его хорошим
индикатором глобального изменения климата.

Работа выполнена в рамках государственного
задания ЮУБСИ УФИЦ РАН по теме АААА-
А18-118011990151-7 и УИБ УФИЦ РАН № 075-
00326-19-00 по теме № АААА-А18-118022190060-6.
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Проанализированы многолетние данные (2000–2017 гг.) учета численности личинок налима
(Lota lota L., 1758) во время ската с мест инкубации икры на нерестовых притоках р. Оби (реки Войкар и
Собь) и на нагуле в пойменной системе. Средние абсолютные численности нагульных личинок на-
лима в р. Войкар – 12.4 млн экз, в р. Собь – 7.3 млн экз, средняя доля выживания перешедших на
экзогенное питание личинок от числа вылупившихся составила 0.78 и 0.59% соответственно. Общая
численность нагульных личинок определяется количеством молоди, скатившейся с нерестового
притока: для р. Войкар – rSp = 0.741, p = 0.006, для р. Собь – rSp = 1.000, p < 0.001. Выявлена корре-
ляционная зависимость выживания личинок налима в пойме от факторов среды, воздействующих
на молодь до полного перехода на экзогенное питание. Например, корреляция выживания с дли-
тельностью затопления на уровне 7 м для р. Войкар – rSp = 0.732, p = 0.007; со среднесуточной тем-
пературой воды за 14 сут – rSp = 0.921, p < 0.001; с числом суток прогрева воды выше 8°С – rSp =
= 0.780, p = 0.003; для р. Собь корреляция выживания со среднесуточной температурой воды за
14 сут – rSp = 0.900, p = 0.037. Уравнение линейной регрессии, связывающей выживание личинок со
среднесуточной температурой воды за 14 сут, имеет следующий вид: y = 0.15x – 0.35, R2 = 0.95. Вы-
двинуто предположение, что главный фактор, влияющий на выживание нагульных личинок, – до-
ступность стартового корма (фитопланктона), развитие которого определяется уровнем освещен-
ности и температурой воды.

Ключевые слова: нерестовые притоки, нижняя Обь, скат, покатная миграция, личиночный перенос,
экологическая плотность, смертность, динамика численности
DOI: 10.31857/S0367059721060068

Живые организмы на ранних этапах жизни
наиболее подвержены воздействию негативных
факторов внешней среды. Оценка и прогноз
успешности выживания особей в этом возрасте
важны для понимания процессов устойчивости
изучаемых популяций. Налим (Lota lota L., 1758) –
циркумарктический пресноводный вид рыб с вы-
сокой плодовитостью (до 5.5 млн икринок) и от-
носительно высокой продолжительностью жизни
(в Обском бассейне может доживать до возраста
22 лет) и нерестящийся 3 и более раз на протяже-
нии жизни [1, 2]. Исходя из такой стратегии раз-
множения, можно предположить, что у налима
должно наблюдаться очень низкое выживание
особей, особенно на ранних этапах личиночного
развития.

Известно, что при инкубации в искусственных
условиях выживаемость икры налима составляет
около 80% [3, 4]. В естественных водоемах этот
показатель значительно ниже. Так, на притоках

оз. Байкал доля покатной молоди от фонда отло-
женной икры составила около 0.15% [5]. В зави-
симости от условий выращивания выживание ли-
чинок налима в искусственных условиях во время
перехода на экзогенное питание колеблется от 25
до 90% [6–9 и др.]. Литературные данные по вы-
живанию личинок налима в естественных усло-
виях от вылупления (первый этап личиночного
развития) до полного перехода на экзогенное пи-
тание (третий этап) отсутствуют.

Цель настоящей работы – оценить уровень вы-
живания личинок налима от вылупления до пер-
вичного распределения по местам нагула (до начала
третьего личиночного этапа развития), определить
влияние условий среды на выживаемость. Для ре-
шения поставленной задачи необходимо:

1) оценить численность покатных личинок на
нерестовых притоках Войкар и Собь (бассейн
нижней Оби);

УДК [574.24+574.34]:597.555.5-134.3:551.435.122(282.256.1.044)
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2) определить экологическую плотность личи-
нок налима в пойменной системе нерестового
притока и в расположенной ниже по течению
пойме р. Обь;

3) оценить площадь акватории, на которой по-
катные личинки налима из нерестового притока
распределяются на нагул;

4) рассчитать абсолютную численность личи-
нок, распределившихся на нагул в пойме;

5) определить выживание личинок налима на
местах нагула, используя данные по численности
покатной и нагульной молоди;

6) оценить влияние абиотических условий сре-
ды на выживаемость молоди.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Периодизация ранних личинок налима

В зарубежных и отечественных исследованиях
оценка (количество и продолжительность) личи-
ночных этапов развития налима различается. По
данным отечественных авторов [5] продолжи-
тельность первого этапа личиночного развития,
характеризующегося эндогенным питанием, со-
ставляет 3–4 сут. В зарубежной литературе [10]
продолжительность первого этапа (yolk sac stage)
оценивается в 8 сут. Отечественное определение
второго личиночного этапа развития (смешанное
питание, продолжительность с 5-х по 20-е сутки
после вылупления) и начало третьего этапа (пол-
ное экзогенное питание) соответствует второму
этапу развития (с 9-х по 26-е сутки с момента вы-
лупления), принятому в зарубежной периодиза-
ции (preflexion stage). Различие в периодизации
личиночных этапов развития налима может за-
ключаться не столько в разных методах оценки
возраста, сколько в разных условиях наблюдения
за личинками (естественные или искусственные
условия среды; температура; условия освещенно-
сти, проточности; доступность корма и т.д.).

Мы изучали личинок налима, находящихся в
интервале развития от 0 и до 25-х суток с момента
вылупления. В уральских нерестовых притоках к
местам нагула с нерестилищ скатываются личин-
ки, находящиеся на первом этапе развития (по-
катники). При попадании в пойменные водоемы
личинки переходят на экзогенное питание (на-
гульные личинки). Под первичным распределе-
нием личинок налима по местам нагула мы под-
разумеваем распределение в пойме на этапе пере-
хода на экзогенное питание (второй этап
личиночного развития). В более позднем воз-
расте (при переходе к мальковому периоду) мо-
лодь налима начинает вторичное распределение
на местах нагула.

Район исследования
Материал собирали на уральских нерестовых

притоках нижней Оби – в реках Войкар, Собь и в
расположенной ниже по течению пойме р. Обь
(рис. 1, 2). Общая продолжительность сбора мате-
риала (с 2000 г. по 2017 г.) составила 14 лет
(табл. 1, 2).

Нами не были рассмотрены отдельные годы
(для р. Войкар – 2002, 2004–2006, 2010, 2016 гг.,
для р. Собь – 2011, 2013–2015 гг.) либо из-за пол-
ного отсутствия наблюдений по скату молоди
(р. Собь, 2013 и 2014 гг.) или ее нагулу в поймен-
ной системе (р. Войкар, 2016 г.), либо из-за эпи-
зодичности этих наблюдений (р. Войкар, 2002,
2004–2006, 2010 гг.; р. Собь, 2011 и 2015 гг.).

Река Войкар (протяженность от истоков ручья
Лёк-Хойла 225 км, площадь бассейна 8.1 тыс. км2)
в отличие от других уральских нерестовых прито-
ков в предгорной части своего течения протекает
через крупное мелководное оз. Варчато [11], в ко-
тором обитает оседлая группировка налима и на-
гуливается его ранняя молодь. Учетный створ на
реке оборудован в 36 км от устья (14 км выше
пос. Вершина Войкар). В устьевой части реки
расположен пойменный водоем Войкарский сор
с площадью водного зеркала в период паводка
85 км2 и протяженностью периметра 55 км.

Река Собь (протяженность 185 км, площадь
водосбора 5.9 тыс. км2) берет начало в леднико-
вом озере Полярного Урала на высоте 360 м над
ур. м. Учетный створ оборудован в 38 км от устья
(район ур. Тусигорт). В устье реки находится не-
сколько пойменных водоемов, заполняемых во
время паводка: Лор-Лох – площадь 1.8 км2, про-
тяженность периметра 7.2 км; Пом-Лор – пло-
щадь 11.4 км2, протяженность периметра 16 км;
Сус-Пугол – площадь 2.3 км2, протяженность пе-
риметра 8.2 км; Урьях-Лор – площадь 2.1 км2,
протяженность периметра 7 км; Катравожский
сор – площадь 3.1 км2, протяженность периметра
8.6 км.

Протяженность пойменной системы р. Обь на
участке от устья р. Войкар до устья протоки То-
упуголпосл по руслу реки составляет 171 км. Ши-
рина пойменной системы на этом участке изме-
няется от 50 км в районе устья р. Войкар до 6.5 км
в районе г. Салехард.

Учет численности покатных личинок 
с мест инкубации икры

Изучение покатной миграции [12–14] личи-
нок налима и учет их численности проводили на
одних и тех же створах на протяжении всех лет на-
блюдений. Створы учета оборудованы в районе
или ниже по течению от нижней границы нере-
стовых участков. Материал собирали на льду
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Рис. 1. Карта-схема района работ: 1–5 – места отбора проб по нагулу личинок налима в пойме Оби ниже по течению
от р. Войкар; 6–11 – ниже по течению от р. Собь; а – пойма нерестового притока р. Войкар; б – пойма нерестового
притока р. Собь.
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Рис. 2. Карта-схема поймы нерестовых притоков р. Войкар (а) и р. Собь (б). Река Войкар: 1–11 – стандартные места
отбора проб в литорали по нагулу личинок налима, скатившихся с р. Войкар, 12–15 – стандартные места отбора проб
в пелагиали. Река Собь: 1, 2 – места отбора проб в литорали пойменного водоема Лор-Лох, 3–6 – в литорали поймен-
ного водоема Пом-Лор, 7, 8 – в литорали пойменного водоема Сус-Пугол, 9–11 – в литорали пойменного водоема
Урьях-Лор, 12, 13 – в литорали пойменного водоема Катравожский сор, 14 – в устье р. Собь.
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(до ледохода) и по открытой воде (после ледохо-
да). Отбор проб дрифта по льду осуществляли с
помощью ряда майн, прорубленных через равное
расстояние перпендикулярно течению реки.
Пробы дрифта по открытой воде отбирали в стан-

дартных точках наблюдения с поставленной на
якорь лодки. Применяемые для сбора ихтио-
планктонные конусные сети были изготовлены
из капронового мельничного газа № 21 и имели
стандартную площадь входного отверстия 0.25 м2.
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Глубину отбора проб регулировали с помощью
шестов (подо льдом) или системы груз–попла-
вок, прикрепляемой к конусной сети (по открытой
воде). Скорость течения воды определяли при помо-
щи измерителя скорости водного потока ГР-21М.

Абсолютную численность личинок, прошед-
ших через учeтный створ, определяли по формуле

(1)

где N – общее число личинок (экз); Sр – площадь
поперечного сечения створа речного русла безо
льда (м2); Vр – средняя cкорость течения в реке
(м/с); m – среднее число личинок налима в про-
бах, попадаемых в конусную сеть за единицу вре-
мени (экз/с); T – расчетный период времени (с),
составляющий обычно 6, 12 или 24 ч; Sлов – площадь
входного отверстия конусной сети (м2); Vлов – сред-
няя cкорость течения в конусной сети (м/с).

Погрешность метода учета покатных личинок
составляла от 30 до 40% [12].

Учет численности личинок в пойменной системе

Всю акваторию пойменных водоемов и водо-
токов условно разделили на зоны литорали и пе-
лагиали. Под литоралью понимали зону поймен-
ного затопления наземной или высшей водной
растительности до ее нижней границы или анало-
гичную по глубине акваторию, на которой отсут-
ствует водная растительность (песчано-галечные
пляжи и т.д.). Толщу воды вне литоральной зоны
мы определяем как пелагиаль.

p p

лов лов

,
S V mT

N
S V

=

В пойменной зоне литорали были выделены
4 типа биотопов:

заливной луг – мелководье с затопленной рас-
тительностью, грунт – мелкий песок, вода хоро-
шо прогрета, течение практически отсутствует –
обычно это затопленные сенокосные участки в
пойме Оби;

обрывистый (подмывной) берег характеризу-
ется высокой скоростью течения, большой глуби-
ной, низкой температурой воды, растительность
отсутствует;

непроточный песчано-галечный пляж – мел-
ководье с полным или почти полным отсутствием
затопленной наземной или высшей водной рас-
тительности, грунт песчано-галечный, вода хоро-
шо прогревается, течение отсутствует – чаще все-
го это заливы вдали от основного русла водотока
или в пойменном водоеме;

проточный песчано-галечный пляж – мелко-
водье с полным или почти полным отсутствием
затопленной наземной или высшей водной рас-
тительности, грунт песчано-галечный, течение
присутствует и относительно высокое, вода плохо
прогрета, близка к температуре основного тече-
ния – чаще всего это участки поймы, близкие к
русловому участку водотока или проточного пой-
менного водоема.

Для отбора проб нагульной молоди налима ис-
пользовали только участки литорали с полным
или почти полным отсутствием течения (биотопы
заливной луг и непроточный песчано-галечный
пляж), так как ранее была установлена невозмож-
ность нагула молоди налима на проточных при-
брежных участках [15].

Таблица 2. Численность учтенных личинок налима в р. Собь во время покатной миграции, на местах нагула в
пойме и доля выживших нагульных личинок от общего числа покатников

* Из-за ограниченного количества проб, собранных в пойменной части р. Собь, данные по средней экологической плотно-
сти личинок налима в пойме притока и пойме р. Обь объединены. 
** Без учета данных 2016 г.

Год

Численность 
покатных 
личинок, 
млн экз.

Средняя экологическая 
плотность личинок на 
местах нагула, экз/м2

Рассчитанное число 
нагульных личинок, млн экз. Доля 

выживших, 
%в пойме 

притока в пойме Оби в пойме 
притока в пойме Оби сумма

2008 2039 0.051 8.5 0.039 11.1 11.1 0.55
2009 198 0.001 1.0 0.001 1.3 1.3 0.64
2010 414 0.000 2.2 0.000 2.8 2.8 0.69
2012 364 0.020 1.8 0.015 2.4 2.4 0.65
2016 4229 9.1* – – 18.71 0.44
Среднее 1449 0.018** 3.4** 0.014 4.4 7.3 0.59
Стандартное 
отклонение

1724 0.024** 3.5** 0.018 4.5 7.5 0.10

Пределы 198–4229 0.00–0.05** 1.0–8.5** 0.00–0.04 1.3–11.1 1.3–18.7 0.44–0.69
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Материал для оценки экологической плотно-
сти [16] нагульной молоди налима в зоне литора-
ли отбирали сетью Киналева, изготовленной из
капронового мельничного газа № 21 со сторона-
ми 0.4 и 0.6 м. В пелагиали траление проводили
ихтиопланктонной конусной сетью, изготовлен-
ной из капронового мельничного газа № 21 с пло-
щадью входного отверстия 0.25 м2. Глубину трале-
ния регулировали с помощью системы груз–попла-
вок, прикрепляемой к конусной сети. Скорость
траления составляла около 1 м/с и контролирова-
лась с помощью GPS навигатора, протяженность
траления обычно составляла около 200 м. Траление
в зоне пелагиали осуществляли для контроля за-
вершения процесса первичного распределения
ранней молоди налима в пойменной системе.

Учет экологической плотности личинок нали-
ма в литорали проводили после полного заверше-
ния покатной миграции на учетном створе и в пе-
лагической зоне поймы. В среднем наблюдения в
пойме проводили через 11 сут после последнего
пика численности покатной молоди на учетном
створе (крайние значения 5 и 19 сут). В расчет не
принимали численность личинок в прибрежных
биотопах, на которых в момент наблюдения были
сильные прибойно-волновые явления, так как в
это время молодь налима прижимается ко дну,
прячется в укрытиях и недоступна для учета.

Расчет экологической плотности на прибреж-
ных станциях определяли по формуле

(2)

где ρэкол – экологическая плотность молоди на
исследуемой станции (экз/м2); n – численность
пойманной молоди (экз); l – расстояние траления
ловушкой (м); D – ширина ловушки (м).

Расчет абсолютного количества личинок на-
лима, распределившихся на нагул в пойменной
системе нерестового притока и в расположенной
ниже по течению пойме, определяли по формуле

(3)

где ∑n – абсолютная численность нагульной мо-
лоди (экз), ρСр.Экол.Приток и ρСр.Экол.ПоймаОбь – сред-
няя экологическая плотность молоди на исследу-
емых станциях поймы нерестового притока или
поймы Оби (экз/м2); SНагулПриток и SНагулПоймаОбь –
площадь нагульной акватории в пойме нерестового
притока или пойме р. Обь (м2) соответственно. Для
расчета площади нагульной акватории (м2) протя-
женность зоны нагула в пойменной системе нере-
стового притока или в пойме Оби (м) умножали
на усредненную ширину соответствующего на-
гульного участка (м):

(4)

экол ,n
lD

ρ =

Σ = ρ × +
+ ρ ×

Ср.Экол.Приток НагулПриток

Ср.Экол.ПоймаОбь НагулПоймаОбь

( )
( ),

n S
S

НагулПриток Приток Приток,S l b= ×

(5)

В анализе абиотических условий в районе ак-
ватории р. Войкар использованы данные, зафик-
сированные на гидропосту в пос. Мужи (Ямало-
Ненецкий автономный округ, растояние от гид-
ропоста до устья р. Войкар – 35.5 км): количество
дней с момента затопления поймы до уровня 5, 6,
7 и 7.5 м (уровень затопления низкой поймы –
7.34 м); среднесуточные температуры воды за 5, 7,
10 и 14 сут; количество дней прогрева воды выше
5, 8 и 10°С. Все факторы рассматривали на отрез-
ке времени до дня отбора проб по нагулу личинок
в пойме.

Так как для р. Собь данные, полученные на
гидропосту в пос. Мужи, имеют слабую актуаль-
ность (расстояние между гидропостом и устьем
р. Собь 140 км), то для нерестового притока ис-
пользованы только показатели среднесуточных
температур воды.

Статистический анализ
Для характеристики параметров численности

покатной и нагульной молоди применяли методы
описательной статистики (средняя арифметиче-
ская, стандартное отклонение, пределы). Для
оценки зависимости абсолютного количества на-
гульной молоди от количества молоди налима,
родившейся в нерестовых притоках Войкар и
Собь, а также зависимости выживания нагульной
молоди от абиотических факторов среды (темпе-
ратура воды, уровень и продолжительность па-
водка) применяли коэффициент ранговой корре-
ляции Спирмена (rSp) и проводили линейный ре-
грессионный анализ. Статистическая обработка
материала выполнена с использованием про-
грамм SPSS Statistics 14.0 [17] и Microsoft Office
Excel 2003.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Численность личинок, скатившихся с нере-

стовых притоков Войкар и Собь, а также их сред-
няя экологическая плотность на местах нагула в
пойменной системе нерестового притока и рас-
положенной ниже по течению пойме р. Обь при-
ведены в табл. 1 и 2. В связи с тем, что условия на-
гула в пойменной системе нерестового притока
(куда молодь попадает в первую очередь) и пойме
нижней Оби значительно различаются (площадь
нагульных участков, температурный режим, ко-
личество доступных кормов и т.д.), расчеты про-
водили отдельно для каждого из этих нагульных
участков. Ширина прибрежной зоны, пригодная
для нагула молоди, в пойме нерестового притока
в среднем нами определена в 20 м, для поймы Оби
ниже устья нерестового притока (водотоки и вре-
менно затопляемые водоемы) – в среднем 10 м.

НагулПоймаОбь ПоймаОбь ПоймаОбь.S l b= ×
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По нашим расчетам, для поймы нерестового при-
тока р. Войкар (Войкарский сор) протяженность
пригодной для нагула береговой линии составила
37.5 км, для р. Собь – 38 км (суммарно для пой-
менных водоемов Лор-Лох, Пом-Лор, Сус-Пугол,
Урьях-Лор и Катравожский сор).

Ранее [15] было показано, что распределение
молоди налима в пойменной системе нижней
Оби зависит от уровня водности, но, как правило,
совмещение зон нагула для личинок, родившихся
в разных уральских нерестовых притоках Оби, не
происходит (удаление устьев нерестовых прито-
ков Войкар и Собь 108 км). Большая часть нагуль-
ной молоди распределяется в 30 км от устья нере-
стового притока. Исключением могут быть годы с
катастрофически низким уровнем паводка, когда
низкая пойма не затапливается и молодь скаты-
вается на большие расстояния по руслу водотока.

Личинки, родившиеся в р. Войкар, распреде-
ляются на участке поймы Оби от устья р. Войкар
до слияния проток Кельчиас и Малая Обь.
В среднем за годы наблюдений протяженность
нагульных участков ниже устья р. Войкар состав-
ляет 67 км суммарно для западного и восточного
берегов проток Горная и Малая Обь, для р. Собь
подобная протяженность составила 130 км (во-
сточный берег русла Оби, протоки Выл-Посл,
Шома-Посл и др.) – от устья р. Собь до протоки
Тоупуголпосл. Для р. Войкар рассчитанный показа-
тель нагульной площади в зоне нерестового прито-
ка (SНагулПриток) составил 750 тыс. м2, в расположен-
ной ниже по течению пойме Оби (S НагулПоймаОбь) –
670 тыс. м2; для р. Собь нагульная площадь в зоне
нерестового притока (SНагулПриток) – 760 тыс. м2, в
расположенной ниже по течению пойме Оби
(SНагулПоймаОбь) – 1300 тыс. м2.

