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Представлены первичные данные об особенностях сообществ почвенных нематод во внутренних
зонах фитогенного поля (приствольное повышение и подкроновое пространство) лиственницы си-
бирской Larix sibirica Ledeb. и ели обыкновенной Picea abies (L.) H. Karst., а также в межкроновом
пространстве между деревьями. С помощью общепринятых нематологических методов были изуче-
ны следующие параметры: таксономическое разнообразие, плотность популяций, эколого-трофи-
ческая структура сообществ нематод. В результате исследования показано повышение общей чис-
ленности, а также абсолютной и относительной плотности нематод, трофически связанных с расте-
ниями (паразиты растений, нематоды, ассоциированные с растениями), в фитогенном поле
лиственницы по сравнению с елью. В эколого-трофической структуре сообществ нематод для лист-
венницы показана смена группы-доминанта при продвижении от ствола к периферии (от бактери-
отрофов к микотрофам), для ели тенденция не выявлена, вышеупомянутые группы имели одинако-
во высокий процент в обеих зонах. Отмечено повышение общей численности нематод и относи-
тельного обилия политрофов в приствольных зонах обоих деревьев по сравнению с подкроновыми
пространствами и межкроновой зоной. Таким образом, полученные результаты косвенно позволя-
ют говорить о том, что отличительные черты, характеризующие сообщества почвенных нематод,
связаны с микроклиматическими условиями в зонах фитогенных полей, обусловленных влиянием
деревьев.

DOI: 10.31857/S0044459622040054

Деревья выполняют значительную средообра-
зующую роль в экосистеме. Обладая сильным фи-
тогенным полем, они воздействуют на все элемен-
ты прилегающего пространства (освещенность, ко-
личество осадков, почвенные характеристики,
растительность, почвенных беспозвоночных и др.),
создавая тем самым гетерогенную среду обитания
для организмов. Почвенные животные в значи-
тельной степени связаны с составом, структурой и
продуктивностью растительных сообществ, а так-
же с физической средой, сформированной расти-
тельным компонентом (Безкоровайная и др.,
2017).

Под фитогенным полем понимается часть
пространства, в пределах которого среда обретает
отличительные свойства, определяемые присут-
ствием в ней растения (Уранов, 1965). Для многих
древесных растений наблюдаются сходные тен-
денции изменения абиотических и биотических
факторов в различных зонах фитогенного поля.

Так, для некоторых древесных пород показано,
что температура и влажность почвы плавно пони-
жаются по направлению от ствола дерева к пери-
ферии (Черняева, Викторов, 2016). Однако в за-
висимости от силы фитогенного поля деревья в
разной степени трансформируют окружающую
среду. Характер и степень влияния на прилегаю-
щее пространство обусловлены возрастными раз-
личиями, а также качеством и количеством опада
(Ипатов, 2007). Например, для сосны обыкновен-
ной показано, что сквозистость кроны увеличи-
вается от ствола к краю кроны и отражается на
количестве осадков и опада, а также на темпера-
турном режиме в подкроновом пространстве.
Наиболее низкая температура наблюдается в
приствольной зоне, она на 4–5°C ниже темпера-
туры на фоне. Также в приствольной зоне наблю-
дается снижение количества проникающих осад-
ков по сравнению с фоновым и подкисление поч-
вы (Журавлева и др., 2012). Для липы характерно
снижение микробиологической активности под
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кроной по сравнению с сосновым древостоем.
Взрослые липы образуют сильное затенение, что
препятствует развитию живого напочвенного по-
крова и приводит к снижению микробной массы
(Ашек, Тиходеева, 2006). Лиственница и ель яв-
ляются мощными эдификаторами, они обладают
сильными фитогенными полями (Ипатов и др.,
2009; Прокушкин, Зырянова, 2013). В подкроно-
вом пространстве данных пород, где мало света и
влаги, создаются неблагоприятные условия для
растений напочвенного покрова. Показано, что
радиус фитогенного поля ели составляет 2–3 м
(Демьянов, 1990). Ель возрастом 100 лет не оказы-
вает подкисляющего эффекта на почвы, а возрас-
том 50 лет, напротив, способствует ее подкислению.
Это связывают с несформированной кроной у мо-
лодого дерева и, соответственно, меньшей акку-
муляцией кальция в опадающей хвое, а также
большей пропускной способностью кроны, что
содействует вымыванию оснований из почвы
(Лукина и др., 2010). Лиственница, в частности,
формирует широко разветвленную поверхност-
ную корневую систему и характеризуется специ-
фическим фитогенным полем. Также для почвы,
сформированной в фитогенных полях отдельных
деревьев, показана изменчивость физико-хими-
ческих свойств (Карпачевский и др., 1989). Поми-
мо косвенного трансформирующего воздействия
дерева-эдификатора на окружающую среду, суще-
ствуют значительные прямые связи корней расте-
ний с почвой и почвенными организмами. Фи-
зиологические и биохимические механизмы у
растения, например корневые выделения, воз-
действуют на почвенную фауну и изменяют ее
численность, видовой состав и эколого-трофиче-
скую структуру сообществ (Иванов, 1973; Bon-
kowski et al., 2009; Ларикова, Волобуева, 2021).

Таким образом, вследствие трансформации
факторов окружающей среды и изменения раз-
личных характеристик травяного покрова проис-
ходят перестройки в составе и структуре фауны
почвенных беспозвоночных. Интерес ученых при
изучении нематод главным образом сосредоточен
на характеристике сообществ в однородных дре-
востоях, лиственных и хвойных лесах. Исследо-
ваниями, проведенными в различных областях
мира, показано, что в структуре сообществ поч-
венных нематод лесных экосистем преобладает
группа бактериотрофов, высокая степень доми-
нирования отмечена для микотрофов и нематод,
ассоциированных с растениями, тогда как группа
паразитов растений и хищников представлена
слабо (Boag, 1974; Magnusson, 1983; Ruess, 1995;
Alphei, 1998; Yeates, 2007; Hanel, 2010; Hanel,
Cerevkova, 2010; Renco et al., 2012; Kitagami, Mat-
suda, 2015; Sushchuk, Matveeva, 2021). Исследова-
ния сообществ почвенных нематод в различных
зонах фитогенного поля дерева единичны. Так, в
результате сравнения сообществ нематод в почве

подкронового пространства пихты и на открытых
участках показано изменение трофической
структуры сообщества, в то время как для таксо-
номического разнообразия и численности нема-
тод различий отмечено не было (Shen et al., 2019).
Влияние многих видов интродуцированных дере-
вьев на сообщества почвенных нематод изучено в
ботанических садах. В подкроновых простран-
ствах деревьев обнаружено увеличение таксоно-
мического разнообразия паразитов растений, их
численности и доли в сообществе по сравнению с
естественными условиями произрастания (Ка-
линкина и др., 2016, 2019; Сущук и др., 2016). По-
левой эксперимент по опоясыванию елей, на-
правленный на выявление воздействия корневых
выделений дерева на почвенных нематод, пока-
зал снижение численности микотрофов, повы-
шение бактериотрофов, при этом другие трофи-
ческие группы, а также родовое богатство и чис-
ленность не изменялись (Kudrin et al., 2021).

Согласно литературным данным, для других
групп почвенных беспозвоночных также отмеча-
ются микропространственные различия в чис-
ленности, видовой и трофической структуре их
сообществ, вызванные влиянием фитогенного
поля дерева (Захаров и др., 1989; Таскаева, Дол-
гин, 2010; Мазей и др., 2011; Гончаров и др., 2014,
2016).

Изучение сообществ почвенных нематод в зо-
нах фитогенного поля различных видов деревьев
позволит выявить природные закономерности
формирования сообществ педобионтов. В связи с
этим целью данной работы является изучение
особенностей сообществ почвенных нематод в
разных зонах фитогенного поля с акцентом на не-
матод, трофически связанных с растениями (па-
разиты растений и нематоды, ассоциированные с
растениями), так как, предположительно, данные
группы будут наиболее подвержены влиянию фи-
тогенного поля.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования выполнены на территории Лах-

денпохского района, вблизи пос. Элисенваара, Рес-
публика Карелия (61°27.421′ с.ш., 29°39.228′ в.д.) в
июле 2015 г. Территория располагается на грани-
це южной и средней подзон тайги и характеризу-
ется умеренным климатом, теплым и влажным
летом, холодной и облачной зимой, что обуслов-
лено географической близостью Ладожского озера
(Назарова и др., 2004; Гнатюк и др., 2011). Иссле-
дования выполнены в лиственничнике кислич-
ном, возраст которого насчитывает 80 лет. Лист-
венничник кисличный создан культурами лист-
венницы и характеризуется преобладанием в
напочвенном покрове Oxalis acetosella L. (30%),
Hepatica nobilis Schreb. (20%), Calamagrostis arundi-
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nacea (L.) Roth (10%) и Maianthemum bifolium (L.)
F.W. Schmidt (10%). Почва в месте исследования
подзолистая супесчаная на озерно-ледниковых
отложениях и характеризуется следующими агро-
химическими характеристиками с учетом генети-
ческих горизонтов A0, A1A2, A2B: С (%) на глубине
0–1 см – 7.8, 1–2 см – 0.7, 2–17 см – 0.6; N (%) на
глубине 0–1 см – 0.5, 1–2 см – 0.3, 2–17 см – 0.1;
pН на глубине 0–1 см – 5.8, 1–2 см – 5.5, 2–17 см –
4.9 (Рыжкова и др., 2016). Почвенные образцы
были отобраны по трансекте от лиственницы си-
бирской Larix sibirica Ledeb. к ели обыкновенной
Picea abies (L.) H. Karst. на расстоянии от сосед-
них деревьев, чтобы исключить их влияние. Рас-
стояние между деревьями (стволами) насчитыва-
ло около 10 м. Исследованы следующие зоны фито-

генного поля деревьев: приствольное повышение
(ПП_1) и подкроновое пространство (ПП_2), а
также межкроновое пространство (МП, про-
странство между кронами деревьев). Зона ПП_1
для обоих деревьев составляла 20–30 см, зона
ПП_2 для лиственницы – около 450 см, для ели –
300 см. МП насчитывало около 200–250 см. На-
почвенный покров в зонах фитогенного поля де-
ревьев представлен в табл. 1.

Отбор почвенных образцов массой 30 г произ-
водили в девяти повторностях для каждой иссле-
дованной зоны фитогенного поля с использова-
нием почвенного бура (d = 2 см) из верхнего слоя
на глубину 10 см. Каждый почвенный образец
был помещен в пластиковый пакет с замком (zip-
lock) для предотвращения высыхания и в течение

Таблица 1. Состав травяно-кустарничкового яруса (проективное покрытие) в различных зонах фитогенного по-
ля лиственницы и ели

Примечания. Названия растений приводятся по: The Plant List, 2013 (http://www.theplantlist.org/). Здесь и в табл. 2, 3: ПП_1 –
приствольное повышение, ПП_2 – подкроновое пространство, МП – межкроновое пространство.

Лиственница
МП

Ель

ПП_1 ПП_2 ПП_1 ПП_2

Общее проективное покрытие, % 15 40 70 50 40
Травяно-кустарничковый ярус, % 15 40 70 50 40
Calamagrostis arundinacea (L.) Roth 3 5 20 2 7
Campanula rotundifolia L. – – 1 – –
Carex globularis L. – – – – 3
Deschampsia flexuosa P. Beauv. – 3 – – –
Dryopteris cathusiana (Vill) 2 10 10 – –
Equisetum sylvaticum L. 0.5 0.5 1 0.5 –
Fragaria vesca L. – – 1 0.5 –
Hepatica nobilis Mill 0.5 5 15 15 15
Luzula pilloza (L.) Willd. – 1 1 – 1
Melampyrum sylvaticum L. – 1 0.5 0.5 –
Mianthemum bifolium (L.) F.W. Schmidt 2 10 5 5 15
Orthilia secunda (L.) House – 0.5 1 – –
Oxalis acetosella L. 5 10 30 10 5
Rubus saxatilis L. 0.5 2 3 15 1
Trientalis europaea L. 3 2 1 – 3
Vaccinium myrtillus L. – – 2 – –
Vaccinium vitis-idaea L. – – 1 – –
Veronica chamaedrys L. – – 0.5 – –
Мохово-лишайниковый ярус, % 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5
Pleurozium schreberi Willd. Ex Brid 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5
Dicranum scoparium Hedw. – – – – 0.5
Возобновление древесных растений, % – – – 15 –
Sorbus aucuparia L. – – – 15 –
Опад, % 95 85 60 85 90
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48 ч доставлен в лабораторию паразитологии жи-
вотных и растений ИБ КарНЦ РАН. В лаборатор-
ных условиях до экстракции почвенные пробы
хранили при температуре 4°С не более одной не-
дели. Для выделения подвижных форм нематод
из почвы был использован вороночный метод
Бермана. Экспозиция выделения нематод из поч-
вы составляла 48 ч. В качестве фиксатора исполь-
зовали ТАФ (триэтаноламин + формалин + вода,
в соотношении 2 : 7 : 91) (Bezooijen, 2006). Иден-
тификацию нематод (не менее 100 особей из каж-
дой пробы) до рода (для половозрелых особей –
до вида) проводили на временных глицериновых
микроскопических препаратах с помощью свето-
вого микроскопа Olympus серии CX41 при увели-
чении в 400–800 раз. Таксономическая структура
нематод приведена в соответствии с классифика-
цией, предложенной Де Леем и Блэкстером (De
Ley, Blaxter, 2004; Abebe et al., 2006). Оценены об-
щая численность почвенных нематод и численность
паразитов растений и нематод, ассоциированных с
растениями в отдельности (экз./100 г почвы), таксо-
номическое разнообразие, эколого-трофическая
структура, индекс Шеннона на основе родов не-
матод (H') (Одум, 1975), индекс Чао второго уров-
ня (Chao2) (Chao, 1987; Hammer et al., 2001).

Каждый таксон нематод относили к одной из
эколого-трофических групп: бактериотрофы (Б),
микотрофы (М), политрофы (П), хищники (Х),
паразиты растений (Пр) и нематоды, ассоцииро-
ванные с растениями (Аср) (Yeates et al., 1993).
Кроме того, при анализе разнообразия фауны
учтена трофическая группа энтомопатогенных
нематод, но группа была исключена из дальней-
шего анализа сообществ, так как данные виды не
принимают участия в почвенных процессах. Осо-
бое внимание в исследовании уделено немато-
дам, трофически связанным с растениями (пара-
зиты растений и нематоды, ассоциированные с
растениями).

Статистическая обработка проведена с ис-
пользованием программы PAST 4.0 (Hammer
et al., 2001). Формат представления данных в таб-
лицах M ± SD (среднее значение ± стандартное
отклонение). Значимость различий оценивали с
помощью непараметрического U-критерия Ман-
на–Уитни (Mann–Whitney, U-test) для парных
сравнений, вследствие несоответствия распреде-
ления признаков нормальному. Различия между
группами считали достоверными при р < 0.05. Для
выявления специфики сообществ почвенных не-
матод, сформировавшихся в различных зонах фи-
тогенного поля дерева, использовали метод глав-
ных компонент и кластерный анализ. Тенденции
изменения таксономической структуры сооб-

ществ изучали с помощью компонентного анализа.
Исходная матрица состояла из n объектов (зоны
фитогенного поля), охарактеризованных по m
признакам (средние значения относительного
обилия таксонов, уровень плотности которых до-
стигал 9%). Кластерный анализ проведен для
иерархической классификации данных с исполь-
зованием индекса сходства Жаккара. Исходная
матрица состояла из n объектов (зоны фитоген-
ного поля), охарактеризованных по m признакам
(таксономическое разнообразие). Бутстреп-под-
держка составляла 1000 итераций. Для выполне-
ния исследования почвенных нематод использо-
вано научное оборудование Центра коллективного
пользования Федерального исследовательского
центра “Карельский научный центр Российской
академии наук”.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Таксономическое разнообразие

В результате проведенного исследования об-
наружено 39 таксонов, принадлежащих к 25 се-
мействам, 10 отрядам. Значительных различий в об-
щем таксономическом разнообразии между зонами
фитогенного поля отмечено не было (табл. 2). Ко-
личество родов нематод оставалось на уровне 24–
26. Следующие 12 родов были обнаружены во всех
точках: бактериотрофы (Alaimus, Plectus, Rhabdi-
tis, Acrobeloides), микотрофы (Tylencholaimus,
Aphelenchoides, Ditylenchus), политрофы (Eudory-
laimus), нематоды, ассоциированные с растения-
ми (Malenchus, Coslenchus), паразиты растений
(Paratylenchus), энтомопатогенные нематоды
(Steinernema). Единично обнаружены таксоны
Mesodorylaimus, Ceratoplectus, Cephalobus (при-
ствольное повышение ели), Seinura (подкроновое
пространство ели), Tylocephalus (межкроновое
пространство), Pratylenchus, Sphaeronema, Mon-
hystrella (подкроновое пространство листвен-
ницы), Bunonema (приствольное повышение
лиственницы). Группа паразитов растений во
всех зонах фитогенного поля деревьев была пред-
ставлена одним таксоном Paratylenchus straeleni
de Conick, 1931, только в подкроновом простран-
стве лиственницы помимо вышеупомянутого
вида были обнаружены еще два таксона – Praty-
lenchus sp., Sphaeronema sp. Нематоды, ассоции-
рованные с растениями, напротив, характеризо-
вались достаточно высоким разнообразием и на-
считывали от трех до пяти таксонов. В зоне ПП_2
обоих деревьев обнаружено по пять таксонов дан-
ной эколого-трофической группы, количество
таксонов снижается до трех в межкроновом про-
странстве. Расчет индекса Chao2, прогнозирую-
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Таблица 2. Список таксонов нематод и их относительное обилие (%) в различных зонах фитогенного поля лист-
венницы и ели

Таксон
Лиственница

МП
Ель

ПП_1 ПП_2 ПП_1 ПП_2

Отряд Enoplida Filipjev, 1929

Семейство Alaimidae Micoletzky, 1922

Alaimus primitivus de Man, 1880 0.1 0.1 0.3 3.5 0.4

Отряд Triplonchida Cobb, 1920

Семейство Prismatolaimidae Micoletzky, 1922

Prismatolaimus intermedius Butschli, 1873 – 1.5 0.8 – 0.3

Отряд Dorylaimida Pearse, 1942

Семейство Tylencholaimidae Filipjev, 1934

Tylencholaimus mirabilis Butschli, 1873 9.4 24.5 29.1 11.3 42.2
Tylencholaimus stecki Steiner, 1914 – 1.0 6.3 21.8 0.4

Семейство Qudsianematidae Jairajpuri, 1963

Eudorylaimus Andrassy, 1959 9.5 4.9 2.7 7.6 1.9

Семейство Aporcelaimidae Heyns, 1965

Aporcelaimellus sp. Heyns, 1965 – 0.3 0.3 1.9 0.2

Семейство Dorylaimidae de Man, 1876

Mesodorylaimus bastiani Andrássy, 1959 – – – 0.7 –
Отряд Mononchida Jairajpuri, 1963

Семейство Mononchidae Jairajpuri, 1963

Clarkus papillatus Bastian, 1970 0.1 0.3 – 0.8 0.2

Отряд Plectida Malakhov, 1982

Семейство Metateratocephalidae Eroshenko, 1973

Metateratocephalus Eroshenko, 1973 0.4 – 0.3 – 0.4

Семейство Teratocephalidae Andrassy, 1958

Teratocephalus de Man, 1876 0.8 0.2 0.2 – 0.1

Семейство Plectidae Orley, 1880

Plectus Bastian, 1865 22.5 8.4 16.4 19.5 34.2
Plectus parietinus Bastian, 1865 – – – 1.7 –
Ceratoplectus armatus Andrassy, 1984 – – – 0.7 –
Wilsonema otophorum Cobb, 1913 0.1 – – 1.4 0.1
Tylocephalus auriculatus Crossman, 1933 – – 0.5 – –

Отряд Desmodorida De Coninck, 1965

Семейство Desmodoridae Filipjev, 1922

Prodesmodora Micoletzky, 1923 0.4 – 0.8 0.8 –
Отряд Rhabditida Chitwood, 1933

Семейство Panagrolaimidae Filipjev, 1931

Panagrolaimus rigidus Fuchs, 1930 0.7 0.2 0.7 – 0.3

Семейство Rhabditidae Orley, 1880

Rhabditis Dujardin, 1845 1.1 0.5 2.7 2.2 0.8
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Семейство Cephalobidae Filipjev, 1931

Cervidellus Thorne, 1937 – 1.5 0.9 2.0 0.8
Acrobeloides butschli de Man, 1884 14.2 17.1 11.3 3.5 8.9
Cephalobus persegnis Butschli, 1973 – – – 0.8 –
Eucephalobus oxyuroides de Man, 1876 0.1 – 1 0.8 –

Семейство Seinuridae Husain, Khan, 1967

Seinura Fuchs, 1931 – – – – 0.2

Семейство Aphelenchoididae Skarbilovich, 1947

Aphelenchoides Fischer, 1894 7.3 8.7 7.6 2.0 2.3

Семейство Anguinidae Nicoll, 1935

Ditylenchus Filipjev, 1936 0.2 1.1 0.6 3.0 0.8

Семейство Tylenchidae Orley, 1880

Filenchus Andrassy, 1954 – 0.3 – 2.1 0.4
Malenchus Andrassy, 1968 24.2 3.8 3.4 3.2 2.1
Aglenchus agricola Andrassy, 1954 – 0.1 – 0.4 0.2
Coslenchus costatus de Man, 1921 2.6 1.1 2.7 7.7 0.1
Lelenchus leptosome Andrassy, 1954 4.4 9.7 5.6 – 1.6

Семейство Steinernematidae Filipjev, 1934

Steinernema Travassos, 1927 0.4 1.3 0.2 0.1 0.5

Семейство Tylenchulidae Skarbilovich, 1947

Paratylenchus straeleni de Coninck, 1931 0.1 2.5 1.3 0.4 0.1

Семейство Pratylenchidae Thorne, 1949

Pratylenchus Thorne, 1949 – 0.1 – – –
Семейство Sphaeronematidae Raski, Sher, 1952

Spaeronema Raski, Sher, 1952 – 0.5 – – –
Семейство Bunonematidae Micoletzky, 1922

Bunonema Jagerskold, 1905 0.3 – – – –
Отряд Triplonchida Cobb, 1919

Семейство Diphtherophoridae Micolatzky, 1922

Diphtherophora de Man, 1880 0.1 7.8 – – 0.4

Отряд Chromadorida Chitwood, 1933

Chromadoridae Filipjev, 1917 – – – 0.1 –
Отряд Monhysterida Filipjev, 1929

Семейство Monhysteridae De Man, 1876

Monhystera stagnalis Bastian, 1865 0.8 – 4 – –
Monhystrella Cobb, 1918 – 2.5 – – –
Nematoda (поврежденные особи) 0.2 – 0.3 – 0.1
Общее количество родов: 38 25 25 24 24 26
Общее количество видов: 40 25 26 25 26 27

Таксон
Лиственница

МП
Ель

ПП_1 ПП_2 ПП_1 ПП_2

Таблица 2.  Окончание
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щего потенциальное видовое богатство, показал,
что видовой состав изучен на высоком уровне
(более чем на 83%). Индекс Шеннона имел сред-
ние значения, минимальным показатель оказался
в подкроновом пространстве ели, что при отсут-
ствии значительных различий по числу таксонов
между выборками говорит о наименьшей вырав-
ненности фауны нематод в данной точке (табл. 3).
Применение кластерного анализа с использова-
нием общего таксономического разнообразия не-
матод позволило оценить сходство между различ-
ными зонами фитогенного поля дерева. Один
кластер образуют пробы из подкроновых про-
странств лиственницы и ели, второй объединил
приствольное повышение лиственницы и меж-

кроновое пространство. Достоверно обосаблива-
ется приствольное повышение ели (рис. 1).

Плотность популяций нематод

Наибольшая численность нематод отмечена
для приствольного повышения лиственницы,
наименьший показатель отмечен для подкроно-
вого пространства ели (табл. 3). Род Tylencholaimus
преобладал во всех исследованных точках отбора
проб, в фитогенном поле лиственницы также мно-
гочисленными были бактериотрофы родов Acro-
beloides, Plectus (приствольное повышение), а так-
же нематоды, ассоциированные с растениями,
родов Malenchus (приствольное повышение), Lel-

Таблица 3. Параметры сообществ почвенных нематод в различных зонах фитогенного поля лиственницы и ели

Примечание. Данные представлены в форме М ± SD (среднее значение ± стандартное отклонение); использован U-критерий
Манна–Уитни (Mann–Whitney, U-test); значения с разными буквенными обозначениями в строках статистически различа-
ются (р < 0.05). Н' – индекс Шеннона, Chao2 – индекс Chao2.

Показатель

Лиственница
МП
n = 9

Ель

ПП_1
n = 9

ПП_2
n = 9

ПП_1
n = 9

ПП_2
n = 9

Таксономическое разнообразие

Общее количество родов 25 25 24 24 26

Паразиты растений 1 3 1 1 1

Нематоды, ассоциированные с 
растениями

3 5 3 4 5

H' 2.14 2.43 2.38 2.60 1.63

Chao2 29.90 27.77 25.14 24.6 28.45

Численность, экз./100 г почвы

Общая 2318 ± 277c 1513 ± 265bc 1283 ± 121b 1618 ± 353bc 733 ± 50a

Паразиты растений 2 ± 2a 47 ± 19b 17 ± 8ab 7 ± 6a 1 ± 1a

Нематоды, ассоциированные с 
растениями

725 ± 48 c 226 ± 66b 151 ± 46b 32 ± 72a 216 ± 7b

Эколого-трофическая структура, %

Бактериотрофы 42.1 ± 19.1ab 33.3 ± 6.5a 40.4 ± 8.9ab 37.1 ± 10.5ab 46.9 ± 12.7b

Микотрофы 17.0 ± 4.8a 43.1 ± 9.2b 43.6 ± 12.7b 38.1 ± 15.7b 46.1 ± 10.1b

Политрофы 9.5 ± 8.5ab 5.2 ± 4.8ab 3.0 ± 3.0a 10.2 ± 6.5b 2.1 ± 1.6a

Хищные нематоды 0.1 ± 0.2a 0.3 ± 0.4a 0a 0.8 ± 0.8a 0.4 ± 0.4a

Нематоды, ассоциированные с 
растениями

31.2 ± 18.3c 15.0 ± 7.3b 11.7 ± 8.1ab 13.4 ± 9.7ab 4.4 ± 2.9a

Паразиты растений 0.1 ± 0.1a 3.1 ± 2.2b 1.3 ± 0.6ab 0.4 ± 0.4a 0.1 ± 0.1a
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enchus (подкроновое пространство). Вышеупомя-
нутый р. Plectus также характеризовался высокими
значениями численности для фитогенного поля
ели. Численность паразитов растений характери-
зовалась низкими значениями во всех исследо-
ванных точках, самые низкие значения показате-
ля отмечены под елью по сравнению с МП и
ПП_2 лиственницы. В зоне ПП_2 лиственницы
численность паразитов была наибольшей, в 2.8
раза выше, чем в межкроновом пространстве.
Группа нематод, ассоциированных с растениями,
напротив, характеризовалась высокими значени-
ями численности, особенно в фитогенном поле
лиственницы.

Эколого-трофическая структура сообществ
В эколого-трофической структуре сообществ

нематод в большинстве точек доминировали ми-
котрофы и бактериотрофы, группа нематод, ассо-
циированных с растениями, также имела доста-
точно высокую долю, главным образом в зонах
фитогенного поля лиственницы. Эти три эколо-
го-трофические группы вместе составляли до
97% от видового состава фауны (табл. 3). Наблю-
дались некоторые отличия в позициях группы-
доминанта: для лиственницы показана смена до-
минанта при продвижении от ствола к периферии
(от бактериотрофов к микотрофам), для ели тен-
денция не выявлена, и вышеупомянутые группы
имели одинаково высокий процент в обеих зонах.
Среди микотрофов наиболее высоким относи-
тельным обилием характеризовались виды р. Ty-
lencholaimus (от 9.4 до 42.6% состава фауны), сре-

ди бактериотрофов – р. Plectus. Наиболее низкие
показатели относительного обилия отмечены для
хищников и паразитов растений. Для пристволь-
ных повышений лиственницы и ели характерно
повышение доли политрофов и нематод, ассоци-
ированных с растениями, по сравнению с други-
ми точками. Межкроновое пространство характе-
ризовалось неполночленной эколого-трофиче-
ской структурой (полностью отсутствовала
группа хищников).

Ординация биотопов методом главных компо-
нент на основе видов с относительным обилием
более 9% наглядно демонстрирует смену домини-
рующих таксонов в зонах фитогенного поля лист-
венницы и ели (рис. 2). Так, таксоны нематод, ас-
социированных с растениями, – Malenchus и Lel-
enchus, а также бактериотроф р. Acrobeloides
тяготеют к зонам фитогенного поля лиственни-
цы, р. Tylencholaimus – к ели.

ОБСУЖДЕНИЕ

В целом, обнаруженное в результате исследо-
вания таксономическое разнообразие нематод
является типичным для естественных хвойных
биоценозов Республики Карелия. Однако, со-
гласно варьирующим значениям индекса Шен-
нона (1.63–2.60) в сочетании со сходным количе-
ством родов, фауна оценивается как имеющая
низкую выравненность, т.е. с неравномерным
распределением доминирования по численности
между таксонами, что нехарактерно для бореаль-
ных лесов (Груздева и др., 2011; Matveeva, Sush-

Рис. 1. Иерархическая кластеризация сообществ почвенных нематод из различных зон фитогенного поля лиственни-
цы и ели на основе таксономического разнообразия, используя коэффициент Жаккара (Jaccard). Обозначения зон
фитогенного поля: Л_ПП_1 – приствольное повышение лиственницы, Л_ПП_2 – подкроновое пространство лист-
венницы, МП – межкроновое пространство, Е_ПП_1 – приствольное повышение ели, Е_ПП_2 – подкроновое про-
странство ели. В узлах указана bootstrap-поддержка.
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chuk, 2016). Среди паразитов растений отмечены
три таксона, среди которых вид P. straeleni, обна-
руженный во всех точках, является широко рас-
пространенным по всему миру, наиболее часто
обнаруживается в лесных почвах и паразитирует
на корнях деревьев и кустарников (Brzeski, 1998;
Akyazi et al., 2015). Седентарный паразит
р. Sphaeronema, найденный в подкроновом про-
странстве лиственницы, единично обнаружива-
ется на территории республики. Согласно резуль-
татам кластерного анализа, основанного на так-
сономическом разнообразии нематод, высокий
достоверный уровень обособленности отмечен
для приствольного повышения ели, здесь обнару-
жено пять таксонов, которые не были найдены в
других зонах, в каждой из которых найдено по од-
ному–два специфичных таксона. Для этой зоны
также отмечается высокий индекс Шеннона, что
с учетом низкого числа таксонов указывает на вы-
сокий уровень равномерности распределения ви-
дов по обилию, а наиболее низкое значение ин-
декса Chao2 среди исследованных зон свидетель-
ствует о наименьшей степени выявленности
таксономического разнообразия.

Численность нематод в приствольном повы-
шении лиственницы характеризовалась наиболее
высокими значениями по сравнению с другими
точками, главным образом за счет группы нема-
тод, ассоциированных с растениями, и бактерио-
трофов. Лиственница, по сравнению с елью, об-
ладает более высокой сквозистостью кроны, су-
щественно увеличивает плодородие почвы за счет

высокого содержания химических веществ в хвое,
в частности азота, характеризуется высокой ин-
тенсивностью биологического круговорота био-
генных элементов в подстилке, сформированной
в ее подкроновом пространстве (Рыжкова и др.,
2016). Кроме того, для лиственничной подстилки,
по сравнению с другими породами, характерно
высокое содержание почвенных микроорганиз-
мов и беспозвоночных (Безкоровайная, Яшихин,
2003). В то же время низкие значения численно-
сти нематод под елью в зоне приствольного повы-
шения, по-видимому, обуславливаются крайне
низкой пропускной способностью кроны ели,
крупные ели задерживают до 70% осадков (Ипа-
тов и др., 2009). Для горизонтального размещения
коллембол под елью показаны сходные закономер-
ности – наибольшая численность беспозвоночных
отмечена для прикомлевого участка у основания де-
ревьев (Таскаева, Долгин, 2010). Подобная ситуа-
ция отмечена для ельника-кисличника в Подмос-
ковье, где для прикомлевых участков показана наи-
большая плотность и разнообразие микроартропод
(Захаров и др., 1989). Полученные результаты ав-
торы связывают со стабильным гидротермиче-
ским режимом в данной зоне. Кроме того, при-
ствольные воды характеризуются более высоким
содержанием органического углерода, ионов

, , а также более кислой реакцией поч-
венного раствора по сравнению с водами подкро-
нового пространства (Арчегова и др., 2015).

−
3NO +

4NH

Рис. 2. Ординация доминирующих таксонов нематод (виды с относительным обилием более 9%), обитающих в зонах
фитогенного поля лиственницы и ели. Первая главная компонента (ГК1) объясняет 67.15% различий, вторая главная
компонента (ГК2) – 26.18%. Обозначения зон фитогенного поля те же, что на рис. 1.
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Полученные данные, характеризующие эко-
лого-трофическую структуру сообщества нема-
тод в исследованных точках, согласуются с лите-
ратурными данными (Ruess, 1995; Alphei, 1998;
Yeates, 2007; Hanel, 2010; Hanel, Cerevkova, 2010;
Renco et al., 2012; Kitagami, Matsuda, 2015; Matvee-
va, Sushchuk, 2016; Shen et al., 2019). Все зоны фи-
тогенного поля деревьев характеризовались сход-
ным рядом доминирования, однако в некоторых
случаях наблюдалась перестройка трофической
структуры (смена группы доминанта). Среди не-
матод, трофически связанных с растениями, пре-
имущество получают виды, ассоциированные с
растениями, вследствие экологической пластич-
ности и широкого спектра питания они могут
питаться как на эпидермальных клетках корне-
вых волосков, так и содержимым гифов грибов.
Высокое относительное обилие данной трофи-
ческой группы в сообществе в целом характерно
для северных лесов (Hanel, 2004, 2010; Matveeva,
Sushchuk, 2016). В литературных данных также
отмечается некоторое возрастание доли ассоци-
ированных с растениями нематод в почве под
лиственницей (Boag, 1974). Такие микропро-
странственные изменения в эколого-трофиче-
ской структуре отмечаются для многих других
почвенных беспозвоночных. Показано, что тро-
фическая структура для многих групп беспозво-
ночных почвы значительно варьировала в меж-
кроновом пространстве, в подкроновом эти раз-
личия были менее выражены (Гончаров и др.,
2014). Так, при переходе от прикомлевых про-
странств через подкроновые к межкроновым из-
меняется состав субдоминирующих видов почво-
обитающих раковинных амеб (Мазей и др., 2011).
Фитофаги среди почвенных беспозвоночных уве-
личивали плотность по направлению от ствола к
краю кроны (Гончаров и др., 2016). Невысокая
доля паразитов растений в сообществах нематод
под лиственницей, а также под елью, не согласу-
ется с данными, полученными нами ранее для де-
ревьев, интродуцированных в ботанических садах
Северо-Запада России (Калинкина и др., 2016,
2019; Сущук и др., 2016). Это, вероятно, связано с
тем, что высаженные в Лахденпохском районе де-
ревья росли и развивались спонтанно, не испы-
тывая антропогенных воздействий (включая от-
сутствие планомерного ухода за посадками), и
сформировали лесной массив с соответствующей
напочвенной растительностью, не предпочти-
тельной для нематод, трофически связанных с
растениями.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, в результате проведенного ис-

следования получены первичные данные об осо-
бенностях сообществ почвенных нематод в зонах
фитогенного поля двух видов деревьев – листвен-
ницы сибирской и ели обыкновенной. В целом
полученные данные, описывающие сообщества
нематод в почве под деревьями, соотносятся с
таковыми, характеризующими естественные
хвойные леса по всему миру. Однако наблюда-
лись некоторые отличия между фитогенными по-
лями ели и лиственницы. Показано повышение
общей численности, а также абсолютной и отно-
сительной плотности нематод, трофически свя-
занных с растениями (паразиты растений, нема-
тоды, ассоциированные с растениями), под лист-
венницей по сравнению с елью, в то же время под
елью возрастает относительное обилие микотро-
фов и бактериотрофов в подкроновом простран-
стве, менее требовательных к условиям среды
групп. Вероятно, большая сквозистость кроны
лиственницы, а также богатый органическими и
минеральными веществами опад создают более
благоприятную среду для травянистых растений
и, соответственно, для нематод, трофически свя-
занных с растениями, чем в фитогенном поле ели.

При сравнении исследованных показателей
внутри фитогенных полей отмечено повышение
общей численности нематод и относительного
обилия политрофов в приствольных зонах обоих
деревьев по сравнению с подкроновыми про-
странствами и межкроновой зоной. Хорошая воз-
духо- и водопроницаемость в данной зоне, а так-
же сток приствольных вод, обладающих высоким
содержанием питательных веществ, вероятно,
привели к формированию таких закономерно-
стей.

Таким образом, полученные результаты кос-
венно позволяют говорить о том, что отличитель-
ные черты, характеризующие сообщества почвен-
ных нематод, связаны с микроклиматическими
условиями в зонах фитогенных полей, обуслов-
ленных влиянием деревьев. Можно предполо-
жить, что пестрота экологических условий, фор-
мирующихся в зонах фитогенного поля дерева,
отражается на реакции почвенных нематод под
воздействием изменяющихся абиотических и
биотических факторов среды.
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Features of soil nematode community in different zones of phytogeneous area of a tree
D. S. Kalinkinaa, *, A. A. Sushchuka, and N. V. Genikovab
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The first data on characteristics of soil nematode communities in the inner zones of the phytogeneous area
(near-tree and under-tree zones) of Siberian larch (Larix sibirica Ledeb.) and spruce (Picea abies (L.)
H. Karst.), and in the external zone between trees are presented. Taxonomic diversity, abundance of nema-
todes and eco-trophic structure of communities are investigated using generally accepted methods in nema-
tology. The results showed that the total abundance, as well as the absolute and relative density of plant par-
asites and plant-associated nematodes in the phytogeneous area of larch are higher compared to spruce. The
change of the dominant group in the eco-trophic structure of nematode communities (from bacterial feeders
to fungal feeders) from the trunk to the periphery is shown for larch, this trend is not detected for spruce:
groups mentioned above have an equally high percentage in both zones. The total nematode abundance and
relative density of omnivorous ones increased in near-tree zones of both trees compared to under-tree zones
and external zone between trees. Thus, the results obtained indirectly suggest the presence of microclimatic
differences between the phytogeneous areas of larch and spruce.
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Для отряда Hymenoptera характерны две сопряженные генетические особенности: арренотокия и
гаплодиплоидия, однако в пределах этой группы неоднократно происходил переход к диплоидной
телитокии. К настоящему времени известны кариотипы около двух тысяч представителей данного
отряда. Историю изучения хромосомных наборов перепончатокрылых можно условно разделить на
четыре этапа, примерные границы между которыми приходятся на 1930-е, 1970-е и 2000-е годы. По-
мимо морфометрического анализа, для опознавания определенных хромосом и их сегментов с помо-
щью дифференциальной окраски используется ряд методик, условно разделяемых на две группы –
“традиционные” и “современные”. К первым прежде всего относятся так называемые C- и
AgNOR-окраски, соответственно выявляющие гетерохроматиновые районы хромосом и об-
ласть ядрышкового организатора. Наряду с этим, для исследования кариотипов ныне широко
применяются современные методы, включающие использование флуорохромов, в том числе
специфически окрашивающих хромосомные сегменты, обогащенные АТ- и ГЦ-парами основа-
ний ДНК. Кроме того, важнейшим способом физического картирования последовательностей
ДНК является флуоресцентная гибридизация in situ (FISH). Наконец, полезными для изучения хи-
мического состава и структуры хромосом также могут оказаться методы иммуноцитохимии. За по-
следнее время существенно возросло значение исследования кариотипов отряда Hymenoptera для
систематики, особенно в рамках интегративной таксономии. Более того, весьма перспективным
оказалось совместное использование методов классической цитогенетики и молекулярной генети-
ки. Что касается филогении перепончатокрылых, то ее знание необходимо для определения на-
правлений эволюции кариотипа данного отряда, однако в некоторых случаях хромосомные призна-
ки также можно рассматривать в качестве синапоморфий, маркирующих различные филогенетиче-
ские ветви. Изучение кариотипов имеет важнейшее значение и для собственно генетических
исследований перепончатокрылых. Число хромосом определяет количество групп сцепления генов
в составе генома, но хромосомные числа также можно использовать в качестве мерила уровней ге-
нетической рекомбинации, особенно в контексте больших массивов данных (“big data”). Кроме то-
го, значение работ по физическому картированию последовательностей ДНК особенно возрастает
в свете современных усилий по секвенированию геномов. Наиболее часто методом FISH картиру-
ются повторяющиеся последовательности, однако этот способ может применяться и для локализа-
ции уникальных генов. В пределах отряда Hymenoptera предприняты успешные попытки иденти-
фикации отдельных хромосом и их сегментов с использованием FISH и хромосомной микродис-
секции. Кроме того, методы иммуноцитохимии позволяют картировать распределение различных
химических соединений по длине хромосом.

DOI: 10.31857/S0044459622040042

Отряд перепончатокрылые (Hymenoptera) –
одна из крупнейших, таксономически сложных и
практически важных групп насекомых. По неко-
торым оценкам число потенциально распознава-
емых видов этого отряда может существенно пре-
вышать миллион, в основном за счет паразитиче-
ских форм (Bebber et al., 2014; Forbes et al., 2018).

Тем не менее в состав рассматриваемой группы
входят не только паразитоиды, но и хищники,
фитофаги (в том числе нектарофаги-опылители)
и представители с другой экологией, играющие
ключевую роль в экосистемах планеты (LaSalle,
Gauld, 1991; Huber, 2017). В составе перепончато-
крылых чаще всего выделяют три традиционные
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группы: Symphyta (низшие Hymenoptera, т.е. си-
дячебрюхие, или рогохвосты и пилильщики, по-
чти исключительно питающиеся высшими растени-
ями), Parasitica (паразитические перепончатокры-
лые, или наездники, в основном развивающиеся за
счет различных насекомых и других членистоногих)
и Aculeata (жалящие Hymenoptera, т.е. осы, пчелы,
муравьи и т.п. – как правило, хищники и нектарофа-
ги). В свою очередь, паразитические и жалящие
перепончатокрылые обычно объединяются под
названием стебельчатобрюхих (Apocrita) или
высших Hymenoptera (Gauld, Bolton, 1988). Пере-
пончатокрылые включают огромное количество
разнообразных и зачастую внешне трудноразли-
чимых форм, для изучения которых необходимо
применять достижения различных биологиче-
ских дисциплин. Среди последних важнейшее
место занимают методы и подходы современной
генетики, в том числе хромосомное исследование
(Crozier, 1975). Зародившись в конце XIX в., эта
область науки в настоящее время претерпевает
период бурного развития, связанного, в частно-
сти, с использованием молекулярно-генетиче-
ских методов (Гохман, 2007, 2019; Cardoso et al.,
2018; Cunha et al., 2021). Настоящая работа пред-
ставляет собой краткий обзор истории, современ-
ного состояния и перспективных направлений
развития хромосомных исследований отряда Hy-
menoptera.

ОСНОВНЫЕ ГЕНЕТИЧЕСКИЕ 
ОСОБЕННОСТИ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ

Для отряда Hymenoptera характерны две ис-
ходные генетические особенности. Первой из
них является арренотокия, т.е. развитие самцов, в
отличие от самок, из неоплодотворенных яиц
(Heimpel, Boer, 2008; Gokhman, Kuznetsova, 2018a).
С арренотокическим размножением у перепонча-
токрылых обычно сопряжена гаплодиплоидия –
наличие диплоидных самок и гаплоидных самцов
(Crozier, 1975; Wilgenburg et al., 2006). Нужно, од-
нако, отметить, что из этих правил существует
ряд исключений. Действительно, у некоторых ви-
дов наездников обнаружены генетические факто-
ры, передающиеся по отцовской линии, которые
при попадании в оплодотворенную диплоидную
зиготу превращают ее в гаплоидную, и из нее, в
свою очередь, развивается самец (Nur et al., 1988;
Werren, 1991; Hunter et al., 1993; Vugt et al., 2005,
2009). Это происходит за счет элиминации отцов-
ского генома или по крайней мере большей его
части. Кроме того, некоторые виды муравьев
(Formicidae), по сути, состоят исключительно из
самцов, поскольку при их скрещивании с самка-
ми близких видов отцовский геном, наоборот,
элиминирует материнский из оплодотворенной
яйцеклетки, которая снова дает начало гаплоид-
ному самцу (Schwander, Keller, 2012). Наряду с

этим, у целого ряда представителей отряда Hyme-
noptera выявлены полиплоидные (три- и тетрап-
лоидные) самки (Macy, Whiting, 1969; Leung et al.,
2019), а также диплоидные (Harpur et al., 2013) и
даже триплоидные самцы; последние, в частно-
сти, получены путем жесткого инбридинга в ла-
бораторных условиях у Athalia rosae (Linnaeus)
(Tenthredinidae) и Bombus terrestris (Linnaeus) (Api-
dae) (Naito, Suzuki, 1991; Ayabe et al., 2004). Кроме
того, в разных группах перепончатокрылых неод-
нократно и независимо происходил переход к ди-
плоидной телитокии, при которой неоплодотво-
ренные яйца дают начало исключительно самкам
(Heimpel, Boer, 2008; Gokhman, Kuznetsova, 2018a).
Для различных видов и популяций Hymenoptera
обычно характерен либо телитокический, либо
арренотокический партеногенез, но у многих
орехотворок сем. Cynipidae обнаружена так назы-
ваемая циклическая телитокия, при которой ука-
занные типы партеногенеза закономерно череду-
ются в разных поколениях (Crozier, 1975). У ряда
видов орехотворок, однако, телитокия отсутству-
ет, но, с другой стороны, именно в данном семей-
стве выявлен единственный триплоидный тели-
токический вид – Diplolepis eglanteriae (Hartig)
(Sanderson, 1988). У некоторых муравьев обнару-
жены дальнейшие модификации жизненного
цикла, связанные с различными сочетаниями ар-
ренотокического и телитокического размноже-
ния. В частности, рабочие особи таких видов, как,
например, Cataglyphis hispanica (Emery) и Wasman-
nia auropunctata (Roger), появляются в результате
скрещивания самцов и самок, принадлежащих к
двум генетически различным линиям, тогда как
эти самки размножаются исключительно путем
телитокии (Schwander, Keller, 2012).

ЭТАПЫ ИЗУЧЕНИЯ ХРОМОСОМНЫХ 
НАБОРОВ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ

Первые данные о хромосомах Hymenoptera
были получены 130 лет назад, т.е. еще в конце XIX в.
(Henking, 1892). По сведениям, приведенным в
указанной работе, гаплоидное число хромосом (n) у
Diplolepis rosae (Linnaeus) (Cynipidae) и Lasius niger
(Linnaeus) (Formicidae) признавалось равным 9 и
близким к 10 соответственно, причем, как пока-
зали дальнейшие исследования, этот показатель
был правильно определен только у D. rosae, а у
L. niger впоследствии обнаружено n = 15 (Crozier,
1975). Историю изучения хромосомных наборов
рассматриваемого отряда вплоть до наших дней
можно условно разделить на четыре основных
этапа (Гохман, 2019), краткое описание которых
приводится ниже.

Первый этап (1890–1920-е годы). В течение
данного этапа были получены сведения о хромо-
сомных наборах примерно тридцати видов Hyme-
noptera, среди которых оказались представители
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всех основных групп перепончатокрылых – сидя-
чебрюхих, паразитических и жалящих (Sanderson,
1932). Необходимо, однако, отметить, что эти
данные зачастую не были результатом целена-
правленного поиска, а появились в качестве “по-
бочного продукта” гистологических и/или эм-
бриологических исследований. По указанной
причине такие исследования были проведены с
помощью метода микротомных срезов, примене-
ние которого часто приводило к неправильному
определению хромосомных чисел.

Второй этап (1930–1960-е годы). За этот пери-
од количество представителей отряда Hymenoptera
с изученными хромосомными наборами увеличи-
лось на порядок, достигнув примерно 300 видов.
В начале рассматриваемого этапа была опублико-
вана работа, посвященная исследованию парте-
ногенеза у пилильщиков сем. Tenthredinidae
(Sanderson, 1932), которая фактически обобщила
все известные к тому моменту данные о хромосо-
мах перепончатокрылых. С другой стороны, в
указанный период были существенно уточнены
представления об исходном механизме определе-
ния пола у Hymenoptera. В самом деле, гипотеза о
том, что в этой группе самцы, в отличие от самок,
развиваются из неоплодотворенных (и, следова-
тельно, гаплоидных) яиц, появилась в середине
ХIХ в. (см. Crozier, 1975), однако могло показаться,
что существование диплоидных самцов, надежно
установленное по крайней мере для некоторых
видов, прямо противоречило данной гипотезе.
Это противоречие было разрешено в статье Снел-
ла (Snell, 1935), разработавшего модель определе-
ния пола у перепончатокрылых, которой, с опре-
деленными изменениями и оговорками, мы при-
держиваемся до сих пор. Согласно гипотезе
Снелла, данный процесс связан с действием не-
ких локусов, причем гетерозиготность хотя бы по
одному из них определяет развитие по типу самки,
а организмы, гомозиготные (или гемизиготные)
по всем этим локусам, развиваются в самцов.
Признание данной модели в качестве механизма
определения пола, исходного для всего отряда
Hymenoptera, однако, растянулось на десятиле-
тия (Crozier, 1975). Видимо, именно по этой при-
чине ошибочные сообщения об обнаружении по-
ловых хромосом в обсуждаемой группе появлялись
и после публикации работы Снелла (Дозорцева,
1936; Dreyfus, Breuer, 1944; Kerr, 1951). Эти ошиб-
ки были возможны еще и потому, что для доку-
ментирования хромосомных наборов перепонча-
токрылых тогда, как правило, использовались не
микрофотографии, а рисунки, что зачастую при-
водило к неосознанным искажениям при отобра-
жении морфологии хромосом. Что же касается
хромосомных чисел представителей отряда, изу-
ченных на данном этапе, то впоследствии оказа-
лось, что они в основном были определены вер-
но; среди немногих, но заметных исключений

можно назвать статью Уэлдена и Хаскинса по
хромосомам муравьев (Whelden, Haskins, 1953).