Используя данные по площади акватории, мы
рассчитали абсолютные значения численности ли-
чинок налима на местах нагула и долю выжившей
молоди от общего числа покатников (см. табл. 1, 2).
Корреляционные расчеты показали, что суммар-

ное количество нагульных личинок зависит от
численности скатившейся с нерестового притока
молоди: для р. Войкар – rSp = 0.741, p = 0.006, n = 12;
для р. Собь – rSp = 1.000, p < 0.001, n = 5. В то же
время доля выжившей молоди не зависит от чис-
ленности покатников: для р. Войкар – rSp =
= 0.189, p = 0.557, n = 12; для р. Собь – rSp = –0.600,
p = 0.285, n = 5.

Показатели корреляции, описывающие выжи-
вание личинок налима в зависимости от абиоти-
ческих условий среды, приведены в табл. 3. На
рис. 3 показана зависимость выживания личи-
нок, родившихся в р. Войкар, при их переходе на
экзогенное питание от среднесуточных темпера-
тур воды в пойменной системе за 14 сут: наблюда-
емая линия тренда (сплошная линия) выживания
нагульных личинок налима от среднесуточных
температур воды за 14 сут, уравнение регрессии,
величина достоверности аппроксимации. Цифры
перед точками указывают время (в сут) с момента
последнего пика численности покатников на
учетном створе и до наблюдения в пойме личи-
нок, перешедших на экзогенное питание.

Данные по выживанию личинок налима в
пойменной системе р. Войкар и расположенной
ниже по течению пойме Оби позволяют выделить
годы с разными условиями нагула (см. рис. 3): с
неблагоприятными (пессимум) (2000 и 2015 гг.) – в
(выживание личинок менее 0.4%), субоптималь-
ными (2003, 2007, 2008, 2011, 2012, 2014 гг.) – б (от
0.4 до 0.9%) и с оптимальными (2001, 2009, 2013,
2017 гг.) – а (от 0.9% и выше). При неблагоприят-
ных условиях (в) среднесуточная температура во-
ды в пойме за 14 сут до момента наблюдения на-
гульных личинок не превышает 5°С, при субоп-
тимальных (б) – изменяется от 5 до 8°С, при
оптимальных (а) – более 8°С.

Таблица 3. Зависимость (коэффициент ранговой корреляции Спирмена rSp) выживания (доли выживших на-
гульных личинок от общего числа покатников) личинок налима от внешних условий среды во время нагула в
р. Войкар (n = 12) и р. Собь (n = 5)

Пара-
метр

Число суток с момента затопления 
пойменной водой уровня, м

Среднесуточные температуры 
воды за период, сут

Число суток прогрева 
воды выше

5 6 7 7.5 5 7 10 14 5°С 8°С 10°С

Река Войкар
rSp 0.600 0.674 0.732 0.403 0.839 0.937 0.902 0.921 0.640 0.780 0.858
p 0.039 0.016 0.007 0.194 0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.025 0.003 <0.001

Река Собь
rSp – – – – 0.900 0.900 0.900 0.900 – – –
p – – – – 0.037 0.037 0.037 0.037 – – –
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ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты исследований по искусственному
выращиванию ранней молоди налима в контро-
лируемых условиях среды показали [9, 10], что
массовая смертность личинок наблюдается с 6-х
по 15-е сутки с момента вылупления. На основа-
нии литературных данных мы предположили, что
наблюдаемое выживание нагульных личинок в
пойменной системе р. Войкар на 19-е сутки (2001,
2012 гг.) не имеет значимых отличий от тех, кото-
рые наблюдаются к 15-м суткам нагула. Средне-
суточные температуры воды к 15-м суткам нагула
имеют более низкие значения, так как ближе ко
времени ледохода.

На рис. 3 внесенные изменения за 2001 и 2012 гг.
изображены пунктиром (линия тренда, сдвиг то-
чек выживания до 15-х суток, уравнение регрес-
сии y = 0.15x – 0.35, величина достоверности ап-
проксимации R2 = 0.95). Полученная номограмма
зависимости выживания ранних личинок налима
на местах нагула в пойме от среднесуточных тем-
ператур воды позволяет прогнозировать выжива-
ние по температурным данным.

При наличии двух пиков покатной миграции в
р. Войкар, как это было в 2017 г., общая числен-
ность личинок налима, скатившихся во время
второго пика, значительно больше (25% от общей
численности покатных личинок – 161.5 млн экз.),
чем вся нагульная молодь в пойменной системе
(7.5 млн экз.). Такое соотношение скатившихся и
нагульных личинок (см. табл. 3) свидетельствует о
том, что массовая гибель личинок в пойме проис-
ходит до 5-х суток с момента вылупления.

Установлено, что массовая гибель личинок на-
лима в естественной среде наблюдается гораздо
раньше, чем в контролируемых условиях, и кос-
венно может указывать на то, что в природе они
вылупляются на более поздних этапах эмбрио-
нального развития из-за длительного инкубаци-
онного периода (около 150 сут). Как правило, в
контролируемых искусственных условиях время
инкубации икры налима происходит в более сжа-
тые сроки [4, 18]. Личинки вылупляются физио-
логически менее развитыми, но с большими жи-
ровой каплей и желтком, которые позволяют
дольше обходиться без пищи.

Анализ численности личинок налима в пой-
менной системе после перехода на экзогенное
питание показывает, что в возрасте 11 ± 4 сут с
момента вылупления выживание в естественных
условиях в среднем составляет менее 1%.

В наших предыдущих исследованиях [19, 20]
было показано, что на выживание ранних личи-
нок сиговых рыб, находящихся в тех же биотопах,
что и личинки налима, оказывает влияние время
между затоплением пойменной системы и массо-
вым заходом в нее личинок (r = 0.58, p < 0.05), что
связано с концентрацией кормовых организмов в
момент перехода на активное питание (корреля-
ция с выживанием личинок пеляди r = 0.761).
У личинок налима также наблюдается статисти-
чески значимая зависимость выживания от фак-
тора “число суток с момента затопления поймен-
ной водой уровня 5, 6 и 7 м” (см. табл. 3). В то же
время можно заметить, что фактор температуры

Рис. 3. Зависимость выживания личинок налима от среднесуточной температуры воды за 14 сут, предшествующих
времени наблюдения в пойменной системе, р. Войкар, 2000–2017 гг. (пояснения приведены в тексте).
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оказывает большее влияние на их выживание (см.
табл. 3, рис. 3).

Известно, что стартовым кормом для личинок
налима в течение первых трех суток после начала
перехода на экзогенное питание является фито-
планктон [6], затем они переходят на питание
зоопланктонными организмами. Если в первые
сутки перехода на экзогенное питание личинки
лишены доступа к фитопланктону, то среди них
наблюдается повышенная смертность.

Максимальная скорость роста фитопланктона
достигается при комбинировании факторов тем-
пературы и освещения [21]. На момент наблюде-
ний (конец мая–июнь) в исследуемом нами рай-
оне солнце фактически не заходит за линию гори-
зонта на протяжении суток. Таким образом,
фактор температуры напрямую влияет на темп
увеличения концентрации фитопланктона в пой-
менной системе, что определяет выживаемость
личинок налима.

Наблюдаемая корреляционная зависимость
выживаемости личинок налима на втором этапе
личиночного развития определяется именно до-
ступностью кормовых организмов, концентра-
ция которых в свою очередь обусловлена абиоти-
ческими условиями (в большей степени темпера-
турой воды и освещенностью). Следовательно,
описываемые факторы среды (температура, вре-
мя паводка) играют опосредованную роль и вы-
ступают своего рода факторами “ложной корре-
ляции”, где скрытой переменной, по нашему
мнению, выступает доступность корма.

Стабильная величина выживания личинок на-
лима в пойме Оби в различные годы свидетель-
ствует о существовании сбалансированной систе-
мы связей, позволяющих обеспечивать устойчи-
вый уровень воспроизводства при различных
условиях среды.

ВЫВОДЫ
1. Разработан метод оценки абсолютной чис-

ленности нагульных личинок налима, перешед-
ших на экзогенное питание. Сделан расчет абсо-
лютной численности нагульной молоди в пой-
менной системе уральских нерестовых притоков
Войкар и Собь и расположенной ниже по тече-
нию пойме Оби.

2. Впервые в естественных условиях определен
уровень выживания ранних личинок налима при
переходе на экзогенное питание. За первые два
личиночных этапа развития в условиях поймы
нижней Оби выживание за годы наблюдений изме-
нялось от 0.13 до 1.32%, для р. Войкар выживание в
среднем составляло 0.78%, для р. Собь – 0.59%.

3. Впервые за историю изучения вида показа-
но, что, несмотря на огромную смертность (около
99%), абсолютная численность нагульной молоди

в пойменной системе зависит от общего количества
личинок, скатившихся с мест инкубации икры.

4. Выявлена зависимость выживания личинок
налима от факторов среды: количества суток с
момента затопления поймы; среднесуточных
температур воды; количества суток прогрева воды
выше 5°С.

5. Построено уравнение регрессии (номограм-
ма) выживания личинок налима при переходе на
экзогенное питание в зависимости от среднесуточ-
ных температур воды за 14 суток: y = 0.15x – 0.35,
R2 = 0.95.

6. Все перечисленные факторы внешней среды
оказывают опосредованное влияние на выжива-
ние личинок налима. Основным определяющим
фактором выступает доступность кормовых орга-
низмов. На протяжении первых трех суток нагула
наибольшее значение в качестве стартового кор-
ма имеет фитопланктон.

7. Установлено, что соотношение неблагопри-
ятных, субоптимальных и оптимальных лет нагу-
ла для ранних личинок налима в пойменной си-
стеме р. Войкар и расположенной ниже по тече-
нию пойме Оби за годы наблюдений составило
2 : 6 : 4 лет соответственно, т.е. неблагоприятные
условия для выживания ранних личинок налима
формируются довольно редко.

8. Наиболее сложная трофическая ситуация
для ранних личинок налима складывается в годы,
когда личинки попадают в недавно затопленную
пойму с низкой температурой воды.

9. Высокая смертность ранних личинок нали-
ма компенсируется очень большой плодовито-
стью самок, что обеспечивает успешное поддер-
жание численности популяции в нестабильных
условиях среды.
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Изучена скорость роста первого нижнего моляра и особенности его стачивания у узкочерепных по-
левок (n = 39), получавших в лабораторных условиях жесткие и мягкие корма. В результате введения
тетрациклиновой метки установлено, что за сутки высота зуба увеличивается на 0.33–0.56 мм. У по-
левок, получавших мягкий корм, по сравнению с животными, получавшими жесткий корм, наблю-
далась меньшая скорость роста моляра, более низкая коронка, более тупой угол стачивания жева-
тельной поверхности и фасетки боковых стираний. По мере развития этих признаков у животных,
получавших мягкий корм, скорость роста моляра увеличивалась.
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Зубная система растительноядных млекопита-
ющих представляет собой комплекс взаимодей-
ствующих биомеханических структур, настроен-
ный на переработку больших масс грубых кор-
мов. Родовая и видовая специфика их реализации
в щечных зубах проявляется в соотношении эма-
левых, дентиновых и цементных элементов – их
формы, количества и взаиморасположения. На
эти особенности исследователи обращают вни-
мание при решении задач происхождения и род-
ства таксонов разного уровня, включая внутри-
видовой. Особое внимание уделяется эмалевому
рисунку жевательной поверхности и другим осо-
бенностям, в изменчивости которых установле-
на высокая наследственная компонента [1, 2]. В
тоже время зубная система имеет ряд характери-
стик, особенности которых формируются как ре-
акция на средовые воздействия. Они могут но-
сить адаптивный или патологический характер и
быть обратимыми. Именно этот класс характери-
стик привлекает внимание в качестве индикатора
кормовых условий, особенно в тех областях ис-
следований, где затруднена или невозможна их
прямая оценка, прежде всего в палеоэкологии.

Разработка косвенных методов реконструк-
ций питания животных, основанных на особен-
ностях стачивания жевательной поверхности зу-
бов, является перспективным направлением ис-
следований, так как позволяет значительно

расширить возможности палеоэкологических ре-
конструкций. Разные таксономические и экологи-
ческие группы млекопитающих обладают суще-
ственной спецификой роста и стачивания зубов.

Объектом наших исследований была узкоче-
репная полевка (Lasiopodomys gregalis). Этот вид
широко распространен в лесостепных и степных
сообществах Евразии, и ее остатки представлены
массовым одонтологическим материалом в пале-
онтологических сборах из местонахождений
позднего плейстоцена и голоцена по всей Европе
и Северной Азии [3, 4].

Коренные зубы серых полевок относятся к ти-
пу гипселодонтных, характеризуются отсутстви-
ем корней и обладают постоянным ростом и сти-
ранием. Ранее были выявлены характерные осо-
бенности стачивания зубов узкочерепных
полевок, содержавшихся на различных по абра-
зивным свойствам кормах. Они проявляются в
различиях величины угла стачивания жеватель-
ной поверхности, высоте зуба над альвеолами,
появлении фасеток боковых стираний, особен-
ностях микро- и мезорельефа жевательной по-
верхности [5–7]. Для данного вида показаны ва-
риации в характеристиках мезорельефа верхних
щечных зубов на трех участках вдоль широтного
градиента экологических подзон полуострова
Ямал в Российской Арктике [8].

УДК 574.08:599.323.43:591.431.4
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В ряде работ [9–11] показано, что скорость ро-
ста зубов, не имеющих корней (как щечных, так и
резцов), зависит от физических свойств употреб-
ляемого корма и замедляется на малоабразивных
диетах. Выдвинуто предположение [8], что у узко-
черепных полевок данная закономерность также
проявляется. Настоящая работа посвящена про-
верке этой гипотезы. Данные о скорости роста
щечных зубов необходимы для понимания про-
цесса образования вариантов стачивания зубов в
ответ на употребление пищи разной абразивно-
сти и какой временной интервал отражают раз-
ные варианты стачиваний.

Цель работы – оценить скорость роста первого
нижнего щечного зуба (m/1) узкочерепных поле-
вок, содержавшихся на мягком и жестком корме;
сопоставить данные по скорости роста зубов с ха-
рактеристиками стачивания коронки зуба – ее
высоте над альвеолами, углу стачивания жева-
тельной поверхности и выраженностью фасеток
боковых стираний, а также с опубликованными
ранее данными по микро- и мезорельефу жева-
тельной поверхности у этих же животных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Данные получены в результате эксперимента,

проведенного на узкочерепных полевках (n = 46)
из лабораторной колонии ИЭРиЖ УрО РАН в
2015 г. Животные-основатели колонии были от-
ловлены в Белоярском р-не Свердловской обл.,
что соответствует области распространения под-
вида L. g. gregalis [12]. Целью этого эксперимента
было выявление вариантов стачиваний зубов жи-
вотных при употреблении кормов разной абра-
зивности. В результате было показано, что у поле-
вок, получавших малоабразивный корм, площадь
повреждения эмали была больше, более низкий
мезорельеф, меньшая высота коронки и более ту-
пой угол стачивания, чем у животных, получав-
ших более абразивный корм. Подробное описа-
ние эксперимента и результаты изучения микро-
и мезорельефа опубликованы ранее [5, 6]. Для ис-
следования скорости роста зубов использована
часть выборки черепов животных, полученных в
результате этого эксперимента (n = 39), пригод-
ных по сохранности к измерению тетрациклино-
вой метки. Структура экспериментальных групп
приведена в табл. 1. Полевки родились в мае
и июне. Животных из каждого помета (9 пометов,
7 материнских линий) распределяли между двумя
экспериментальными группами, по возможности
соблюдалось равное соотношение полов. Экспе-
римент начинали в возрасте 1 мес. Ежемесячно у
животных измеряли длину и массу тела.

Животных содержали в пластиковых контей-
нерах, закрытых мелкой металлической сеткой, в
качестве подстилки использовали опилки. При-
меняли два состава кормов, различающихся по

содержанию абразивных элементов, которым со-
ответствовали две экспериментальные группы.
Мягкий корм (n = 20) был максимально освобож-
ден от внешних абразивов (частицы почвы, пыль)
и содержал компоненты с низким содержанием
внутренних абразивов (фитолиты растений): от-
мытые от пыли и частиц почвы листья одуванчи-
ков, очищенная от частиц почвы путем снятия
перидермы морковь, яблоки без сердцевины. Пи-
ща второй группы – жесткий корм (n = 19) –
включала компоненты с высоким содержанием
фитолитов растений и плотные компоненты: ли-
стья однодольных растений, сено, а также неочи-
щенная морковь. С жестким кормом естествен-
ным образом могли попадать как внутренние, так
и незначительное количество внешних абразивов
(частицы почвы).

Рост коронки m/1 в высоту оценивали путем
введения тетрациклиновой метки подкожно из
расчета 20–25 мг/кг [13]. Через 15 дней после инъ-
екции животных умерщвляли. Скорость роста пе-
ресчитывали на одни сутки (мм/сут). При иссле-
довании зуба в ультрафиолетовом свете участки,
которые росли в период циркуляции тетрацикли-
на в организме, имеют желтую флуоресценцию.
Положение тетрациклиновой метки измеряли по
фотографиям от ее верхнего края до базальной
части зуба вдоль третьего буккального выходяще-
го угла – BSA3 (здесь и далее обозначения по [1])
(рис. 1, 1). Во избежание повреждения зуба и на-
рушения его положения в челюсти мы не выни-
мали его из альвеол. Чтобы сфотографировать
метку, выпиливали кусок нижнечелюстной кости
с помощью стоматологического бура и обнажали
нижние 2/3 зуба. Часть зуба для измерения метки
(BSA3) была выбрана из-за ее наибольшей до-
ступности при таком подходе.

Угол стачивания жевательной поверхности из-
меряли относительно передней поверхности мо-
ляра (в градусах) (рис. 1, 2). Высоту коронки зуба
над альвеолами измеряли с буккальной стороны
от жевательной поверхности до края альвеол в
двух местах – вдоль углов BSA1 и BSA3 (рис. 1, 3, 4).
Были взяты два промера для установления взаи-
мосвязи высоты передней и задней частей зуба с
углом стачивания и закономерностей его форми-
рования. Высоту зуба измеряли с буккальной сто-
роны от жевательной поверхности до базальной
части зуба вдоль BSA3 (рис. 1, 5). На основе дан-
ного промера высчитано теоретическое время об-
новления тканей зуба при условии постоянной
скорости роста и стачивания.

Исследовали также фасетки боковых стираний –
аномальное проявление стачивания зубов поле-
вок, возникающее в результате нарушения ок-
клюзии при употреблении мягких кормов. Фасет-
ки встречаются как у животных, содержавшихся в
лабораторных условиях, так и у полевок из при-
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роды [7]. Они располагаются на внутренних вы-
ходящих углах нижних моляров и внешних выхо-
дящих углах верхних моляров, что свидетель-
ствует о возникновении фасеток боковых
стираний в результате трения зубов друг о друга.
Развитие боковых стираний, как правило, про-
исходит от передней к задней части зуба и от пе-
редних к задним молярам (чаще фиксируются на
m/1 и M1/) [7]. Степень развития фасеток оцене-
на в баллах: 1 – начальная стадия, затрагивает
только кромку жевательной поверхности зуба;
2 – стирание распространяется в верхней четвер-
ти боковой поверхности моляра; 3 – стиранием за-
тронуто более 1/4 части моляра.

Челюсти полевок фотографировали в боковой
проекции через бинокулярный микроскоп Leica
EZ4. Измерения произведены с помощью пакета
программ TPS (TPS Util и TPS Dig2).

Для оценки статистической значимости ре-
зультатов сравнения угловых, размерных харак-
теристик и скорости роста зубов животных из
двух экспериментальных групп применен двух-
факторный дисперсионный анализ (ANOVA, F) с
факторами “экспериментальная группа” (мягкий
и жесткий корм) и “длительность содержания на
диете”. Для оценки возможного вклада наслед-
ственной компоненты в изменчивость скорости
роста зубов использован двухфакторный диспер-
сионный анализ с факторами “материнская ли-
ния” и “экспериментальная группа”. Связи между
характеристиками зубов в каждой из эксперимен-
тальных групп выявляли с помощью корреляцион-
ного анализа Пирсона (r). Для определения связи
между угловыми, размерными характеристиками,
скоростью роста моляра и степенью выраженно-
сти фасеток боковых стираний в группе живот-
ных, получавших мягкий корм, использован дис-

персионный анализ с фактором “степень выра-
женности фасеток в баллах”. Статистический
анализ данных проведен в программе Statistica 7.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Длина и масса тела статистически не различа-
лись у животных из экспериментальных групп,
получавших разный корм (фактор “эксперимен-
тальная группа”). Длина тела значимо увеличива-
лась в группах, содержавшихся на диетах разное
количество времени (“длительность содержания
на диете”) (F(2;33) = 6.47, p < 0.05).

Скорость роста m/1 у узкочерепных полевок,
содержавшихся на мягком корме, была статисти-
чески значимо меньше, чем у животных, получав-
ших жесткий корм (фактор “экспериментальная
группа”) (F(1;33) = 23.27, p < 0.001) (табл. 2). Если
допустить, что скорости прироста коронки и ее
стачивания будут сохраняться постоянными, то
полное обновление тканей зуба на мягком корме
происходит в среднем за 75.7 сут (от 48.9 до
97.3 сут), на жестком корме – 65.1 сут (от 55.5 до
81.5 сут). Различия между скоростью роста зубов
животных, которых содержали на диетах разное
время, также статистически значимы (фактор
“длительность содержания на диете” (F(2;33) =
= 7.37, p < 0.05). Для обеих групп максимальная
скорость роста наблюдается в группе животных,
которых содержали на диетах 2 мес. (возраст зве-
рей – 3 мес.) (рис. 2а). Двухфакторный дисперси-
онный анализ с факторами “экспериментальная
группа” и “материнская линия” показал стати-
стически значимые различия между эксперимен-
тальными группами (F(1;25) = 8.30, p < 0.05), а раз-
личия между материнскими линиями (F(5;25) =
= 0.45, p = 0.81) и взаимодействие этих факторов

Рис. 1. Схема промеров первого нижнего моляра (m/1): 1 – положение тетрациклиновой метки; 2 – угол стачивания
жевательной поверхности; 3, 4 – высота коронки зуба над альвеолами, измеренная по BSA1 и BSA3 соответственно;
5 – высота зуба от базальной части до жевательной поверхности, измеренная по BSA3.
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(F(5;25) = 0.60, p = 0.70) статистически незначи-
мы. На основании этих данных можно сделать
вывод об отсутствии вклада наследственной ком-
поненты в изменчивость скорости роста зубов.

Угол стачивания жевательной поверхности ста-
тистически значимо больше (более тупой) у жи-
вотных, получавших мягкие корма (фактор “экс-
периментальная группа”) (F(1;33) = 40.72, p <
< 0.001). Фактор “длительность содержания на
диете” также статистически значим (F(2;33) =
= 5.29, p < 0.05) (рис. 2б).

Коронка зуба, измеренная как по BSA1, так и
по BSA3, ниже у животных, получавших мягкие
корма (фактор “экспериментальная группа”)
(F(1;33) = 9.86, p < 0.05 и F(1;33) = 16.68, p < 0.001
соответственно) (см. табл. 1, рис. 2в, г). Фактор
“длительность содержания на диете” статистически
значим для BSA3 (F(2;33) = 8.03, p < 0.05) (рис. 2в).

Фасетки боковых стираний обнаружены только
у зверей, получавших мягкий корм (у 12 из 20 осо-
бей). Степень развития фасеток – 1, 2 и 3 балла. В
ходе дальнейшего анализа зубы со степенью раз-
вития фасеток 2 и 3 были объединены в одну
группу (2 балла) вследствие небольшого количе-
ства материала в каждой выборке.

Взаимосвязь характеристик роста и стачивания
моляров в двух экспериментальных группах.
В группе, получавшей жесткий корм, не выявле-
но значимых корреляций между скоростью роста
зубов, высотой коронки и углом стачивания жева-
тельной поверхности. В группе, которая получала
мягкий корм, выявлена статистически значимая
отрицательная корреляция между скоростью роста
моляра и высотой коронки, измеренной как по

BSA1, так и по BSA3 (r = –0.47, r = –0.44, p < 0.05),
положительная между скоростью роста и значени-
ем угла стачивания жевательной поверхности
(r = 0.47, p < 0.05), отрицательная – между высотой
коронки, измеренной вдоль BSA1, и значением
угла стачивания жевательной поверхности (r =
= –0.55, p < 0.05). Таким образом, при более вы-
сокой скорости роста наблюдаются более низкая
коронка и тупой угол стачивания. По мере разви-
тия фасеток от 0 до 2 баллов увеличивается ско-
рость роста зубов (F(2;17) = 7.29, p < 0.05)
(рис. 3а). Угол стачивания становится более ту-
пым (F(2;17) = 16.26, p < 0.001) (рис. 3б), коронка
зуба, измеренная по BSA1 и BSA3, – более низкой
(F(2;17) = 9.55, p < 0.05 и F(2;17) = 8.63, p < 0.05 со-
ответственно) (рис. 3в, г).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Скорость роста m/1. Результаты оценки скоро-
сти роста m/1 были сопоставлены с литературны-
ми данными по скорости роста этого зуба у других
видов грызунов, полученными с помощью тетра-
циклиновой метки. Средняя скорость роста m/1 у
узкочерепной полевки медленнее, чем у других не-
корнезубых полевок, у которых во входящих углах
коренных зубов откладывается цемент [14, 15].

При сравнении животных, получавших раз-
ные корма, выявлено, что в случае жесткого кор-
ма скорость роста зубов была выше. Масса тела не
различалась у животных, содержавшихся на раз-
ных диетах, следовательно, более низкая ско-
рость роста зубов у зверей, получавших мягкий
корм, не обусловлена недостатком питательных

Таблица 2. Характеристики m/1 и тела узкочерепных полевок, содержавшихся на мягком (МК, n = 20) и жестком
(ЖК, n = 19) корме

Характеристика Диета M ± Std Dev. min max

Скорость роста m/1, мм/сут МК 0.040 ± 0.0058 0.033 0.056
ЖК 0.046 ± 0.0035 0.041 0.053

Высота m/1 над альвеолами, мм:
BSA1 МК 0.74 ± 0.076 0.60 0.85

ЖК 0.82 ± 0.07 0.70 1.0
BSA3 МК 0.75 ± 0.09 0.60 0.94

ЖК 0.86 ± 0.07 0.75 1.05
Высота m/1, мм: BSA3 МК 2.96 ± 0.25 2.55 3.45

ЖК 2.99 ± 0.19 2.65 3.40
Угол стачивания жевательной 
поверхности m/1, град

МК 78.65 ± 3.31 72.0 85.0
ЖК 72.42 ± 2.95 66.00 76.00

Масса тела, г МК 15.71 ± 3.40 11.10 22.50
ЖК 17.24 ± 3.82 13.00 26.80

Длина тела, мм МК 102.05 ± 6.10 95.00 116.00
ЖК 101.42 ± 4.20 92.00 115.00
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веществ. Рост и развитие животных, рожденных в
лабораторных условиях, так же, как и в природ-
ных, имеют сезонную изменчивость. Все живот-
ные, участвовавшие в эксперименте, родились в
лаборатории в течение двух месяцев – в мае и
июне, следовательно, влияние сезона рождения
на ростовые процессы было сходно у всех особей.
Не выявлено вклада наследственной компоненты
в изменчивость скорости роста зубов. Таким об-
разом, наиболее вероятно, что наблюдаемые раз-
личия роста зубов в двух экспериментальных
группах обусловлены разным составом кормов,
которые вызвали разную нагрузку на моляр при
жевании.

Характеристики стачиваний m/1. Высота зубов
с постоянным ростом определяется как скоро-
стью роста, так и скоростью стирания. У узкоче-
репных полевок, содержавшихся на мягком кор-
ме, наблюдалась более низкая коронка. Это мог-
ло произойти вследствие, как минимум, двух
взаимосвязанных причин: во-первых, низкая ко-
ронка могла формироваться от того, что скорость
роста зубов на мягкой диете была меньше, во-вто-
рых, из-за более интенсивного износа зубов. Вы-
сокоабразивная диета в нашем эксперименте бы-
ла сходна с природным рационом (хоть и не ана-

логична ему из-за присутствия моркови). Ранее
было показано сходство характеристик мезоре-
льефа и высоты коронки у животных, получав-
ших эту диету, и у животных, отловленных в при-
роде [5]. Малоабразивная диета, вероятно, была
экстремально мягкой для данного вида. У узкоче-
репных полевок, содержавшихся на этой диете,
наблюдались более низкая коронка, более тупой
угол стачивания и фасетки боковых стираний,
которые возникают при трении боковых поверх-
ностей зубов друг о друга. Ранее было показано
[6], что у животных, получавших малоабразив-
ный корм, площадь повреждения эмали в ре-
зультате ее скалывания была больше, чем у жи-
вотных, получавших более абразивный корм.
Таким образом, характеристики стачиваний
свидетельствуют о сильном износе тканей зуба,
что при малом количестве абразивных компо-
нентов в пище могло возникнуть только как ре-
зультат трения зубов друг о друга.

Различия значений углов стачивания при со-
держании полевок на двух диетах, вероятно, свя-
заны с особенностями биомеханики жевательных
движений, направленных спереди назад, распре-
делением пищевых частиц в ротовой полости и
разной нагрузкой при жевании на переднюю и

Рис. 2. Характеристики зубов узкочерепных полевок, содержавшихся на двух диетах разное время (средние значения
и 95%-ный доверительный интервал): 1 – жесткий корм; 2 – мягкий корм.
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заднюю части зуба [12, 17, 18]. Кроме того, угол
становится более тупым по мере развития фасе-
ток, распространение которых начинается с пе-
редней части зуба. Можно предположить, что на-
рушение окклюзии усиливает затупление угла
стачивания.

Длительность содержания на диете. Отмечены
различия исследованных характеристик у живот-
ных, содержавшихся на двух диетах разное коли-
чество времени. Эти изменения нелинейны, но
синхронны в обеих группах, что исключает их
случайность. У 3-месячных зверей, содержав-
шихся на диетах 2 мес., в обеих эксперименталь-
ных группах наблюдались большая скорость ро-
ста зуба, меньшая высота коронки, более тупой
угол стачивания. Обращают на себя внимание на-
правления изменений признаков внутри групп,
содержавшихся на разных диетах: при повыше-
нии скорости роста увеличивается угол стачива-
ния и уменьшается высота коронки.

Интересно то, что и в группе, получавшей мяг-
кий корм, были особи, имеющие острый угол ста-
чивания, высокую коронку и половина животных
из этой группы не имела фасеток боковых стира-
ний. Это могло произойти вследствие предпочте-
ния полевками какого-то одного компонента

корма – моркови либо одуванчиков, и, что более
вероятно, из-за адаптации части зверей к такому
корму за счет особенностей анатомии и биомеха-
ники жевательных движений. Обе эти гипотезы
требуют проверки в специальных исследованиях.

Взаимосвязь изученных характеристик m/1 у
животных, получавших мягкий корм, и сопоставле-
ние с литературными данными. Внутригрупповой
анализ, проведенный для животных, получавших
мягкий корм, выявил тенденцию к увеличению
скорости роста коронки по мере возрастания из-
носа зубов, вероятно, вследствие стачивания зуб
о зуб. Крайним проявлением такого типа стачи-
вания является возникновение фасеток боковых
стираний. Развитие фасеток сочетается с боль-
шей скоростью роста зуба, более тупым углом
стачивания и более низкой коронкой зуба.

Полученные нами данные были сопоставлены
с результатами экспериментов, поставленных на
гипселодонтных животных [9, 16, 19]. В исследо-
вании, проведенном на морских свинках, показа-
но, что при употреблении высокоабразивного
корма (листья бамбука) зубы животных были ни-
же и имели более глубокие лунки в дентине, чем
при менее абразивном корме (листья тимофеевки
и люцерна) [19]. Узкочерепные полевки, получав-

Рис. 3. Взаимосвязь характеристик зубов узкочерепных полевок, содержавшихся на малоабразивной диете (средние
значения и 95%-ный доверительный интервал): 1 – жесткий корм; 2 – мягкий корм.
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шие жесткий корм, также имели более глубокий
мезорельеф жевательной поверхности моляров,
чем животные, содержавшиеся на мягком корме
[5]. Однако высота зубов у узкочерепных полевок
в случае жесткого корма была больше, так как
жесткий корм не был экстремально абразивным
для данного вида и не вызвал повышенного изно-
са моляров.

В эксперименте, проведенном на кроликах [9,
16], показано, что при употреблении высокоабра-
зивного корма, включающего внешний абразив
(песок), зубы животных имели низкий и округ-
лый мезорельеф жевательной поверхности и бо-
лее выраженный микрорельеф, чем зубы живот-
ных, которые не получали внешний абразив (лю-
церна, листья однодольных растений и листья
однодольных растений вместе с рисовой шелу-
хой). При употреблении высокоабразивного кор-
ма скорость как роста, так и стирания была выше,
чем в случае более мягких кормов. Коронка зубов
у животных, которые получали песок с пищей,
была ниже, чем у животных, которые его не полу-
чали, так как скорость роста не полностью ком-
пенсировала стирание [9, 16].

В нашем эксперименте высота, мезорельеф и
микрорельеф зубов узкочерепных полевок, со-
державшихся на мягком корме, носят некоторые
черты сходства с таковыми у кроликов, получав-
ших корм с песком [9, 16]: признаки сильного из-
носа эмали [6], низкий мезорельеф [5], низкая ко-
ронка, а также признак, не обнаруженный у кро-
ликов, – фасетки боковых стираний. Вероятно,
при содержании на экстремально мягких кормах,
вызывающих при жевании трение зуб о зуб, воз-
никает тип стирания, сходный с сильным изно-
сом зубов, возникающим при содержании живот-
ных на экстремально жесткой диете, включаю-
щей внешний абразив, и преобладающем типе
стирания зубов о пищу.

В случае мягкого корма в целом для экспери-
ментальной группы отмечена более низкая ско-
рость роста моляров, чем при содержании на
жестком корме. По-видимому, малоабразивная
диета провоцирует уменьшение нагрузки на зубы
при жевании и вызывает снижение скорости их
роста. В то же время в группе, получавшей мягкий
корм, наблюдались признаки сильного износа
тканей зуба. Степень проявления этих признаков
была различной у разных особей. У животных, не
имевших повышенного износа коронки, отмече-
на минимальная скорость роста зуба. Полевки,
для которых отмечены признаки сильного износа
моляра, имели более высокую скорость его роста.
При максимальном износе скорость роста зуба
приближалась к значению, полученному для жи-
вотных, которые содержались на жесткой диете.

Таким образом, полученные данные свиде-
тельствуют о том, что употребление крайне мало-

абразивной пищи, провоцировало снижение ско-
рости роста моляра, но у части особей, вероятно,
вызывало чрезмерное стирание зубов друг о дру-
га. Это сопровождалось сильным износом зубов,
что компенсировалось ускорением их роста. Ско-
рость роста зубов полевок, получавших жесткий
корм, была выше, чем в случае мягкого корма.
Жесткий корм не провоцировал усиленного сти-
рания зубов, так как не был экстремально абра-
зивным для данного вида. Диапазон индивиду-
альных изменений скорости роста зубов и харак-
тера их стачиваний в ответ на употребление
кормов разной абразивности можно оценить, ис-
следуя одних и тех же животных при последова-
тельной смене диет с разной абразивностью и
прижизненной оценке изучаемых характеристик.

Наши результаты подтверждают гипотезу о
том, что скорость роста коренных зубов узкоче-
репной полевки зависит от физических свойств
корма. Проявление морфологических реакций
зубов на отклонение от некой «нормальной» для
вида пропорции кормов разной жесткости позво-
ляет предположить, что существует видовая спе-
цифика характеристик щечных зубов, позволяю-
щая перерабатывать корма определенного диапа-
зона абразивности. Вероятно, выход за такой
диапазон сказывается на характере стачиваемо-
сти жевательной поверхности и скорости роста
зубов. Сравнительное изучение этих процессов у
разных таксономических и экологических групп
растительноядных млекопитающих является
важной и актуальной задачей функциональной
морфологии зубов, решение которой позволит
существенно продвинуть возможности палеоэко-
логических реконструкций.
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Распределение и образ жизни морского зайца, или лахтака (Erignathus barbatus), на большей части
видового ареала тесно связаны с ледовой кромкой, положение которой меняется в течение года.
Охотское море – сезонно замерзающая акватория, которая летом полностью освобождается ото
льда, что определяет годовой цикл обитающего в нем тихоокеанского подвида лахтака (E. barbatus
nauticus) и делает его уникальным по сравнению с животными из других частей ареала. С помощью
спутниковой телеметрии выявлены основные сезонные местообитания и характер перемещений
лахтаков в Охотском море. Установлено, что лахтаки использовали различные районы в безледный
и ледовый периоды, совершая протяженную миграцию между ними. В безледный период охотомор-
ские лахтаки используют наиболее мелководную часть Сахалинского залива. В ледовый период жи-
вотные широко расходятся по акватории, занимая различные ее участки от западной части Саха-
линского залива до восточного побережья о-ва Сахалин. На даты и направление сезонных переме-
щений лахтака наибольшее влияние оказывают сроки и характер формирования ледового покрова.
Выбор лахтаком сезонных местообитаний определяется наименьшими доступными глубинами в те-
чение всего года, а в зимне-весенний период – и ледовым покровом.

Ключевые слова: морской заяц, лахтак, Erignathus barbatus nauticus, Охотское море, спутниковая теле-
метрия, миграции
DOI: 10.31857/S0367059721040090

Морской заяц, или лахтак (Erignathus barbatus,
Erxleben, 1777), распространен циркумполярно
[1], в том числе по всей Российской Арктике. Он
является облигатным пагофилом и тесно связан
со льдом в периоды отдыха, размножения, лакта-
ции, спариваний и линьки [2–5]. Строго привя-
занный ко льду в зимний период [6], лахтак осо-
бенно чувствителен к изменениям количества,
распределения и структуры льда, которые проис-
ходят в последние десятилетия [7, 8]. Особенно-
сти биологии делают морского зайца уязвимым по
отношению к возрастающей антропогенной на-
грузке. Хотя в рационе лахтака присутствуют раз-
личные объекты, предпочитаемой пищей, особен-
но в летнее время, являются бентосные виды беспо-
звоночных и рыб [9], что вынуждает его держаться
прибрежных мелководных, наиболее подвержен-
ных антропогенному воздействию участков аквато-
рии [10]. Именно в таких местах ведутся разведка и
добыча углеводородов, постоянно повышены судо-
вой трафик и уровень антропогенного шума, что

также может негативно повлиять на лахтака, по-
скольку он чувствителен к подводным звукам [11].

Особенности биологии лахтака изучены в раз-
ной степени. Много данных имеется о распреде-
лении вида в летний период [12–14], сроках и осо-
бенностях его размножения [15, 16], спектре пи-
тания [17, 18]. В Карском море занимающий
вершину трофической цепи лахтак может быть
видом-индикатором состояния морских экоси-
стем [19]. В то же время сведения о сезонных пе-
ремещениях лахтака и влиянии на них отдельных
факторов крайне скудны для Российской Аркти-
ки, хотя именно этим аспектам биологии вида в
современной мировой литературе уделяется наи-
большее внимание [1, 20].

Обитающий в Охотском море тихоокеанский
подвид лахтака (E. barbatus nauticus) также изучен
неравномерно. Основные исследования были
проведены в северной зоне Охотского моря
[16, 21, 22], и лишь немногие касались лахтака в
его южной части [17, 23]. В отличие от других мо-
рей, входящих в ареал лахтака, Охотское море яв-
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ляется закрытым и сезонно замерзающим. При
таком ледовом режиме реализация характерной
для лахтака из других популяций стратегии пере-
мещаться вслед за ледовой кромкой [3, 24–26]
оказывается невозможной. Вопросы миграций и
выбора сезонных местообитаний в Охотском мо-
ре, связи перемещений животных с параметрами
окружающей среды остаются наиболее актуаль-
ными в изучении экологии этого вида.

Целью нашей работы было изучение распреде-
ления и перемещений лахтака в Охотском море с
использованием спутниковой телеметрии в пери-
од с начала осени до конца весны.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Отлов и мечение. Животные были отловлены и

помечены в окрестностях о-ва Чкалова (Охотское
море, Сахалинский залив) в сентябре 2013 г. От-
лов лахтаков проводили на залёжках с помощью
сетей. Медицинские препараты для обездвижи-
вания не применяли. У всех отловленных живот-
ных определяли пол и измеряли зоологическую
длину, на основании которой с использованием
таблиц Э.А. Тихомирова [27] определяли их поло-
возрелость (возраст) (табл. 1).

Всего нами были помечены 10 лахтаков, на ко-
торых было установлено 11 передатчиков (меток),
работающих в спутниковой системе Argos. Ис-
пользовали три типа передатчиков: MK-10 (пять)
и SPOT-5 (пять) производства Wildlife Computers
Inc. (США), а также один “Пульсар” (ЗАО “Эс-
Пас”, Россия), установленный дополнительно на
лахтака с передатчиком SPOT-5.

Режим передачи данных для передатчиков
MK-10 был запрограммирован 6/6 ч, для передат-
чика Пульсар – 6/6 ч или 6/18 ч (6 ч данные пере-
даются на спутник, следующие 6 или 18 ч метки
находятся в режиме ожидания). Ластовые метки
SPOT-5 передавали данные в течение одних суток
(круглосуточно) через каждые 6 сут. Передатчики
MK-10 и Пульсар приклеивали на голову или
между лопаток животного с помощью быстросох-
нущей эпоксидной смолы (шкуру тюленей пред-
варительно очищали и обезжиривали), метку
SPOT-5 крепили на межпальцевую перепонку
задней ласты. Продолжительность работы при-
клеенных передатчиков определяется линькой,
которая у лахтака на юге Охотского моря нередко
начинается уже в апреле [17, 28]. Из 11 установ-
ленных передатчиков достаточно долго для полу-
чения необходимого для обработки количества
данных проработало пять – срок их работы соста-
вил от 179 до 224 дней (см. табл. 1).

Обработка данных. Получаемые с передатчи-
ков данные проходили предварительную филь-
трацию с помощью фильтра Kalman Filtering algo-
rithm на сайте системы Argos [29]. Дальнейшую их
фильтрацию производили SDA-фильтром пакета
argosfilter для R [30]. Параметры фильтрации: мак-
симальная скорость перемещения тюленей –
3.8 м/с [31]; максимальный угол между двумя от-
резками пути длиной больше 2.5 км – 15°, 5 км –
25° [32]. Затем в пакете программ ArcGIS вручную
удаляли все точки, ошибочно попавшие на сушу и
удаленные от береговой линии в глубь материка
более чем на 1 км. После применения всех выше-
описанных фильтров для последующего анализа

Таблица 1. Информация о помеченных животных

Примечание. Звездочкой (*) отмечены передатчики, данные с которых вошли в анализ.