Третий этап (1970–1990-е годы). В течение это-
го периода количество видов перепончатокрылых
с изученными хромосомными наборами возросло
примерно до 1200, т.е. увеличилось еще прибли-
зительно вчетверо. Одним из важных, но малоиз-
вестных научных трудов, посвященных исследова-
нию хромосом Hymenoptera в середине 70-х годов
прошлого века, оказалась диссертация Гудпасче-
ра (Goodpasture, 1974a). В этой работе были при-
ведены новые результаты изучения кариотипов
порядка 50 видов, относящихся к 13 семействам
паразитических и жалящих перепончатокрылых.
Гудпасчером также сделаны важные обобщения,
касающиеся общих особенностей морфологии и
эволюции хромосом Hymenoptera. К сожалению,
несмотря на ряд последующих публикаций (Good-
pasture, 1974b, 1975a, b; Goodpasture, Grissell, 1975),
значительная часть упомянутых материалов так и
осталась неизвестной широкому кругу исследова-
телей. Совсем другая судьба была уготована другой
фундаментальной работе, вышедшей из печати по-
чти в то же самое время – первой монографии, по-
священной изучению хромосом перепончатокры-
лых (Crozier, 1975), которая опубликована в серии
“Animal cytogenetics”. В этой монографии были
подведены итоги предыдущих этапов изучения
кариотипов Hymenoptera, а также сделаны по-
пытки обозначить будущие направления иссле-
дования хромосомных наборов данной группы.
Показательно, в частности, что Крозье (Crozier,
1975) предложил не учитывать результаты, полу-
ченные до публикации обзора Сандерсон (Sand-
erson, 1932), а в некоторых случаях – и после этой
даты. Причиной такого решения, очевидно, были
многочисленные ошибки, впоследствии обнару-
женные в ранее полученных данных (см. выше).
Кроме того, сведения, содержащиеся в обсуждае-
мой работе, позволили констатировать, что пара-
зитические перепончатокрылые оказались наи-
менее изученной в кариотипическом отношении
из трех крупнейших групп этого отряда. Скуд-
ность имеющейся информации и вытекающее от-
сюда кажущееся однообразие хромосомных чи-
сел и других особенностей структуры кариотипа
наездников даже заставили Крозье (Crozier, 1975)
прийти к выводу, что особенности кариотипа мо-
гут быть полезными в таксономическом отноше-
нии не ниже уровня семейства, в противополож-
ность сидячебрюхим и жалящим Hymenoptera.
Это, разумеется, не соответствовало действитель-
ности, в чем можно легко убедиться уже на осно-
вании работ, опубликованных Гудпасчером
(Goodpasture, 1975a; Goodpasture, Grissell, 1975).
Весьма слабая изученность хромосом паразити-
ческих перепончатокрылых вплоть до середины
70-х годов прошлого века, очевидно, прежде все-
го объяснялась серьезными техническими труд-
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ностями изучения хромосом наездников. Тем не
менее в подробном обзоре данных о кариотипах
этой группы, опубликованном нами спустя два
десятилетия (Gokhman, Quicke, 1995), была пока-
зана практическая возможность преодоления
большинства трудностей. Наряду с этим, япон-
скими специалистами была разработана весьма
простая, но эффективная методика получения
высококачественных препаратов хромосом пи-
лильщиков, которая была описана в обобщаю-
щей работе Найто (Naito, 1982). Рассматривае-
мый этап изучения кариотипов Hymenoptera от-
мечен целым рядом технических достижений.
Прежде всего, изменился основной способ иссле-
дования хромосом: от микротомных срезов произо-
шел переход вначале к давленым (Imai, Kubota,
1972), а затем и к так называемым высушенным
на воздухе препаратам (air-dried preparations; Imai
et al., 1977, 1988; Palomeque et al., 1987, и др.). Это
существенно ускорило и упростило процесс при-
готовления хромосомных препаратов, а также
позволило увидеть ранее неизвестные детали тон-
кой структуры хромосом перепончатокрылых. Кро-
ме того, для исследования кариотипов Hymenoptera
были впервые применены такие методы диффе-
ренциального окрашивания, как C-, AgNOR- и
G-окраска (Sumner, 1972; Goodpasture, Bloom,
1975; Imai et al., 1977; Howell, Black, 1980; Burgos
et al., 1986; Palomeque et al., 1987; Odierna et al.,
1993; Reed, 1993; Lorite et al., 1996). Далее, для
окрашивания хромосомных сегментов перепон-
чатокрылых начали использоваться так называе-
мые ДНК-специфичные флуорохромы (Schweizer,
1976; Odierna et al., 1993; Lorite et al., 1997). Нако-
нец, результаты исследования хромосомных на-
боров стали документироваться исключительно с
помощью микрофотографий, что существенно
повысило надежность получаемых данных. Та-
ким образом, в рассматриваемый период были
фактически заложены основы современных до-
стижений в области цитогенетики перепончато-
крылых.

Четвертый этап (2000-е годы – современность).
К настоящему времени известны результаты изу-
чения кариотипов примерно двух тысяч предста-
вителей Hymenoptera. Пожалуй, одной из суще-
ственных черт данного этапа было то, что среди
кариологически исследованных видов заметно
увеличилась доля паразитоидов. Это, в частности,
нашло отражение как в первой монографии, спе-
циально посвященной указанной проблеме (Гох-
ман, 2005), так и в недавнем обзоре (Gokhman,
2022). Кроме того, были созданы базы данных и
опубликованы обобщающие работы по сидячеб-
рюхим (Westendorff, 2006) и некоторым группам
жалящих перепончатокрылых, в том числе по
пчелам и муравьям (Lorite, Palomeque, 2010; Car-
doso et al., 2018; Cunha et al., 2021). С другой сто-
роны, рассматриваемый период ознаменовался

интенсивным использованием подходов молеку-
лярной биологии в хромосомных исследованиях.
Это выразилось, например, в широком примене-
нии метода флуоресцентной гибридизации ДНК
in situ (f luorescence in situ hybridization – FISH)
(Matsumoto et al., 2002; Vugt et al., 2005; Gokhman
et al., 2014, и др.), позволяющего осуществлять
так называемое физическое картирование после-
довательностей ДНК, т.е. определять их положе-
ние на хромосомах. Еще одним из потенциально
важных подходов в рассматриваемой области мо-
гут оказаться методы иммуноцитохимии, выявля-
ющие хромосомную локализацию тех или иных
соединений (Bolsheva et al., 2012). Наконец, по-
следним по списку, но не по значению, необхо-
димо назвать бурное развитие компьютерной
кладистики, прежде всего основанной на анализе
молекулярно-генетических данных, в том числе
полученных в результате полного секвенирова-
ния геномов. Указанное обстоятельство позволя-
ет создать достаточно правдоподобные и надеж-
ные филогенетические реконструкции для все
возрастающего числа групп перепончатокрылых
(см., например, Gokhman et al., 2017b), что откры-
вает возможности для детального исследования
процессов хромосомной эволюции в разных фи-
логенетических ветвях отряда Hymenoptera.

В целом можно заключить, что развитие ис-
следований кариотипов перепончатокрылых во
многом было обусловлено методическим про-
грессом в области приготовления и анализа хро-
мосомных препаратов. Тем не менее результаты,
полученные с помощью ранее разработанных ме-
тодов, ныне также находят успешное применение,
если они используются с учетом новых теоретиче-
ских и методических достижений (см. ниже).

ЗНАЧЕНИЕ ХРОМОСОМНЫХ 
ИССЛЕДОВАНИЙ ДЛЯ СИСТЕМАТИКИ 

И ФИЛОГЕНИИ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ
Значение изучения кариотипов для система-

тики отряда Hymenoptera, особенно в рамках ин-
тегративной таксономии, направленной на рас-
познавание, разграничение и описание близких
видов (Schlick-Steiner et al., 2010; Гохман, 2018), в
настоящее время существенно возросло. Подоб-
ные исследования, в частности, показали, что под
покровом внешнего однообразия “морфологиче-
ских видов” перепончатокрылых зачастую скры-
ваются криптические таксоны (см. обзор: Гох-
ман, 2005). Пожалуй, наиболее ярким примером
таких работ может служить история обнаружения
и описания Anisopteromalus quinarius Gokhman et
Baur – всесветно распространенного вида наезд-
ников-хальцид сем. Pteromalidae, паразитирую-
щего на некоторых жесткокрылых – вредителях
продуктовых запасов (Baur et al., 2014). Ранее си-
стематики полагали, что эти паразитоиды отно-
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сятся к другому виду со сходным распростране-
нием и биологией, A. calandrae (Howard); однако
наши исследования продемонстрировали, что
они имеют разные хромосомные числа, n = 5 и 7
соответственно. Более того, оказалось, что эти
два вида репродуктивно изолированы друг от дру-
га, а также заметно различаются между собой по
особенностям морфологии, образа жизни, пове-
дения и структуры ДНК (Baur et al., 2014). Таким
образом, A. quinarius на самом деле является “хо-
рошим” видом, который по ряду причин оставался
незамеченным специалистами. С другой сторо-
ны, хромосомный анализ подтвердил, что Lario-
phagus distinguendus (Förster), еще один представи-
тель птеромалид, паразитирующий на вредителях
продуктовых запасов из отряда Coleoptera, в дей-
ствительности также представляет собой ком-
плекс двух близких видов, которые, несмотря на
разные хромосомные числа (n = 5 и 6) и заметные
биологические различия, практически неотличи-
мы по внешнему виду и способны скрещиваться
между собой в условиях лаборатории (König et al.,
2019). Аналогичные примеры, связанные с обна-
ружением криптических видов с помощью анали-
за кариотипов, также известны для сидячебрюхих
и жалящих перепончатокрылых (см. обзоры:
Westendorff, 2006; Seifert, 2009). Наконец, особен-
ности хромосомных наборов могут служить до-
полнительным аргументом для отнесения пред-
ставителей с отклоняющимися параметрами к
другим надвидовым таксонам. Так, у большин-
ства муравьев р. Acromyrmex отмечено 2n = 38
(кроме A. ameliae De Souza, Soares et Della Lucia с
2n = 36), но у A. striatus (Roger) и родственных ему
видов было выявлено 2n = 22 (Cristiano et al., 2013;
Aguiar et al., 2020; Barros et al., 2021). Дальнейший
анализ показал, что виды, близкие к A. striatus, ха-
рактеризуются существенным морфологическим
и молекулярно-генетическим своеобразием, поз-
волившим выделить их во вновь описанный
р. Amoimyrmex (Cristiano et al., 2020).

Знание филогении весьма важно для опреде-
ления направлений эволюции кариотипа той или
иной группы (Cristiano et al., 2013; Afonso Neto
et al., 2022, и др.). Это, в частности, хорошо видно
на примере хромосомных наборов того же ком-
плекса Lariophagus distinguendus, где у вида с n = 5
имеется длинная метацентрическая хромосома,
плечам которой соответствуют акроцентрическая
и более короткая метацентрическая хромосомы,
присутствующие в кариотипе с n = 6 (Gokhman
et al., 2019). Поскольку n = 5 в сем. Pteromalidae
встречается наиболее часто, создавалось впечат-
ление, что мы имеем дело с хромосомным разде-
лением, и вид с n = 6 является производным. Про-
веденный молекулярно-генетический анализ, од-
нако, показал, что ветвь с n = 5 возникла в
пределах комплекса L. distinguendus, исходно име-
ющего n = 6, и, следовательно, в данном случае

произошло не разделение, а слияние хромосом
(König et al., 2019). Филогенетический анализ, ос-
нованный на результатах полногеномного се-
квенирования, также позволил определить по-
следовательность перицентрических инверсий у
некоторых представителей наездников-хальцид
р. Aphelinus (Aphelinidae). Так, удалось выяснить,
что подобная перестройка во второй хромосоме
является общей для двух сестринских видов груп-
пы varipes с n = 4, A. hordei Kurdjumov и A. kurdju-
movi Mercet, причем у последнего из них еще одна
инверсия превратила данную хромосому из мета-
центрической в акроцентрическую (Gokhman
et al., 2017b).

Наряду с определением направлений хромо-
сомной эволюции с помощью филогенетических
реконструкций, построенных по сторонним при-
знакам (Cristiano et al., 2013; Micolino et al., 2019;
Travenzoli et al., 2019a; Afonso Neto et al., 2022), в
некоторых случаях те или иные особенности ка-
риотипа перепончатокрылых также можно рас-
сматривать в качестве синапоморфий, маркирую-
щих различные филогенетические ветви. Одним
из примеров может служить филогенетическое
древо некоторых наездников сем. Eurytomidae,
паразитирующих на мухах-пестрокрылках (Te-
phritidae) (Gokhman, Mikhailenko, 2008). Так, для
большинства представителей р. Eurytoma харак-
терно n = 10, однако у всех изученных видов, за-
ражающих пестрокрылок, число хромосом суще-
ственно ниже за счет последовательных хромо-
сомных слияний: n = 7, 6 и 5 у E. robusta Mayr,
E. serratulae (Fabricius) и E. compressa (Fabricius)
соответственно. Первый из этих видов является
единственным исследованным представителем
группы robusta, а два других – группы compressa
(= tibialis). Таким образом, эти наездники обособ-
лены от остальных изученных видов Eurytoma не
только по структуре кариотипа, но и по совокуп-
ности морфологических и биологических осо-
бенностей. Многие из этих признаков (включая
хромосомные слияния) являются синапоморфи-
ями, определяющими топологию полученного
древа (Gokhman, Mikhailenko, 2008).

МЕСТО ХРОМОСОМНОГО АНАЛИЗА 
В ГЕНЕТИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЯХ 

ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ
Как известно, число хромосом определяет ко-

личество групп сцепления генов в составе того
или иного генома. Прямые оценки этого показа-
теля приобретают особое значение в настоящее
время, когда полное секвенирование геномов
представителей отряда Hymenoptera стало доста-
точно обычной процедурой. В таких условиях
весьма важен независимый контроль полноты
сборки изученных последовательностей ДНК на
уровне отдельных хромосом, особенно в случае,
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когда их размеры малы (см., например, Wittmeyer
et al., 2022). Кроме этого, хромосомные числа
можно использовать в качестве мерила уровней
генетической рекомбинации, прежде всего в кон-
тексте больших массивов данных (“big data”). На-
пример, недавние исследования показали, что
средний разброс хромосомных чисел (т.е. диспер-
сия уровней рекомбинационной изменчивости) у
общественных перепончатокрылых примерно
втрое выше, чем у одиночных (Ross et al., 2015).

К настоящему времени при изучении кариоти-
пов перепончатокрылых используется комплекс
различных методик, специально предназначен-
ных для идентификации отдельных хромосом и
их сегментов (Гохман, 2005). Очевидно, наиболее
доступным из этих методов, основанным на
обычной, или рутинной, окраске хромосом, яв-
ляется морфометрический анализ (см., напри-
мер, Gebiola et al., 2012). Такое исследование, в
частности, позволяет определить относительную
длину и центромерный индекс каждой хромосо-
мы. Следует также отметить, что применение
морфометрического анализа для определения
возможных преобразований кариотипа наиболее
эффективно при небольшом числе хромосом в
наборе, в основном характерном для некоторых
групп наездников (Gokhman et al., 2017b; König
et al., 2019).

Кроме того, для дифференциальной окраски
кариотипов Hymenoptera используется ряд мето-
дов, условно разделяемых на две группы – “клас-
сические”, или “традиционные”, и “современ-
ные”. К “классическим” прежде всего относятся
так называемые C- и AgNOR-окраски, соответ-
ственно выявляющие гетерохроматиновые райо-
ны хромосом и область ядрышкового организато-
ра (nucleolus organizer regions – NOR) (Palomeque
et al., 1987; Reed, 1993; Gebiola et al., 2012; Piccoli
et al., 2018; Menezes et al., 2019, и др.). Наряду с
этим, для исследования хромосом перепончато-
крылых неоднократно предпринимались попыт-
ки использования так называемой G-окраски,
обычно получаемой в результате обработки хро-
мосомных препаратов протеолитическими фер-
ментами, прежде всего трипсином (Odierna et al.,
1993; Lorite et al., 1996). Проблема здесь, однако,
состоит в том, что, в отличие от позвоночных жи-
вотных, у насекомых (включая перепончатокры-
лых) это окрашивание позволяет опознавать
определенные элементы в составе того или иного
конкретного кариотипа, но не дает возможности
выявить гомологичные хромосомы даже у близ-
ких видов. Наконец, обработка хромосом одного
из видов муравьев рестрикционными эндонукле-
азами (Lorite et al., 1999) позволила получить ре-
зультаты, близкие либо к C-, либо к G-окраске, в
зависимости от конкретного фермента.

В дополнение к традиционным, для исследо-
вания кариотипов перепончатокрылых в настоя-
щее время широко применяются современные
методы. Указанные методы, в частности, включа-
ют использование флуорохромов, специфически
окрашивающих ДНК и прежде всего хромосом-
ные сегменты, обогащенные АТ- и ГЦ-парами
оснований. Так, например, йодистый пропидий
связывается с ДНК любого состава, тогда как хро-
момицин A3 (CMA3) и 4',6-диамидино-2-фени-
линдол (DAPI) соответственно окрашивают ГЦ-
и АТ-пары оснований (Schweizer, 1976). На прак-
тике, поскольку ДНК в составе хромосом пред-
ставителей отряда Hymenoptera в основном пред-
ставлена АТ-обогащенной фракцией, эти хромо-
сомы более или менее полно окрашиваются
DAPI, часто за исключением узких сегментов с
повышенным содержанием ГЦ-пар. В свою оче-
редь, указанные сегменты, окрашиваемые CMA3,
обычно представляют собой NOR (Gokhman
et al., 2016; Tavares, Teixeira, 2022), но CMA3-поло-
жительные участки могут быть и не связаны с яд-
рышковым организатором (Menezes et al., 2011),
занимая, в частности, терминальное положение
на многих или даже всех хромосомах набора
(Gokhman et al., 2017a; Menezes et al., 2019; Barbosa
et al., 2021).

Важнейшим способом физического картиро-
вания последовательностей ДНК, позволяющим
определять их положение на хромосомах, являет-
ся флуоресцентная гибридизация in situ (FISH).
С технической точки зрения этот метод основан
на гибридизации ДНК-пробы, меченной флуоро-
хромом и нанесенной на хромосомный препарат,
с одной из цепей ДНК в составе той или иной
хромосомы (Speicher, Carter, 2005). В настоящее
время при хромосомном изучении перепончато-
крылых FISH чаще используется для выявления
повторяющихся последовательностей, прежде
всего локусов рибосомной ДНК (рДНК), а также
участков сосредоточения микросателлитов и
транспозонов (Lorite et al., 2012; Gokhman et al.,
2014; Piccoli et al., 2018; Menezes et al., 2019, 2021;
Micolino et al., 2019; Travenzoli et al., 2019b; Pereira
et al., 2021a, b; Tavares, Teixeira, 2022, и др.). Так, в
гаплоидных наборах большинства Hymenoptera
присутствуют один–два сайта рДНК, но количе-
ство этих сайтов обычно увеличивается с ростом
хромосомных чисел, достигая 4, 6 и 15 у отдель-
ных представителей Symphyta, Parasitica и Acu-
leata соответственно (Matsumoto et al., 2002; Pala-
dino et al., 2013; Menezes et al., 2021).

Отдельного упоминания, очевидно, заслужи-
вает разнообразие структуры теломер Hymenoptera.
Так, еще 10–15 лет назад специалисты считали, что
теломерный повтор типа ТТАГГ, встречающийся
во многих группах насекомых, характерен и для
всех перепончатокрылых. Последующий анализ,
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однако, продемонстрировал, что в этом отноше-
нии были исследованы только некоторые пред-
ставители семейств Formicidae и Apidae (Meyne
et al., 1995; Frydrychová et al., 2004; Micolino et al.,
2019, 2020; Castro et al., 2020, и др.), а попытки вы-
явить данный повтор у других Apocrita до определен-
ного времени заканчивались неудачей (Gokhman
et al., 2014; Menezes et al., 2017). Тем не менее повто-
ряющаяся последовательность ТТАГГ впослед-
ствии была обнаружена в составе теломер низших
перепончатокрылых – пилильщиков, относя-
щихся к семействам Tenthredinidae, Cephidae и
Orussidae. Это было сделано сначала с помощью
FISH (Gokhman, Kuznetsova, 2018b), а затем – с
использованием методов биоинформатики (Zhou
et al., 2022). Таким образом, теломерный повтор
ТТАГГ, очевидно, является исходным для отряда
(Gokhman, Kuznetsova, 2018b), однако, как выяс-
нилось в последнее время, данный мотив может
замещаться в пределах Apocrita самыми разными
повторами – от мононуклеотидной последова-
тельности поли-Т длиной в несколько сотен пар
оснований, выявленного у одного из наездников
сем. Ichneumonidae, до, например, теломерных
повторов ТТАТТГГГ, ТТГЦГТЦТГГГ и ТТАГГ-
ТТГГГГ, соответственно характерных, с некото-
рыми изменениями, для изученных представите-
лей хальцид и ос надсемейства Vespoidea, а также
шмелей р. Bombus (Dalla Benetta et al., 2020;
Lukhtanov, 2022). Более того, повтор ТТАГГ, со-
гласно биоинформатическим данным, встречает-
ся, помимо муравьев и некоторых пчел, у ряда
других Aculeata, что в совокупности свидетель-
ствует о беспрецедентном разнообразии теломер-
ных последовательностей перепончатокрылых
(Lukhtanov, 2022).

Наряду с этим, методика FISH была примене-
на для картирования “супергенов” (инвертиро-
ванных участков хромосом, в которых накапли-
ваются генетические различия), а также уникаль-
ных генов у ряда представителей Hymenoptera
(Matsumoto et al., 2002; Wang et al., 2013; Thomp-
son, Jiggins, 2014). С другой стороны, весьма пер-
спективной оказалась комбинация данного метода
с так называемой хромосомной микродиссекци-
ей – изоляцией нуклеопротеидного материала
определенных хромосом или их отдельных райо-
нов с последующим выделением ДНК, ее ампли-
фикацией и мечением получившихся проб с по-
мощью флуорохромов (Speicher, Carter, 2005). Ис-
пользование указанных проб для FISH позволяет
осуществить так называемый хромосомный пэйн-
тинг, что дает возможность опознавать отдельные
хромосомы и их специфические сегменты, а также
предоставляет информацию о последовательно-
стях ДНК, характерных для тех или иных районов
(Rütten et al., 2004; Fernandes et al., 2011; Martins
et al., 2013; Lopes et al., 2014; Gokhman et al., 2019).

Наконец, для изучения химического состава и
структуры хромосом Hymenoptera могут быть ис-
пользованы методы иммуноцитохимии. Данные
методы подразумевают применение специфиче-
ских антител, меченных флуорохромами. В на-
стоящее время, насколько мне известно, с помо-
щью этих методов выполнена единственная работа,
посвященная изучению хромосом перепончато-
крылых (Bolsheva et al., 2012). В указанной статье
были применены антитела к 5-метилцитозину,
что позволило определить степень метилирова-
ния ДНК по длине хромосом.

ПЕРСПЕКТИВЫ ХРОМОСОМНОГО 
ИССЛЕДОВАНИЯ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ

Все вышеизложенное показывает, что изуче-
ние хромосомных наборов перепончатокрылых в
настоящее время продолжает развиваться бурны-
ми темпами. В этой ситуации определение наибо-
лее перспективных направлений развития таких
исследований даже в ближайшем будущем оказы-
вается достаточно неблагодарным занятием. Тем
не менее какие-то из этих направлений, очевид-
но, можно более или менее уверенно очертить.
Что касается групп, в изучении которых можно
ожидать серьезных прорывов, таковыми, видимо,
будут являться представители паразитических пе-
репончатокрылых, относительная доля исследо-
ванных видов которых весьма мала, особенно по
сравнению со многими жалящими и раститель-
ноядными Hymenoptera (Gokhman, 2022). Вне
всякого сомнения, еще большее применение
должны получить такие современные методики,
как FISH и методы иммунохимии. Судя по неко-
торым признакам, плодотворным может оказать-
ся сочетание собственно хромосомного исследо-
вания и изучения размеров генома (Gokhman
et al., 2017b; Moura et al., 2020). Также довольно
продуктивным, очевидно, будет исследование
мейоза перепончатокрылых, в том числе с помо-
щью продвинутых методов. Наконец, следует от-
метить, что использование методов хромосомно-
го исследования для целей систематики и эволю-
ционной генетики наиболее эффективно в
сочетании с филогенетическим анализом, осно-
ванным на молекулярно-генетических призна-
ках, зачастую в комбинации с морфологически-
ми. Такое сочетание позволяет получить очень
интересные и важные результаты, особенно на
уровне близких видов и форм (см., например,
Гохман, 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
За 130 лет, прошедших с начала цитогенетиче-

ского исследования перепончатокрылых, получе-
ны сведения о кариотипах около двух тысяч пред-
ставителей отряда. Данная цифра составляет ма-
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лую часть от общего числа описанных видов
Hymenoptera, но тем не менее указанные резуль-
таты показывают важность и перспективность
изучения хромосом как для систематики, так и
для собственно генетических исследований пере-
пончатокрылых. Важно понимать, что для этих
целей могут быть успешно использованы не толь-
ко данные обычной окраски хромосом, но и све-
дения, полученные с применением более продви-
нутых методов, прежде всего таких, как окраска
ДНК-специфичными флуорохромами и флуо-
ресцентная гибридизация in situ (FISH). Дальней-
ший прогресс хромосомных исследований пере-
пончатокрылых, очевидно, связан с изучением
новых таксонов и с использованием молекуляр-
но-генетических методов.
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Two correlated genetic features are characteristic of the order Hymenoptera, i.e., arrhenotoky and haplodip-
loidy, but multiple transitions to diploid thelytoky also occurred within this group. Karyotypes of approxi-
mately two thousand members of the order are recently known. History of the chromosomal study of the Hy-
menoptera can be provisionally subdivided into four stages, with approximate borders of the 1930s, 1970s and
2000s between them. Although the development of this study can mainly be explained by the technical prog-
ress in preparing and analyzing chromosome preparations, the results obtained with the help of earlier devel-
oped methods, also can successfully be used nowadays. In addition to morphometric analysis, a number of
differential staining techniques are used to identify particular chromosomes and their segments; these tech-
niques can conditionally be subdivided into two groups, the so-called “traditional” and “modern” ones. First
of all, C- and AgNOR-bandings constitute the former methods; these techniques visualize heterochromatic
segments and nucleolus organizing regions respectively. Moreover, modern methods are also widely used at
present for studying parasitoid karyotypes. These techniques include use of f luorescent dyes (f luoro-
chromes), especially those specifically staining AT- and GC-rich chromosome segments. Fluorescence in situ
hybridization (FISH) is a very important method of physical mapping of DNA sequences on chromosomes.
Immunocytochemical techniques can be of use to study chemical content and structure of chromosomes;
these methods involve use of specific f luorochrome-conjugated antibodies. Nowadays, taxonomic signifi-
cance of karyotypic study of the order Hymenoptera substantially increases, especially within the framework
of the so-called integrative taxonomy, aimed for recognition, delimitation and description of closely related
species. Furthermore, a combined use of classical and molecular methods has very good perspectives.
Knowledge of hymenopteran phylogeny is necessary for identifying pathways of karyotype evolution of the
order, but at least in some cases chromosome characters can be considered as synapomorphies defining dif-
ferent lineages. Karyotypic research also has very important implications for genetic studies of Hymenoptera.
The chromosome number equals the number of linkage groups within the genome, but it also can be used as
a proxy to the level of genetic recombination, especially in the context of big data approach. In addition, sig-
nificance of physical mapping of DNA sequences increases in the light of the modern efforts in genome se-
quencing. FISH is most often used for mapping repetitive sequences, including ribosomal DNA, microsatel-
lites and telomeric segments. Nevertheless, this technique could be useful for mapping unique sequences as
well. In the order Hymenoptera, FISH is also successfully used together with chromosome microdissection
for identifying particular chromosomes and/or chromosome segments, as well as various chromosomal rear-
rangements. In addition, chromosomal analysis can reveal the so-called supergenes, i.e., inverted chromo-
some segments, which accumulate genetic differences. Finally, immunocytochemical techniques can map
distribution of various chemical compounds along the chromosomes, including identification of the degree
of methylation of the chromosomal DNA.
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Drosophila melanogaster – удобный модельный организм для изучения факторов, влияющих на про-
должительность жизни (ПЖ) и другие параметры жизненного цикла. В настоящей работе мы про-
тестировали мух из разных лабораторных линий, в том числе подвергающихся искусственному от-
бору на позднее размножение, и показали, что эволюционные изменения ПЖ могут быть связаны
не только с изменениями генофонда подопытной линии дрозофил. Вопреки ожиданиям, вклад ге-
нетической составляющей в увеличение ПЖ мух под действием отбора на позднее размножение,
по-видимому, относительно невелик. Его сложно выделить в чистом виде, так как он маскируется
влиянием других факторов, прежде всего симбиотической микробиоты. Полученные результаты
согласуются с предположением о том, что различия по ПЖ между линиями дрозофил, содержа-
щимися в разных условиях, могут в значительной степени определяться компонентами их микро-
биоты. Отбор дрозофил на позднее размножение (равно как и другие средовые воздействия) может
влиять на ПЖ мух не только “напрямую”, т.е. через эволюционные изменения генофонда подопыт-
ной линии насекомых, но и опосредованно – через изменения микробиоты. Данный пример иллю-
стрирует “хологеномную теорию эволюции”, показывая, что единицей отбора в ряде случаев кор-
ректнее считать не индивидуальный организм, а холобионт, т.е. комплекс, включающий макроор-
ганизм и ассоциированную с ним микробиоту.

DOI: 10.31857/S004445962204008X

Дрозофилы – классический модельный объ-
ект в экспериментальной и теоретической герон-
тологии. Лабораторные популяции мух Drosophila
melanogaster широко используются для изучения
факторов, влияющих на параметры жизненного
цикла (life history traits), такие как средняя или
медианная продолжительность жизни (ПЖ), тем-
пы старения (возрастная динамика смертности, о
которой можно судить по форме кривых выжива-
ния) и возрастная динамика плодовитости (Pearl,
Parker, 1922; Rose, 1984; Stearns et al., 2000; He, Jas-
per, 2014; Piper, Partridge, 2018).

Параметры жизненного цикла подвержены
наследственной изменчивости, т.е. наблюдаемая
изменчивость по этим параметрам (как в природ-
ных популяциях, так и в лабораторных линиях)
отчасти объясняется генетическими различиями
между особями. Благодаря этому параметры жиз-

ненного цикла могут эволюционировать под дей-
ствием отбора. Одним из классических подходов
к изучению эволюционно-генетических основ
ПЖ и других параметров жизненного цикла явля-
ются эксперименты по искусственному отбору.

Так, в ряде экспериментов изучалось действие
искусственного отбора на позднее и раннее раз-
множение. Длительный эксперимент на лабора-
торных линиях D. melanogaster был поставлен Ро-
узом и его коллегами в 1975 г. (Rose, Charlesworth,
1981a). ПЖ и возрастная динамика плодовитости
сравнивались у дрозофил, которые в течение 180
поколений жили в режиме 14-дневного жизнен-
ного цикла (такой режим ведет к отбору на быст-
рое развитие и раннее размножение), и у мух из
произведенных от них линий, которые в течение
двух лет подвергались отбору на позднее размно-
жение (возраст имаго, допущенных к репродук-
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ции, постепенно увеличивали от 28 до 70 сут). От-
бор на позднее размножение привел к значимому
росту средней ПЖ (с 33 до почти 43 сут у самок и
с 38 до 44 сут для самцов), а максимум плодовито-
сти самок сдвинулся на более поздний возраст
(Rose, 1984). В другом подобном эксперименте
отбор на позднее размножение привел к еще бо-
лее впечатляющим результатам, увеличив сред-
нюю ПЖ с 35 до 70 сут за 21 поколение (Luckinbill,
Clare, 1985). Исследование по отбору самцов
D. melanogaster на отсроченное старение показа-
ло, что такие самцы характеризуются повышен-
ной защищенностью сперматозоидов от влияния
семенной жидкости других самцов, а угнетения
репродуктивной функции в раннем возрасте об-
наружено не было (Service, Fales, 1993) (такого
угнетения можно было ожидать в соответствии с
идеей Уильямса (Williams, 1957) об антагонистиче-
ской плейотропии генов, контролирующих баланс
ресурсов организма, направляемых на размноже-
ние и жизнеобеспечение в разных возрастах).

В ряде экспериментов было показано, что от-
бор на позднее размножение увеличивает ПЖ
дрозофил, повышает плодовитость самок в позд-
нем возрасте и продлевает репродуктивный период,
но при этом, в соответствии с упомянутой выше
идеей Уильямса, снижает плодовитость в моло-
дом возрасте и средний темп откладки яиц (mean
egg-laying rate) (Rose, Charlesworth, 1981b). Отбор
на раннее размножение в аналогичных экспери-
ментах приводит лишь к росту плодовитости в
молодом возрасте, но, по-видимому, не влияет на
ПЖ (Rose, Charlesworth, 1981b; Luckinbill et al.,
1984; Partridge et al., 1999).

Результаты подобных экспериментов тради-
ционно интерпретируются в классическом эво-
люционном духе как следствие изменений гено-
фонда подопытных линий дрозофил под действием
отбора. Однако есть и другая точка зрения, со-
гласно которой следует проявлять большую
осторожность при интерпретации наблюдаемых
результатов отбора на позднее или раннее раз-
множение и не приписывать их “по умолчанию”
изменениям генофонда подопытных линий, по-
скольку другие факторы тоже могут на них влиять
(Baret et al., 1996; Arora et al., 2020). Результаты, по-
лученные в наших экспериментах, заставляют
прислушаться к данному мнению.

Факторы, влияющие на параметры жизненно-
го цикла дрозофил, многообразны. В ходе эволю-
ционных экспериментов на параметры жизнен-
ного цикла могут влиять, помимо генетических
изменений, различные абиотические, трофиче-
ские и социальные факторы, а также состав и
структура ассоциированный микробиоты. Рас-
смотрим каждый из факторов подробнее.

Внешние абиотические и трофические факторы:
температура, световой режим, влажность, диета.

ПЖ мух может значительно варьировать под вли-
янием абиотических факторов среды. Так, пока-
зано, что ПЖ сокращается при увеличении тем-
пературы (Miquel et al., 1976; Бычковская и др.,
2017). Также выявлено, что ПЖ сокращается при
увеличении светового дня, что может быть связа-
но с продлением ежесуточного периода активно-
сти (Москалев и др., 2006). Влияние на ПЖ ока-
зывает состав корма. Например, даже умеренная
концентрация поваренной соли (2–4%) в корме
вызывает повышенную смертность D. melanogaster
(Te Velde et al., 1988; Stergiopoulos et al., 2009), однако
дрозофилы способны за несколько десятков поко-
лений адаптироваться к соленому кормовому
субстрату, что ведет к снижению смертности
(Марков и др., 2015; Дмитриева и др., 2016; Пан-
ченко и др., 2017; Dmitrieva et al., 2019). Также по-
казано, что диета с высоким содержанием жиров
или сахара приводит к ожирению и снижению
ПЖ (Gáliková, Klepsatel, 2018).

Социальные факторы: связанные с плотностью
популяции (например, с плотностью личинок в
кормовом субстрате), а также с индивидуальны-
ми взаимодействиями между особями (прежде
всего это относится к половому поведению). По-
казано, что высокая плотность личинок ведет к
росту средней ПЖ у имаго D. melanogaster, причем
этот эффект может проявляться и как модифика-
ционная изменчивость в пределах нормы реак-
ции (фенотипическая пластичность), и как
устойчивый эволюционный результат адаптации
к развитию в условиях высокой плотности личи-
нок (Shenoi et al., 2016). Другие исследования по-
казывают, что при повышенной плотности личи-
нок происходит увеличение ПЖ мух, вышедших
из куколок на 8–9-е сутки после откладки яиц, в
сравнении с контрольной группой, чьи личинки
развивались при нормальной плотности (при-
мерно четыре яйца на квадратный сантиметр
(Miller, Thomas, 1958)). У мух, вышедших из куко-
лок позднее, не наблюдается значимых различий
по ПЖ в сравнении с контрольной группой (Вай-
серман и др., 2017). Конфликт полов, проявляю-
щийся в различных стратегиях полового поведе-
ния, также может влиять на ПЖ, как напрямую,
через социальное взаимодействие особей, так и
косвенно, за счет генов, ассоциированных как со
старением, так и с половым поведением. Напри-
мер, показано, что агрессивные ухаживания и
конкуренция между самцами негативно сказыва-
ются на ПЖ самок и способствуют их ускоренно-
му репродуктивному старению (Carazo et al.,
2014). В репродуктивной борьбе между самцами,
проявляющейся в уничтожении или удалении чу-
жих сперматозоидов, принимают участие про-
дукты клеток придаточной железы (accessory
gland). Показано негативное воздействие этих
продуктов на самок и сокращение их ПЖ при по-
вышенной частоте спариваний (Chapman et al.,
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1995; Sirot et al., 2011; Billeter et al., 2018). Самки ге-
нетически различаются по устойчивости к этому
негативному воздействию со стороны самцов, а
самцы, в свою очередь, генетически различаются
по силе этого воздействия (Friberg, 2005).

Факторы, связанные с микробиотой. Важней-
шими компонентами микробиоты дрозофил яв-
ляются бактерии и дрожжи, переносимые мухами
в кишечнике и на поверхности тела (Broderick,
Lemaitre, 2012; Erkosar et al., 2013; Trinder et al.,
2017; Douglas, 2018). Показано, что симбиотиче-
ские микробы важны не только для питания
(микроорганизмы могут служить непосредствен-
ным источником пищи и влиять на эффектив-
ность использования питательных веществ, со-
держащихся в кормовом субстрате) (Cooper, 1960;
Ridley et al., 2012), но и оказывают многоплановое
влияние на иммунитет, темпы личиночного раз-
вития, выживаемость (Chippindale et al., 1993;
Brummel et al., 2004; Ryu et al., 2010; Blum et al.,
2013; Martino et al., 2017) и даже на поведение
(Schretter et al., 2018), в том числе при выборе
брачного партнера (Markov et al., 2009; Sharon
et al., 2010; Leftwich et al., 2018). Микробиота вли-
яет на параметры жизненного цикла макроорга-
низма-хозяина (Maynard, Weinkove, 2018), и мухи
не исключение (Arora et al., 2020). Еще в 1927 г.
Штейнфельд выяснил, что дрозофилы, пищева-
рительный тракт которых лишен микробиоты,
живут дольше, чем контрольные мухи (цит. по:
Gould et al., 2018). В 2015 г. Кларк с соавторами
(Clark et al., 2015) показали, что изменения в мик-
робиоте предсказывают возникновение дисфунк-
ции кишечного барьера у пожилых дрозофил,
приводя к гибели. В исследовании Гульда и кол-
лег (Gould et al., 2018) показано, что лаборатор-
ные дрозофилы, лишенные характерной для их
кишечника (стабильно поддерживающейся) бак-
териальной микробиоты, живут значимо дольше,
чем мухи, содержащиеся при тестировании на
субстрате, засеянном некоторыми видами этих
бактерий или разными их комбинациями. Одна-
ко плодовитость самок с более низкой ПЖ выше,
чем у “долгожительниц”, так что итоговая при-
способленность оказывается примерно одинако-
вой у долгоживущих безмикробных самок и ко-
роткоживущих самок с нормальной микробиотой
(или ее компонентами). Уолтерс с соавторами
(Walters et al., 2020) показал, что та же закономер-
ность наблюдается и у диких дрозофил (вылов-
ленных в природе и протестированных в лабора-
тории).

В данном исследовании мы провели отбор
дрозофил на позднее размножение. Обнаружив
значимое увеличение ПЖ в отбираемой линии по
сравнению с предковой линией, содержавшейся в
стандартных условиях и не подвергавшейся ис-
кусственному отбору (эксперимент № 1), мы по-
пытались оценить относительный вклад генети-

ческих, социальных и микробиотических факто-
ров в наблюдаемые различия по ПЖ. Для этого
мы сравнили ПЖ самцов и самок мух из трех ли-
ний (опытной и двух контрольных, различаю-
щихся по условиям содержания и ПЖ) при сов-
местном проживании с самками и самцами из той
же самой или другой линии, в разных комбинаци-
ях (эксперимент № 2). Этот опыт показал, что на-
блюдаемое увеличение ПЖ у мух, отбираемых на
позднее размножение, по сравнению с предковой
линией, невозможно объяснить одними лишь ге-
нетическими факторами, и что социальные и
(или) микробиотические факторы, по-видимому,
вносят существенный вклад в наблюдаемые раз-
личия по ПЖ. Прямая экспериментальная оцен-
ка влияния перечисленных факторов на измен-
чивость параметров жизненного цикла дрозофил
затрудняется тем, что эффекты разных факторов
могут быть сложным образом переплетены, и во
многих случаях их трудно отделить друг от друга.
В связи с этим мы провели еще один эксперимент
(№ 3), в котором, манипулируя микробным насе-
лением дрозофил и их кормовой среды, более
прицельно охарактеризовали роль микробиоты в
изменении ПЖ под действием отбора.

Полученные результаты согласуются с хологе-
номной теорией эволюции и показывают, что из-
менение ПЖ в результате отбора на долголетие
может происходить не только и не столько за счет
изменений в генофонде подопытной популяции
макроорганизмов (как предполагают классиче-
ские эволюционные модели), сколько за счет из-
менений микробиоты, которая также подвергается
отбору и может существенно влиять на ПЖ хозя-
ина. Таким образом, мы показали, что эволюци-
онные изменения существенных фенотипиче-
ских признаков макроорганизма, таких как его
ПЖ, может происходить за счет изменений “хо-
логенома”. Этот новый результат отличает насто-
ящее исследование от других работ, в которых
также велся отбор дрозофил на продление жизни.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

1. Подопытные линии мух

Исходная популяция D. melanogaster получена
в сентябре 2014 г. от 30 диких особей, пойманных
на юго-западе г. Москвы (Марков и др., 2015). До
января 2015 г. популяция культивировалась на
благоприятной (нормальной) кормовой среде
(обозначается Н). Затем из этой популяции были
произведены различные подопытные линии. Му-
хи содержались при температуре 22–25°С и есте-
ственном освещении в боксах из оргстекла (Yakov-
leva et al., 2016). Корм, в зависимости от линии,
подавался в пробирках или чашках Петри, также
в каждом боксе находилась поилка – небольшая
емкость со смоченной ватой. В настоящем иссле-
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довании использовались следующие линии дро-
зофил:

Линия Мн – контрольная линия, культивируе-
мая с 2015 г. в боксах на стандартной кормовой
среде Н (60 г инактивированных дрожжей, 35 г
манной крупы, 50 г сахара, 45 г измельченного
изюма, 8 г агара, 2 г пропионовой кислоты на 1 л
корма) и не подвергавшаяся искусственному от-
бору.

Линия Мбд – “бездрожжевые” мухи, популя-
ция, произведенная от Мн в ноябре 2018 г. и куль-
тивируемая на субстрате Н с добавлением анти-
грибкового препарата нистатина из расчета 1 таб-
летка (25 г, 500000 ЕД) на 0.5 л корма Н.

Линиям Мн и Мбд корм подавался в 12 откры-
тых цилиндрических стеклянных пробирках диа-
метром 22 мм и высотой 100 мм, содержащих по
10 мл корма. Еженедельно в бокс добавлялись че-
тыре пробирки со свежим кормом и удалялись че-
тыре пробирки, простоявшие в боксе три недели.

Линия Ма – популяция мух, отбираемых на
позднее размножение, получена в начале 2018 г.
от мух из линии Мн в возрасте 80–83 дней (под
“возрастом” здесь и далее понимается время с мо-
мента выхода мухи из куколки). Линия Ма пред-
ставляет собой последовательно сменяющие друг
друга когорты, т.е. популяции мух примерно од-
ного возраста, полученные от когорты предыдуще-
го поколения в возрасте от 72 до 85 дней. Линия
культивировалась на корме Н, корм подавался в
трех чашках Петри диаметром 35 мм и заменялся
на новый каждые три дня.

2. Эксперимент № 1: предварительное 
тестирование результатов отбора на позднее 

размножение (далее Предварительный 
эксперимент)

Чтобы оценить эффективность проведенного
отбора на позднее размножение, потомки мух из
линии Ма и предковой к ней линии Мн одновре-
менно тестировались на ПЖ. Для тестирования в
линии Ма брались потомки не старых родителей,
а родителей в возрасте 14–17 дней. Яйца для полу-
чения тестируемой когорты линии Мн были со-
браны в популяционном боксе, в котором обита-
ют мухи разных возрастов, поэтому возраст роди-
телей не отслеживался. Однако ранее нами было
показано, что пик плодовитости самок в линии
Мн приходится на возраст 2–4 недели, поэтому
можно считать, что в данном эксперименте участ-
вовали мухи, полученные от родителей сопоста-
вимого возраста, и такой фактор, как возраст ро-
дителей, вряд ли мог сильно повлиять на резуль-
таты тестирования (Yakovleva et al., 2016;
Gorshkova et al., 2019).

Все мухи в течение одного поколения перед те-
стированием выращивались в одинаковых усло-

виях: в стандартных пробирках с кормом Н, за-
крытых ватными пробками. Это делалось для
снятия прямого влияния условий содержания и
возможных материнских эффектов на параметры
жизненного цикла (Mousseau et al., 2009; Марков
и др., 2015).

Тестирование на ПЖ проводилось следующим
образом. Мухи, вышедшие из куколок в течение
трех дней (за это время удавалось накопить доста-
точное количество мух для тестирования), вы-
пускались в такой же бокс, как и те, в которых
содержатся исходные линии. “Датой рождения”
тестируемых мух условно считали второй день
трехдневного интервала. Все тестируемые ко-
горты подготавливались и выпускались в боксы
одновременно, чтобы случайные флуктуации
неконтролируемых факторов среды действовали
синхронно на все тестируемые линии.

В тесте использовалось два бокса: с мухами Ма
(122 особи) и мухами Мн (135 особей). Самцы и
самки содержались вместе на протяжении всего
теста. Тестирование проводилось на корме Н.
Корм подавался в боксы в чашках Петри диамет-
ром 35 мм и высотой 7 мм и заменялся каждые три
дня в вечернее время. Поилка заменялась каждые
две недели. Ежедневно производился учет погиб-
ших мух, вплоть до гибели последней особи.
Мертвые мухи удалялись из бокса, после чего у
них определялся пол.

3. Эксперимент № 2: оценка влияния социальных 
и микробиотических факторов на ПЖ дрозофил 

в опыте с совместным проживанием мух из разных 
линий (далее Эксперимент на совместное 

проживание)

Обнаружив в предварительном эксперименте
значительные различия по ПЖ между контроль-
ной (Мн) и экспериментальной (Ма) линиями
мух, мы поставили задачу выяснить, обусловлено
ли это только генетическими факторами (связан-
ными с отбором аллелей генов, ассоциированных
с долголетием), которые исторически предпола-
гаются в таких случаях по умолчанию, или вклад
иных факторов также присутствует. Тестирова-
ние мух в одинаковых условиях, одновременно и
на одинаковом корме позволило нивелировать
разнонаправленное влияние абиотических и тро-
фических факторов на ПЖ. Для детекции влия-
ния социального (связанного с половым поведе-
нием) и микробиотического факторов, наряду с
генетическим, мы сравнили ПЖ мух из трех лабо-
раторных линий единого происхождения, но с
разной историей культивирования и искусствен-
ного отбора. Причем тестировали мух при сов-
местном проживании с особями противополож-
ного пола либо из той же самой (“своей”), либо из
другой (“чужой”) линии.
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В эксперименте использовались мухи из ли-
ний Мн, Ма и Мбд. Тестировалось шесть вариантов
совместного проживания: самцы Мн с самками Мн
(♂Мн♀Мн), ♂Мн♀Мбд, ♂Мбд♀Мн, ♂Ма♀Ма,
♂Ма♀Мбд, ♂Мбд♀Ма.

Мухи готовились к тестированию так же, как в
предварительном эксперименте. В каждый бокс
выпускалось от 86 до 101 самки и от 64 до 80 сам-
цов в зависимости от имеющегося количества
особей, выращенных в стандартных условиях. Те-
стирование проводилось на корме Н. Корм поме-
щался в боксы в чашках Петри диаметром 35 мм и
высотой 7 мм и заменялся каждые три дня в ве-
чернее время. Ежедневно производился учет по-
гибших мух, вплоть до гибели последней мухи.
Поилка заменялась каждые две недели.

Вариант теста ♂Мбд♀Мбд не рассматривался,
так как в эксперименте не ставилась задача изме-
рить ПЖ мух из линии Мбд. Данная линия ис-
пользовалась лишь в качестве вспомогательной,
чтобы оценить ПЖ самцов и самок Мн и Ма при
совместном проживании со “своими” и “чужи-
ми” партнерами.

Ожидаемые эффекты социальных, микробио-
тических и генетических факторов были следую-
щими:

1) В случае значительной роли социальных
факторов (таких как различия между линиями по
степени агрессивности мужской конкуренции и
ухаживания) мы ожидали увидеть, что самки из
одной и той же линии будут демонстрировать раз-
ную ПЖ при совместном проживании с разными
самцами. Влияние самок на ПЖ самцов пред-
ставляется менее вероятным, однако дизайн экс-
перимента позволяет выявить и его тоже: в этом
случае самцы из одной и той же линии будут де-
монстрировать разную ПЖ при совместном про-
живании с разными самками.

2) В случае значительной роли микробиоты,
учитывая ее потенциальную заразность (горизон-
тальную передачу), мы ожидали увидеть сильное
и однотипное (однонаправленное) влияние парт-
неров обоего пола из определенной линии на ПЖ
как самцов, так и самок из другой линии. Напри-
мер, если у линии X присутствует микробиота,
негативно влияющая на ПЖ, то можно ожидать,
что мухи обоего пола из других линий будут жить
меньше, если их партнерами являются мухи из
линии X.

3) Если наследственная изменчивость по ПЖ в
исходной природной популяции была высока, то
отбор на долголетие (позднее размножение) дол-
жен оказаться эффективным, что соответствует
значительной роли генетических факторов. В этом
случае мы ожидаем увидеть, что у самцов и самок
из линии, отбираемой на долголетие, средняя
ПЖ окажется значительно больше, чем в двух

других линиях, не подвергавшихся искусственно-
му отбору.

4. Эксперимент № 3: оценка ПЖ самок с обедненной 
собственной микробиотой в присутствии 

микробиоты Ма или Мн
(далее Эксперимент на самках)

Эксперимент нацелен на проверку влияния
микробиоты мух Ма и Мн на ПЖ самок из линий
Ма, Мн и Мбд. В данном случае тестировались
мухи только одного пола (самки), чтобы нивели-
ровать влияние на ПЖ социальных факторов,
связанных с половым поведением и конфликтом
полов.

В работе А.С. Дмитриевой и соавторов (2021)
было показано, что самая богатая микробиота ха-
рактерна для дрозофил в возрасте около недели,
тогда как у мух, только что вышедших из куколки,
микробиота резко обеднена. Иными словами, из
куколки выходит муха почти без микробов и при-
обретает свою микробиоту в процессе жизни на
освоенном другими мухами субстрате. Эти дан-
ные определили дизайн эксперимента: процесс
получения мух с обедненной микробиотой и
дальнейшее содержание их в присутствии мух-
доноров тестируемой микробиоты.