№ метки Тип метки Пол
Длина
тела, 

см
Возраст

Дата 
установки 

метки

Дата получения 
последнего сигнала

Число дней 
работы 
метки

Число 
локаций после 
фильтрации

39497* MK-10 ♂ 192 subad 16.09.2013 14.03.2014 179 3351

99278* MK-10 ♂ 175 subad 16.09.2013 02.04.2014 198 3514

66976* MK-10 ♀ 190 ad 16.09.2013 05.04.2014 201 3361

66979* MK-10 ♀ 210 ad 16.09.2013 28.04.2014 224 4207

99276* MK-10 ♀ 211 ad 16.09.2013 28.04.2014 224 4187

66981 SPOT-5 ♀ 180 ad 16.09.2013 – 0 –

66984 SPOT-5 ♀ 190 ad 16.09.2013 – 0 –

99290 SPOT-5 ♀ 208 ad 16.09.2013 14.11.2013 59 2

99294 SPOT-5 ♀ 190 ad 16.09.2013 04.12.2013 79 33

99296/110717 SPOT-5/Пульсар ♂ 197 ad 09.09.2013 20.10.2013/04.11.2013 41/56 –/265
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мы получили от пяти передатчиков 18620 лока-
ций. Среднее количество локаций в день состави-
ло 18.02 (SD = 0.84).

Площадь участков обитания помеченных лах-
таков определяли методом минимального выпук-
лого полигона (Minimum Convex Polygon, далее
MCP100%) [33]. Для выявления ключевых для
лахтака участков акватории применяли метод
фиксированного контура (метод ядерных полиго-
нов, kernel method) [34]. Как правило, использу-
ются полигоны 50 и 95% (kernel50% и kernel95%).
Расчеты проводили с помощью пакетов Home
range и Animal movements для программы ArcView
GIS 3.2 [35].

Для анализа ледовой обстановки использо-
вали ежедневные карты ледового покрытия c
ресурса National Ice Center, показывающие гра-
ницы сплошного и разреженного льда
(http://www.natice.noaa.gov), а также карты Го-
сударственного научного центра “Арктический
и антарктический научно-исследовательский
институт” (http://www.aari.ru), поставляемые 1–
2 раза в неделю в зависимости от сезона года и да-
ющие представление о типе, толщине, сплочен-
ности льда и других его характеристиках.

При анализе батиметрии применяли карты
GebcoMaps для Охотского моря (http://www.geb-
co.net) с вертикальной точностью до 1 м и про-
странственным разрешением 00°00′30″. Лахтаки
питаются преимущественно бентосными орга-
низмами [9], погружаясь на всю толщу воды. По-
этому, хотя передатчики, установленные на лахта-
ка, не были снабжены датчиком глубины погруже-
ния, мы считали глубинами погружения животных
глубину используемой ими акватории.

Дальнейшую обработку данных и картографи-
ческий анализ материала проводили в пакете
программ ArcGIS 9.3.1, а статистический анализ –
в программе Statistica.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Перемещения лахтаков и использование аква-

тории. Описания перемещений пяти помеченных
лахтаков, данные от которых вошли в анализ ис-
пользования животными акватории Охотского
моря, и их треки приведены на рис. 1.

Самец № 39497. До начала ноября не покидал
район мечения, 80% времени провел у берегов
островов Чкалова и Байдукова с мористой части,
не удаляясь от них более чем на 15 км, остальное
время – в заливе Счастья. После 11.11.2013 г. начал
регистрироваться мористее, к северу от места по-
имки. Декабрь, январь и февраль провел в запад-
ной части Сахалинского залива. В марте двинулся
обратно, на юго-восток. Передатчик прекратил
работу 14.03.2014 г.

Самец № 99278. До середины ноября не уда-
лялся от места мечения более чем на 46 км. Пере-
мещался главным образом в заливе Счастья и
между островами Чкалова и Байдукова. Со вто-
рой половины ноября до конца декабря регистри-
ровали к северу-востоку от места поимки, не да-
лее 100 км от него. Начал движение на северо-во-
сток 28.12.2013 г., обогнул о-в Сахалин и двинулся
вдоль его восточного побережья на юг, преодолев
за 10 дней более 850 км. К 19.01.2014 г. спустился
еще на 120 км южнее и до прекращения работы
передатчика (2.04.2014) перемещался в районе
Набильского залива на расстоянии 30–130 км от
побережья.

Самка № 99276. До начала ноября практиче-
ски не покидала район мечения, удаляясь от ме-
ста поимки не более чем на 40 км. Большую часть
времени провела между островами Чкалова и
Байдукова и в заливе Счастья. Один раз переме-
стилась до побережья о-ва Сахалин и обратно. Со
второй декады ноября ее регистрировали в более
мористой части к северо-востоку от места поим-
ки, во второй половине декабря ушла на северо-
восток от о-ва Чкалова. Пройдя около 80 км
вдоль побережья, заняла район, в котором реги-
стрировали до начала апреля. Вновь сменила рай-
он пребывания 6.04.2014 г. и переместилась не-
много северо-восточнее, где находилась до
23.04.2014 г. Передатчик прекратил работу
28.04.2014 г.

Самка № 66976. До 6.11.2013 г. находилась в
районе мечения, не удаляясь от места поимки да-
лее 30 км. В течение 6–17.11.2013 г. переместилась
на 100 км на запад вдоль побережья и вернулась в
район мечения, оставаясь в юго-западной части
Сахалинского залива и не удаляясь от побережья
далее 50 км. Начала направленное движение на
северо-восток 27.12.2013 г., к 1.01.2014 г. достигла
северной оконечности о-ва Сахалин, обогнула
его и продолжила движение вдоль его восточного
побережья на юг, пройдя за 19 дней более 950 км.
С 15.01.2014 г. по 29.03.2014 г. перемещалась вдоль
восточного побережья о-ва Сахалин на расстоя-
нии 100 км, после чего поднялась на 130 км к се-
веру. Отмечена южнее Набильского залива
1.04.2014 г., где находилась до прекращения рабо-
ты передатчика 5.04.2014 г.

Самка № 66979. До 10.11.2013 г. находилась в
районе мечения, практически не перемещаясь.
По южной части Сахалинского залива перемеща-
лась до 27.12.2013 г. на расстоянии не более 40 км
от побережья. Затем прошла через его централь-
ную часть и двинулась к северной оконечности о-
ва Сахалин, достигнув ее 11.01.2014 г. В этом рай-
оне находилась до 19.04.2014 г., после чего двину-
лась на юг в обратном направлении. Передатчик
прекратил работу 28.04.2014 г.
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Расстояние, которое лахтаки преодолевали за
день, за весь период наблюдений составило в
среднем 95.6 км (SD = 26.7). Общее расстояние,
пройденное животными за время работы передат-
чиков, составило 19689 км (SD = 5403.8), самый
длинный суммарный путь (25142 км) принадле-
жит самке с передатчиком № 66979.

Все время наблюдений ‒ с 16.09.2013 г. до пре-
кращения работы передатчиков в марте – апреле
2014 г., можно разделить на четыре периода, ко-
торые отличаются особенностями распределения

помеченных нами лахтаков по акватории Охот-
ского моря, характером их перемещений и рас-
стоянием от места поимки и мечения: 1 – период
нахождения лахтаков в акватории Сахалинского
залива в районе их поимки и мечения (залив Сча-
стья, район островов Чкалова и Байдукова); 2 – пе-
риод расширения используемой акватории до всей
юго-западной части Сахалинского залива; 3 – пе-
риод активного перехода из юго-западной части
Сахалинского залива; 4 – период нахождения в
акватории, которой лахтаки достигли в результате

Рис. 1. Треки пяти лахтаков, помеченных передатчиками, за период их работы. Место мечения (о-в Чкалова) отмечено
звездочкой (*).
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Рис. 2. Общая акватория (MCP100%) и ее ключевые участки, выявленные методом kernel (kd50% и kd95%), для поме-
ченных лахтаков в разные периоды: а – с 16.09.2013 по 10.11.2013; б – с 11.11.2013 по 27.12.2013; в – с 27.12.2013 по
15.01.2014 (показаны треки перемещений); г – с 16.01.2014 до конца прослеживания; * ‒ место мечения (о-в Чкалова).
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активного перехода. Использование акватории
лахтаками в эти периоды показано на рис. 2.

С момента установки передатчиков 16.09.2013 г.
и до 11.11.2013 г. все помеченные животные прак-
тически не покидали район мечения и перемеща-
лись не далее 40 км от места отлова (M = 13.1 км;
SD = 13.2, n = 6541 локация). В течение этого вре-
мени лахтаки активно использовали акваторию
залива Счастья и прилегающую к островам Чка-
лова и Байдукова часть Сахалинского залива. Да-
лее 40 км от места отлова животные удалились в
этот период лишь дважды: самка № 99276 совер-
шила радиальный переход до о-ва Сахалин, а
самка № 66976 – вдоль побережья в западную
часть Сахалинского залива. Площадь используе-
мой пятью помеченными лахтаками акватории в
этот период составила: общая – 7649.3 км2

(MCP100%), ключевая ее часть – 847.2 км2 (ker-
nel95%) (см. рис. 2а).

После 11.11.2013 г. все животные постепенно
стали использовать всю юго-западную часть Са-
халинского залива. Лахтаки стали удаляться даль-
ше от места мечения (M = 38.6 км; SD = 27.5), воз-
росла и площадь используемой ими акватории:
как общая – 14864.0 км2 (MCP100%), так и ключе-
вая ее часть – 5052.8 км2 (kernel95%) (см. рис. 2б).

С середины и до конца декабря все лахтаки на-
чали совершать относительно большие переходы
(от 100 до 550 км), которые занимали у них от не-
скольких дней до трех недель, в другие акватории.
Используемая ими за этот период перехода аква-
тория показана на рис. 2в. К 15.01.2014 г. лахтаки
распределились по трем районам, в которых за-
тем пребывали до прекращения работы передат-
чиков: в западной части Сахалинского залива

(№ 99276 и 39497), около северной оконечности
о-ва Сахалин (№ 66979) и у его восточного побере-
жья в районе Набильского залива (№ 66976 и 99278)
(рис. 2г и 3). В этот период удаленность от места
мечения у всех лахтаков была максимальной (M =
= 222.3 км; SD = 115.0).

Ледовая обстановка. Одним из основных фак-
торов, определяющих перемещения лахтаков, яв-
ляется ледовая обстановка. В период наблюдений
в Сахалинском заливе припайный лед начал фор-
мироваться 10.11.2013 г. и в течение нескольких
дней он полностью покрыл залив Счастья. Ос-
новная часть Сахалинского залива в течение но-
ября и декабря продолжала оставаться свободной
ото льда: появляющийся нилас (тонкая ледовая
корка толщиной до 10 см) держался несколько
дней и затем таял. После 20.12.2013 г. весь Саха-
линский залив начал закрываться сначала ни-
ласом, затем молодым льдом (толщиной 10–
30 см), а в начале января 2014 г. – толстым одно-
летним льдом (толщиной 30–200 см). По мере
формирования льда и изменений его типа и спло-
ченности происходили изменения в местах реги-
страции лахтаков (рис. 3). В ноябре помеченные
животные встречались и среди ниласа, и однолет-
него льда, и припая, но еще довольно часто
(65.2% всех локаций) находились среди открытой
воды. В декабре доля локаций лахтаков среди от-
крытой воды уменьшилась (24.3%), а среди моло-
дого льда возросла (73.3%). В январе животных
начали регистрировать среди толстого однолет-
него льда (на него приходится почти половина
всех локаций – 48.1%), и с января по апрель доля
их локаций здесь росла, достигнув в марте–апре-
ле более 80%. В апреле лахтаки вновь появились

Рис. 3. Доля локаций лахтаков, зарегистрированных на различных типах льда и среди льда различной сплоченности:
а – тип льда: 1 – чисто, 2 – нилас, 3 – молодой, 4 – однолетний, 5 – припай; б – сплоченность льда: 1 – 40–60%, 2 –
70–80%, 3 – 90–100%.
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среди открытой воды. В районах с припайным
льдом в течение всего времени прослеживания
животных практически не регистрировали (см.
рис. 3а).

С начала формирования льда и до окончания
прослеживания лахтаков сплоченность льда в ме-
стах их регистрации всегда была более 40% и по
мере развития ледовой обстановки постепенно
увеличивалась. В ноябре доля локаций среди льда
сплоченностью 70–80% составила 83.6%, а при
сплоченности 90–100% – 16.4%; в декабре при
сплоченности льда 90–100% лахтаки стали реги-
стрироваться чаще, а затем практически всегда
находились на таком льду (см. рис. 3б).

Глубина акватории в районах перемещений лах-
таков. Глубина акватории, на которой регистри-
ровали лахтаков (рис. 4), в течение периода на-
блюдений изменялась от 0 до 160 м (однако за все
время наблюдений в акваториях с глубинами бо-
лее 100 м были зарегистрированы только 3.6% ло-
каций животных и только у одного животного).

С момента мечения 16.09.2013 г. до 10.11.2013 г.
животные находились в очень мелководных рай-
онах: 94% их локаций отмечены на акватории с глу-
бинами менее 10 м. С 11.11.2013 г., когда начал обра-
зовываться припай, до начала января глубины аква-
тории, на которых регистрировали лахтаков,
несколько увеличились, но не превышали 40 м. В
начале января часть лахтаков (№ 39497, 66976,
99276) осталась в относительно неглубоководных
районах и практически не регистрировалась в во-
дах с глубинами более 40 м, а другая часть
(№ 66979 и 99278) перешла в более глубоковод-

ные районы – от 60 до 180 м. Расстояние от места
мечения и средние глубины, на которых реги-
стрировали лахтаков в разные периоды, представ-
лены на рис. 5.

ОБСУЖДЕНИЕ

Выделенные периоды (нахождение лахтаков в
акватории Сахалинского залива в районе их по-
имки и мечения, расширение используемой аква-
тории до всей юго-западной части Сахалинского
залива, активный переход из юго-западной части
Сахалинского залива и нахождение в акватории,
которой лахтаки достигли в результате активного
перехода) сопряжены с особенностями абиотиче-
ских условий – состоянием акватории и характе-
ром ледового покрова, глубинами акватории в
местах регистрации лахтаков. Основная причина,
из-за которой лахтаки меняют свое местоположе-
ние, – изменение ледовой обстановки. Эта при-
чина указывается как главная для перемещений
лахтаков и в других частях ареала [36, 37]. Кроме
того, отмечено изменение спектра питания лахта-
ков в течение года. Моллюски являются важней-
шей частью рациона весной и летом, так как в это
время года могут быть недоступны другие компо-
ненты рациона [4, 9]. К осени моллюски стано-
вятся менее активными, лед может полностью за-
крыть для лахтаков доступ к этому ресурсу, в пи-
ще начинают доминировать креветки и крабы, а
зимой в некоторых регионах лахтаки могут полно-
стью переходить на питание рыбой [38]. Питание
лахтаков в осенне-зимние месяцы в Охотском море

Рис. 4. Средняя глубина акватории в местах регистрации лахтаков в течение суток. Вертикальной линией обозначена
дата начала образования припая (11.11.2013).
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не исследовалось, поэтому мы не можем оценить,
изменяется ли рацион в выделенные нами периоды
и что является первоочередным – смена рациона
или смена местообитания. В приведенных выше
работах влияние смены питания на перемещения
лахтаков не отмечалось.

Первый период характеризуется отсутствием
льда. Он заканчивается началом формирования
прибрежного льда, который затрудняет нахожде-
ние животных в мелководном районе. Глубины,
которых придерживаются в это время лахтаки,
крайне малы (<10 м). На большей части ареала
лахтак не делает залежек на берегу, всегда остава-
ясь привязанным к ледовой кромке [39], но там,
где летом акватория полностью освобождается
ото льда, он может образовывать скопления на
низких берегах или банках. Такие залёжки из-
вестны для Охотского моря [13, 22], хотя привя-
занность лахтаков к ним не подтверждена. Из 8
животных, передатчики которых доработали до
начала ноября, ни одно из них не ушло из района
мечения. Этот период – время нагула лахтака, и
такая привязанность его к Сахалинскому заливу
объясняется высокой продуктивностью бентосо-
фауны данного района [40].

Второй период характеризуется формировани-
ем ледового покрова, который в 2013 г. в Сахалин-
ском заливе начал появляться 10 ноября. Сразу по-
сле появления лед еще не способен выдержать вес
взрослого лахтака, однако он преграждает тюленю
выход на береговые залёжки и ограничивает добычу
корма около побережья, что приводит к вытесне-
нию лахтаков. Удаленность животных от места

мечения возрастает – они находятся мористее и в
более западной части Сахалинского залива, еще
свободной ото льда. Незначительно возрастает и
глубина акваторий, в которых находятся живот-
ные. В рационе лахтака летом и осенью домини-
руют бентосные организмы [41, 42]. Поэтому да-
же после формирования ледового покрова живот-
ные продолжали находиться в водах с
наименьшей глубиной, которые еще не закрыты
льдом. В декабре доля локаций лахтаков среди
льда достигает 73.3%. По имеющимся данным мы
не можем точно определить, залегал ли тюлень на
льду или находился в воде среди льдин. Однако
уже в декабре молодой лeд может достигать тол-
щины 30 см [43], и лахтаки могут использовать
его для залегания. С конца декабря, с развитием
более плотного и толстого льда, который начал
закрывать Сахалинский залив, начинается третий
период, выделенный нами в перемещениях лах-
таков.

Третий период – самый непродолжительный
по времени (менее 3 недель) и проходит при уста-
новившемся ледовом покрове. Лахтаки в этот пе-
риод направленно и быстро перемещаются из Са-
халинского залива в другие районы, в которых
они проводят зиму. Основная часть перемещений
проходит вдоль берега, в акваториях с небольши-
ми глубинами (<60 м) (пути перемещений двух
помеченных животных проходили через районы
добычи и транспортировки углеводородов, рас-
положенные вдоль восточного побережья о-ва
Сахалин). Перемещения к местам зимнего обита-
ния заняли у лахтаков до 20 дней.

Рис. 5. Расстояние от места мечения и глубины, на которых регистрировали лахтаков в разные периоды (Me – медиа-
на, Min – минимальное значение, Max – максимальное значение): 1 – нахождение лахтаков в акватории Сахалинско-
го залива в районе их поимки и мечения (залив Счастья, район островов Чкалова и Байдукова); 2 – расширение ис-
пользуемой акватории до всей юго-западной части Сахалинского залива; 3 – активный переход из юго-западной части
Сахалинского залива; 4 – нахождение в акватории, которой лахтаки достигли в результате активного перехода.
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Четвертый период – время нахождения лахтаков
на льду. При этом они предпочитают толстый одно-
летний лед высокой сплоченности (90–100%), хотя
в акватории присутствует и лед меньшей сплочен-
ности. Открытой воды животные избегают. Все лах-
таки достигли мест своего зимнего обитания к се-
редине января. Длительных быстрых переходов
они больше не совершали. В этот период живот-
ные разделились на две группы по занимаемым
глубинам. Сходным образом ведет себя лахтак и в
Беринговом море, устраивая залёжки на льду с
концентрацией более 75% [44]. Сплошного при-
пайного льда лахтак, как и в других районах [45],
избегает.

Следует отметить, что в годовом жизненном
цикле лахтака в Охотском море в отличие от ос-
новной части его ареала, где этот вид тесно связан
с ледовой кромкой и в течение года перемещается
вслед за ней, в связи с полным освобождением
моря ото льда в летнее время появляются допол-
нительные периоды – период формирования ле-
дового покрова и быстрых перемещений к зим-
ним местообитаниям. У лахтаков арктического
региона выделяют только нагульный (летний) и
репродуктивный (зимний) периоды [1].

Спутниковые передатчики позволили нам
проследить пути перемещений лахтаков между
нагульными и репродуктивными местообитания-
ми в Охотском море. Размножение лахтаков здесь
приходится на конец марта–апрель (с пиком в
первой половине апреля) [13, 14]. Помеченные
нами лахтаки, летом нагуливающиеся в районе о-
ва Чкалова в Сахалинском заливе, к зимнему пе-
риоду размножения разделились на три группы:
одни остались в западной части Сахалинского за-
лива, другие ушли к северной оконечности о-ва
Сахалин, третьи – на восточное его побережье.
Репродуктивное скопление лахтаков на восточ-
ном побережье о-ва Сахалин ранее было описано
[21], а нахождение их в Сахалинском заливе зи-
мой не отмечалось, хотя о перемещении туда лах-
таков с севера и востока о-ва Сахалин по мере
разрушения ледового покрова было известно [22].

Возвращение после сезона размножения к лет-
ним местообитаниям нам удалось зарегистриро-
вать у одной особи лахтака (№ 66979). Эта поло-
возрелая самка, активно перемещавшаяся до
25.03.2014 г., в течение следующего месяца (до
20.04.2014 г.) регистрировалась на очень неболь-
шом участке к северу от о-ва Сахалин, а затем
двинулась по направлению к центральной части
Сахалинского залива, прошла за неделю 187 км, а
28.04.2014 г. ее передатчик прекратил работу. По-
видимому, в период с 25.03.2014 г. по 20.04.2014 г.
она родила и выкормила щенка (такой срок, око-
ло 24 дней, совпадает с известной продолжитель-
ностью лактации у этого вида [5]), а с разрушени-

ем ледового покрова она начала возвращаться к
летним местообитаниям у о-ва Чкалова.