В эксперименте использовались мухи из ли-
ний Ма и Мн в качестве доноров микробиоты и
когорты мух с обедненной микробиотой из линий
Ма, Мн и Мбд в качестве акцепторов микробио-
ты. Мухи-доноры выращивались на корме Н и со-
держались до 7-дневного возраста в исходных
пробирках с кормом, освоенным мухами из их
линии. Далее в линиях мух-доноров были отобра-
ны самки, для маркировки им были отрезаны
кончики крыльев. По 20–25 мух-доноров были за
четыре дня до тестирования экспериментальных
когорт выпущены в боксы для распространения
соответствующей микробиоты.

Для получения экспериментальных когорт
мух-акцепторов микробиоты, чья ПЖ измеря-
лась в эксперименте, пробирки со стандартным
субстратом Н помещались в соответствующие по-
пуляционные боксы с линиями Ма, Мн и Мбд на
три дня, в течение которых мухи могли отклады-
вать в эти пробирки яйца. Еще через три дня в
пробирки были вертикально помещены плашки
из плотного картона. После того, как на плашках
окуклилось достаточное число личинок (это за-
няло еще три дня), плашки были перенесены в
пробирки с кормом Н с добавлением фунгицид-
ного препарата нистатина и антибиотика сульфа-
диметоксина, что должно было затормозить раз-
витие микробиоты на корме в то время, пока мухи
завершают метаморфоз и выходят из куколок. Та-
кая процедура потребовалась, чтобы минимизи-
ровать контакт выплаживающихся мух с субстра-
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тами, заселенными микробами, и, таким образом,
получить мух с сильно обедненной микробиотой.

В течение трех дней после выхода из куколки
первого имаго мухи накапливались в пробирке в
нужном количестве для эксперимента, далее бы-
ли отобраны только самки. Они помещались в за-
ранее приготовленные и засеянные микробиотой
(с помощью мух-доноров) боксы для тестирова-
ния по 100–110 особей.

В тестировании использовалось семь боксов:
когорта самок Ма с обедненной микробиотой и
самки с обрезанными крыльями, распространяю-
щие микробиоту Ма (Ма/Ма), аналогично
Мбд/Ма, Мн/Ма, Ма/Мн, Мбд/Мн, Мн/Мн и
Мбд/Мбд. Вариант Мбд/Мбд – контроль, в каче-
стве мух-доноров использовались мухи из попу-
ляционного бокса.

Корм Н подавался в двух чашках Петри диа-
метром 35 мм и высотой 7 мм, каждые два дня из
бокса вынималась чашка с четырехдневным кор-
мом и заменялась на новую, чтобы постоянно
поддерживать источник микробиоты в боксе. По-
илка заменялась каждые две недели. Подсчет
умерших мух проводился ежедневно вплоть до
гибели последней мухи. С помощью бинокуляра
определялось состояние крыльев и, соответ-
ственно, устанавливалось, умерла ли тестируемая
муха-акцептор или муха-донор. Для дальнейшего
анализа использовались только данные по мухам-
акцепторам (ПЖ мух, которые были донорами
микробиоты, не анализировалась).

5. Статистическая обработка данных
Данные по возрастной динамике смертности

представлены в виде кривых выживания – графиков,
на которых по горизонтальной оси откладывается
возраст имаго (от момента выхода из куколки), а
по вертикальной – процент особей, доживших до
данного возраста (рис. 1–3). По данным о ПЖ
рассчитывали среднюю ПЖ, медианную ПЖ
(Me) и ПЖ 25, 75 и 95% мух в когорте (Q1, Q3 и
Qmax соответственно, так как ПЖ 95% мух в ко-
горте нередко используют в качестве оценки мак-
симальной ПЖ), а также стандартное отклонение
(SD), коэффициент вариации (CV) и квартиль-
ный коэффициент вариации (quartile coefficient of
dispersion, QCD) ((Q3 – Q1)/2Me) × 100% (Fran-
cis, 2008) в каждой из подопытных линий, для
каждого из полов в отдельности.

Сопоставление кривых выживания проводили
на основе логарифмического рангового критерия
(log-rank test, для краткости таже будем называть
его логранговым критерием) – статистического
метода для оценки различий по уровню выживае-
мости в двух и более независимых группах орга-
низмов. Логранговый критерий – непараметри-
ческий, а значит, не подразумевает никаких пред-
посылок о распределении данных, поэтому
нормальное распределение данных не требуется и

не проверялось. Кроме того, критерий является
ранговым, в связи с этим некорректно на его ос-
новании говорить, что в изучаемых когортах раз-
личается (или не различается) средняя или меди-
анная ПЖ, правильнее делать вывод в целом, раз-
личается ли ПЖ в двух когортах. Выживаемость
особей в когорте изображается с помощью кри-
вых выживания (см. выше), поэтому критерий
можно интерпретировать как способ сравнения
кривых выживания (Peto et al., 1977; Clark et al.,
2003). В случае множественных сравнений (Multi-
ple comparisons problem) результаты логрангового
критерия были скорректированы путем введения
поправки Бенджамини–Хохберга (Benjamini,
Hochberg, 1995; R Core Team, 2015). Результаты
попарных сравнений и p-уровень значимости
представлены далее в таблицах, значимыми счи-
тались отличия при скорректированном р-значе-
нии меньше 5%.

РЕЗУЛЬТАТЫ
1. Предварительный эксперимент по 

тестированию результатов отбора на позднее 
размножение. Сопоставление ПЖ мух

в контрольной линии (Мн) и линии,
отбираемой на позднее размножение (Ма)

В табл. 1 и на рис. 1 приведены параметры жиз-
ненного цикла когорт мух из линий Мн и Ма. Ме-
дианная ПЖ самок из линии Ма составила 98 сут
против 44 сут для самок из линии Мн, для самцов
те же показатели составили 93 и 61 сут соответ-
ственно. Согласно логранговому тесту, различия
по ПЖ между линиями значимы как для самцов,
так и для самок (p < 0.001). Поскольку мухи из ли-
нии Ма произошли от мух из линии Мн путем от-
бора на позднее размножение, можно предполо-
жить, что значимые различия по ПЖ – результат
отбора. Следующие эксперименты призваны
прояснить, какие именно факторы повлияли на
изменение ПЖ мух в линии Ма.

2. Оценка ПЖ дрозофил в эксперименте
на совместное проживание

В табл. 2 и на рис. 2 приведены параметры жиз-
ненного цикла когорт мух из линий Мн и Ма,
живших с партнерами из своей линии или из чу-
жой для них обеих линии Мбд. В табл. 3 представ-
лены попарные сравнения ПЖ дрозофил из раз-
личных вариантов теста.

У мух из линии Мн в зависимости от пола и
партнеров медианная ПЖ составила от 40 до 46 сут,
у мух Ма – от 93 до 114 сут. Таким образом, мухи
из линии Ма прожили в 2–2.5 раза дольше мух из
линии Мн, являющейся для них предковой (табл. 2;
табл. 3, сравнения 1–2). Данный результат согла-
суется с результатами предварительного экспери-
мента (табл. 1). Заметим, что сопоставлять значения
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ПЖ мух в тестах, проведенных в разное время, не
вполне корректно, так как на ПЖ мух могут вли-
ять неконтролируемые абиотические факторы
(например, атмосферное давление) – проблема,
которая снимается при одновременном тестиро-
вании.

Самцы и самки мух из линии Мбд, жившие с
линией Мн, имели медианную ПЖ 40 и 53 сут, с
линией Ма – 88 и 100 сут. Таким образом, меди-
анная ПЖ одной и той же линии (Мбд) различа-
ется в 2–2.5 раза в зависимости от того, с какой из
линий мух (Мн или Ма) она сожительствовала
(табл. 2). Мухи из линии Мбд при совместном
проживании с короткоживущими мухами Мн
прожили намного меньше, чем в случае совмест-
ного проживания с долгоживущими мухами Ма.

Не наблюдается значимой разницы по ПЖ
между самками и самцами ни в линии Мн, ни в
линии Ма, когда мухи живут с партнерами из сво-
ей линии. Также нет значимых различий по ПЖ
между самками и самцами в боксах ♂Мн♀Мбд и
♂Мбд♀Мн, но мухи из линии Ма живут достовер-
но дольше своих партнеров из линии Мбд в вари-
антах теста ♂Ма♀Мбд и ♂Мбд♀Ма (табл. 3, срав-
нения 3–8).

2.1. Влияние социальных факторов:
зависит ли ПЖ самцов и самок Ма и Мн

от совместного проживания с партнерами
из своей или чужой линии?

Чтобы понять, как влияют партнеры противо-
положного пола на ПЖ тестируемых мух, мы про-
вели попарные сравнения ПЖ для самцов и са-

Рис. 1. Кривые выживания для самцов (а) и самок (б) из линий Ма и Мн из предварительного эксперимента.
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Таблица 1. Параметры жизненного цикла когорт мух из предварительного эксперимента

Показатель, сут
♂Ма♀Ма ♂Мн♀Мн

♂ ♀ ♂ ♀

Средняя ПЖ 87.2 92.5 58.0 46.3

SD 19.3 23.1 16.2 11.8

CV 22.1 25.0 28.0 25.6

Q1 75 78.5 50.5 38

Me 93 98 61 44

Q3 101 109.3 71 53

Qmax 108 121 75.2 68.5

QCD 14.0 15.7 16.8 17.0
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Рис. 2. Кривые выживания мух в шести вариантах эксперимента на совместное проживание.
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мок из линий Ма и Мн, живущих с партнерами из
своей и чужой линий (в роли чужой линии высту-
пала линия Мбд). Из табл. 3 (сравнения 9–12)
видно, что ПЖ самцов из обеих линий мало зави-
сит от того, с самками из какой линии они живут.
Однако самки из линий Ма и Мн со своими сам-

цами живут значимо дольше, чем с чужими. Ме-
дианная ПЖ самок из линии Мн сократилась на
9% в результате жизни с самцами из линии Мбд (с
44 до 40 сут), а медианная ПЖ самок из линии
Ма в тех же условиях сократилась на 18% (со 114
до 93 сут). Таким образом, жизнь с чужими сам-
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цами сокращает продолжительность жизни са-
мок, в то время как сожительство с чужими сам-
ками не влияет значимо на ПЖ самцов.

2.2. Влияние микробиоты: зависит ли ПЖ мух
из линии Мбд от того, с какой из двух других линий 

(Ма или Мн) они проживают вместе?
Микробиота у дрозофил передается как верти-

кально (от родителей к потомкам), так и горизон-
тально. Происходит это через субстрат, на кото-
ром питаются мухи и на который они откладыва-
ют яйца. Логично предположить, что если мухи из
разных линий живут вместе, то их микробиота
смешивается. Из табл. 3 (сравнения 13–14) видно,
что самцы из бокса ♂Мбд♀Мн живут в 2.2 раза
меньше, чем самцы из бокса ♂Мбд♀Ма (40 сут
против 88 сут). Как отмечалось выше, поведение
самок вряд ли сильно влияет на ПЖ самцов, по-
этому наблюдаемый эффект логичнее отнести на
счет микробиоты. Та же закономерность верна и
для самок Мбд: ПЖ самок Мбд, живущих с сам-
цами Мн, почти в 2 раза меньше, чем ПЖ самок
Мбд, живущих с самцами Ма (53 против 100 сут).
Хотя поведение самцов может влиять на ПЖ са-
мок, в данном случае, вероятнее всего, ведущую
роль играют микробиотические факторы.

Эти результаты согласуются с предположением
о том, что либо микробиота Мн сокращает ПЖ
мух, либо микробиота Ма – продлевает ее (для
выбора одного из этих вариантов нужны допол-
нительные данные). Получается, что мухи из ли-
нии Мбд как бы перенимают ПЖ у мух из линии,
с которой живут – ПЖ оказалась “заразным” при-
знаком. Однако микробиота Мбд, скорее всего, не
влияет на ПЖ дрозофил, поскольку ПЖ самцов Мн
в присутствии своих самок и самок Мбд различает-

ся не значимо (сравнение 9); так же и ПЖ самцов
Ма в присутствии своих самок и самок Мбд раз-
личается не значимо (сравнение 11).

2.3. Вклад генетических изменений, 
обусловленных отбором на долголетие,

в продление жизни мух из линии Ма
Сравнения 1 и 2 в табл. 3 (как и результаты

предварительного эксперимента, табл. 1) свиде-
тельствуют о наличии значимых различий по ПЖ
между самцами линий Ма и Мн и между самками
линий Ма и Мн. Чтобы исключить влияние пове-
дения и микробиоты полового партнера на ПЖ
мух, сравним ПЖ самцов Мн и Ма, живущих с
самками Мбд (исключено возможное влияние са-
мок на ПЖ самцов) и ПЖ самок Мн и Ма, живу-
щих с самцами Мбд (исключено возможное вли-
яние различий микробиоты, полового поведения и
состава семенной жидкости самцов на ПЖ самок)
(сравнения 15–16 в табл. 3). Различия также оста-
ются значимыми. Безусловно, такие сравнения
не позволяют исключить влияние собственной
микробиоты на ПЖ тестируемых мух в данной
постановке эксперимента, а выше мы показали,
что влияние микробиоты в линиях Мн и Ма на
ПЖ может быть весьма значительным.

Сопоставим ПЖ самцов Мбд и Ма и самок из
тех же линий при проживании с партнерами из
другой линии (сравнения 17–18 из табл. 3). Самцы
Ма живут значимо дольше самцов Мбд (на 28%).
У самок ПЖ отличается не значимо (медианная
ПЖ самок Ма на 7% меньше, чем у Мбд), но в
этом случае не исключено влияние самцов на ПЖ
самок, так как результаты из табл. 3 позволяют
предположить, что жизнь с чужими самцами со-
кращает жизнь самкам Ма, что мешает оценить

Таблица 2. Параметры жизненного цикла 12 когорт мух, тестируемых на совместное проживание

Показатель, сут
♂Мн♀Мн ♂Мн♀Мбд ♂Мбд♀Мн ♂Ма♀Ма ♂Ма♀Мбд ♂Мбд♀Ма

♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀

Средняя ПЖ 50.8 47.0 51.3 54.7 39.8 39.1 103.9 106.1 109.0 97.6 87.8 95.8

SD 24.2 17.2 22.2 18.7 9.7 8.4 24.8 29.1 17.2 20.9 20.0 26.4

CV 47.6 36.6 43.2 34.1 24.3 21.4 23.8 27.4 15.8 21.5 22.8 27.6

Q1 37.5 38 37.75 45 36 35 94.5 91.5 100 85.5 75.5 77

Me 44 44 46 53 40 40 109 114 113 100 88 93

Q3 60.5 55 66.5 63.8 42.8 44 121 125.8 121 113.5 103.5 118

Qmax 101.2 81 86 85.3 50.5 47 132.1 141 134 124.8 116.3 135

QCD 26.1 19.3 31.3 17.7 8.4 11.3 12.2 15.0 9.3 14.0 15.9 22.0
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Таблица 3. Проверка значимости различий по ПЖ в когортах мух, тестируемых на совместное проживание

Примечание. p-value рассчитана с помощью логрангового критерия с поправкой Бенджамини–Хохберга на множественные
сравнения.

№ 
сравнения Пары для сравнения Медианная ПЖ, сут p-value

Значимость различий 
по ПЖ на 5% уровне 

значимости

Различия по ПЖ мух в линиях Мн и Ма (как в предварительном эксперименте)

1 ♂Мн, жившие с ♀Мн/
♂Мa, жившие с ♀Ма

44/109 0.001 Да

2 ♀Мн, жившие с ♂Мн/
♀Мa, жившие с ♂Ма

44/114 0.001 Да

Сопоставление ПЖ разнополых когорт, тестируемых вместе (исходные данные)

3 ♂Мн♀Мн 44/44 0.138 Нет

4 ♂Мн♀Мбд 46/53 0.450 Нет

5 ♂Мбд♀Мн 40/40 0.953 Нет

6 ♂Мa♀Мa 109/114 0.060 Нет

7 ♂Ма♀Мбд 113/100 0.006 Да

8 ♂Мбд♀Ма 88/93 0.001 Да

Влияние на ПЖ социальных факторов
(совместного проживания с мухами из своей или чужой линии)

9 ♂Мн, жившие с ♀Мн/
♂Мн, жившие с ♀Мбд

44/46 1 Нет

10 ♀Мн, жившие с ♂Мн/
♀Мн, жившие с ♂Мбд

44/40 <0.001 Да

11 ♂Мa, жившие с ♀Мa/
♂Мa, жившие с ♀Мбд

109/113 0.450 Нет

12 ♀Мa, жившие с ♂Мa/
♀Мa, жившие с ♂Мбд

114/93 0.005 Да

Влияние мух-сожителей на ПЖ мух из линии Мбд

13 ♂Мбд, жившие с ♀Мн/
♂Мбд, жившие с ♀Ма

40/88 0.001 Да

14 ♀Мбд, жившие с ♂Мн/
♀Мбд, жившие с ♂Мa

53/100 0.001 Да

Сопоставление ПЖ мух из линий Мн и Ма, живущих с мухами из линии Мбд

15 ♂Мн, жившие с ♀Мбд/
♂Мa, жившие с ♀Мбд

46/113 0.001 Да

16 ♀Мн, жившие с ♂Мбд/
♀Мa, жившие с ♂Мбд

40/93 0.001 Да

Сопоставление ПЖ мух из линий Мбд и Ма

17 ♂Мa, жившие с ♀Мбд/
♂Мбд, жившие с ♀Ма

113/88 0.001 Да

18 ♀Ма, жившие с ♂Мбд/
♀Мбд, жившие с ♂Ма

93/100 0.450 Нет

!
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вклад генетического фактора в результаты отбора
на долголетие.

Таким образом, ответ на поставленный в заго-
ловке параграфа вопрос – мы не можем сделать
однозначный вывод о роли генетического факто-
ра, исходя из дизайна эксперимента, так как вли-
яние различных факторов переплетено. Однако
можем заключить, что эффект вряд ли является
сильным, в противном случае мы бы наблюдали
превышение ПЖ мух из линии Ма во всех вари-
антах тестов, а это не так (сравнение 18 из табл. 3).

Выделить в чистом виде эффект генетического
фактора (и показать, что он не может полностью
объяснить увеличение ПЖ мух в линии Ма) без
влияния социальных и микробиотических факто-
ров затруднительно, поэтому мы пошли другим
путем. Мы поставили цель оценить вклад микро-
биотического фактора в наблюдаемое увеличение
ПЖ мух Ма (по сравнению с предковой линией
Мн), произошедшее в результате отбора на долго-
летие. Для этого мы протестировали на ПЖ самок
дрозофил с обедненной собственной микробиотой
в присутствии микробиоты из разных линий мух.

Подтверждение значимого вклада микробиоты в
изменения ПЖ в эксперименте важно для эволю-
ционной биологии, поскольку означало бы, что
эволюционные изменения могут происходить не
только за счет изменения частот аллелей в гено-
фонде подопытной популяции макроорганизмов,

да и рассматривать особь без ее микробиома в ка-
честве единицы отбора может быть некорректно.

3. Эксперимент на самках: сопоставление ПЖ 
самок с обедненной собственной микробиотой

в присутствии микробиоты
дрозофил из разных линий

Результаты эксперимента на самках отражены
на рис. 3 и в табл. 4 и 5.

Как и в двух предыдущих экспериментах
(предварительном эксперименте и эксперименте
на совместное проживание), самки мух из линии
Ма прожили значимо дольше самок из линии Мн
(табл. 5, сравнение 1). ПЖ самок Мбд немного
(на 5%) ниже ПЖ самок Ма и на 41% выше ПЖ
самок Мн, различия в обоих случаях статистиче-
ски значимы (сравнения 2–3).

3.1. Различия ПЖ самок в присутствии 
микробиоты из разных линий мух

ПЖ самок Ма на своей микробиоте Ма на 70%
выше, чем в присутствии микробиоты Мн (80 сут
против 47 сут, различия значимы). ПЖ самок Мн
на микробиоте Ма почти на 18% выше, чем в
присутствии своей микробиоты Мн (64 сут про-
тив 54 сут, различия значимы). Присутствие раз-
ной микробиоты значимо влияет также и на ПЖ
мух Мбд (p  0.001). Самки Мбд на микробиоте
Ма и Мбд живут значимо дольше, чем в присут-

!

Таблица 4. Параметры жизненного цикла семи когорт самок, живущих в присутствии различной микробиоты

Показатель, сут
Вариант теста (линия/микробиота)

Ма/Ма Мбд/Ма Мн/Ма Ма/Мн Мбд/Мн Мн/Мн Мбд/Мбд

Средняя ПЖ 76.4 73.8 64.7 44.7 47.4 54.0 73.3

SD 18.33 13.81 11.04 11.83 14.71 14.85 12.98

CV 0.24 0.19 0.17 0.26 0.31 0.28 0.18

Q1 71 67.25 57 33.5 35.25 43 72

Me 80 77 64 47 48 54 76

Q3 87 81 73.5 53 56 63 79.25

Qmax 100.2 91.35 80.7 61.45 74.35 79 85

QCD 10.0 8.9 12.9 20.7 21.6 18.5 4.8
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ствии микробиоты Мн (76 и 77 сут против 48 сут
соответственно). Различия по ПЖ самок Мбд на
микробиоте Ма и Мбд незначимы (сравнения 4–
8 в табл. 5).

Таким образом, микробиота Мн сокращает
ПЖ мух из всех трех линий, в том числе и мух из
“своей” линии Мн. При переходе со своей мик-
робиоты на микробиоту Ма мухи Мн живут зна-
чимо дольше, а ПЖ самок Мбд не отличается на
своей микробиоте (Мбд) и микробиоте Ма, из че-
го можно заключить, что микробиота Ма сама по
себе не продлевает жизнь, а рост ПЖ самок Мн
при их переходе с микробиоты Мн на микробиоту

Ма объясняется частичным снятием негативного
влияния микробиоты Мн на ПЖ.

3.2. Сравнение ПЖ самок из разных линий
в присутствии той же микробиоты

Согласно логранговому критерию, ПЖ самок
из разных линий значимо отличается в присут-
ствии той же микробиоты (p  0.001 как для мик-
робиоты Ма, так и для микробиоты Мн). Иными
словами, различия по ПЖ объясняются не только
привнесенной микробиотой, но и особенностями
мух каждой линии, включая в том числе и оста-
точную собственную микробиоту (напомним, что

!

Таблица 5. Проверка значимости различий по ПЖ в когортах самок, живущих в присутствии различной микро-
биоты

№ сравнения Пары для сравнения Медианная ПЖ, сут p-value
Значимость различий 
по ПЖ на 5% уровне 

значимости

Сопоставление ПЖ самок разных линий, живущих на своей микробиоте
(аналогично предварительному эксперименту)

1 Ма/Ма–Мн/Мн 80/54 0.001 Да

2 Ма/Ма–Мбд/Мбд 80/76 0.001 Да

3 Мн/Мн–Мбд/Мбд 54/76 0.001 Да

Сопоставление ПЖ самок в присутствии различной микробиоты

4 Ма/Ма–Ма/Мн 80/47 0.001 Да

5 Мн/Ма–Мн/Мн 64/54 0.001 Да

6 Мбд/Ма–Мбд/Мн 77/48 0.001 Да

7 Мбд/Ма–Мбд/Мбд 77/76 0.100 Нет

8 Мбд/Мн–Мбд/Мбд 48/76 0.001 Да

Сопоставление ПЖ самок разных линий, живущих в присутствии микробиоты Ма

9 Ма/Ма–Мн/Ма 80/64 0.001 Да

10 Ма/Ма–Мбд/Ма 80/77 0.002 Да

11 Мн/Ма–Мбд/Ма 64/77 0.001 Да

Сопоставление ПЖ самок разных линий, живущих в присутствии микробиоты Мн

12 Мн/Мн–Ма/Мн 54/47 0.001 Да

13 Мн/Мн–Мбд/Мн 54/48 0.002 Да

14 Ма/Мн–Мбд/Мн 47/48 0.065 Нет
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у мух из тестируемых когорт “своя” микробиота
была обеднена, а экспериментальные боксы засе-
ивались микробиотой мух-доноров).

В присутствии микробиоты Ма ПЖ самок всех
трех линий значимо различается (сравнения 9–11
в табл. 5). Поскольку тестировались только сам-
ки, было исключено влияние самцов на ПЖ са-
мок; мухи для тестирования выводились при со-
поставимой плотности личинок (минимизация
влияния социальных факторов). Мы рассматри-
ваем ПЖ мух на одинаковой микробиоте, а влия-
ние микробиоты Ма на ПЖ мух не подтвердилось
(см. п. 3.1.). Из этого следует, что различия по ПЖ
самок, тестируемых в присутствии микробиоты Ма,
по-видимому, обусловлены в основном генетиче-
ским фактором, а также остаточной собственной
микробиотой самок. Дольше всех, 80 сут, живут
самки из линии Ма, подвергшейся отбору на
позднее размножение. Самки Мбд живут 77 сут,

что значимо меньше, чем ПЖ самок Ма, однако
по абсолютному значению различия невелики
(4%). Линия Мбд не отбиралась на позднее раз-
множение, но содержалась на корме с антигриб-
ным препаратом, что должно было повлиять на
состав микробиоты. Самки Мн живут 64 сут, что
на 20% меньше, чем ПЖ самок в линии Ма. Нега-
тивное влияние микробиоты Мн статистически
обосновано в п. 3.1. Обобщая описанные факты,
значимые различия по ПЖ между самками линий
Ма и Мбд при выращивании в присутствии при-
внесенной микробиоты Ма можно интерпрети-
ровать как слабый, но все-таки значимый вклад
генов в результаты отбора на позднее размноже-
ние, а значимые различия по ПЖ между самками
Мбд и Мн означают значительный вклад микро-
биотического фактора в эволюцию ПЖ мух.