На всем ареале лахтак обычно использует аква-
торию в пределах 200-метровой изобаты [39, 45, 46].
В Охотском море помеченные нами лахтаки в те-
чение всего времени прослеживания практиче-
ски не регистрировались в водах с глубинами бо-
лее 100 м: только 3.6% их локаций вышли за эту
изобату. В некоторых районах Арктики лахтаки
ведут себя таким же образом [47].

Таким образом, основными летними место-
обитания лахтаков, нагуливающихся в районе о-
ва Чкалова, являются прибрежные районы Саха-
линского залива. После становления льда все жи-
вотные совершили протяженные миграции к
зимним местообитаниям: в оффшорную часть
Сахалинского залива, а также к северному и во-
сточному побережьям о-ва Сахалин. Основными
факторами, оказавшими влияние на сроки и ха-
рактер перемещений лахтаков и выбор ими се-
зонных местообитаний, оказались толщина,
сплоченность льда, даты становления ледового
покрова и глубины акватории.

Полевая часть работы выполнена в рамках де-
ятельности Постоянно действующей экспедиции
РАН по изучению животных Красной книги Рос-
сийской Федерации и других особо важных жи-
вотных фауны России, а также при финансовой
поддержке РФФИ (грант № 14-05-31440 мол_а).
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На основании многолетнего лабораторного выращивания на искусственной питательной среде раз-
ной модификации гусениц непарного шелкопряда из яйцекладок, собранных в одном лесном мас-
сиве в разные фазы динамики численности, изучено влияние биотических и абиотических факто-
ров на длительность развития и выживаемость гусениц в младших возрастах при групповом и оди-
ночном режимах выращивания. Показано, что на длительность развития гусениц в младших
возрастах оказывают влияние сумма эффективных температур на раннеэмбриональной стадии раз-
вития, длительность нахождения эмбрионов при температуре ниже порога развития, состав корма.
Влияние группового режима выращивания (групповой эффект) на скорость развития гусениц свя-
зано с фазой динамики численности, и его наиболее выраженное положительное проявление отме-
чено в эруптивный период. Установлено, что реакция гусениц на состав корма, опосредованная че-
рез длительность развития, в разных режимах выращивания в зависимости от фазы численности
различается. В зависимости от состава корма эффект группы может быть обусловлен как ускорени-
ем развития гусениц в групповом режиме, так и замедлением их развития в одиночном режиме вы-
ращивания. Получены количественные оценки исследованных эффектов.

Ключевые слова: непарный шелкопряд, эффект группы, младшие возрасты, эруптивная фаза, со-
став корма, плотностно-зависимые явления в популяциях
DOI: 10.31857/S036705972106010X

Насекомые, дающие вспышки массового раз-
множения, достигая высокой плотности, сталки-
ваются с такими проблемами, как усиление конку-
ренции за пищевой субстрат и пространство [1, 2],
усиление пресса хищников и паразитов [3, 4],
ускорение распространения инфекционных за-
болеваний [5, 6]. Однако уровень смертности в
период высокой плотности зачастую ниже ожи-
даемого за счет физиологических и поведенче-
ских изменений, вызванных высокой плотно-
стью особей [7]. Б.П. Уваров [8], одним из первых
обнаруживший плотностно-зависимые популя-
ционные эффекты у саранчи, назвал их “фазовым
полиморфизмом”. Это явление, которое можно
рассматривать как компонент эффекта Олли [9],
получило название “групповой эффект” [10].

Групповым эффектом называют зависимые от
плотности популяции структурные и функцио-
нальные особенности вида (различная окраска
покровов насекомых, ускоренное развитие вслед-

ствие агрегации, изменение скорости потребле-
ния кислорода у водных животных и др.) [11].
Э. Вилсон [12] описывает групповой эффект как
изменение в поведении или физиологии в преде-
лах вида, вызванное сигналами, не ориентиро-
ванными ни в пространстве, ни во времени.

Наиболее актуально исследование этого эф-
фекта у видов, дающих периодические вспышки
массового размножения, так как выявляемые за-
кономерности позволяют более полно понимать
процессы, происходящие в популяциях таких ви-
дов при увеличении плотности. Учитывая разно-
образие факторов, влияющих на эффект группы,
изучение этого явления оптимально с использо-
ванием вида, хорошо развивающимся в лабора-
торных условиях, при фиксированных абиотиче-
ских показателях, на питательной среде постоян-
ного состава. Этим требованиям соответствует
непарный шелкопряд Lymantria dispar (L.), одна-

УДК 591.532:595.78
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ко до настоящего времени многолетнего исследо-
вания эффекта группы у этого вида не проводили.

Цель настоящей работы – анализ проявления
эффекта группы у непарного шелкопряда в зави-
симости от состава корма, абиотических условий
развития и фазы градационного цикла родитель-
ского поколения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объектами исследования были гусеницы за-

уральской популяции. Основные кормовые поро-
ды данной популяции – береза повислая (Betula
pendula Roth) и береза пушистая (B. pubescens
Ehrh.). Яйцекладки непарного шелкопряда для
проведения экспериментов собирали в березовых
насаждениях близ пос. Покровское (Каменск-
Уральский район Свердловской области, 56°28′
с.ш. и 61°37′ в.д.). Состав насаждения – береза по-
вислая, II бонитет, возраст 70–80 лет, относи-
тельная полнота 0.7. В этом районе с 2005 г. по
2011 г. наблюдалась вспышка массового размно-
жения непарного шелкопряда с сильной и
сплошной дефолиацией насаждений. Значитель-
ный рост плотности популяции был также отме-
чен в 2016–2017 гг. В эти годы вспышка массового
размножения была зафиксирована на всем юге
Свердловской области и в прилегающих областях
(Курганская и Тюменская) с существенной дефо-
лиацией. В районе сбора кладок увеличение плот-
ности прошло по продромальному типу, без зна-
чимой дефолиации. Сбор яйцекладок проводили
в августе–сентябре, ежегодно собирая (вне зави-
симости от плотности кладок) не менее 50 яйце-
кладок. Плотность кладок приведена в табл. 1.
Яйца кладок смешивали для нивелирования вли-
яния на результаты генетических различий.

Отродившихся из кладок гусениц выращивали
в групповом и одиночном режимах на стандарт-
ной искусственной питательной среде (ИПС) [13]
в климатической камере при 26°С и влажности
60%, световой режим – 14 ч день, 10 ч ночь.

При планировании экспериментов учитывали
следующие моменты:

1. Для получения устойчивого результата при
изучении вклада внутривидовых контактов в эф-
фект группы необходимо, чтобы объем, приходя-
щийся на одну гусеницу в контейнерах для выра-
щивания при разных плотностях, был сопоста-
вим [14]. В связи с этим одиночных гусениц
содержали до перехода на третий возраст в чаш-
ках Петри объемом 10 мл, в групповом режиме –
в чашках Петри объемом 100 мл в первом возрасте
по 20 особей, во втором возрасте – по 10 гусениц.
Экспериментальная единица – гусеница и в груп-
повом, и в одиночном режимах выращивания,
обусловлена тем, что выбор в качестве экспери-

ментальной единицы контейнера приводит к до-
полнительным эффектам, затрудняющим интер-
претацию результатов [14].

2. Сумма эффективных температур (СЭТ), не-
обходимых для отрождения гусениц, оказывает
влияние как на длительность их дальнейшего раз-
вития, так и на проявление эффекта группы [15].
В связи с этим эксперименты начинали после по-
явления не менее 80% гусениц в течение 2 дней.
Для выращивания отбирали гусениц, отродив-
шихся в один день, а гусениц, отродившихся до
этого дня, из контейнера удаляли.

3. Поскольку ряд исследователей полагает, что
эффект группы обусловлен интенсификацией
физиологических процессов [16], в ряде экспери-
ментов использовали ИПС с добавлением суль-
фата железа (FeSO4 × 7H2O) из расчета 150 мг на
500 г среды, активизирующего метаболические
процессы [17], а также гусениц, эмбрионы которых
получили разную летне-осеннюю СЭТ и соответ-
ственно развивались с разной скоростью [18].

Сумму летне-осенней СЭТ, накапливаемой в
период раннеэмбрионального развития и диапау-
зирования, рассчитывали на основании результа-
тов феромонного мониторинга, проводимого
ежегодно в районе исследования, по данным ме-
теостанции [19]. Отсчет температур выше порого-
вого уровня в 6°С вели с дня медианы лёта, указы-
вающего на выход более половины имаго из куко-
лок. Учитывали дни до стабильного перехода
среднесуточных температур ниже порогового
уровня или до помещения яиц в холодильное
оборудование при температурах 0…2°С для про-
хождения “зимовки” – холодовой терминации
эмбриональной диапаузы – в вариантах с искус-
ственным варьированием летне-осенней СЭТ
[20]. Сведения по году сбора кладок, полученной
эмбрионами летне-осенней СЭТ, сроках отрож-
дения из кладок, длительности “зимовки”, режи-
ме выращивания и используемой питательной
среде приведены в табл. 1.

При выращивании гусениц учитывали дли-
тельность их развития в первом и втором возрас-
тах, а также смертность. Для статистической об-
работки полученных результатов использовали
стандартный пакет программ STATISTICA 6.0.
Анализ выживаемости гусениц начальных воз-
растов проводили методом общих линейных мо-
делей (GLZ) с использованием logit регрессии,
анализ влияния условий выращивания на дли-
тельность развития – методом общих регресси-
онных моделей (зависимая переменная – дли-
тельность развития) (GRM). Для нормализации
остатков их логарифмировали.

Для определения степени коллинеарности
предикторов оценивали фактор инфляции дис-
персии (VIF). Были учтены как непрерывные
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Таблица 1. Годы сбора кладок, условия и режимы выращивания и смертность гусениц непарного шелкопряда
Зауральской популяции

* Выращивание проводили до 25-го дня; все особи, не достигшие 3-го возраста, были ликвидированы.

Год сбора 
кладок

Плотность 
кладок, 
шт/дер.

Летне-
осенняя 

СЭТ, 
градусо-дни

Дата 
отрож-
дения

Режим 
содержания 

(шт),
1-й возраст/
2-й возраст

Длитель-
ность 

“зимовки”,
сут

Кол-во 
гусениц,

шт

Смерт-
ность,

1-й возраст/
2-й возраст, %

Выращивание на стандартной ИПС

2008 3–4 385 29.01.09 20/10 132 100 5/48

1/1 50 8/9

2009 15–20 490 01.02.10 20/10 116 60 33/13

1/1 100 4/0

2010 15–20 660 22.02.11 20/10 138 60 4/0

1/1 100 10/33

2011 10–12 660 30.01.12 20/10 147 40 11/0

1/1 90 15/27

2012 0.2 440 09.02.13 20/10 128 100 23/10

1/1 50 16/2

2013 0.1 510 06.02.14 20/10 118 100 32/16

1/1 50 34/9

2014 0.02 320 20.04.15 20/–* 192 100 59/–*

1/1 40 0/45

2015 0.02 350 29.04.16 20/10 217 100 30/44

1/1 50 10/18

2016 0.3–0.4 730 23.03.17 20/10 175 100 11/12

1/1 50 7/2

2017 0.7 350 10.02.18 20/10 130 100 33/42

1/1 51 22/10

2017 0.7 350 27.02.18 20/10 147 100 18/11

1/1 50 12/7

2018 0.02 775 23.03.19 20/10 147 100 6/2

1/1 50 8/2

Выращивание на ИПС с добавлением FeSO4

2008 3–4 385 29.01.09 20/10 132 100 6/1

1/1 50 5/48

2012 0.2 440 09.02.13 20/10 128 100 20/4

1/1 50 8/0

2017 0.7 350 27.04.18 20/10 147 100 16/7

1/1 50 6/2

2018 0.02 775 23.03.19 20/10 147 80 4/1

1/1 50 6/0
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предикторы: 1) длительность “зимовки” в
сутках – период нахождения при температурах,
близких к 0°С; 2) летне-осенняя СЭТ в градусо-
днях, накопленных до наступления “зимовки”,
так и категориальные; 3) тип питательной среды
(с добавлением FeSO4 или без); 4) фаза динамики
численности (вспышка или другие периоды) –
годы с плотностью популяции выше 0.5 кладок на
дерево отнесены к вспышечным, так как именно
при такой плотности начинают фиксировать оча-
ги массового размножения этого вида [16]; 5) ре-
жим выращивания (одиночное или в группе). Не-
прерывные предикторы (летне-осенняя СЭТ и
длительность “зимовки”) были преобразованы в
диапазон от 0 до 1. Взаимодействие последних
трех предикторов также было включено в анализ.
Отбор оптимальных моделей из списка конкури-
рующих для GRM-анализа выполнен по принци-
пу минимума критерия Маллоуза – Cp [21]. Ста-
тистически значимыми признавали эффекты при
p < 0.01.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ данных о смертности гусениц показал,
что в первом возрасте важными условиями выжи-
вания являются тип питательной среды и условия
раннего эмбрионального развития – получение
оптимальной СЭТ для успешного завершения
эмбриогенеза и перехода в диапаузирующее состо-

яние (табл. 2). Групповое содержание не приводит к
достоверному росту смертности, но в период
вспышки выживаемость в групповом режиме уве-
личивается. Добавление соединений железа в пита-
тельную среду дополнительно повышает выживае-
мость при групповом выращивании и в целом в пе-
риод вспышки. Во втором возрасте (табл. 3) при
групповом выращивании возрастает смертность,
что связано, видимо, с каннибализмом у гусениц,
не проявляющимся в первом возрасте [22].

Анализ длительности развития первого воз-
раста показал, что оптимальная модель включает
6 предикторов (F6,2072 = 82.94, p < 0.0001): тип пи-
тательной среды, длительность “зимовки”, лет-
не-осенняя СЭТ, фаза численности, а также два
парных взаимодействия: фаза численности и ре-
жим содержания гусениц; фаза численности и
тип питательной среды (табл. 4). Относительной
мерой величины эффектов служат магнитуды
стандартизованных коэффициентов.

Существенное влияние на развитие первого
возраста оказывает длительность “зимовки”.
В этот период происходит холодовая терминация
диапаузы, в которую впадают сформировавшиеся
эмбрионы в конце лета. Как и в случае с периодом
набора летне-осенней СЭТ, длительность зимов-
ки положительно влияет на скорость развития.

Коэффициенты регрессии предикторов дли-
тельности развития гусениц до второго возраста
приведены в табл. 5. Связь между длительностью

Таблица 2. Оценка влияния условий развития эмбриональной и личиночной стадий непарного шелкопряда на
уровень выживаемости до 2-го возраста с помощью обобщенных линейных моделей (GLZ)

Примечание. Здесь и в табл. 3: # – “референтный уровень” – ожидаемое значение выживаемости при нулевых значениях не-
прерывных предикторов и всех фиктивных переменных, оставшихся в модели, т.е. здесь b0 – межвспышечный период, оди-
ночное содержание, на стандартной ИПС. В квадратных скобках указаны категориальные предикторы и их взаимодействие.
Полужирным выделены значимые эффекты.

Предикторы Уровень 
фактора b se Wald p 95% ДИ

b0
# 1.597 0.128 155.64 <0.001 1.35 1.85

Летне-осенняя 
СЭТ (0–1)

1.074 0.179 35.98 <0.001 0.72 1.42

“Зимовка” (0–1) 0.055 0.214 0.07 =0.798 –0.36 0.47

ИПС [1] FeSO4 0.300 0.093 10.28 <0.001 0.12 0.48

Режим [2] Группа –0.139 0.092 2.27 =0.132 0.32 0.04

Фаза [3] Вспышка 0.154 0.098 2.49 =0.115 0.04 0.35

[1] × [2] 0.250 0.092 7.33 =0.007 0.07 0.43

[1] × [3] –0.077 0.094 0.68 =0.410 –0.26 0.11

[2] × [3] 0.263 0.092 8.07 =0.004 0.08 0.44

[1] × [2] × [3] 0.244 0.092 6.96 =0.008 0.06 0.43
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зимовки и скоростью развития только в первом
возрасте, возможно, обусловлена влиянием дли-
тельности “зимовки” на СЭТ отрождения: чем
дольше период нахождения кладок при низких
температурах, тем раньше и дружнее наступает
выход из них [23]. Ранее в лабораторных экспери-
ментах нами было показано [24] более быстрое
развитие гусениц, отродившихся первыми, а зна-
чит, требующих меньшие СЭТ отрождения. Вы-
сокий вклад в ускорение развития вносит добав-
ление в ИПС железа как активного микроэлемен-
та, входящего в состав множества ферментов, а

также проявляющего высокую активность в ион-
ной форме.

Вспышечное состояние популяции также ока-
зывает положительное воздействие на показатели
развития по сравнению с межвспышечным пери-
одом. Однако наибольший интерес представляет
взаимодействие этого фактора с условиями агре-
гированности особей и типом питательной сре-
ды. Именно в период вспышки групповой эф-
фект носит положительный характер, а наличие
железа в корме дает бόльший эффект.

При развитии гусениц до третьего возраста
картина несколько меняется. Оптимальная мо-

Таблица 3. Оценка влияния условий развития эмбриональной и личиночной стадий непарного шелкопряда на
уровень выживаемости до 3-го возраста с помощью обобщенных линейных моделей (GLZ)

Предикторы
Уровень 
фактора b se Wald p 95% ДИ

b0
# 1.09 0.116 88.3 <0.001 0.87 1.32

Летне-осенняя 
СЭТ (0–1)

1.46 0.165 78.6 <0.001 1.14 1.79

“Зимовка” (0–1) –0.117 0.201 0.34 =0.561 –0.51 0.28

ИПС [1] FeSO4 0.632 0.088 51.9 <0.001 0.46 0.80

Режим [2] Группа –0.221 0.086 6.53 =0.011 –0.39 –0.05

Фаза [3] Вспышка 0.063 0.091 0.49  0.485 –0.11 0.24

[1] × [2] 0.248 0.086 8.25 =0.004 0.08 0.42

[1] × [3] 0.073 0.087 0.70 =0.403 –0.10 0.24

[2] × [3] 0.214 0.086 6.17 =0.013 0.05 0.38

[1] × [2] × [3] 0.294 0.086 11.6 <0.001 0.12 0.46

Таблица 4. Стандартизованные коэффициенты регрессии и выбор оптимальных (Cp = min) моделей для описа-
ния длительности развития гусениц непарного шелкопряда до 2-го возраста

Примечание. Полужирным шрифтом выделена наиболее оптимальная модель.

Ранг
модели

Cp N “Зимовка”
Летне-

осенняя
СЭТ

Фаза
 [1]

ИПС
 [2]

Режим
 [3] [1] × [2] [1] × [3] [2] × [3] [1] × 

× [2] × [3]

1 8.78 6 –0.16 –0.12 –0.26 –0.44 –0.25 –0.15

2 8.84 7 –0.16 –0.12 –0.25 –0.44 –0.24 –0.17 –0.033

3 9.65 8 –0.16 –0.12 –0.25 –0.43 –0.24 –0.17 –0.023 –0.041

4 10.0 9 –0.16 –0.12 –0.24 –0.42 –0.034 –0.23 –0.18 –0.044 –0.054

5 10.4 7 –0.16 –0.12 –0.26 –0.44 –0.25 –0.15 –0.012

6 10.7 8 –0.16 –0.12 –0.25 –0.44 –0.007 –0.24 –0.17 –0.034

7 10.8 7 –0.16 –0.12 –0.26 –0.44 –0.003 –0.25 –0.15

8 12.1 8 –0.16 –0.12 –0.26 –0.43 –0.014 –0.25 –0.15 –0.020

9 42.9 6 –0.15 –0.23 –0.41 –0.20 –0.17 –0.035

10 43.0 7 –0.15 –0.22 –0.41 –0.20 –0.17 –0.029 –0.045
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дель также включает 6 предикторов (F6,1761 =170.3,
p < 0.001 при VIF не более 1.48). Основные факто-
ры сохраняют свое влияние, кроме периода “зи-
мовки”, но проявляется тройное взаимодействие:
фазы численности, типа питательной среды и ре-
жима содержания (табл. 6).

Коэффициенты регрессии длительности раз-
вития гусениц до третьего возраста приведены в
табл. 7. Вклад летне-осенней СЭТ в ускорение
развития гусениц продолжает оставаться значи-
мым. Также ожидаемо наиболее высокий вклад в
ускорение развития вносит добавление в ИПС
железа – развитие ускоряется в период вспышки.
Влияние группового выращивания на скорость

развития проявляется только в период вспышки,
а влияние других предикторов не изменилось.

Анализ различий в скорости развития гусениц
до третьего возраста показал, что в период
вспышки скорость развития в групповом режиме
выше, в другие фазы динамики численности ниже,
чем в одиночном. При этом значимы различия это-
го показателя только в межвспышечный период на
ИПС с добавлением FeSO4·7H2O (рис. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

Многочисленные исследования на представи-
телях разных отрядов насекомых (прямокрылые,

Таблица 5. Оценки параметров лучшей (Cp = min) регрессионной модели для описания длительности развития
гусениц до 2-го возраста: log(дни) = b0 + Σbixi + εi

Примечание: # – “референтный уровень” – ожидаемое значение log(дни), при нулевых значениях непрерывных предикто-
ров и всех фиктивных переменных, оставшихся в модели, т.е. здесь b0 – межвспышечный период, одиночное содержание, на
стандартной ИПС. В квадратных скобках указаны категориальные предикторы и их взаимодействие.