В присутствии микробиоты Мн ПЖ самок Мн
значимо выше, чем самок Ма и Мбд, 54 сут про-

Рис. 3. Кривые выживания самок из линий Мн (а), Ма (б) и Мбд (в), живущих в присутствии микробиоты Мн, Ма и Мбд.
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тив 47 и 48 соответственно (или на 13 и 15% соот-
ветственно). ПЖ самок Ма и Мбд в присутствии
микробиоты Мн различается незначимо (сравне-
ния 12–14 в табл. 5). Можно предположить, что
мухи Мн, хоть и обладают относительно низкой
ПЖ, но негативный эффект их микробиоты на
ПЖ частично скомпенсирован приспособленно-
стью мух к ней. Тогда как негативный эффект
микробиоты Мн на ПЖ мух, к этой микробиоте
неприспособленных, настолько ощутим, что не-
большие различия по ПЖ между самками Ма и
Мбд, обусловленные генетически, полностью
нивелируются в ее присутствии.

ОБСУЖДЕНИЕ

Во всех трех экспериментах ПЖ мух из линии
Ма, отбираемой на позднее размножение, оказа-
лась намного больше, чем ПЖ мух из линии Мн,
являющейся предковой к Ма и не подвергавшей-
ся искусственному отбору (табл. 1; табл. 3, срав-
нение 1–2; табл. 5, сравнение 1). По умолчанию
считается, что изменение признака, находящего-
ся под отбором, происходит за счет роста частоты
аллелей, связанных с предпочитаемым феноти-
пическим проявлением данного признака. Одна-
ко, сопоставляя ПЖ трех родственных лабора-
торных линий дрозофил в разных ситуациях, мы
постарались показать, что увеличение ПЖ мух в
линии, находящейся под отбором, нельзя объяс-
нить только генетическими факторами. На такой
сложный признак, как ПЖ, очевидно, влияют и
другие факторы. Вклад некоторых из них в изме-
нение ПЖ мы протестировали.

1. Социальные факторы (связанные с половым
поведением). В ряде исследований показано, что
агрессивные ухаживания и конкуренция между
самцами негативно сказываются на ПЖ самок
(Carazo et al., 2014). В состав семенной жидкости
самцов входят вещества, влияющие на физиоло-
гию и поведение самок, делая их менее привлека-
тельными для других самцов и менее склонными
к повторному спариванию, причем эти вещества
могут негативно сказываться на здоровье самок
(Sirot et al., 2011; Billeter et al., 2018). По-видимо-
му, именно по этим причинам мы наблюдаем
значимое сокращение медианной продолжитель-
ности жизни самок из линии Мн (на 9%) и самок
из линии Ма (на 18%) при совместном прожива-
нии с самцами из чужой для них линии (Мбд).
Тот факт, что именно половое поведение самцов
(а не, например, микробиота мух Мбд) повлияло
на ПЖ самок, подтверждается тем, что сожитель-
ство самцов как из линии Мн, так и из линии Ма
с чужими самками из линии Мбд не привело к

значимому изменению ПЖ самцов (табл. 3, срав-
нения 9 и 11).

Можно предположить, что сокращение ПЖ
самок в обеих тестируемых линиях, живших с
самцами Мбд, связано с большей активностью
самцов Мбд по сравнению с самцами Ма и Мн.
Линия Мбд содержится на корме с антигрибным
препаратом и характеризуется обедненным дрож-
жевым микробиомом. Известно, что самки, жи-
вущие на среде с обедненной микробиотой, от-
кладывают меньше яиц (Gould et al., 2018), поэто-
му самцам в линии Мбд может быть особенно
выгодно проявлять бóльшую активность, чтобы
спариться с бóльшим числом самок и оставить
больше потомства. С другой стороны, ПЖ самок
в результате жизни с чужими партнерами, вне за-
висимости от их активности, может сокращаться
по той причине, что самки не адаптированы к
вредным веществам, содержащимся в семенной
жидкости самцов (тогда как негативный эффект
от веществ, содержащихся в семенной жидкости
самцов из своей линии, сглаживается выработав-
шимися защитными адаптациями).

2. Микробиологические факторы, оказалось,
могут играть очень важную роль в формировании
различий по ПЖ между линиями. В пользу этого
свидетельствуют результаты эксперимента на сов-
местное проживание и эксперимента на самках.

В эксперименте на совместное проживание
нам удалось показать, что ПЖ – “заразный” при-
знак: мухи Мбд не обладают микробиотой, влия-
ющей на ПЖ мух Ма и Мбд, но ПЖ самок и сам-
цов Мбд различается двукратно в зависимости от
того, принадлежат ли их партнеры к линии Ма или
линии Мн. Это можно объяснить тем, что либо му-
хи Мн “заражают” своих партнеров склонностью
к короткой жизни, либо, наоборот, мухи Ма об-
ладают “заразным” долголетием. Прояснить си-
туацию удалось в последующем эксперименте.

В эксперименте на самках, чтобы получить
мух с обедненной собственной микробиотой, мы
воспользовались тем фактом, что имаго дрозофил
приобретают свою микроботу в основном после
метаморфоза из субстрата (а не “наследуют” от
личинки). Хотя существуют методики получения
полностью безмикробных дрозофил, и такие на-
секомые в принципе жизнеспособны в благоприят-
ных условиях, изучение параметров жизненного
цикла, как правило, ведется не на них, а на дрозо-
филах с микробиотой, обычно не контролируемой
(а чаще всего просто игнорируемой) в ходе экспе-
риментов. Отчасти это связано с трудностью
строгого контроля микробиоты (или проведения
всего эксперимента на безмикробных мухах в сте-
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рильных условиях), а отчасти с тем, что безмик-
робная муха – довольно-таки неестественный
модельный объект, в природе не существующий.
К тому же, теоретически, отсутствие микробов
само по себе может сильно повлиять на то, как
другие факторы будут сказываться на изучаемых
параметрах жизненного цикла.

В эксперименте на самках удалось показать,
что мухи из линий Ма и Мбд живут в присутствии
микробиоты Мн значимо меньше, чем в присут-
ствии своей микробиоты. Мухи Мбд в присут-
ствии микробиоты Ма живут столько же, сколько
на своей микробиоте. Мухи Мн живут на микро-
биоте Ма дольше, чем на своей, но на своей мик-
робиоте они живут значимо дольше, чем мухи из
двух других линий. Эти факты, по-видимому,
означают, во-первых, что микробиота Ма сама по
себе жизнь не продлевает, а во-вторых, в микро-
биоте мух Мн присутствуют компоненты (бакте-
рии или дрожжи), сильно сокращающие жизнь
мух, поэтому малая ПЖ мух Мн “заразна”.

Тот факт, что на микробиоте Мн мухи Мн жи-
вут дольше, чем мухи других линий, согласуется с
предположением о том, что мухи Мн адаптирова-
лись к негативному влиянию своей микробиоты.
То, что самки Мн на микробиоте Ма живут дольше,
чем на микробиоте Мн, вероятно, означает, что
эта адаптация неполна и микробиота Мн сокра-
щает жизнь мухам из всех трех линий, включая
линию Мн.

Безусловно, тесты, основанные на горизон-
тальной передаче микробиоты от одних мух к
другим, не лишены недостатков: с их помощью
мы пока не можем сказать, какие компоненты
микробиома мух Мн приводят к сокращению ПЖ
и как они действуют. Поэтому необходим поиск
дополнительных методических подходов к изуче-
нию вклада микробиоты в формирование парамет-
ров жизненного цикла на модельных организмах.

3. Генетические факторы. Результаты экспери-
мента на совместное проживание показывают,
что трудно отделить влияние генетического фак-
тора от вклада микробиоты в наблюдаемые раз-
личия по ПЖ мух из линий Мн и Ма. Влияние ге-
нетического фактора можно было бы считать до-
стоверно ненулевым, если бы мухи из линии Ма
имели повышенную ПЖ по сравнению с обеими
линиями, не подвергавшимися искусственному
отбору (Мн и Мбд). Мы наблюдаем значительное
(до 2.5 раз) превышение ПЖ мух из линии Ма над
ПЖ мух из линии Мн, однако сильная изменчи-
вость ПЖ мух Мбд при смене линии сожителей
указывает на то, что эти различия в значительной

степени объясняются особенностями микробио-
ты линии Мн (табл. 2, 3).

В табл. 3 сопоставлена ПЖ самцов и самок из
линий Мбд и Ма, которые жили с партнерами из
противоположной линии (сравнения 17–18).
Самцы в линии Ма живут значимо дольше самцов
Мбд, причем это, по-видимому, не связано ни с
самками, ни с микробиотой. Это согласуется с ги-
потезой об эффективности отбора на долголетие.
Однако ПЖ самок Мбд и Ма (живущих с чужими
партнерами) значимо не различается. Это не озна-
чает, что отбор на долголетие не был эффективен,
а, скорее, указывает на то, что самцы Ма досажда-
ют своими ухаживаниями самкам Мбд меньше,
чем самцы Мбд – самкам Ма (и в результате
жизнь самок Ма сокращается). Иными словами,
результаты, полученные в ходе эксперимента на
совместное проживание, не доказывают отсут-
ствия генетической компоненты в наблюдаемом
увеличении ПЖ мух линии Ма, а лишь не позво-
ляют вычленить ее в явном виде.

Дизайн эксперимента на самках был в первую
очередь ориентирован на то, чтобы выявить роль
микробиоты в наблюдаемом изменении ПЖ мух
Ма, но после того, как удалось показать, что мик-
робиота Ма не влияет на ПЖ сама по себе, он также
позволил сделать выводы о вкладе генетической
компоненты в изучаемый процесс. В данном экс-
перименте удалось дополнить результат предыду-
щего эксперимента (где показано, что самцы Ма
живут значимо дольше самцов Мбд) и подтвер-
дить, что самки Ма тоже живут значимо дольше
самок Мбд в сопоставимых условиях (при исклю-
чении влияния самцов), хотя различие совсем не-
большое по абсолютной величине.

По всей видимости, такое небольшое влияние
генетического фактора легко может быть замас-
кировано влиянием микробиоты. Мы показали,
что негативный эффект микробиоты Мн на ПЖ
мух, к ней не приспособленных, настолько ощу-
тим, что небольшие различия по ПЖ между сам-
ками Ма и Мбд, обусловленные генетически,
полностью нивелируются в присутствии этой
микробиоты (табл. 5, сравнение 14).

Таким образом, на основе двух последних экс-
периментов можно заключить, что результаты от-
бора на долголетие имеют генетическую компо-
ненту, но сила эффекта оказалась невелика. Воз-
можно, это объясняется тем, что в исходной
популяции диких дрозофил не было значитель-
ного полиморфизма по аллелям, влияющим на
ПЖ. Можно предположить, что гены, мутации в
которых могут влиять на ПЖ, в природных попу-
ляциях находятся под сильным стабилизирую-
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щим отбором, т.е. отбор эффективно элиминиру-
ет мутации в них, потому что они негативно вли-
яют на приспособленность диких мух. Поэтому у
таких генов низкий уровень полиморфизма. В
природе мухи, скорее всего, не живут так долго,
как в лаборатории, а умирают гораздо раньше от
внешних причин. Тем не менее гены, влияющие
на ПЖ, могут влиять также и на общую жизне-
способность, что в лабораторных условиях может
проявиться, в частности, в замедленном старении
и повышенной ПЖ.

Небольшое отличие по ПЖ между мухами Ма
и Мбд и значительное увеличение ПЖ мух Мбд
по сравнению с предковой линией Мн может
быть отчасти объяснено особенностями диеты
мух Мбд. Жизнь на субстрате с обедненной дрож-
жевой микробиотой предполагает ограниченную
диету (поскольку белковый компонент диеты
дрозофил обеспечивается в основном дрожжа-
ми), что продлевает жизнь мухам (Chippindale
et al., 1993; Zheng et al., 2005; Tatar et al., 2014; Kap-
ahi et al., 2017; Flatt, 2020). Несмотря на отсутствие
искусственного отбора на увеличение ПЖ в ли-
нии Мбд, жизнь в условиях обедненного микро-
биома повышает шансы прожить долгую жизнь,
что, согласно гипотезе Уильямса (Williams, 1957),
может вести к усилению естественного отбора на
долголетие.

Открытыми остаются вопросы, по какой при-
чине и в какой момент линия Мн приобрела мик-
робиоту, сокращающую жизнь, или в какой мо-
мент линии, произошедшие от линии Мн, ее
утратили. Например, линия Мбд могла утратить
часть своей микробиоты в результате содержания
на кормовом субстрате с антигрибным препара-
том, а линия Ма – в связи с отбором на долголе-
тие, в ходе которого потомки могли “наследо-
вать” микроботу только от старых родителей. Из-
вестно, что микробиота дрозофил сильно
меняется с возрастом (Erkosar et al., 2013). Можно
предположить, что доживают до позднего возрас-
та в основном те мухи, чья микробиота благопри-
ятствует долгой жизни. В этом случае отбор мух
на долголетие неизбежно ведет и к отбору соот-
ветствующей микробиоты. В дальнейших иссле-
дованиях мы изучим состав микробиоты рассмат-
риваемых линий и постараемся выяснить, какие
ее компоненты могут влиять на ПЖ и каков мо-
жет быть механизм такого воздействия.

ВЫВОДЫ
Полученные данные указывают на значитель-

ный вклад микробиотического фактора в резуль-
таты отбора на увеличение ПЖ дрозофил из ли-

нии Ма. Резкое снижение ПЖ разных линий мух
в присутствии микробиоты Мн свидетельствует в
пользу того, что в микробиоте мух Мн присут-
ствуют компоненты (бактерии или дрожжи),
сильно сокращающие жизнь мух. В результате
низкая ПЖ мух Мн оказывается “заразным” при-
знаком. Вопрос, какие именно компоненты мик-
робиоты влияют на ПЖ и за счет каких механиз-
мов это происходит, требует дальнейшего иссле-
дования.

В увеличении ПЖ мух Ма при отборе на позд-
нее размножение есть генетическая составляю-
щая, однако ее эффект оказался не очень силь-
ным. В определенных ситуациях он легко маскиру-
ется другими, более сильными, факторами,
например, социальным (самки Ма живут меньше,
чем самки Мбд, если проживают с самцами Мбд)
или микробиотическим (ПЖ самок Ма и Мбд
различается незначимо в присутствии микробио-
ты Мн).

Таким образом, проведенные эксперименты
позволили частично декомпозировать наблюдае-
мое превышение ПЖ мух Ма, отбираемых на
позднее размножение, над ПЖ мух из предковой
линии Мн. Мухи Ма живут значимо дольше мух
из родственной им линии Мбд (не отбираемых на
позднее размножение, но имеющих обедненную
микробиоту) за счет генетического фактора, и
дольше мух из линии Мн, как за счет генетиче-
ского, так и за счет микробиотического факторов.

Подтверждено значимое влияние социальных
(поведенческих) факторов на наблюдаемые раз-
личия по ПЖ. Проживание с чужими самцами
значимо сократило ПЖ самок. Сожительство со
своими или чужими самками на ПЖ самцов не
повлияло.

Из полученных результатов следует важный
методологический вывод. В большинстве иссле-
дований, связанных с тестированием дрозофил
на ПЖ и другие параметры жизненного цикла,
микробиота мух игнорируется (или, по крайней
мере, никак не контролируется), что может при-
водить к ошибочным выводам. Влияние микро-
биоты может быть настолько значительным, что
на его фоне становится трудно выделить эффекты
других факторов. Так, если бы мы ограничились
простым сравнением ПЖ у линий Мн и Ма (а в
большинстве исследований опытная (Ма) и кон-
трольная (Мн) линии просто сопоставляются
между собой), то пришли бы к ошибочному выво-
ду об очень высоком вкладе генов в формирова-
ние признака “продолжительность жизни” в це-
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лом и в эффективность отбора на долголетие в
частности, и не выявили бы влияние других фак-
торов. Следовательно, в подобных эксперимен-
тах необходимо учитывать возможное влияние
микробиоты.

Полученные результаты – очередное подтвер-
ждение состоятельности хологеномной теории
эволюции (Margulis, Fester, 1991; Zilber-Rosen-
berg, Rosenberg, 2008). Мы показали, что резуль-
татом отбора на долголетие могут быть не только
изменения на уровне генофонда подопытной по-
пуляции макроорганизмов (хотя такие измене-
ния тоже имеют место), но и изменения микро-
биоты, которые могут существенным образом
влиять на наблюдаемые эволюционные измене-
ния признака организма-хозяина, находящегося
под отбором (в данном случае таким признаком
является ПЖ). Дальнейшее осмысление этого
вывода в рамках хологеномной теории эволюции
требует ответа на вопрос, как часто и в каких слу-
чаях может быть эффективным отбор по призна-
кам макроорганизма, изменчивость которых де-
терминируется в большей степени микробиотой,
чем генотипом макроорганизма.
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Both genes and microbiome modulate the effect of selection for longevity
in Drosophila melanogaster

E. U. Yakovlevaa, *, D. S. Merzlikina, A. E. Zavialova, A. A. Maslova, 
E. A. Mironovaa, and A. V. Markova, b, **
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Leninskye Gory, 1, Moscow, 119234 Russia
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Drosophila melanogaster is a convenient model organism for studying factors affecting lifespan (LS) and other
life history traits. In this work, we tested f lies from different laboratory lines, including those subjected to ar-
tificial selection for late reproduction, and showed that evolutionary changes in LS can be associated not only
with changes in the gene pool of the experimental Drosophila line. Contrary to expectations, the genetic con-
tribution to the increase in LS of f lies selected for late reproduction appears to be relatively small. It is difficult
to assess it separately as it is masked by the influence of other factors, primarily the symbiotic microbiota. Our
results are consistent with the assumption that differences in LS between Drosophila lines reared at different
conditions can be largely determined by the components of their microbiota. The selection of Drosophila for
late reproduction (as well as other environmental influences) can affect the LS of f lies indirectly through
changes in the microbiota, as well as directly, that is, through evolutionary changes in the gene pool of the
experimental f ly population. This example illustrates the “hologenomic theory of evolution”, showing that
in some cases it is more correct to consider as a unit of selection not an individual organism, but a holobiont,
that is, a complex that includes a macroorganism and its associated microbiota.
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В работе предложен новый подход к построению модели популяции жертвы в системе “хищник–
жертва” без использования данных по динамике численности хищников. Для замещения этих дан-
ных рассмотрены авторегрессионные модели с набором линейных положительных и отрицатель-
ных обратных связей, которые заменяют данные по влиянию популяций хищника. В работе исполь-
зовались сопряженные ряды динамики численности популяций жертв и хищников: “классические”
данные по числу закупленных Компанией Гудзонова залива шкурок рыси и зайцев, а также ежегод-
ные данные о численности лосей и волков на о. Айл-Ройал на оз. Верхнее в Северной Америке. Изу-
ченные популяции рассматривались как авторегрессионные (AR) системы с обратными связями.
Для регуляции численности популяций жертв (зайцев и лосей) характерно наличие двух контуров
обратной связи: положительной обратной связи между текущей плотностью популяции и плотно-
стью популяции в предыдущий сезон и отрицательной обратной связи между текущей плотностью
популяции и плотностью популяции за два года до этого. Показано, что для построения модели по-
пуляций жертв нет необходимости знать, сколько видов хищников (включая человека) воздейству-
ют на эту популяцию. По данным о временной динамике исследуемых популяций дана оценка ко-
эффициентов обратных связей AR-уравнений, их устойчивость и запас по устойчивости. Коэффи-
циент детерминации R2 для рассмотренных моделей доходит до значения 0.978. Предложенный
подход может быть использован для моделирования локальных популяций животных, для которых
нет полных данных об их взаимодействиях с другими видами в экосистеме.

DOI: 10.31857/S0044459622040078

Один из основополагающих принципов в эко-
логии – системный подход к анализу процессов
динамики численности видов в экосистеме. Со-
гласно этому подходу, для описания популяцион-
ной динамики отдельного вида необходимо
учесть взаимодействия особей этой популяции с
комплексом других видов – хищников, парази-
тов, видов, используемых как кормовой ресурс, и
т.п. Для описания взаимодействий в экосистеме
достаточно давно были предложены модели
“хищник–жертва”, “паразит–хозяин”, модель
конкуренции видов (Lotka, 1925; Volterra, 1926;
Свирежев, Логофет, 1978; Базыкин, 1985, 2003;
Недорезов, Утюпин, 2011). Наряду с моделью
“хищник–жертва” для описания динамики вре-
менных рядов рысей и зайцев предлагаются и
другие модели, в частности модель, в которую до-

полнительно в качестве хищника вводятся трап-
перы (охотники) (Deng, 2018).

Верификация моделей взаимодействующих
популяций (начиная с работы Гаузе (Gause, 1934))
связана с необходимостью наличия данных по ди-
намике численности взаимодействующих видов.
Трудности моделирования численности взаимо-
действующих видов в экосистеме можно разде-
лить на системные и процессные. Системные
ограничения связаны с тем, что в связи с техниче-
скими трудностями учетов всех взаимодействую-
щих популяций в изучаемой системе ведутся учеты
лишь части этих видов. Процессное ограничение
возникает вследствие того, что по техническим и
экономическим причинам наблюдения за попу-
ляциями в экосистеме имеются лишь в короткий
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интервал времени. В частности, системные и про-
цессные ограничения приводят к тому, что, не-
смотря на более чем 100-летние наблюдения за
динамикой численности такого хозяйственно
значимого вида, как сибирский шелкопряд (Den-
drolimus sibiricus Tschetv.), в литературе имеется
информация только о двух (!) достаточно дли-
тельных рядах динамики численности вредителя
(Кондаков, 1974; Юрченко, Турова, 2007). При
этом системные ограничения выражаются в том,
что даже при известных данных о популяцион-
ной динамике этого вида нет информации о ди-
намике численности популяций паразитоидов,
физиологическом состоянии кормовых древес-
ных растений.

В связи с этими трудностями для построения
моделей взаимодействующих популяций исполь-
зуется ограниченное число длительных сопря-
женных рядов популяций хищников и жертв, в
частности, очень популярные при построении
моделей “хищник–жертва” многолетние данные
по закупке шкурок зайцев (Lepus americanus) и
рысей (Lynx lynx) Компанией Гудзонова залива
(Hewitt, 1921; Gomatam, 1974).

В связи с этим возникает вопрос о преодоле-
нии системных и процессных ограничений при
анализе и моделировании динамики численности
определенного вида в экосистеме.

Популяцию любого вида животных можно
рассматривать как авторегулируемую систему с
обратными связями (в частности, для лесных на-
секомых такой подход успешно рассматривался в
работах: Исаев, Хлебопрос, 1973; Berryman, 1981;
Исаев и др., 2001; Isaev et al., 2017). Такая общая
модель может быть описана через так называе-
мую передаточную функцию с обратными связя-
ми разной силы и направленности и с разным за-
паздыванием во времени (Дорф, Бишоп, 2004).
При этом при анализе общих свойств временной

динамики популяций животных факторы, оказы-
вающие влияние на конкретную популяцию,
можно не рассматривать и достаточно оценить
восприимчивость популяции к влиянию обрат-
ных связей и запаздывание отклика системы на
ее состояние на входе (Royama, 1992; Turchin,
2003). На рис. 1 представлена концептуальная
схема авторегулирования численности популя-
ции животных.

Как видно из схемы на рис. 1, если задача со-
стоит в построении модели вида-жертвы, для ее
верификации не требуются данные о численно-
сти хищников (сколько бы видов хищников ни
воздействовало на популяцию жертвы – рысь,
трапперы, волк, росомаха, рыжая лисица, боль-
шая рогатая сова, обыкновенная сова и др.
(Rohner, 1996; Stenseth et al., 1997)).

Для построения авторегуляторной модели ди-
намики численности конкретных видов живот-
ных необходимо оценить знак и чувствитель-
ность обратных связей. Если эти характеристики
найдены, то далее можно рассмотреть различия в
регуляторных характеристиках для разных видов,
оценить устойчивость и запас по устойчивости
системы (Гайдук и др., 2011).

Настоящая работа посвящена изучению воз-
можностей построения авторегулируемой систе-
мы с набором обратных связей для моделирова-
ния динамики популяций.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ МОДЕЛИРОВАНИЯ

Объекты моделирования

В работе использовались сопряженные ряды
динамики численности популяций жертв и хищ-
ников: “классические” данные по числу закуп-
ленных Компанией Гудзонова залива шкурок ры-
си и зайцев (Odum, Barrett, 1971) и данные по уче-

Рис. 1. Концептуальная схема авторегуляторной модели динамики численности животных.
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там численности волков и лосей на о. Айл-Ройал
(Мичиган, США).