Предикторы Уровень 
фактора b se t(2072) p < 95% ДИ

b0
# 2.32 0.014 160.0 0.0001 2.29 2.35

“Зимовка” (0–1) –0.20 0.030 –6.8 0.0001 –0.26 –0.14

Летне-осенняя СЭТ 
(0–1)

–0.11 0.019 –6.0 0.0001 –0.15 –0.08

Фаза численности [1] Вспышка –0.09 0.009 –9.4 0.0001 –0.11 –0.07

ИПС [2] FeSO4 –0.17 0.009 –19.4 0.0001 –0.18 –0.15

Режим [3] Группа – – – – – –
[1] × [2] –0.08 0.009 –9.4 0.0001 –0.10 –0.06

[1] × [3] –0.05 0.007 –7.4 0.0001 –0.06 –0.04

Таблица 6. Выбор оптимальных (Cp = min) моделей для описания длительности развития гусениц до 3-го возраста

Примечание. Полужирным шрифтом выделена наиболее оптимальная модель.

Ранг
модели

Cp N
“Зимов-

ка”

Летне-
осенняя

СЭТ

Фаза
 [1]

ИПС
 [2]

Режим
 [3] [1] × [2] [1] × [3] [2] × [3] [1] × [2] × 

× [3]

1 4.55 6 –0.15 –0.10 –0.65 –0.28 –0.16 –0.06

2 6.26 7 –0.012 –0.15 –0.11 –0.65 –0.28 –0.15 –0.06

3 6.38 7 –0.15 –0.10 –0.65 –0.28 –0.16 –0.009 –0.06

4 6.55 7 –0.15 –0.10 –0.65 –0.001 –0.28 –0.16 –0.06

5 8.10 8 –0.012 –0.15 –0.10 –0.65 –0.28 –0.16 –0.008 –0.06

6 8.26 8 –0.012 –0.15 –0.11 –0.65 –0.001 –0.28 –0.16 –0.06

7 8.28 8 –0.15 –0.10 –0.64 –0.007 –0.28 –0.16 –0.013 –0.06

8 9.58 5 –0.15 –0.11 –0.65 –0.29 –0.13

9 10.00 9 –0.012 –0.15 –0.10 –0.65 –0.008 –0.28 –0.16 –0.012 –0.06

10 11.34 6 –0.15 –0.11 –0.65 –0.29 –0.13 0.009
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чешуекрылые, таракановые, перепончатокрылые
и др.) свидетельствуют о схожих тенденциях про-
явления эффекта группы, зачастую заключающи-
еся в сокращении периода развития особей попу-

ляции, а у некоторых видов его увеличении,
уменьшении средних размеров, снижении смерт-
ности и плодовитости, усилении меланизации
покровных тканей, увеличении двигательной ак-

Таблица 7. Оценки параметров лучшей (Cp = min) регрессионной модели для описания длительности развития
гусениц до 3-го возраста: log(дни) = b0 + Σbixi + εi

Примечание. # – “референтный уровень” – ожидаемое значение log(дни), при нулевых значениях непрерывных предикто-
ров и всех фиктивных переменных, оставшихся в модели, т.е. здесь b0 – межвспышечный период, одиночное содержание на
стандартной ИПС. В квадратных скобках указаны категориальные предикторы и их взаимодействие.

Предикторы Уровень 
фактора b se t(1761) p < 95% ДИ

b0
# 2.71 0.008 323.0 0.0001 2.70 2.73

Летне-
осенняя СЭТ –0.11 0.014 –7.6 0.0001 –0.14 –0.08

Фаза [1] Вспышка –0.03 0.006 –4.3 0.0001 –0.04 –0.01

ИПС [2] FeSO4 –0.19 0.006 –29.8 0.0001 –0.20 –0.17

Режим [3] Группа – – – – – –

[1] × [2] –0.07 0.006 –11.5 0.0001 –0.09 –0.06

[1] × [3] –0.04 0.006 –7.2 0.0001 –0.05 –0.03

[1] × [2] × [3] –0.02 0.006 –2.7 0.001 –0.026 0.004

Рис. 1. Влияние фазы динамики численности популяции, типа питательной среды ((а) – стандартная ИПС, (б) – ИПС
с добавлением FeSO4) и режима содержания (1 – одиночное содержание, 2 – групповое) на длительность развития гу-
сениц до третьего возраста (F(1,1761) = 7.03, p = 0.008). Точками указаны средневзвешенные значения, в погрешности
указаны доверительные интервалы 95% (  ± ДИ 95%). Достоверные различия, рассчитанные по критерию Шеффе для
множественных сравнений, при пороге значимости p < 0.05 указаны разными буквами.
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тивности [2, 8, 25, 26]. Также отмечается повыше-
ние иммунной активности, опосредованно свя-
занной с усилением работы фенолоксидазной си-
стемы и ростом выработки гемоцитов [7].

Положительное влияние высокой плотности
на показатели развития у таких эруптивных видов
филлофагов, как непарный шелкопряд, проявля-
ется главным образом у гусениц первого и второ-
го личиночных возрастов. При этом эффект груп-
пы у непарного шелкопряда выражается в первую
очередь в снижении смертности и увеличении
скорости развития [26–29]. Перечисленные эф-
фекты могут быть опосредованно связаны с изме-
нением энзимной активности пищеварительной
системы при групповом режиме выращивания
[30], влияющей на эффективность усвоения кор-
мового субстрата, а также с усилением работы фе-
нолоксидазной системы [31] как неспецифиче-
ской стресс-реакции организма на повышенную
скученность [5]. В некоторых случаях у этого вида
не наблюдается различий между гусеницами, со-
державшимися при разном уровне плотности, по
уровню смертности [29, 31, 32] и скорости разви-
тия [29].

Нами ранее было показано значительное ва-
рьирование степени проявления эффекта группы
в разные годы лабораторного выращивания в за-
висимости как от состава корма, так и от адапта-
ционных показателей популяции. Установлено
существенное различие в векторе проявления эф-
фекта группы на разных кормовых субстратах в
период низкой плотности: положительный или
отрицательный эффект при питании на листве
березы либо его отсутствие – при питании на
ИПС [34]. Установлена положительная направ-
ленность эффекта группы на ИПС в первые годы
вспышки и его отсутствие – на листве березы [15],
однако не было понятно, связано ли это с фазой
динамики плотности популяции или обусловле-
но какими-либо другими факторами.

Результаты проведенного исследования пока-
зывают, что реакция гусениц на состав корма при
разных режимах выращивания в зависимости от
фазы численности различается. На стандартной
ИПС скорость развития в групповом режиме не
изменяется, в то время как при одиночном выра-
щивании в период вспышки она значимо замед-
ляется. Отсутствие различий в длительности раз-
вития во время вспышки и в межвспышечный пе-
риод на стандартной ИПС в групповом режиме
выращивания, видимо, связано с наложением
влияния питательной среды, так как одиночно
выращиваемые гусеницы значительно замедляют
свое развитие в период вспышки. Возможно, на-
блюдаемый феномен связан с изменением пище-
вых предпочтений в разные фазы градационного
цикла. Этот вопрос требует дополнительных ис-

следований, так как в литературе встречается ин-
формация о расширении списка кормовых расте-
ний в период вспышки [20, 35].

При выращивании гусениц на ИПС с FeSO4
ситуация противоположная – происходит значи-
мое ускорение развития гусениц в групповом ре-
жиме выращивания в период вспышки. Это поз-
воляет предположить, что интенсификация фи-
зиологических процессов не является причиной
проявления эффекта группы [16].

В период вспышки массового размножения в
естественных условиях отмечаются более высо-
кая скорость развития и, как следствие, более
ранние фенологические сроки откладки яиц сам-
ками непарного шелкопряда, увеличение летне-
осенней СЭТ, накопленной эмбрионами до на-
ступления холодов. Согласно анализу (см. табл. 6,
7), величина летне-осенней СЭТ является значи-
мой наряду с другими факторами, но не опреде-
ляющей в проявлении эффекта группы.

Таким образом, основной результат данного
исследования – установление значительного
влияния фазы динамики численности непарного
шелкопряда на проявление эффекта группы, ока-
зывающего положительное влияние на скорость
развития гусениц в эруптивную фазу численно-
сти. Возможно, наблюдаемые ранее нами и дру-
гими авторами отсутствие эффекта группы или
его отрицательное проявление [29, 32–34] связа-
ны с фазой динамики численности исходной по-
пуляции.

Исследования выполнены в рамках государ-
ственного задания Ботанического сада УрО РАН,
а также за счет гранта Российского научного фон-
да (проект № 20-64-46011). Авторы подтверждают
отсутствие конфликта интересов.
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Изучены различия в использовании трофических ресурсов в репродуктивный период самого мно-
гочисленного в Арктике белого гуся Anser caerulescens и самой широко распространенной черной ка-
зарки Branta bernicla в условиях основной части гнездового ареала гусей (дельта р. Колвилл, п-ов
Аляска). Установлено, что диеты этих видов состоят преимущественно из злаков и кустарничков, в
меньшей степени – из мхов, осок, хвощей и разнотравья и почти не имеют различий по составу ре-
сурсных наименований. Также обнаружено, что у обоих видов наибольшие затраты на кормодобы-
вание наблюдаются в береговых местообитаниях, наименьшие – в маршевых. При отсутствии
существенной дифференциации трофических ниш у белого гуся значительно меньше затраты на
кормодобывание, чем у черной казарки. Предлагается вероятный механизм трансформации вклю-
чающих эти виды сообществ на основе трофических взаимодействий.
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Гуси и казарки (подсем. Anserinae), потребля-
ющие колоссальный объем фитомассы в арктиче-
ской экосистеме, размножаются и восстанавли-
вают энергетические потери в условиях жестких
временных, территориальных и в конечном счете
трофических ограничений [1–4]. Поэтому общ-
ность ресурсов, неизбежная у таких систематиче-
ски и экологически близких и в основном широ-
коареальных видов [5], связывает анализ их трофи-
ческих взаимодействий с важнейшими задачами
эволюционной экологии [6]. Однако значение этих
взаимодействий в организации сообществ, включа-
ющих гусей и казарок, остается все еще неясным.

Первоочередную актуальность в исследовани-
ях этих сообществ представляет объяснение раз-
личий между популяционными трендами белого
гуся Anser caerulescens и черной казарки Branta ber-
nicla, так как после глубокой депрессии в ХХ в.
численность первого вида экспоненциально рас-
тет и достигла уже 15 млн, а у второго едва сохра-
няется на уровне 630 тыс. [5, 7]. При этом надо
учитывать, что гнездовой ареал у гусей ограничен

в основном Северной Америкой и Гренландией, а
у казарок – циркумполярен [1, 5]. Однако очевид-
ная смена в составе доминирующих арктических
фитофагов до сих пор рассматривалась преиму-
щественно в аспекте глобального климатическо-
го или антропогенного влияния [2, 8, 9], а взаимо-
действия между ними на основной части общего
ареала – только в аспекте дифференциации ме-
стообитаний [10]. Анализ эволюционной сущно-
сти трансформации сообществ, включающих эти
виды, пусть даже на фоне возрастающего влияния
извне, вряд ли возможен посредством таких упро-
щений.

Основа механизма трансформации сообществ,
связанной с взаимодействиями экологически
сходных видов, изложена в концепции асиммет-
ричной конкуренции, исход которой на межвидо-
вом уровне определен специфическим неравен-
ством соперников в освоении общих ресурсов
[11]. В каждом конкретном случае остается только
выяснить детали этого неравенства и по соответ-
ствию популяционным трендам – их значение на

УДК 574



ЭКОЛОГИЯ  № 6  2021

ТРОФИЧЕСКИЕ ВЗАИМОДЕЙСТВИЯ БЕЛОГО ГУСЯ 461

уровне сообщества. Анализ неравного раздела ре-
сурсов у гусей и казарок опирается на их морфо-
физиологические ограничения [5, 12, 13], место
которых в динамике сообщества, включающего
белого гуся и черную казарку, уже было показано
на о-ве Врангеля [14]. Важнейшим новым шагом
в данной работе становится характеристика асим-
метрии не только ресурсных долей, но и затрат на
их освоение и не в нетипичных островных усло-
виях на краю ареала белого гуся, а в его основной
части, в Северной Америке.

Хорошая изученность растительности паст-
бищ североамериканских гусей и казарок [15, 16]
впервые позволяет проанализировать и сами тро-
фические различия, и их настоящие причины,
превзойдя опосредованные характеристики кон-
куренции. В рассматриваемом механизме транс-
формации глубокий интерес представляет воз-
можность ранжирования трофических соперни-
ков по шкале r/K-стратегий [17]. Доминирование
соперника с r-стратегией освоения ресурсов со-
путствует кризису сообщества, доминирование
K-стратега – напротив, его долгосрочно стабиль-
ному развитию [18, 19]. Если потребителем луч-
ших по качеству, но и требующих бóльших затрат
ресурсов является черная казарка, популяция ко-
торой за много лет недалеко ушла от рекордного
минимума, то перед нами всего лишь сукцессия
арктических фитофагов, а сукцессия – атрибут
когерентной фазы развития сообществ, характе-
ризуемой минимальным влиянием внешних, в
том числе глобальных климатических и/или ан-
тропогенных изменений [18]. Если таким r-стра-
тегом является белый гусь, то быстрый рост его
популяции – показатель масштабного, вероятно,
экзогенного кризиса.

Данные об истощении ресурсов североамери-
канских летних пастбищ этих видов гусей и каза-

рок [20, 21] позволяют в рабочем порядке предпо-
лагать, что исход их асимметричной конкуренции
зависит, скорее, от различий в затратах на кормо-
добывание, чем в ширине ниш, в том числе и за
счет важнейших ресурсов, т.е. в качестве питания.
Значение успешного размножения, определяе-
мого в первую очередь выживаемостью кладок и
птенцов, множество которых гибнет во время и
после насиживания [1, 5, 22], в приросте популя-
ций белого гуся и черной казарки указывает на
ключевую роль этой части годового цикла в ана-
лизе взаимодействий между ними [23–25]. Глав-
ная цель нашей работы – изучить особенности
трофических взаимодействий белого гуся и чер-
ной казарки в период размножения и выяснить их
значение в трансформации включающих эти ви-
ды сообществ.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Северное побережье Аляски, где динамика и
размерное соотношение популяций белого гуся и
черной казарки отражают положение дел не толь-
ко в Западной Арктике, но и во всем мире [2, 7, 26,
27], имеет большое значение. Здесь ареной ин-
тенсивных исследований стали типичные для
арктического побережья США и Канады места
гнездования этих видов гусей и казарок в дельте
р. Колвилл (650 км2), находящейся на побережье
моря Бофорта в подзоне гипоарктических тундр
[2, 28]. Можно выделить до девяти типов расти-
тельных ассоциаций, приуроченных к трем типам
ландшафта (табл. 1): приморские марши с доми-
нированием галофитов, материковые заозерен-
ные тундры и береговые тундры [2, 15, 16].

Кормовые пробы представлены экскремента-
ми гусей (n = 21) и казарок (n = 15), собранными
В.В. Баранюком в мае‒июле 2012 г. в местах их

Таблица 1. Растительные ассоциации (1–9) типов местообитаний гусей и казарок в дельте р. Колвилл (Аляска,
США)

* По R. Taylor [16] и D. Derksen с соавт. [15]. 
** В действительности пресноводные ассоциации [35].

Типы местообитаний № Доминанты*

Берега озер
1 Мхи, Deschampsia

2 Carex, Eriophorum, мхи

Марши

3 Dupontia, Arctophila, Carex, Eriophorum**

4 Carex (C. subspathacea), Eriophorum, Puccinellia

5 Carex (C. ramenskii), Eriophorum, Stellaria

6 Puccinellia, Carex, Eriophorum

Морские берега

7 Злаковые, разнотравье (галечники)

8 Salix, злаковые, мхи (террасы)

9 Злаковые, разнотравье, Artemisia (дюны)
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концентрации без непосредственного контакта.
Ресурсные наименования (растения) в кормовых
пробах идентифицированы по методу M. Owen
[29] с использованием эталонных микрофотогра-
фий [30]. При характеристике растительности
пастбищ использованы опубликованные данные
R. Taylor [16], D. Derksen et al. [15] и J. Hupp et al.
[2]. Растения в сети данных по типам ассоциаций
и кормовым пробам объединены в основном на
уровне родов (табл. 2). UPGMA-классификация
проб и типов ассоциаций, в том числе в тестиро-
вании их ландшафтного распределения, выпол-
нена на основе соотношения ресурсов по частоте
встречаемости. Избирательность ресурсов опре-
делена по индексу Джэйкобса D [31]:

где ci – доля i ресурса в пробах, ai – доля i ресурса
на пастбище каждого типа местообитаний. Ре-
сурсные наименования распределены по трем кате-
гориям, соответствующим интервалам значений D
[–1; 1] по В.С. Ивлеву [32]: D ∈ [0.33; 1] – электив-
ные (предпочитаемые), D ∈ (–0.33; 0.33) – ней-
тральные (оппортунистические), D ∈ [–1; –0.33] –
дискриминируемые (избегаемые).

Ранжирование гусей и казарок по избиратель-
ности выполнено по (1) количественной доле
элективных ресурсов в диете (% числа фрагмен-
тов эпидермиса), (2) доле элективных ресурсов в
составе диеты (% числа ресурсов) и (3) отноше-
нию первого показателя ко второму. Последний
интерпретирован как индекс избирательного уси-
лия, позволяющий соотносить затраты рассмат-
риваемых видов на кормодобывание. Вид с бóль-
шей количественной долей элективных ресурсов
и/или меньшей их долей в составе диеты и, таким
образом, с бóльшим избирательным усилием ран-
жирован как более избирательный. Дифференци-
ация гусей и казарок по составу трофического
спектра оценена с использованием индекса Шим-
кевича-Симпсона [33], по избирательности – с ис-
пользованием коэффициента корреляции Спир-
мена между значениями D ресурсов. Все расчеты
выполнены в Statistica 13 [34].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Кормовые растения и классификация пастбищ.

На переувлажненных и затопленных участках до-
минируют виды родов Carex, Eriophorum, Arctophi-
la и Hippuris, на периодически затопляемых мо-
рем понижениях – C. subspathacea, к которой на
поднятиях добавляются виды родов Dupontia, Poa,
Puccinellia, Salix и разнотравье [2]. Ассоциации
объединяются в три UPGMA-группы (типы ме-
стообитаний) близкого уровня максимальных
внутрикластерных дистанций (рис. 1), которые в
основном соответствуют их ландшафтной при-
уроченности по данным R. Taylor [16] и D. Derk-

= +( ) ( )– /  – 2 ,i i i i i iD c a c a c a

sen et al. [15]. Две группы – это марши и береговые
тундры по R. Taylor [16], исключая ассоциации с
доминированием видов рода Dupontia, которые
по количественному соотношению ресурсов бли-
же к приозерным ассоциациям по D. Derksen et al.
[15] (см. рис. 1). Береговые местообитания отли-
чаются разнообразием злаков, доля которых вез-
де велика, но на маршах они представлены в ос-
новном родом Puccinellia. Приозерные местооби-
тания отличаются особенно большой долей мхов,
маршевые – осок, а береговые – разнотравья
(двудольные) (см. рис. 1).

Трофические спектры гусей и казарок. В пробах
гусей определены виды родов Alopecurus, Arcta-
grostis, Arctophila, Calamagrostis, Carex, Deschampsia,
Dupontia, Equisetum, Eriophorum, Festuca, Luzula,
Poa, Puccinellia, Salix, Stellaria и фрагменты, отно-
сящиеся к сем. Poaceae, Bryophyta и разнотравью.
Из них у казарок не найдены только виды рода
Arctagrostis. Индекс Шимкевича-Симпсона, ха-
рактеризующий сходство гусей и казарок по со-
ставу ресурсов в совокупности межвидовых пар
проб, равен 53%, что немного меньше внутриви-
довых значений (62% у казарок и 60% у гусей).
У обоих видов количественно доминируют злаки,
а оставшиеся более 41% у гусей это в основном
кустарнички, у казарок – по 21% кустарничков и
мхов (см. рис. 1). Эти различия нельзя связать с
неопределенными фрагментами злаков и разно-

Таблица 2. Вклад избирательности ресурсных наиме-
нований гусей и казарок в дельте р. Колвилл (Аляска)
в дифференциацию их проб

* Неопределенные до рода виды злаковых и разнотравья.

Ресурсы

Стандартизированные 
коэффициенты для первых 
канонических переменных

F1 F2

Alopecurus –0.03236 0.39573
Arctagrostis 0.26501 0.42612
Bryophyta 0.31463 0.46878
Calamagrostis 0.52678 0.00691
Carex/Eriophorum –1.31355 –0.66722
Deschampsia –1.50848 5.29162
Dupontia/Arctophila –0.39562 –0.45843
Equisetum 1.42610 0.33209
Festuca 1.31374 –0.47208
Poa 0.36494 0.06735
Poaceae* 2.75391 0.27526
Puccinellia –0.21995 –0.28301
Salix 0.29144 0.71501
Stellaria 0.61020 –2.03368
Разнотравье* 0.80293 0.73664
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травья, доля которых составляет единичные про-
центы. По суммарной количественной доле зла-
ков и кустарничков мало различий.

Распределение ресурсов по избирательности. К
элективным ресурсам наиболее часто относятся
ивы, осоки, мхи и разнотравье. Отмеченные на
пастбищах представители Androsace, Artemisia,
Caltha, Cassiope, Koenigia, Myosotis, Papaver, Pedicu-
laris, Ranunculus, Saxifraga, Potentilla, Juncus и Po-
lygonum [15, 16] во всех пробах отнесены только к
нейтральным или дискриминируемым ресурсам
каждого из трех типов местообитаний. Только
последние три отмечены в питании этих видов на
арктическом побережье России, где в пробах ка-
зарок найден также Arctagrostis [23, 35].

Классификация проб и различия видов по изби-
рательности. В UPGMA-классификацию проб по
избирательности включенных в них ресурсов
определяющий вклад вносят различия типов ме-
стообитаний, который намного больше, чем у ви-
довой принадлежности проб. Поэтому избира-
тельность гусей и казарок следует оценивать для
каждого типа местообитаний отдельно (рис. 2).
Наибольший вклад в распределение проб в про-
странстве первых канонических переменных (F1
и F2) по избирательности у Salix, Carex/Eriopho-
rum, Equisetum, нескольких злаков и разнотравья
(табл. 2). Очевидна и роль межвидовых различий
по избирательности ресурсов, не имеющих суще-
ственных различий по количественной доле на
пастбищах. В трофическом спектре гусей и каза-

Рис. 1. Количественное соотношение кормовых растений: а – в UPGMA-классификации пастбищ (1–9 см. табл. 1) по
данным R. Taylor [16] и D. Derksen с соавт. [15]; б – в трех основных типах местообитаний; в – в питании белого гуся
и черной казарки дельты р. Колвилл (Аляска).
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рок во всех типах местообитаний общее число
элективных ресурсов почти одинаково – 12–13 и
13–14 соответственно. Однако их доля в составе
проб гусей в среднем на 26–34% больше, чем у ка-
зарок, в основном за счет нейтральных ресурсов,
особенно на маршах (рис. 3). Совокупные межви-
довые различия по количественной доле электив-
ных ресурсов, составляющей 84–91%, очень не-
большие. Представляют интерес межвидовые
различия между количественной долей электив-
ных ресурсов и их долей в составе диет. Послед-
ние обусловливают аналогичные различия по из-
бирательному усилию, которое у гусей на 22–36%
меньше, чем у казарок (см. рис. 3). Межвидовая
корреляция проб по избирательности ресурсных
списков всегда позитивна при p < 0.05 в 92% слу-
чаев для приозерных местообитаний, в 82% – для
маршевых и в 97% – для береговых.

ОБСУЖДЕНИЕ
Трофические спектры белого гуся и черной ка-

зарки на исследованной территории почти не
различаются по составу ресурсов даже на индиви-
дуальном уровне, а с данными по о-ву Врангеля
[23] совпадают. Близкие суммарные доли злаков и
кустарничков – 85% у гусей и 71% у казарок, исклю-
чают возможность и количественной дифференци-
ации ниш как последней основы стабильного сосу-
ществования. Это увеличивает потенциал асиммет-
ричной конкуренции, однако наиболее простая
характеристика асимметрии – по ширине ресурс-
ных ниш [36], исключена их полным перекрыва-
нием у сравниваемых видов. Также можно было
считать преимуществом преобладание у гусей
суммарной доли злаков и кустарничков и суще-
ственно меньшую долю мхов (см. рис. 1). Мхи –
не лучшие корма арктических травоядных [35,
37], и их употребление казарками указывает на
бóльший недостаток ресурсов, чем у гусей. Одна-
ко межвидовые различия по количественной доле
элективных ресурсов, т.е. по качеству питания, в
итоге незначительны (см. рис. 3). При условиях
жестких трофических ограничений это позволяет
заключить, что определяющее значение в конку-
ренции данных видов имеет неравенство затрат
на освоение ресурсов.

Концепция энергетических стратегий, связы-
вающая эффективность затрат травоядных в
первую очередь с увеличением размера тела [38–
40], позволяет на основании морфофизиологиче-
ских ограничений предполагать наименее затрат-
ное кормодобывание у гусей. Их физическая сила
и пропорции клюва также существенно расширя-
ют возможности использовать грубые корма [35,
41], в том числе в качестве элективных ресурсов.
Различия в средней массе тела – 2.6 кг у гусей и
1.54 кг у казарок [5, 35], позволяют оценить отно-
сительную приспособленность первых к менее

избирательному и, таким образом, менее затрат-
ному питанию.

Почти все свое время оба сравниваемых вида
проводят в поисках корма [1, 35], и даже визуаль-
ное сопоставление количественной доли элек-
тивных ресурсов с их долей в составе диеты (см.
рис. 3) показывает, чего эти поиски стоят каждо-
му из них. Злаки, которых много и в трофических
спектрах, и на пастбищах всех типов (см. рис. 1),
можно было считать оппортунистическим ком-
понентом. Однако высшие кормовые качества
Puccinellia среди маршевых и Arctophila с Dupontia
среди приозерных злаков свидетельствуют об об-
ратном [2, 35], а количественное сопоставление
других ресурсов в пробах и на пастбищах ясно
указывает на большую избирательность обоих ви-
дов. На маршах, в том числе с доминированием
C. subspathacea, которые гуси и казарки использу-
ют с интенсивностью грэйзинг-газона [4, 42], ха-
рактеризуемые избирательным усилием затраты
(см. рис. 3) минимальны, в береговых местооби-
таниях – максимальны. Во всех типах местооби-
таний затраты гусей существенно меньше, чем у
казарок.

Различия в затратах на кормодобывание соот-
ветствуют различиям в динамике численности
местной популяции белого гуся, выросшей за
четверть века с около 0.5 тыс. до более чем 30 тыс.
[26, 27], и черной казарки, численность которой
увеличивалась за это время в три раза медленнее,
не достигнув и 6 тыс. [2]. Аналогичные различия в
размерах и динамике западно-арктических и ми-
ровых популяций этих видов [1, 5, 7] позволяют
связать трансформацию включающих их сооб-
ществ в Арктике с асимметричной трофической
конкуренцией. Здесь важно подчеркнуть, что
речь может идти о расселении белого гуся в Евра-
зии за пределы о-ва Врангеля [1], а о сопутствую-
щем вымирании или даже сокращении мировой
популяции черной казарки пока не может. Одна-
ко где остановится рост численности гусей в рав-
ных с казарками условиях и после одинаково тя-
желой депрессии в ХХ в. [5], мы не знаем, а демо-
графическое и конкурентное неравенство этих
видов не оставляет шансов для предлагаемого
S. Hubbell [43] нейтрального сценария взаимо-
действий.

В детализации неравного раздела ресурсов
важно также учитывать, что и до, и во время наси-
живания гуси вынуждены питаться интенсивнее,
так как их яйцевые фолликулы формируются не
за счет накоплений жира и протеинов, как у каза-
рок, а за счет питания в местах гнездования после
прилета [9]. Гнездовые участки обоих видов ассо-
циированы с береговыми тундрами, где раньше
сходит снег [1, 9, 44] и больше растений, к пита-
нию которыми гуси более приспособлены, чем
казарки (см. рис. 1). Таким образом, сначала на-
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Рис. 2. UPGMA-классификация (а) кормовых проб белого гуся и черной казарки дельты р. Колвилл (Аляска) по из-
бирательности и их рассеяние (б) в пространстве первых канонических переменных (F1 и F2).
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сиживающие гуси – основные потребители рас-
тительности береговых местообитаний, питание
которой у обоих видов наиболее затратно (см.
рис. 3), затем, когда выводки обоих видов уходят
на марши, где кормятся до полного оперения [2,
4, 42], снятие ограничений насиживания сопут-
ствует увеличению кормовых потребностей, ко-
торому наиболее соответствуют марши с C. sub-
spathacea. И в это время, когда рассчитывать на
какую-либо пространственную дифференциа-
цию кормящихся в непосредственной близости
гусей и казарок тоже нет оснований [2], питание
гусей с более широким спектром элективных ре-
сурсов остается менее затратным. В итоге и на
маршах, и в прилегающей тундре затраты на кор-

модобывание у гусей меньше, их ресурсная доля
больше, а казарки вынуждены использовать еще
и приозерные местообитания, где их затраты на
кормодобывание тоже больше. Иначе ни боль-
шую долю мхов в питании (см. рис. 1), ни отбытие
потерявших птенцов казарок на время линьки за
пределы изученной территории, когда такие гуси
во множестве остаются [2, 10, 45], объяснить
нельзя.

В реконструкции механизма трансформации
сообществ, включающих эти виды, критическое
значение имеют условия жестких ограничений,
существенно усиливаемых конкуренцией. Увели-
чение затрат в связи с необходимостью в каче-
ственном питании при ресурсном ограничении

Рис. 3. Соотношение белого гуся и черной казарки дельты р. Колвилл (Аляска) по доле ресурсных категорий в составе
диет (а), их количественной доле (б) и избирательному усилию (в); 1–3 – ресурсы: 1 – элективные, 2 – нейтральные,
3 – дискриминируемые.
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возможно только за счет снижения количества
потребляемой казарками фитомассы, перерас-
пределяемой таким образом в пользу гусей. Это
снижает в итоге успех размножения и годовой
прирост популяции казарок в бóльшей степени,
чем у гусей, и обеспечивает описанные выше раз-
личия в популяционных трендах. Увеличение по-
пуляции гусей в свою очередь снижает количе-
ство фитомассы, доступной казаркам, которые
вынуждены дополнительно увеличивать затраты
на кормодобывание, и так до тех пор, пока отста-
вание роста популяции казарок не сменится со-
кращением их численности. Усиление трофиче-
ских ограничений сопутствует, вероятно, сни-
жению безопасности выводков, которое также
негативно может отражаться на приросте попу-
ляций.

Как более избирательный конкурент за трофи-
ческие ресурсы черная казарка должна быть ран-
жирована как r-стратег относительно белого гуся.
Долгое отсутствие восстановления популяции ка-
зарок после депрессии на фоне быстрого и ста-
бильного роста популяции гусей позволяет опре-
делить трансформацию включающих эти виды
сообществ на основе асимметричной конкурен-
ции как сукцессию, которая является надежным
признаком несущественности любого внешнего
влияния [18, 19]. Действительно, влияние диффе-
ренцированного истребления гусей и казарок че-
ловеком можно исключить ввиду всестороннего
контроля природопользования в западном секто-
ре Арктики [5, 7], а влияние глобального потепле-
ния может, скорее, дополнять, чем противодей-
ствовать, влияние ресурсного неравенства, улуч-
шая условия фолликулообразования у гусей и,
вероятно, ухудшая у казарок [9], хотя такое объяс-
нение еще нуждается в дополнительных данных.
Также влияние других, обычных в Арктике траво-
ядных вряд ли можно считать существенным: се-
верный олень Rangifer tarandus из-за гнуса уходит
в период размножения гусей и казарок за пределы
исследованной территории; белолобый гусь A. al-
bifrons тяготеет к внутренним водоемам и тундре
[2, 46]; лемминги (Arvicolinae), которые в годы
пиков тоже осваивают большое количество фито-
массы [47], на маршах могут быть исключены [2],
а в тундре, скорее, сами испытывают негативное
влияние гусей [14, 23]. В этих условиях сложно
допустить, что росту популяции белого гуся в
обозримом будущем сможет помешать только ка-
кой-то еще более выраженный K-стратег среди
травоядных.

Сукцессионный детерминизм [48] предпола-
гает только две основные возможности восста-
новления западно-арктической популяции чер-
ной казарки после депрессии ХХ в.: 1 – катастро-
фическое освобождение ресурсной ниши, после
которого ее в первую очередь занимают r-страте-
ги; 2 – снижение смертности черной казарки вне

сезона размножения. Примером первого являет-
ся интенсивное истребление всех гусей и казарок
до середины ХХ в. [5], цивилизованной заменой
которого может стать дифференцированное огра-
ничение популяции белого гуся в США и Канаде.
Второе можно пока представить только в виде уси-
лий по сохранению зимовочных местообитаний
черной казарки и/или в виде ее адаптации к зимне-
му питанию сельскохозяйственными растениями,
отмеченной пока только в Нидерландах [49].

Самостоятельный интерес представляет во-
прос о значении морфофизиологических харак-
теристик казарок в целом, сопутствующих их бо-
лее избирательному питанию, чем у гусей [5]. Все
дело в том, что последний аудит популяций Anse-
rinae в Арктике приравнивает суммарную числен-
ность всех пяти видов казарок к 13.7 млн и делит
их на 27 популяций, треть из которых сокращает-
ся [7], в то время как все шесть популяций только
трех видов филогруппы Chen, включающей бело-
го гуся, растут и составляют в сумме уже 17.2 млн
[7]. Можно ли в связи с этим считать казарок, в
целом представленных большим числом мелких
популяций, в отсутствие каких-то существенных
нарушений среды обитания потенциально редки-
ми и/или уязвимыми видами по сравнению с гу-
сями, представленными малым числом относи-
тельно крупных популяций?

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Из представленных выше результатов вытека-

ет главный вывод – в равных условиях у белого
гуся энергетические затраты на кормодобывание
существенно меньше, чем у черной казарки, при
отсутствии качественных и малых количествен-
ных различиях между их трофическими спектра-
ми. Различия между популяционными трендами
этих видов на исследованной территории так же,
как в Западной Арктике и на мировом уровне,
объясняются асимметричной трофической кон-
куренцией между ними при незначительном вли-
янии других обычных в Арктике фитофагов.

Соотношение r/K-стратегий освоения трофи-
ческих ресурсов у белого гуся и черной казарки
определяет трансформацию включающих эти ви-
ды сообществ как сукцессию, позволяя отнести
эту трансформацию в настоящее время к коге-
рентной фазе развития сообществ. Явное суммар-
ное доминирование в Арктике всех популяций
трех видов Anser, морфофизиологические харак-
теристики которых соответствуют меньшей изби-
рательности, над всеми популяциями всех пяти
видов Branta дает основание предполагать анало-
гичное положение дел у Anserinae в целом. Таким
образом, все или почти все виды Branta можно
считать потенциально редкими или уязвимыми в
стабильных условиях. Это может свидетельство-
вать о преимущественно естественном характере
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сегодняшних изменений в сообществах арктиче-
ских фитофагов, а не об их экзогенной катастро-
фе, в том числе под влиянием глобальных клима-
тических или антропогенных изменений.

В процессе работы животные не подвергались
физическим контактам с исследователями. Были
приложены специальные усилия, чтобы умень-
шить беспокойство животных во время сбора об-
разцов.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов.
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(ММ) в зоне действия крупного медеплавильного завода в периоды высоких (1990–1997 гг.), сни-
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приближения к заводу β-разнообразие сообществ увеличивается, при этом ключевую роль (до 25%)
в формировании их структуры играет уровень загрязнения территории. На протяжении всех 30 лет
наблюдений фоновые сообщества были менее изменчивы по сравнению с буферными и импактны-
ми: чем выше нестабильность среды, тем более вариабельны сообщества. Структурные перестройки
импактных и буферных сообществ ММ в период сокращения выбросов привели к расхождению со-
обществ фоновых и загрязненных участков, усилившемуся во времени.
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Для оценки разнообразия биотических сооб-
ществ традиционно используют показатели ин-
вентаризационного (α, γ) и дифференцирующего
(β) разнообразия [1–4]: первые отражают видовое
богатство сообществ в масштабе локальных
участков (α) или регионов (γ), вторые характери-
зуют сходство сообществ в пространстве или во
времени.

Антропогенные воздействия могут приводить
к разнонаправленным перестройкам структуры
сообществ, которые определяются множеством
факторов: характером и интенсивностью воздей-
ствий [5, 6], пространственным масштабом [7–9],
качеством местообитаний [6, 10, 11], спецификой
изучаемых объектов [10, 12–14]. Результатом та-
ких трансформаций могут быть гомогенизация
либо дивергенция биотических сообществ. Наи-
более изученными в этом аспекте группами явля-
ются отдельные таксоны сосудистых растений,
беспозвоночных и птиц. Работы, где в качестве мо-
дельных объектов используются мелкие млекопи-
тающие (ММ), немногочисленны. В условиях
промышленного загрязнения [15] и агроландшаф-
тах [14] β-разнообразие сообществ ММ возраста-
ло. В местообитаниях, трансформированных руб-
ками, сходство сообществ ММ могло увеличивать-
ся [9], уменьшаться [11] либо не изменялось [16].

Стабильностью состава характеризовались также
некоторые сообщества ММ, населяющие агро-
ландшафты с разной интенсивностью эксплуата-
ции [12, 13, 17].

Исследования β-разнообразия представляют
не только теоретический интерес, но и актуальны
при выборе наиболее эффективных стратегий по-
вышения устойчивости природных и модифици-
рованных человеком экосистем [5, 10]. В локаль-
ном масштабе сходство сообществ – это результат
динамического равновесия процессов гомогени-
зации и дивергенции. Первые обусловлены ис-
чезновением из сообществ отдельных видов
вследствие прямого (избирательная элиминация)
или опосредованного (утрата пригодных место-
обитаний) воздействия [18–21], вторые – нару-
шениями обмена видами между локальными со-
обществами из-за фрагментации местообитаний
[13, 22–24]. Экологические процессы, ведущие к
сближению сообществ, не обязательно включают
вымирание или инвазию отдельных видов [25].
Обычно они проявляются в смене доминантов:
увеличении доли широко распространенных и
экологически пластичных видов (“winners”) при
снижении участия редких и специализированных
(“losers”) [18, 26, 27].

УДК 574.3:599.32/.38:502.175:[504.5:669.2/.8](470.54)
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Настоящая статья – вторая часть работы, по-
священной изучению многолетней динамики со-
обществ ММ на загрязненных территориях в пе-
риод высоких, сниженных и почти прекратив-
шихся выбросов крупного медеплавильного
завода. В первой части [28] были представлены
данные по динамике инвентаризационного раз-
нообразия (α и γ), видового состава и обилия со-
обществ. Установлено, что за 30 лет наблюдений
(1990–2019 гг.) характер реакции сообществ ММ
на загрязнение принципиально не изменился: в
каждый из трех периодов регистрировали значи-
мое снижение α-разнообразия и суммарного оби-
лия при приближении к заводу, однако значения
γ-разнообразия в градиенте загрязнения не меня-
лись. Поэтому представляет интерес проанализи-
ровать динамику β-разнообразия. Нам не извест-
ны исследования, в которых на основе многолет-
них ежегодных учетов оценивали β-разнообразие
сообществ ММ, населяющих территории с раз-
ным уровнем загрязнения, причем до и после со-
кращения выбросов.

Цель данной работы – проанализировать мно-
голетние изменения β-разнообразия сообществ
ММ фоновых и загрязненных территорий. Тести-
ровали следующие гипотезы: 1) в период высоких
выбросов β-разнообразие выше на загрязненных
территориях; 2) сокращение выбросов приводит к
увеличению сходства сообществ фоновых и за-
грязненных территорий; 3) импактные сообще-
ства более изменчивы во времени, чем фоновые.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Сбор материала

Описание района исследований, ключевых
участков и методика сбора материала подробно
изложены в первой части работы [28]. Работы вы-
полнены на 7 ключевых участках, которые были
сгруппированы в три зоны загрязнения: импакт-
ную (сильное загрязнение; 1, 1.5 и 2 км от завода),
буферную (умеренное загрязнение; 4 и 6 км) и
фоновую (загрязнение на уровне регионального
фона; 20 и 30 км). Исследования охватывали
30 лет, которые пришлись на периоды высоких
(1990–1997 гг., период I), сниженных (1998–2009 гг.,
II) и почти прекратившихся (2010–2020 гг., III)
выбросов. Животных отлавливали ежегодно
(май, июль, сентябрь), одновременно на всех
ключевых участках. Деревянные ловушки-плаш-
ки устанавливали на стационарных маркирован-
ных линиях (25 шт. через 5–7 м на 3–5 сут с еже-
дневной однократной проверкой), на каждом
участке в течение тура располагали от 2 до 4 ли-
ний. Отработано более 100 тыс. ловушко-суток,
отловлено почти 6000 особей.

В качестве учетной единицы рассматривали
ключевой участок. Для оценки обилия отдельных

видов (число особей/100 ловушко-суток) исполь-
зовали общее число животных данного вида, до-
бытых на ключевом участке в течение года (за все
учетные туры), нормированное на величину вы-
борочного усилия (число ловушек × число суток
отлова). В отдельные годы, приходящиеся на фа-
зу депрессии численности, на некоторых ключе-
вых участках импактной зоны регистрировали
“нулевые” выборки (n = 7), не содержавшие ни
одной особи при стандартном выборочном уси-
лии. Для однозначной трактовки представленных
результатов расчеты, в которых использовали
данные по обилию отдельных видов, называли
абсолютным обилием, а варианты с учетом доле-
вого участия видов – относительным.

Анализ данных
Для оценки β-разнообразия ММ использова-

ли индекс Уиттекера (βW) и расстояние Брея-Кер-
тиса (IBC). Первый рассчитывали как отношение
общего числа видов (γ) к среднему числу видов в
пробе ( ) и интерпретировали как меру измен-
чивости видового состава. При анализе динами-
ки β-разнообразия в масштабе всего градиента
загрязнения в качестве α-разнообразия прини-
мали число видов, зарегистрированное на каж-
дом ключевом участке в пределах года, γ – общее
число видов на всех ключевых участках за учет-
ный год. При анализе β-разнообразия во времени
в пределах отдельного ключевого участка в каче-
стве α-разнообразия использовали число видов за
год, а γ-разнообразия – общее число видов за пе-
риод.

Расстояние Брея-Кертиса учитывает различия
и в видовом составе, и в соотношении обилия ви-
дов: оно меняется от 0 (сравниваемые сообщества
идентичны) до 1 (сообщества абсолютно различа-
ются). Сходство двух “нулевых” выборок прини-
мали равным 0. В пределах отдельного ключевого
участка β-разнообразие во времени рассчитывали
как среднее расстояние между пробами с данного
ключевого участка в течение учетного периода, в
масштабе всего градиента загрязнения – как
среднее расстояние между пробами со всех клю-
чевых участков за учетный год.