Данные Компании Гудзонова залива о торговле
мехом (Hewitt, 1921; Elton, Nicholson, 1942; Leigh,
1968; Odum, Barrett, 1971) по канадской рыси и
зайцам-белякам – это самый старый, самый
длинный и самый известный набор популяцион-
ных данных. В каждом учебнике по экологии он
цитируется в качестве примера в поддержку клас-
сической модели “хищник–жертва” (Lotka, 1925;
Volterra, 1926), но лишь немногие (например,
Britton, 2003) правильно указывают различие
между полевыми данными и моделью “хищник–
жертва”. В отличие от классической теории, ко-
торая предсказывает, что пиковая численность
хищника будет следовать за численностью добы-
чи, пиковый объем заячьих шкурок в среднем со-
ответствует пиковому объему шкурок рысей в те-
чение некоторых лет. Суммарная разница фаз ря-
дов динамики хищника и жертвы составляет
более двух лет, причем данные о шкурках рыси
опережают фазу в среднем на один год по сравне-
нию с количеством шкурок зайца (Leigh, 1968;
Gilpin, 1973; Bulmer, 1974). При этом полевая по-
пуляция рысей отстает по фазе на один год от по-
левой популяции зайцев (Keith, 1963; O’Dono-
ghue et al., 1998). Расхождение фаз в противопо-
ложных направлениях настолько “загадочно”
(Leigh, 1968), что побудило предположить, что
эти свойства рядов данных являются результатом
“внутренней саморегуляции” как зайца, так и ры-
си (Zhang et al., 2007).

Второй набор данных по популяционной ди-
намике хищника и жертвы был взят из ежегодных
данных о численности лосей (Alces alces) и волков
(Canis lupus) на о. Айл-Ройал. Айл-Ройал (Isle
Royale, 48°06′00″ с.ш., 88°33′00″ з.д.) – отдаленный
дикий остров площадью 544 км2 на оз. Верхнее в
Северной Америке, где обитают волки и лоси. В на-
стоящее время здесь организован Национальный
парк Айл-Ройал (https://isleroyalewolf.org/). Иссле-
дователи начали ежегодные наблюдения за вол-
ками и лосями на о. Айл-Ройал в 1958 г., и живот-
ные изучаются уже более пяти десятилетий. Име-
ется много публикаций, посвященных анализу
собранных данных (Vucetich et аl., 2011; Montgom-
ery et аl., 2014; Hedrick et al., 2019; Hoy et al., 2019,
и др.). Это исследование представляет собой одно
из самых продолжительных непрерывных иссле-
дований системы “хищник–жертва” в экологии.
Изучаемые популяции лосей и волков взаимо-
действуют, по существу, как изолированная си-
стема “один вид-хищник – один вид-жертва”
(Peterson et al., 1998). Волки являются единствен-
ным хищником, охотящимся на лосей, и лоси со-

ставляют более 90% биомассы в рационе волков
(Peterson, Page, 1988). Наиболее важные события в
динамике популяций были непредсказуемы. В
1980 г. популяция волков резко сократилась, ко-
гда люди случайно занесли на территорию Наци-
онального парка собачье вирусное заболевание. В
1996 г. популяция лосей резко сократилась во вре-
мя самой суровой зимы за всю историю наблюде-
ний и неожиданного нашествия лосиного клеща.
В конце 1990-х интенсивный уровень инбридинга
среди волков был смягчен, когда волки иммигри-
ровали из Канады. В ответ популяция волков в
начале XXI в. в целом увеличилась, несмотря на
сокращение численности лосей.

Методы моделирования динамики
численности популяций

При моделировании возникает проблема вы-
бора адекватной модели, которая, в частности,
учитывала бы запаздывание во времени между из-
менением состояния моделируемой популяции
жертв и запаздыванием воздействия хищников на
популяцию жертвы.

Большинство исследователей полагают, что
запаздывание – это наличие зависимости скоро-
сти изменения численности популяции от значе-
ний ее же численности в некоторые предыдущие
моменты времени (Вольтерра, 1976; Колесов,
1981; Марри, 1983; Дьери, Перцев, 1987; Перцев,
1997; Berryman, 2003). Существуют и другие мне-
ния, например, когда запаздывание определяется
как время, необходимое для того, чтобы регуля-
торные механизмы вернули систему в исходное
состояние (Исаев и др., 2001). И те и другие авто-
ры считают, что именно запаздывание в действии
различных популяционных регуляторных меха-
низмов играет наиболее существенную роль в ди-
намике численности. И если в первом случае в ка-
честве моделей популяционной динамики рас-
сматриваются обыкновенные дифференциальные
уравнения с распределенным или сосредоточен-
ным запаздыванием (Hutchinson, 1947; Колесов,
1981; Марри, 1983), а также рекуррентные уравне-
ния с запаздыванием (Bjornstad et al., 1999; Gon-
zales-Andujar, Hughes, 2000; Benton et al., 2001;
Fromentin et al., 2001), то во втором случае можно
использовать эти же дифференциальные уравне-
ния без запаздывающего аргумента. Если система
находилась в состоянии равновесия и была выве-
дена из нее, например, под воздействием моди-
фицирующих факторов (и при этом ее динамика
описывалась обыкновенными дифференциаль-
ными уравнениями), то потребуется определенное
время, чтобы она вернулась в некоторую ε-окрест-
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ность стационарного состояния, из которого она
была выведена. Время возвращения системы будет
зависеть от величины ε отклонения и не будет по-
стоянной.

Впрочем, эти два различных определения за-
паздывания вовсе не исключают друг друга: и то и
другое запаздывание может присутствовать в од-
ной и той же системе. Однако это приводит к пу-
танице в понимании сути популяционных про-
цессов. Эта путаница начинается с самых про-
стых вопросов: о каком конкретно запаздывании
идет речь в том или ином случае, и как именно
корректно учесть это запаздывание в математиче-
ской модели? В литературе встречаются также ма-
тематические модели, в которых вводится непре-
рывное (распределенное) запаздывание (Воль-
терра, 1976; Перцев и др., 2003).

В настоящей работе в качестве объектов моде-
лирования раздельно выступали популяции хищ-
ников и жертв, для которых рассматривались авто-
регрессионные модели. В таких моделях обратные
связи и запаздывание характеризуют влияние про-
шлых состояний объекта на его текущее состоя-
ние. Для анализируемых систем было предполо-
жено, что обратные связи линейны и имеют сле-
дующий вид  c запаздыванием τ и
амплитудой обратной связи a > 0 для положи-
тельной обратной связи и a < 0 для отрицательной
обратной связи. Количество обратных связей раз-
ного знака и с разным запаздыванием для кон-
кретных видов неизвестно, но в общем случае, с
учетом обратных связей для стационарной во вре-
мени авторегрессионной (AR) системы, можно
записать следующее уравнение:

(1)

где k – порядок авторегрессии; μ – ошибка изме-
рений; а0, …, aj, ... аk – коэффициенты, характе-
ризующие интенсивность обратных связей с за-
паздыванием j.

Величина  в (1) характеризует вос-

приимчивость популяции в год t к изменению ее
численности в год (t – j). При этом влияние об-
ратных связей в момент времени t пропорцио-
нально величине переменной y(t – j), а тип обрат-
ной связи (положительной или отрицательной)
определяется знаком aj. Если значение aj положи-
тельно, то этот показатель характеризует линей-
ную положительную обратную связь между года-
ми t и (t – j). Если значение aj отрицательно, то aj
характеризует линейную отрицательную обрат-
ную связь между численностями в годы t и (t – j).
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Таким образом, для построения модели необ-
ходимо оценить порядок авторегрессии k, харак-
теризующий число обратных связей в системе,
величину и знаки коэффициентов (1). Для оценки
порядка авторегрессии и времени запаздывания в
системе обратной связи обычно рассматривается пар-
циальная автокорреляционная функция (ПАКФ).
Порядок k авторегрессии в системе оценивается
по максимальному сдвигу значимой ПАКФ
(Дженкинс, Ваттс, 1971). Если известен времен-
ной ряд {y(t)} и порядок k авторегрессии уравне-
ния (1), то уравнение можно рассматривать как
линейное регрессионное уравнение относитель-
но неизвестных параметров а0, …, aj, … аk. В этом
случае значения коэффициентов обратной связи
в AR-уравнении можно найти, рассматривая (1)
как линейное регрессионное уравнение с неиз-
вестными переменными, для решения которого
можно использовать традиционные методы наи-
меньших квадратов (Андерсон, 1976).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

При анализе временных рядов популяции зай-
цев в зоне Гудзонова залива для уменьшения дис-
персии значений временных рядов {x(i)} был осу-
ществлен переход к логарифмической шкале. Так
как характеристики ПАКФ вычисляются для ста-
ционарных временных рядов, а временной ряд
численности зайцев характеризуется трендом

 (где t – год учетов), то после
логарифмирования убирался линейный тренд, и
начальный логарифмированный ряд трансфор-
мировался в ряд . На послед-
нем этапе трансформации для уменьшения шума
временного ряда проводилась его фильтрация с
помощью фильтра Ганна, отсекающего высоко-
частотную (свыше 0.25 Гц) cоставляющую ряда
(Хемминг, 1987):

(2)

Аналогичным образом, но без снятия линей-
ного тренда, трансформировался ряд динамики
рыси.

Для сглаженного детрендированного логариф-
мированного временного ряда динамики числен-
ности популяции жертв – зайцев – и аналогич-
ным образом сглаженного логарифмированного
ряда динамики численности популяции хищника –
рыси (временной тренд для ряда рысей не прояв-
лялся) – по данным Компании Гудзонова залива
производилась оценка порядка авторегрессии по
характеристикам ПАКФ (Дженкинс, Ваттс, 1971)
(рис. 2).

= −ˆln ( ) 28.38 0.0132x t t
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Так как порядок авторегрессии ряда зайцев,
согласно рис. 2, равен двум годам, то уравнение,
описывающее динамику их популяции, можно
записать следующим образом:

(3)

где a0–a2 – коэффициенты AR-уравнения.
Для популяции рыси порядок авторегрессии,

согласно рис. 2, равен трем годам, и уравнение,
описывающее трансформированную динамику
z(t) популяции, можно записать следующим об-
разом:

(4)

В табл. 1 приведены расчетные значения коэф-
фициентов уравнений (3) и (4) для популяций
зайцев и рыси и их достоверности.

Как видно из табл. 1, для регуляции численно-
сти популяции зайцев характерно наличие двух
контуров обратной связи: положительной обрат-
ной связи между текущей плотностью популяции
и плотностью популяции в предыдущий сезон и
отрицательной обратной связи между текущей
плотностью популяции и плотностью популя-
ции за два года до этого. Положительная обрат-
ная связь, по всей видимости, характеризует
процесс размножения: чем больше плотность
особей-родителей, тем больше и плотность осо-
бей-потомков. Что касается отрицательной об-
ратной связи, то можно предположить, что отри-
цательная обратная связь, проявляющаяся через
два поколения, характеризует (с запаздыванием
на два года) влияние хищников и (или) измене-
ние состояния кормовых ресурсов.

Корректность модели оценивалась, во-пер-
вых, по значению коэффициента детерминации
adjR2 уравнения (3): чем ближе к 1 значение adjR2,
тем большую долю дисперсии переменной y(i)

= + − + −0 1 2( ) ( 1) ( 2),y t a a y t a y t

= + − + − + −0 1 2 3( ) ( 1) ( 2) ( 3).z t b b z t b z t b z t

описывает модель. С помощью F-теста Фишера и
t-критерия оценивалась значимость коэффици-
ентов модели (Поллард, 1982).

На рис. 3 приведены графики временных ря-
дов трансформированных данных учетов зайцев
(тысяч шкурок) и модельных данных. По данным
табл. 1 коэффициент детерминации модели
adjR2 = 0.75, т.е. предложенная модель учитывает
75% дисперсии данных, что, конечно, достаточно
много. Следует отметить, что предложенная мо-
дель не только хорошо описывает динамику ампли-
туды временного ряда данных, но и согласуется с
ним по фазе, на что указывают значения кросс-
корреляционной функции (ККФ) ряда данных
зайцев и модельного ряда (рис. 4).

Таким образом, для построения модели попу-
ляции жертвы нет необходимости знать, сколько
видов хищников (включая человека) воздейству-
ют на эту популяцию.

Аналогично анализу временного ряда зайцев,
можно провести анализ временного ряда рысей.
В табл. 1 приведены коэффициенты уравнения
(4). Как видно, все коэффициенты уравнения (4)
значимы, и модель (4) описывает динамику
трансформированного ряда рысей с коэффици-
ентом детерминации adjR2 = 0.82. На рис. 5 пред-
ставлены графики трансформированного ряда
данных по динамике рыси и модельного ряда (4).

Точно так же, как для временного ряда зайцев,
для оценки синхронности трансформированного
временного ряда данных рыси и модельного ряда
вычислялась кросскорреляционная функция для
этих рядов (рис. 6).

В том, что касается популяции рыси, можно
полагать, что кормом для нее служат зайцы, а
прочие хищники, включая трапперов, выступают
в качестве конкурентов. Тем не менее всю инфор-
мацию о динамике численности популяции ры-

Рис. 2. ПАКФ сглаженного детрендированного логарифмированного временного ряда динамики численности зайцев
и сглаженного логарифмированного ряда динамики рыси в зоне Гудзонова залива. 1 – ПАКФ ряда зайцев, 2 – ПАКФ
ряда рыси; 3 – стандартная ошибка ПАКФ.
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си, точно так же, как и популяции зайцев, можно
получить из данных только по ряду динамики
этого хищника, не пользуясь данными (впрочем,
неизвестными) по динамике видов-конкурентов.

Аналогично рядам “заяц–рысь” были рас-
смотрены результаты учетов сопряженной дина-
мики популяции жертвы (лосей) и популяции
хищников (волков) на о. Айл-Ройал. Для этой си-
стемы воздействие других видов хищников на по-
пуляцию жертв было исключено. Точно так же,
как для системы “заяц–рысь”, для популяций ло-
сей и волков были рассмотрены авторегрессион-
ные уравнения типа (3) и (4). После трансформа-
ции данных, аналогичной трансформациям, вы-
полненным для зайцев и рыси, были выполнены
расчеты ПАКФ для этих видов и найдено, что для
популяции лосей порядок авторегрессии равен 2,
а для популяции волков порядок авторегрессии
равен 3. Далее были вычислены коэффициенты
AR(2)-уравнения для популяции лосей и коэф-

фициенты AR(3)-уравнения для популяции вол-
ков (табл. 2).

Как следует из табл. 2, модель для популяции
лосей с очень высокой точностью описывает вре-
менной ряд данных наблюдений (adjR2 = 0.978)
(рис. 7).

Коэффициент детерминации adjR2 = 0.875 мо-
дели для популяции волков описывает временной
ряд данных наблюдений с меньшей, но все равно
достаточно высокой точностью (рис. 8).

Таким образом, порядок авторегрессии для
популяций жертв – зайцев и лосей – составляет
два года. При этом одна из обратных связей – по-
ложительная, а вторая – отрицательная. Для по-
пуляций хищников – рысей и волков – порядок
модельной авторегрессии равен 3, и динамика
этих популяций определяется тремя обратными
связями: двумя положительными и одной отри-
цательной. Положительную обратную связь
между численностями популяций жертв в смеж-
ные годы можно трактовать как связанную с

Таблица 1. Расчетные значения коэффициентов уравнений (3) и (4) и их достоверности 

Переменная Коэффициент Ст. ошибка t-критерий p-уровень

Зайцы

a0 0.065 0.047 1.38 0.175457

y(t – 2) –0.836 0.085 –9.80 0.000000

y(t – 1) 0.808 0.087 9.28 0.000000

adjR2 0.75

F-тест 63.6

η 0.147

Рыси

b0 0.614 0.349 1.76 0.086400

z(t – 3) 0.741 0.107 6.96 0.000000

z(t – 2) –1.373 0.126 –10.91 0.000000

z(t – 1) 1.439 0.109 13.25 0.000000

adjR2 0.82

F-критерий 64.7

η 0.132
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Рис. 3. Временные ряды трансформированных данных числа закупленных шкурок зайцев (кривая 1) и модельные дан-
ные (кривая 2).
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Рис. 4. Кросскорреляционная функция (ККФ) трансформированного ряда численности зайцев и модельного ряда:
1 – ККФ, 2 – стандартная ошибка ККФ.

1.0

0.5

0.5

1.0

0 5 10 15–5–10–15

1

К
К

Ф

Сдвиг k

2

рождаемостью, отрицательную обратную связь
для популяций жертв между данным i-го и (i – 2)-го
годов можно рассматривать как запаздывание
воздействия хищников на жертв. Можно пред-
положить, что для популяций хищников положи-
тельная обратная связь между данными i-го и (i – 3)-го
годов связана с наличием времени взросления
особей и достижения ими возраста активной охоты.

Насколько стационарны ряды динамики чис-
ленности популяций жертв? Для AR(2)-моделей
критерий устойчивости характеризуется выпол-
нением следующих условий (Wei, 2006):

(5)

Из данных по моделям зайцев и лосей в табл. 1
и 2 следует, что для этих популяций условия (5)
удовлетворяются, и динамику численности этих
видов можно считать стационарной.

Методы анализа динамики численности жи-
вотных и построения AR-моделей предполагают,
что тип модели известен и ее параметры не изме-
няются во времени. Однако реальные популяции
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Рис. 5. Трансформированный временной ряд динамики численности рыси (1) по данным Компании Гудзонова залива
и модельный ряд (2).
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Рис. 6. Кросскорреляционная функция (ККФ) трансформированного и модельного рядов динамики численности ры-
си: 1 – ККФ, 2 – стандартная ошибка ККФ на уровне значимости р = 0.05.
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и окружающая среда, в которой эта популяция су-
ществует, не могут быть смоделированы абсолют-
но точно, они могут изменяться непредсказуе-
мым образом и подвергаться воздействию раз-
личных возмущающих факторов.

В системах всегда будут возникать отклонения
от идеальной модели, вызываемые различными
причинами:

– изменениями параметров популяции и при-
родной среды в силу различных обстоятельств;

– свойствами популяций и природной среды,
не учтенными в модели;

– не учтенным в модели запаздыванием во вре-
мени при взаимодействии популяции со средой;

– изменением устойчивого состояния попу-
ляции;

– ошибками при учетах численности популя-
ции;

– непредсказуемыми внешними воздействиями.
Для AR-моделей популяционной динамики

важной характеристикой, позволяющей оценить
изменение состояния популяции при различного
рода трансформациях внешней среды и собствен-
но характеристик популяции, является запас мо-
дели по устойчивости. Запас по устойчивости ха-
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рактеризует близость этой точки к границам зоны
устойчивости. Для оценки запаса устойчивости
дискретных систем используется критерий Ми-
хайлова и годограф Михайлова (Ким, 2007):

(6)

где  – нормированный по старшей степени q
характеристический многочлен исследуемой си-
стемы.

[ ]= νν = ν ∈ −π πexp( )( ) ( ) , , ,q jD j D q

( )D q

Система с некоторым характеристическим по-
линомом является устойчивой, если годограф
Михайлова (6) при изменении переменной ν от
‒π до π, начинаясь на вещественной оси, обходит
последовательно вокруг точки q = 0 против часо-
вой стрелки 4n квадрантов (Гайдук и др., 2011).
Рассмотрим авторегрессионное уравнение для
модели лосей:

(7)= − − − +( ) 1.620 ( 1) 0.711 ( 2) 0.623.y i y i y i

Таблица 2. Коэффициенты авторегрессионных уравнений для популяций лосей и волков на о. Айл-Ройал

Переменная Коэффициент Ст. ошибка t-критерий p-уровень

Лоси

a0 0.623 0.228 2.73 0.008844

y(t – 2) –0.711 0.104 –6.81 0.000000

y(t – 1) 1.620 0.104 15.62 0.000000

adjR2 0.978

F-тест 443.2

η 0.080

Волки

b0 0.244 0.179 1.36 0.180165

z(t – 3) 0.476 0.138 3.44 0.001271

z(t – 2) –1.211 0.222 –5.46 0.000002

z(t – 1) 1.655 0.137 12.09 0.000000

adjR2 0.875

F-тест 112.8

η 0.080

Рис. 7. Трансформированный временной ряд динамики численности лосей (1) на о. Айл-Ройал и модельный ряд (2).
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Характеристический многочлен  для урав-
нения (7) имеет следующий вид:

(8)
После перехода от переменной q к новой ком-

плексной переменной ν:  получим харак-

теристическое уравнение относительно ν:

(9)
Для построения годографа Михайлова в выра-

жении (9) выделяются действительная Р(ν) и
мнимая Q(ν) составляющие:

(10)

Далее в плоскости {P(ν), Q(ν)} для значений
переменной ν от –π до π строится кривая годогра-
фа, каждая точка которого на плоскости есть зна-
чения P(ν0) и Q(ν0) на некотором значении ν = ν0.
Запас по устойчивости η по критерию Михайлова
есть радиус окружности с центром в точке q = 0,
которую можно вписать в нуль годографа Михай-
лова.

Несмотря на внешне сложную процедуру рас-
чета, расчет запаса по устойчивости выполняется
с помощью простой программы (табл. 3) в пакете
MATLAB.

Для расчета запаса по устойчивости в пакете
MATLAB необходимо загрузить данные из табл. 3
и выполнить лишь одну операцию: ввести в стро-
ку 1 значения коэффициентов авторегрессион-
ной модели. По определению величина запаса по
устойчивости , и чем меньше значение η, тем
больше вероятность “срыва” и потери устойчиво-
сти системы при внешних воздействиях.

Показатели запаса по устойчивости для рас-
смотренных популяций хищников и жертв при-

( )D q

= − + =2( ) 1.620 0.711 0.D q q q

+ ν=
− ν

1
1

q

ν νν = − +2( ) 1.62 0.711.j jD j e e

ν = ν − ν +
ν = ν − ν

( ) cos 2 1.62 cos 0.711
( ) sin 2 1.62 sin .

P
Q

η ≥ 0

ведены в табл. 1 и 2. Как видно, запас по устойчи-
вости для компонентов системы “рысь–заяц”
практически одинаков (0.147 для зайца и 0.132 для
рыси). Одинаковы (η = 0.08) и запасы по устойчиво-
сти для популяций системы “волк–лось”. Запас по
устойчивости для системы “рысь–заяц” несколь-
ко больше запаса по устойчивости компонентов
системы “волк–лось”. Заметим, что запасы по
устойчивости для хищников значимо не отлича-
ются от таковых для жертв, так что значение запа-
са по устойчивости не зависит от функциональ-
ной роли вида в экосистеме и порядка AR-моде-
ли. При меньшем запасе по устойчивости именно
в системе “волк–лось” наблюдались сильные ко-
лебания численности этих видов.

В предложенных AR-моделях (кстати, точно
так же, как и в классических моделях “хищник–
жертва”) не учитывается влияние модифицирую-

Рис. 8. Трансформированный временной ряд динамики численности волков (1) на о. Айл-Ройал и модельный ряд (2).

2.8
2.6
2.4

3.8

3.2
3.4
3.6

4.0

3.0

2.2
2.0

1960 1970 1980 1990 2000 2010 2020

1

Л
ог

ар
иф

м
 ч

ис
ле

нн
ос

ти
 в

ол
ко

в

Год

2

Таблица 3. Листинг программы в пакете MATLAB для
расчета запаса по устойчивости авторегрессионной
модели (Гайдук и др., 2011)

Dq = [1 a[1] a[2];

Dq = Dq/Dq(1);

nu = (–pi: pi/(100*length(Dq)):pi;

j = sqrt(–1);

z = exp(j*nu);

GM = polyval (Dq, q);

eta = min (abs(GM));

disp ([‘запас устойчивости eta =‘ num2str(eta)])
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щих факторов (например, погодных) на динамику
численности популяций. Для учета модифициру-
ющих факторов в модель “хищник–жертва” мож-
но было бы ввести дополнительные уравнения,
связывающие коэффициенты модели и влияние
погодных факторов. Однако такое преобразование
модели “хищник–жертва” ведет к необходимости
верификации дополнительных коэффициентов и
появлению большого числа режимов динамики
видов, а следовательно, к трудностям анализа та-
ких моделей. Но влияние модифицирующих фак-
торов достаточно просто учесть, перейдя от лога-
рифмических AR-моделей к логарифмическим
ADL-моделям (autoregressive distributed lag model), в
которых влияние внешних факторов учитывается
введением дополнительного аддитивного члена с
коэффициентом, характеризующим восприим-
чивость динамики численности к погодным ха-
рактеристикам (Soukhovolsky et al., 2022). В такой
модели при известных данных о численности по-
пуляции и погодных условиях коэффициенты
модели находятся точно так же, как и для AR-мо-
дели, расчетом регрессионной модели с неизвест-
ными коэффициентами восприимчивости.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Рассмотрена возможность построения модели

популяции жертвы в системе “хищник–жертва”
без использования данных по динамике числен-
ности хищников. Проведенные расчеты показа-
ли, что для моделирования популяций жертв нет
необходимости иметь какую-либо информацию о
популяции хищника. Авторегрессионные модели
с набором линейных положительных и отрица-
тельных обратных связей фактически заменяют
данные по динамике популяции хищника. Пред-
ложенный подход может быть использован для
моделирования локальных популяций животных,
для которых нет полных данных об их взаимодей-
ствиях с другими видами в экосистеме.

И модель популяции зайцев в зоне Гудзонова
залива, и модель популяции лосей на о. Айл-Ройал
можно с достаточно высокой точностью постро-
ить без знания динамики численности хищников –
рыси и волка. При этом, в частности, для популя-
ции лосей коэффициент детерминации adjR2 =
= 0.975, т.е. модель практически по точкам повто-
ряет ряд натурных данных.

В качестве характеристики качества модели
можно использовать не только невязку наборов
модельных и натурных данных, но и в числе пере-
менных в модели. Для AR(2)-модели число сво-
бодных переменных равно 3, тогда как для моде-
ли Лотки–Вольтерра оно равно 6, а для HLT-мо-

дели (hare-lynx-trapper model; Deng, 2018) число
переменных равно 20. Понятно, что чем больше
переменных в модели, тем длиннее должен быть
ряд данных, требуемых для ее верификации и тем
меньше (при одной и той же длине ряда данных)
надежность расчета коэффициентов модели.