Поскольку число выявленных видов тесно
связано с объемом материала, а индекс Уиттекера
может оказаться чувствительным к размеру вы-
борки, мы рассчитали другие индексы β-разнооб-
разия, учитывающие только видовой состав: β−I –
по Routledge, β−2 – по Harrison, β−3 – по Williams,
и среднее расстояние Чекановского-Съёренсена
[29]. Результаты, полученные при использовании
этих метрик, в нашем случае привели к сходным
выводам и в статью они не включены.

Динамику сходства сообществ разных зон ана-
лизировали методом главных координат (PCoA)

α
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на основе расстояния Брея-Кертиса [30], степень
воздействия на нее факторов среды оценивали с
помощью алгоритма PERMANOVA (9999 перму-
таций) [31]. Для этого исходные данные были
объединены в трехлетние интервалы, соответ-
ствующие циклическим изменениям обилия до-
минирующих видов (Myodes glareolus и M. rutilus,
70–80% от общей численности в каждой зоне),
что позволило снизить влияние межгодовых
флуктуаций на структуру сообществ разных зон.
Цикл 1999–2001 гг. был исключен из расчетов из-
за неполноты данных. Статистическую значимость
трендов динамики β-разнообразия оценивали с по-
мощью общих линейных моделей (LM), используя
год в качестве независимой переменной.

Наличие 3-хлетних циклов численности ММ
позволяет представить значения сходства между
сообществами в виде временных рядов. В исполь-
зованной нами аддитивной модели каждое значе-
ние исходного признака – это сумма трех компо-
нентов: тренда, периодической составляющей и
случайного шума [30, 32]. Декомпозиция времен-
нóго ряда позволила проанализировать все три
компонента отдельно и сопоставить их между со-
бой. Пропущенные значения реконструированы
алгоритмом фильтрации Калмана [33] из пакета
zoo [34].

В статистических тестах значимыми считали
различия при p < 0.05. Бутстрепные доверитель-
ные интервалы для βW и IBC получены на основе
9999 итераций. Расчеты и визуализация выполне-
ны в среде программирования R v.4.0.3 [35] при
помощи пакетов ape [36], vegan [37] и ggplot2 [38].
Исходные данные и код размещены по адресу:
github.com/ANSozontov/ betadiv_2020.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Многолетняя динамика сходства сообществ
В течение всех 30 лет наблюдений максималь-

но различались сообщества фоновой и импакт-
ной зон, буферной занимали промежуточное по-
ложение (рис. 1). Изменчивость фонового сооб-
щества во времени выше при абсолютном, чем
при относительном, обилии. Для импактного со-
общества, характеризовавшегося стабильно низ-
кими значениями абсолютного обилия, напротив,
более высокую изменчивость демонстрировала ор-
динация по долевому участию. Сообщество буфер-
ной зоны занимало промежуточное положение как
по топологии в пространстве главных координат,
так и по величине изменчивости: при учете абсо-
лютного обилия оно “тяготело” к фоновой зоне,
относительного обилия – к импактной.

Вклады пространственного (зона загрязнения)
и временнóго (период исследования) факторов в
варьирование структуры сообществ ММ различа-
лись: зоной загрязнения определялось 24% из-

менчивости, периодом – 9%, взаимодействие
факторов (9%) также было значимым (табл. 1).
Суммарная доля объясняемой дисперсии соста-
вила 42%.

Динамика β-разнообразия в масштабе всего 
градиента загрязнения

Значения показателей β-разнообразия, рас-
считанные для всего градиента загрязнения на
основе ежегодных регистраций, варьировали:
βW – от 1.20 до 3.50, IBC – от 0.35 до 0.92 (рис. 2).
Четко выраженные временные тренды отсутство-
вали (b = 0.003–0.004, p = 0.2–0.7). Максималь-
ные значения приходились, как правило, на фазу
депрессии (1996, 2005, 2009, 2012, 2018 гг.), а ми-
нимальные – пика (1995, 2004, 2014, 2017 гг.).

β-разнообразие во времени в масштабе 
ключевых участков

В период высоких выбросов по мере прибли-
жения к заводу регистрировали незначительное
увеличение индекса βW (b = –0.35, p = 0.057), по-
сле сокращения выбросов (в периоды I и II) на-
правленные изменения отсутствовали (b = 0.21 и
–0.08, p = 0.431 и 0.655) (рис. 3а). Для IBC на про-
тяжении всех трех периодов отмечались сходные
изменения: по мере приближения к заводу вели-
чина индекса возрастала : для I периода b = –0.15,
p = 0.115; для II и III периодов b = –0.10…–0.22,
p = 0.001–0.005 (рис. 3б). В фоновой зоне β-раз-
нообразие сообществ на протяжении 30 лет на-
блюдений поддерживалось на одном уровне: зна-
чения βW менялись в диапазоне от 1.83 до 2.06,
IBC – от 0.52 до 0.67. На буферной территории пе-
рестройки были более выражены: значения βW ва-
рьировали от 1.72 до 2.10, IBC – от 0.51 до 0.68. На
импактных территориях β-разнообразие достига-
ло максимальных значений: βW менялось от 1.00
до 2.52, IBC – от 0.62 до 1.00.

Таблица 1. Результаты PERMANOVA на основе долей
видов

Примечание: df – число степеней свободы, F. Model – значе-
ние F-статистики, R2 – коэффициент детерминации, p-value –
достигнутый уровень значимости.

Источник 
изменчивости df F. Model R2 p-value

Зона 2 14.1 0.24 0.0001
Период 2 5.1 0.09 0.0005
Зона × период 4 2.6 0.09 0.0062
Остатки 69 0.58
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Динамика компонентов сходства сообществ

На рис. 4 представлено разложение временнó-
го ряда расстояния Брея-Кертиса (1) на отдель-
ные компоненты: линию тренда (2), циклические
3-летние изменения (3) и остатки (4). Для всех
сравниваемых пар отмечали усиливающееся во
времени расхождение сообществ (табл. 2). Мак-
симально выраженные изменения регистрирова-
ли для расстояния между фоновой и импактной
зонами. Начальный этап сокращения выбросов
совпал с резким снижением сходства этих сооб-
ществ с последующей стабилизацией значений на
более высоком уровне, сохраняющемся до сих
пор. Сходство сообществ буферной и импактной
зон в течение всех 30 лет наблюдений характери-
зовалось значительными межгодовыми флуктуа-
циями, тогда как сообщества фоновой и буфер-

ной зон демонстрировали максимальное сход-
ство. Во всех сравниваемых парах подавляющая
часть дисперсии сходства объяснялась вкладом
тренда (89–99%) и случайных факторов (около
5%). Вклад “циклической” компоненты был не-
значительным и в большинстве случаев не превы-
шал 4%.

ОБСУЖДЕНИЕ
Как загрязнение влияет на β-разнообразие 

сообществ ММ?
Единого мнения по этому вопросу не суще-

ствует: с одной стороны, характер и направление
изменений β-разнообразия определяются дей-
ствием множества факторов, с другой, количе-
ственные данные о β-разнообразии локальных

Рис. 1. Ординация во времени сообществ ММ разных зон загрязнения на основе абсолютного обилия видов (а) и их
долевого участия (б). Зоны: f – фоновая, b – буферная, i – импактная. Данные объединены в 3-летние интервалы, ука-
зан начальный год каждого цикла.
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сообществ наземных позвоночных в условиях
промышленного загрязнения единичны. По ана-
логии с другими видами антропогенного воздей-
ствия можно ожидать и монотонное (увеличе-
ние/уменьшение), и нелинейное (U-образное/ко-
локолообразное) изменение β-разнообразия в
градиенте загрязнения. Преобладание в населении

видов-генералистов, элиминация редких и специа-
лизированных видов в сочетании со способностью
большинства видов к эффективному расселению
по территории будут приводить к гомогенизации
сообществ, т.е. снижению β-разнообразия. На-
пример, такие изменения наблюдали в сообще-
ствах ММ, населяющих участки тропических ле-

Рис. 2. Многолетняя динамика βW (а) и IBC (б) сообществ ММ в масштабе всего градиента загрязнения. Вертикальные
пунктирные линии отделяют периоды высоких (I), сниженных (II) и почти прекратившихся (III) выбросов. Данные
за 1999 и 2001 гг. отсутствуют. Серым цветом показан 95%-ный доверительный интервал.
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Рис. 3. Изменчивость βW (а) и IBC (б) во времени в масштабе ключевых участков. Периоды исследования: I – высоких,
II – сниженных и III – почти прекратившихся выбросов. Маркерами обозначены значения параметров для каждого
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Рис. 4. Динамика расстояния Брея-Кертиса (IBC) между сообществами трех зон загрязнения и разложение этого вре-
менного ряда на составляющие с учетом абсолютного обилия видов (а) и их долевого участия (б).
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сов, трансформированные рубками [9], а также в
сообществах пауков и мух-журчалок из агроцено-
зов с разной степенью пестицидной нагрузки
[10]. Напротив, нарушения метапопуляционной
динамики отдельных видов в сочетании с высо-
кой фрагментацией местообитаний создают
предпосылки для формирования на отдельных
участках уникального населения, следовательно,
для увеличения β-разнообразия. Примером могут
служить сообщества млекопитающих, занимаю-
щих территории с разной степенью хозяйствен-
ного освоения – агроландшафты [14], участки в
окрестностях промышленных предприятий [15]
либо подвергшиеся вырубке леса [11]. В некото-
рых случаях изменение β-разнообразия нелиней-
но: при сокращении количества пригодных ме-
стообитаний сообщества сначала становились ме-
нее похожими друг на друга, а затем их сходство
увеличивалось [23]. Такой характер изменения
β-разнообразия отмечали, например, в сообще-
ствах полужесткокрылых и растений [10]. Сообще-
ства ММ часто оказываются более устойчивыми к
нарушениям среды обитания в сравнении с други-
ми таксономическими группами. Например, при
интенсификации сельскохозяйственного произ-
водства в сообществах птиц и беспозвоночных от-
мечали исчезновение либо замену видов, тогда
как видовой состав ММ в градиенте нагрузки
оставался стабильным [12, 13].

Результаты наших исследований показали, что
по мере приближения к заводу β-разнообразие
сообществ постепенно увеличивалось (см. рис. 3).
Наиболее выражены эти изменения были в пер-
вый период исследований, когда объемы про-
мышленных выбросов СУМЗа многократно (ва-
ловые – в 50 раз, SO2 – в 80 раз, Cu – в 3000 раз,
Pb – в 9 раз) превышали современные [39], а на-
рушения среды обитания в окрестностях завода
были максимальными [40]. Особенно чувствитель-
на к уровню загрязнения изменчивость видового
состава, отражаемая индексом βW: в импактном со-
обществе его значения были выше фоновых. Этот
эффект был менее выражен в отношении изменчи-
вости населения (IBC) в I периоде, но сохранился во
II и III периодах (см. рис. 3).

Наиболее специфичное население ММ фор-
мировалось на участках, граничащих с террито-
рией техногенной пустоши (1–1.5 км). Сильно
фрагментированные местообитания были мало-
пригодны для существования ММ в течение пол-
ного жизненного цикла. Вероятно, такие депопу-
лированные участки периодически (в бесснежный
период) заселялись единичными транзитными
особями разных видов мышевидных грызунов и
мелких насекомоядных, причем в каждом сохра-
нившемся “осколке” ресурсов хватало для ограни-
ченного набора видов/особей. Помимо типично
лесных видов, здесь регистрировались синантро-

пы (Mus musculus) и виды, характерные для от-
крытых пространств (Apodemus agrarius, Microtus
arvalis), поэтому γ-разнообразие ММ могло быть
значительным при крайне низких показателях
α-разнообразия и видового обилия [28]. В резуль-
тате в период высоких выбросов население ММ
вблизи завода характеризовалось наибольшей ва-
риабельностью. Сообщество ММ буферной зоны
по своим характеристикам (βW, IBC) было макси-
мально сходным с населением прилегающего к
ней импактного участка (2 км), что объясняется
как сопоставимыми условиями обитания живот-
ных [28], так и территориальной близостью, спо-
собствующей интенсивному обмену видами [41].
Сообщество фоновой зоны отличалось наличием
в своем составе супердоминанта (M. glareolus),
остальные виды были малочисленны и присут-
ствовали в отловах нерегулярно, что обусловило
минимальные изменения β-разнообразия фоно-
вого сообщества в период высоких выбросов.

Таким образом, гипотеза об увеличении β-раз-
нообразия сообществ при повышении техноген-
ной нагрузки в период высоких выбросов получи-
ла в нашем исследовании существенную под-
держку.

Как меняется β-разнообразие сообществ
после снижения выбросов?

Логично ожидать, что сокращение промыш-
ленных выбросов инициирует процессы есте-
ственного восстановления лесных фитоценозов,
которые в перспективе приведут к улучшению ка-
чества и количества местообитаний для разных
видов ММ. Вероятным следствием такой транс-
формации среды будет увеличение сходства сооб-
ществ фоновой и загрязненных территорий.
В первой части работы мы показали [28], что ско-
рость подобных изменений неодинакова: в бу-
ферной зоне позитивные сдвиги в структуре со-
обществ ММ проявляются четче и охватывают

Таблица 2. Результаты регрессионного анализа трен-
дов динамики β-разнообразия сообществ

Примечание: b1 – коэффициент регрессии, t-value – значе-
ние t-критерия, p-value – достигнутый уровень значимости.

Сравниваемые зоны b1 t-value p-value

C учетом обилия видов
Фоновая – буферная 0.006 3.28 0.003
Фоновая – импактная 0.008 4.77 <0.0001
Буферная – импактная 0.006 2.81 0.009

C учетом долевого участия видов
Фоновая – буферная 0.009 5.21 <0.0001
Фоновая – импактная 0.013 5.36 <0.0001
Буферная – импактная 0.004 1.54 0.135
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разные трофические группы по сравнению с им-
пактными участками.

Вопреки ожиданиям, сходство сообществ за-
грязненных и фоновой зон после сокращения вы-
бросов не увеличилось. Напротив, во всех про-
анализированных парах зарегистрировано значи-
мое расхождение сообществ (см. рис. 4, табл. 2).
Поскольку показатели индексов βW и IBC, харак-
теризующих сообщество фоновой зоны, в тече-
ние всего 30-летнего периода наблюдений варьи-
ровали незначительно, можно предположить, что
снижение сходства с сообществами буферной и
импактной зон обусловлено структурными пере-
стройками, происходящими на загрязненных
территориях.

Исчезновение редких видов, смена доминан-
тов и изменения в долевом участии отдельных ви-
дов могут приводить к гомогенизации сообществ.
Все перечисленные варианты отмечали в импакт-
ном сообществе в последние два десятилетия [28].
Снижение техногенной нагрузки (вследствие со-
кращения выбросов) сопровождалось сменой до-
минантов: М. glareolus заместился М. rutilus, а
Sorex araneus – Sx. caecutiens. Причем перестройки
были очень резкими и затронули как долевое уча-
стие (обоих видов), так и численность (только Sx.
caecutiens) этих видов. Более того, видовые оби-
лия грызунов (за исключением М. rutilus) к концу
наблюдений даже снизились. Вероятной причи-
ной подобных изменений может быть постепен-
ное улучшение кормовой базы мелких насекомо-
ядных [42] при отсутствии позитивных сдвигов в
составе и обилии рациона фитофагов [43]. Карди-
нальные перестройки, которые пришлись на
2002–2007 гг., оказались настолько сильными,
что население импактной зоны до и после сниже-
ния выбросов представлено двумя изолирован-
ными кластерами (см. рис. 1a). Эти изменения
привели к обособлению сообщества импактной
зоны, усиливающемуся во времени. Интересно,
что после резкого скачка, совпавшего с началом
сокращения выбросов (см. рис. 4), несходство
фонового и импактного сообществ стабилизиро-
валось на новом, более высоком, уровне.

Структурные перестройки в буферном сооб-
ществе выражались в увеличении числа домини-
рующих видов (с 2 до 4), которое сопровождалось
эквивалентным ростом их долевого участия (за
исключением М. glareolus) и обилия. Причем по-
зитивные тренды отмечались в разных трофиче-
ских группах – зоофагов, фитофагов, семеноядов
[28]. Мы полагаем, что наблюдаемые изменения
являются следствием постепенного восстановле-
ния среды обитания, в частности обилия и разно-
образия кормовых ресурсов. Следствием этого
стало усиление несходства буферного сообщества
с остальными (см. рис. 4).

Таким образом, гипотеза об увеличении сход-
ства сообществ фоновых и загрязненных террито-
рий после сокращении выбросов не подтверди-
лась. Напротив, наши результаты свидетельствуют
о дивергенции фоновых, буферных и импактных
сообществ.

Какие сообщества более изменчивы: 
фоновые или импактные?

Полученные результаты убедительно свиде-
тельствуют о том, что фоновые сообщества менее
изменчивы во времени по сравнению с буферны-
ми и импактными, что выражается в минималь-
ных структурных перестройках фонового сообще-
ства (см. рис. 1) и низкой вариабельности индек-
сов βW и IBC на протяжении 30 лет наблюдений.
В сообществах буферной и, особенно, импактной
зон подобные изменения имели бóльшую ампли-
туду и более выраженные тренды, вплоть до изме-
нения доминантного комплекса. Если в фоновой
зоне диапазон изменений индекса βW составлял
10%, в буферной – 20%, то в импактной – 250%.
Причем размах колебаний βW импактного сооб-
щества перекрывал буферные и фоновые значе-
ния. Сходная картина отмечалась и для индекса
IBC: 30% – в фоновой и буферной зонах, до 60% –
в импактной. Основной причиной значительных
различий в вариабельности сравниваемых сооб-
ществ, на наш взгляд, могут быть условия суще-
ствования животных в зонах с разным уровнем
загрязнения: чем выше нестабильность среды,
тем более вариабельны сообщества. Таким обра-
зом, наша гипотеза о меньшей изменчивости во
времени фоновых сообществ подтвердилось пол-
ностью.

Результаты исследования позволяют также
сделать вывод о ключевой роли исходного уровня
загрязнения в формировании структуры сравни-
ваемых сообществ ММ (см. табл. 1): даже спустя
два десятилетия от начала сокращения выбросов
этот фактор продолжает определять около 1/4 из-
менчивости. Вклад временнóй компоненты (пе-
риод исследования) и взаимодействие факторов
существенно ниже (9%).

На состав и численность ММ в окрестностях
завода уровень загрязнения воздействует опосре-
дованно – через качество местообитаний, раз-
нообразие и доступность ресурсов. Наши ре-
зультаты хорошо согласуются с литературными
данными [44–46]. Мы полагаем, что прямое воз-
действие загрязнения, проявляющееся в избира-
тельной элиминации особей, применительно к
мышевидным грызунам и мелким насекомояд-
ным незначительно вследствие их экологической
пластичности и высокой подвижности. Основ-
ным механизмом реагирования, позволяющим
животным минимизировать негативное влияние
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хронического загрязнения, является неравномер-
ное размещение особей отдельных видов на наи-
более пригодных для обитания микроучастках
[15, 47] в сочетании с высокой миграционной по-
движностью животных [41] и селективным отбо-
ром ими наименее загрязненных кормовых объ-
ектов [48–50].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Нам не известны длительные исследования

сообществ ММ в градиенте промышленного за-
грязнения, в которых на основе ежегодных реги-
страций проводили бы сравнения динамики ви-
довой структуры до, во время и после сокращения
выбросов. Гипотеза об увеличении β-разнообра-
зия сообществ ММ в градиенте загрязнения при
увеличении техногенной нагрузки в период высо-
ких выбросов подтвердилась полностью: по мере
приближения к заводу оно закономерно возрас-
тало. При этом минимальным сходством характе-
ризовались фоновые и импактные сообщества, а
буферное занимало промежуточное положение:
по видовому составу оно “тяготело” к импактно-
му, а при учете видовых обилий – к фоновому.
Ключевую роль в формировании структуры срав-
ниваемых сообществ играл уровень загрязнения
территории: вклад фактора составлял до 25%.
Техногенное загрязнение значительно повышало
изменчивость состава видов, в меньшей степени –
соотношение их обилий. Вариабельность сооб-
ществ увеличивалась с ростом нестабильности
среды обитания (по мере приближения к заводу).

Предположение о сближении сравниваемых
сообществ ММ после многократного сокраще-
ния выбросов не подтвердилось. Во всех парах
наблюдалось расхождение сообществ, усиливаю-
щееся во времени. В дальнейшем улучшение ка-
чества местообитаний на загрязненных участках,
в первую очередь кормовых и защитных
свойств, в сочетании с увеличением их эколо-
гической емкости и постепенным снижением
фрагментированности создаст предпосылки для
увеличения α-разнообразия сообществ, а также
обилия отдельных видов. Эти факторы должны
оказать существенное влияние на сходство срав-
ниваемых сообществ. Вероятно, 20 лет – это не-
достаточный срок для выраженного восстановле-
ния сообществ ММ на сильно загрязненных тер-
риториях.

Анализ данных и подготовка рукописи выпол-
нены в рамках государственного задания Инсти-
тута экологии растений и животных УрО РАН.
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морокову, С.Ю. Суморокова, А.А. Герасимова за
участие в полевых работах, Е.Л. Воробейчика и
анонимных рецензентов – за конструктивные за-
мечания к тексту рукописи. Авторы заявляют об
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