При объяснении моделируемых процессов,
безусловно, нельзя говорить о том, что такой
хищник, как рысь, однозначно регулирует чис-
ленность своей жертвы – зайца. Видимо, в дан-
ном случае необходимо принимать во внимание
характер активности еще одного “хищника” –
траппера, о поведении которого, к сожалению, нет
каких-либо данных. Более проста ситуация с опи-
санием взаимодействия “волк–лось” на террито-
рии заповедника, в котором запрещена охота. Там,
судя по цитированным выше работам, происхо-
дит простое взаимодействие “один вид хищников –
один вид жертв”. Но во всех случаях хищниче-
ство, безусловно, влияет на динамику численно-
сти жертв, и во всех случаях запаздывание во вре-
мени в авторегрессионной модели можно тракто-
вать как показатель влияния хищника. Хотя ряды
данных по сопряженной динамике численности
хищников и жертв у млекопитающих немного-
численны, в нашем распоряжении имеются мно-
гочисленные данные по динамике численности
лесных насекомых – филлофагов. Хотя данные
по динамике паразитов и хищников различных
видов филлофагов практически всегда отсут-
ствуют, никто не сомневается, что воздействие
паразитов и хищников на популяции насекомых
существует. Ранее мы описали авторегрессион-
ные модели (чаще всего второго порядка), кото-
рые с высокой степенью точности позволили
описать динамику филлофагов (Исаев и др.,
2015; Isaev et al., 2017; Суховольский и др., 2020).
Так что можно полагать, что использование ав-
торегрессионных моделей (логарифмически ли-
нейных) может описать достаточно широкий
“спектр” динамики разных видов. По-видимому,
общность и эффективность авторегрессионных
моделей для разных видов животных объясняется
тем, что в их основе лежит учет влияния обратных
связей (как положительных, так и отрицатель-
ных). Фактически авторегрессионная модель вы-
ступает и как инструмент описания натурных
данных, и как инструмент объяснения процессов
в экосистеме. Сочетание положительных и отри-
цательных обратных связей в системе позволяет
поддерживать устойчивость динамики изучаемых
популяций в течение длительного времени, ибо
все изученные виды существуют в течение дли-
тельного времени – от 50 до 120 лет, как это на-
блюдается для серой лиственничной листовертки
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Zeiraphera griseana (Baltensweiler, Fischlin, 1988).
Кроме того, авторегрессионые модели характери-
зуются спектром временных рядов, в котором
присутствуют предельные циклы с разными ха-
рактерными временами в зависимости от порядка
авторегрессии, что позволяет учесть колебания в
моделируемой системе.

Границы применения авторегресионной мо-
дели определяются техническими причинами:
длиной анализируемых рядов (не менее 20–25
членов с учетом того, что при расчетах парциаль-
ной автокорреляционной функции, необходимой
для оценки порядка авторегрессии, число значи-
мых членов этой функции не превосходит четвер-
ти длины изучаемого ряда), и стационарностью
процессов в экосистеме. Однако обычно можно
провести фильтрацию нестационарного ряда и
выделить стационарную составляющую, для ко-
торой удается построить AR-модель.
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Are data on predators necessary when modeling prey population dynamics?
V. G. Soukhovolskya, *, Y. D. Ivanovab, and A. V. Kovalevc

aSukachev Institute of Forest SB RAS
 Akademgorodok, 50/28, Krasnoyarsk, 660036 Russia

bInstitute of Biophysics SB RAS
Akademgorodok, 50/50, Krasnoyarsk, 660036 Russia

cFederal Research Center KSC SB RAS
 Akademgorodok, 50, Krasnoyarsk, 660036 Russia

*e-mail: soukhovolsky@yandex.ru

A new approach is proposed for building a model of the prey population in the “predator–prey” system with-
out using data on the dynamics of the predator numbers. To replace these data, autoregressive models with a
set of linear positive and negative feedbacks are considered, which replace data on the influence of predator
populations. The proposed approach can be used to model local populations of animals, for which there are
no complete data on their interactions with other species in the ecosystem.
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Для выявления пространственно-типологической структуры и организации орнитокомплексов Се-
верной Евразии проанализированы усредненные за первую половину лета (16.05–15.07) результаты
учетов птиц, проведенных в период с 1880 по 2019 г. (с перерывами и преимущественно с 1960 г.).
В сборе материала участвовали 354 исследователя (в течение 110 лет). Обработка данных проведена
с использованием методов многомерной статистики, включая кластерный анализ и линейную ка-
чественную аппроксимацию матриц связи. В результате выявлены основные территориальные
тренды в сообществах птиц и коррелирующие с ними факторы среды, оценена связь простран-
ственной изменчивости орнитокомплексов с неоднородностью местообитаний. Показана фрак-
тальность пространственной дифференциации населения птиц.

DOI: 10.31857/S0044459622040066

Исследование, послужившее основой для на-
писания статьи, предлагаемой вниманию читате-
лей, выполнено в рамках факторной зоогеогра-
фии (Равкин, Ливанов, 2008). Особенность этого
направления заключается не только в обязатель-
ном выявлении факторов среды, определяющих
или объясняющих географическую изменчивость
животного населения, но и в переходе при анали-
зе и описании в виртуальное типологическое
многомерное факторное пространство из реаль-
ного хорологического. Методической особенно-
стью работ, выполняемых в рамках факторной
зоогеографии, служат факторный (в математиче-
ском понимании) и кластерный анализы (послед-

ний ранее называли автоматической классифика-
цией). После этого оценивают силу и общность
связи изменчивости населения и основных
структурообразующих факторов из числа выяв-
ленных в процессе анализа и предметной интер-
претации его результатов. Эти показатели рассчи-
тывают с помощью линейной качественной ап-
проксимации – одного из методов регрессионного
анализа. Классификацию и оценку связи выполня-
ют на основе матрицы коэффициентов сходства,
обычно для количественных признаков.

Подобные исследования, помимо чисто по-
знавательного, теоретического смысла, имеют и

В. Г. Ивлиев

УДК 591.9(4-013)

EDN: WRTPKK
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важное прикладное значение. Оно сводится к
возможности вторичного использования собран-
ных для анализа данных, составления прогнозов в
пространстве для заполнения “белых пятен” на
необследованных территориях по известным для
них факторам среды и во времени для предсказа-
ний грядущих изменений в составе животного
населения. Для этого используют прогнозные
сведения об изменении площадей местообитаний
животных и отличий в основных факторах среды –
антропогенных и природно-географических.

Наша статья впервые дает представление об
изменчивости орнитокомплексов по всей терри-
тории Северной Евразии в границах СССР на
1990 г. Предшествующие обобщения были прове-
дены лишь по отдельным регионам в пределах
этой территории или выполнены по орнитофау-
не, т.е. без использования информации по оби-
лию птиц в местообитаниях ранга ландшафтного
урочища. Показана фрактальность населения
птиц, в первую очередь самоподобие в его неод-
нородности как по отдельным регионам, так и в
целом по обследованной территории.

От зарубежных аналогов (Diamond, 1975; Con-
nor, Simberloff, 1983, 2014; Gotelli, Graves, 1996;
Götzenberger et al., 2012; Gao et al., 2016, и др.) на-
ши исследования отличаются, во-первых, анализом
не отдельных параметров животного населения
(плотность, разнообразие, видовое богатство), а
рассмотрением интегральных показателей сооб-
ществ в целом, их облика. Облик населения изме-
ряют коэффициентами сходства для количествен-
ных признаков. Во-вторых, за рубежом исследова-
ния чаще ведут на островах или ограниченных
территориях. Наша работа выполнена на огром-
ной территории, как материковой, так и на приле-
жащих морских акваториях и островах. В статьях,
опубликованных в иностранных журналах, при-
водятся результаты анализа, проведенного в огра-
ниченных рамках выдвинутых гипотез, которые
касаются простых факторов среды и взаимоотно-
шений отдельных групп видов животных. Наши
подходы и методы – факторные, компонентные и
кластерные, традиционные, но хорошо зареко-
мендовавшие себя, позволяют целенаправленно
выявлять не только основные структурообразую-
щие факторы, но и их неразделимые сочетания –
природно-антропогенные режимы. Это не только
увеличивает информативность получаемых пред-
ставлений, что улучшает качество прогнозов, но и
сокращает время, затрачиваемое на расчеты и
анализ. За рубежом работы не редко проводят по
квадратам местности, что позволяет говорить
лишь о наименее изменчивых во времени факто-
рах (зональность, континентальность, высотная
поясность). В наших исследованиях наименьшей
ранговой (масштабной) единицей рассмотрения
принято ландшафтное урочище. Это делает воз-
можным проводить более детальное рассмотре-

ние, включая влияние состава растительности и
почв, степени антропогенной трансформации
среды, кормности угодий, их заболоченности,
минерального питания болот, водности и значи-
мые сочетания этих факторов. В свою очередь,
это позволяет расширить анализ отдельных фак-
торов до целесообразного уровня рассмотрения с
максимально возможной полнотой объяснения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Для расчетов и анализа взяты материалы из

банка данных лаборатории зоологического мони-
торинга ИСиЭЖ СО РАН (Равкин, Ефимов,
2009). Значительная часть их опубликована. Все-
го использованы оценки обилия 649 видов птиц
по 8202 орнитокомплексам, часть которых обсле-
дована в течение более чем одного года. В сборе
материала участвовали 354 орнитолога. Все учеты
проведены на территории Советского Союза в
границах 1990 г. и на островах архипелага Шпиц-
бергена (Норвегия). Последние обследованы
И.В. Покровской и Г.М. Тертицким. Эти матери-
алы включены в анализ в связи с недостатком све-
дений по островным арктическим тундрам.

Проведение кластерного анализа больших
массивов данных сопряжено с рядом серьезных
затруднений. В предыдущих работах мы “избав-
лялись” от обилия материалов, усредняя их по
выделам карт растительности после предваритель-
ного расчета средних по данным, собранным в од-
них и тех же местообитаниях в разные годы, по-
скольку анализ межгодовых отличий в сообще-
ствах птиц представляет собой отдельную задачу.
Ее можно решать по территориям, обследованным
в течение многих лет. Большинство использован-
ных нами данных собрано в один из сезонов.

В исследованиях, послуживших основой для
написания настоящей статьи, мы попытались ни-
чего не усреднять, за исключением материалов,
собранных за один летний сезон с недельной,
двухнедельной или подекадной повторяемостью
на одних и тех же маршрутах. Для анализа ис-
пользованы результаты учетов птиц с 16 мая по
15 июля в периоды с 1880 по 1907, с 1935 по 1941 и
с 1945 по 2019 гг. При этом большая часть матери-
алов собрана после 1960 г. В список соавторов
включены орнитологи, доля материалов которых
в общей выборке составила не менее 2% по числу
обследованных местообитаний, и специалисты,
проводившие обработку и анализ данных. Боль-
шая часть остальных участников работ упомянута
в наших предыдущих публикациях. В этой статье
мы упоминаем только часть обобщающих моно-
графий и статей: Е. Равкин, Ю. Равкин, 2005; Жу-
ков, 2006; Цыбулин, 2009; Торопов, Бочкарева,
2014; Железнова, Леппа, 2016; Равкин и др., 2016,
2020; Железнова, 2017; Железнова, Вартапетов,
2018; Железнова, Костылева, 2018; Климова, То-
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ропов, 2018; Железнова и др., 2021; Ливанов, 2021.
В этих публикациях приведен почти полный спи-
сок участников исследований и библиографиче-
ское описание использованных публикаций, откуда
взяты сведения по обилию птиц. Места проведения
работ показаны на рис. 1. На нем, с одной стороны,
четко видна сравнительно высокая “густота” мест
проведения учетов на исследуемой территории.
С другой стороны, нельзя не отметить некоторую
неоднородность их распределения. Так, в окрест-
ностях ряда городов, где больше орнитологов
(Москва, Казань, Екатеринбург, Новосибирск,
Томск, Владивосток), собран материал, больший
по числу мест проведения учетов. В ряде регио-
нов, наоборот, количество таких участков явно
недостаточно (часть Средней Азии, а также Сред-
ней, Северо-Восточной и Северо-Притихоокеан-
ской Сибири). Однако в целом материала уже до-
статочно для первого варианта районирования
столь обширной и разнородной территории, как
Северная Евразия.

Методы подсчета птиц на маршрутах и пере-
счета результатов относительных учетов на пло-
щадь, в том числе в водно-околоводных место-
обитаниях, описаны ранее (Hayne, 1949; Равкин,
1967; Равкин, Челинцев, 1999; Равкин, Ливанов,
2008; Равкин и др., 2020). При обработке данных

для настоящего сообщения применены в основ-
ном программы факторной классификации (для
выявления трендов в населении птиц и основных
структурообразующих факторов) и линейной ка-
чественной аппроксимации (для оценки связи
изменчивости орнитокомплексов и неоднород-
ности среды) (Куперштох, Трофимов, 1975; Тро-
фимов, 1976; Равкин и др., 1978; Равкин, Лива-
нов, 2008). Расчеты по программе “Факторная
классификация”, при использовании которой
объем анализируемой матрицы коэффициентов
сходства не ограничен, по всем данным заняли
почти шесть суток непрерывного счета. Но слож-
ности возникли не при проведении агрегации, а
при интерпретации результатов. Затруднения
связаны с объяснением выделенных кластеров
из-за многомерности связей их состава с разными
факторами среды, одинаково влияющими на сте-
пень сходства различных орнитокомплексов, и
невозможности “удержать в голове” все или даже
основные сочетания факторов.

Попытка анализировать результаты кластер-
ного анализа на подвыборках по 1/8 части не об-
легчила процесса интерпретации, хотя в целом
подтвердила общий характер объяснения про-
странственной изменчивости орнитокомплек-

Рис. 1. Районы работ. Картографическая основа – по Атласу СССР, 1983.
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сов. Поэтому трудности в интерпретации связаны
не столько с объемом анализируемого материала,
сколько с постепенностью изменений сообществ,
разнообразии и значительности территории, где
собраны данные.

Алгоритм линейной качественной аппрокси-
мации матриц связи с помощью выделенных гра-
даций факторов не предусмотрен для работы со
столь большими выборками, поэтому расчеты
выполнены нами на подвыборках. Для этого вся
совокупность вариантов населения перед прове-
дением расчетов бинарным способом (отбором
последовательно каждой второй пробы) или с по-
мощью генератора случайных чисел разделена на
подсовокупности объемом примерно от полови-
ны до 1/16 части выборки. По ним и проведены
оценки (подробнее см. Равкин, Ливанов, 2008).
Различия их в зависимости от размеров подвы-
борки колебались в пределах 1, реже 2% диспер-
сии, поэтому можно считать, что оценки слабо
зависят от размеров подвыборки, если она про-
порционально отражает неоднородность всей со-
вокупности.

Названия видов птиц даны по А.И. Иванову
(1976), кроме отдельных позднее описанных ви-
дов, а типов фауны – по Б.К. Штегману (1938) с
некоторыми дополнениями.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Итоговая классификация орнитокомплексов 

первой половины лета

Население птиц местообитаний:
I – Надтипа естественных и агроландшафтов су-
ши1.
1 – Тундрово-стланикового типа (полярных пу-
стынь и тундр, в том числе в сочетании с лугами и
болотами, а также участков низкорослой расти-
тельности и стлаников, кроме арчовых; лидеры по
обилию – лапландский подорожник, доля в населе-
нии – 13%, желтая трясогузка, краснозобый конек,
камнешарка и пуночка – по 4%; плотность насе-
ления, особей/км2/фоновых видов – 189/42; доля
в населении преобладающих по обилию типов
фауны: арктического – 54%, сибирского – 16%,
транспалеарктов – 12%2),
1.1 – островных и равнинных материковых (ла-
пландский подорожник 17, камнешарка 6, крас-
нозобый конек, пуночка и желтая трясогузка по 5;
208/40; арктического типа фауны 69, сибирского
13, транспалеарктов 11),

1.1.1 – островов Шпицбергена (пуночка 32,
морской песочник 28, моевка 12, белощекая ка-

1 I–IV – надтипы, 1–7 – типы, 1.1–7.2 – подтипы, 1.1.1–7.2.5 –
классы населения.

2 Далее эти показатели приведены без их обозначения.

зарка 8, бургомистр 7; 68/7; арктического типа
фауны 100),

1.1.2 – прочих островов (лапландский подо-
рожник и камнешарка по 20, пуночка 16, тулес и
чернозобик по 8; 154/15; арктического типа фау-
ны 92),

1.1.3 – материковых равнинных от арктиче-
ских до северотаежных (лапландский подорож-
ник 17, краснозобый конек 8, желтая трясогузка 7,
чечетка и овсянка-крошка по 4; 254/47; арктиче-
ского типа фауны 60, сибирского 16, транспале-
арктов 15),
1.2 – горных материковых (горный конек 15, бу-
рая пеночка 8, варакушка 7, луговой конек и по-
лярная овсянка по 4; 149/34; сибирского типа фа-
уны 25, транспалеарктов 17, тибетского типа 21,
китайского 15, европейского 10),

1.2.1 – от Фенноскандии до Урала и Кавказа
(луговой конек 39, весничка, варакушка и овсян-
ка-крошка по 7, таловка 5; 91/14; европейского
типа фауны 51, сибирского 23, транспалеарктов 13,
арктического типа 11),

1.2.2 – северо-притихоокеанских, Северо-Во-
сточной и Средней Сибири (желтая трясогузка 11,
чечетка 9, бурая пеночка 8, таловка 6, краснозо-
бый конек 5; 155/38; сибирского типа фауны 34,
транспалеарктов 22, арктического и китайского
типов по 14),

1.2.3 – прибайкальских, забайкальских и аму-
ро-сахалинских (бурая пеночка 22, щур 10, зеленый
конек 7, чечевица и соловей-красношейка по 5;
98/22; китайского типа фауны 50, сибирского 31),

1.2.4 – алтае-саянских (горный конек 28, вара-
кушка 11, бурая пеночка 7, зарничка и полярная
овсянка по 6; 187/28; тибетского типа фауны 35, си-
бирского 19, транспалеарктов 17, китайского 14),

1.2.5 – среднеазиатских (гималайский вьюрок 36,
горный конек 17, клушица 10, чечевица 9, черно-
горлая завирушка 8; 196/15; тибетского типа фау-
ны 53, китайского 18, монгольского 10).
2 – Редколесно-лесного типа (редколесий, лесов,
мозаичных по облесенности территорий, в том
числе полей среди них, облесенных низинных и
переходных болот и рослых рямов; зяблик 8, пух-
ляк, лесной конек, теньковка и большая синица
по 4; 511/92; европейского типа фауны 50, сибир-
ского 24),
2.1 – северных (от тундровых до северотаежных и
гольцово-подгольцовых; овсянка-крошка 11, юрок 8,
чечетка 7, весничка 6, таловка 5; 334/60; сибир-
ского типа фауны 56, европейского 20, транспа-
леарктов 12),

2.1.1 – всех, кроме колымских и камчатских
(овсянка-крошка 12, чечетка и юрок по 8, веснич-
ка 6, зарничка 5; 336/57; сибирского типа фауны
55, европейского 21, транспалеарктов 12),
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2.1.2 – колымских и камчатских (овсянка-ре-
мез, корольковая пеночка и чечевица по 10, та-
ловка 9, зеленый конек 8; 306/38; сибирского ти-
па фауны 65, китайского 24),
2.2 – срединных (Карпат, Крыма, Кавказа и рав-
нинных от среднетаежных до степных и от запад-
ных границ до Забайкалья включительно, кроме
передне-, средне- и центральноазиатских; зяблик
11, лесной конек 5, теньковка, большая синица и
пухляк по 4; 582/88; европейского типа фауны 60,
сибирского 20, транспалеарктов 10),

2.2.1 – хвойных, хвойно-лиственных и мелко-
лиственных лесов и рослых рямов (зяблик 11, пух-
ляк 6, теньковка, лесной конек и большая синица
по 5; 560/73; европейского типа фауны 58, сибир-
ского 25),

2.2.2 – широколиственных лесов (зяблик 19,
большая синица 7, черноголовая славка, певчий
дрозд и садовая славка по 3; 1030/70; европейско-
го типа фауны 85),

2.2.3 – мозаичных по облесенности (лесной
конек и зяблик по 5, дубровник, теньковка и че-
чевица по 4; 514/93; европейского типа фауны 49,
транспалеарктов 19, сибирского типа 14, китай-
ского 11),
2.3 – среднеазиатских равнинных (бормотушка 22,
бледная пересмешка 20, славка-завирушка и се-
рая синица по 6, скотоцерка 4; 1296/68; средизем-
номорского типа фауны 65, европейского 23),

2.3.1 – тугаев (бормотушка 24, бледная пере-
смешка 22, серая синица 7, индийский воробей и
славка-завирушка по 4; 1582/66; средиземномор-
ского типа фауны 69, европейского 20),

2.3.2 – зарослей гребенщика (славка-завируш-
ка 26, скотоцерка 17, бормотушка 12, бледная пе-
ресмешка 10, тугайный соловей 5; 967/35; среди-
земноморского типа фауны 60, европейского 35),

2.3.3 – саксаульников (скотоцерка 28, тугай-
ный соловей 24, бормотушка 15, серый жаворо-
нок 11, горлица 4; 259/15; средиземноморского
типа фауны 72, монгольского 19),

2.3.4 – садов и парков (черный дрозд 19, боль-
шая синица 17, сорока 16, сизый голубь 7, южный
соловей 5; 546/30; европейского типа фауны 71,
средиземноморского 11),
2.4 – среднеазиатских и переднеазиатских горных
(черный дрозд 8, зяблик, зеленая пеночка и серая
мухоловка по 5, зарничка 4; 999/84; европейского
типа фауны 48, средиземноморского 17, китай-
ского 15),

2.4.1 – пойменных лиственных лесов (скворец,
чечевица и зеленая пеночка по 12, князек и зар-
ничка по 7; 884/58; европейского типа фауны 35,
китайского 25, средиземноморского 12, транспа-
леарктов 10),

2.4.2 – хвойных и смешанных лесов (зарничка 14,
индийский воробей 11, зеленая пеночка 7, славка-

завирушка 6, чечевица 5; 667/53; европейского
типа фауны 34, средиземноморского 20, китай-
ского 15, сибирского 14),

2.4.3 – орехово-плодовых лесов (черный дрозд 18,
серая мухоловка 11, желтогрудый князек 9, боль-
шая горлица 8, рыжешейная синица 6; 1171/51; ев-
ропейского типа фауны 52, средиземноморского 20,
китайского 16),

2.4.4 – арчовых стлаников (красношапочный
вьюрок 11, зарничка 10, малая розовая чечевица и
чечевица по 9, черногрудая красношейка 8;
608/36; тибетского и китайского типов фауны по 24,
средиземноморского и монгольского по 12, си-
бирского 11, европейского 10),

2.4.5 – арчовых редколесий (горная овсянка 10,
рыжешейная синица и серая славка по 9, кеклик 7,
плешанка 5; 759/51; европейского типа фауны 34,
монгольского 23, китайского 14, средиземномор-
ского 13),

2.4.6 – лугов в сочетании с неарчовыми редко-
лесьями (зарничка и зеленая пеночка по 18, жел-
тоголовый королек 11, московка 9, черногорлая
завирушка 8; 696/30; сибирского и европейского
типов фауны по 26, китайского 25),

2.4.7 – лесопосадок (индийский воробей 31,
черногрудый воробей 11, сорока 7, большая сини-
ца 5, большая горлица 3; 524/36; средиземномор-
ского типа фауны 46, европейского 34),

2.4.8 – зарослей облепихи (ополовник 20, юж-
ный соловей и широкохвостая камышевка по 12,
чечевица и большая горлица по 7; 355/19; евро-
пейского типа фауны 37, транспалеарктов 24, ки-
тайского типа 18, средиземноморского 12),

2.4.9 – городских парков (большая синица 29,
черный дрозд 17, сорока 15, зеленая пеночка 7, го-
родская ласточка 6; 421/21; европейского типа
фауны 70, транспалеарктов 10),

2.4.10 – широколиственных лесов (зяблик 18,
московка 13, большая синица 12, зеленая пеночка 8,
деряба 7; 3372/21; европейского типа фауны 74,
средиземноморского 10),

2.5 – прибайкальских, забайкальских, северо-
восточносибирских и притихоокеанских (попол-
зень и пухляк по 6, корольковая пеночка и седого-
ловая овсянка по 5, московка 4; 279/64; сибирского
типа фауны 49, китайского 30, европейского 11),

2.5.1 – северо-восточносибирских (овсянка-
ремез 17, таловка 9, чечевица 8, горная трясогузка 7,
сибирский пепельный улит 6; 382/47; сибирского
типа фауны 64, китайского 17, транспалеарктов 14),

2.5.2 – прибайкальских, забайкальских и аму-
ро-сахалинских (поползень и пухляк по 6, ко-
рольковая пеночка и седоголовая овсянка по 5,
московка 4; 277/64; сибирского типа фауны 46,
китайского 34, европейского 10).
3 – Пустынно-луговостепного типа (степей,
тундростепей, полупустынь, пустынь, полей,
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скал, россыпей и кустарников, а также лугов,
кроме тундровых; полевой жаворонок 7, желтая
трясогузка 6, индийский воробей, сизый голубь и
скворец по 3; 447/95; транспалеарктов 31, евро-
пейского типа фауны 25, средиземноморского 14),

3.1 – срединных (равнинных, кроме средне-
азиатских; полевой жаворонок 10, желтая трясо-
гузка 9, дубровник и скворец по 4, полевой воро-
бей 3; 423/82; транспалеарктов 41, европейского
типа фауны 29, китайского 10),

3.1.1 – кустарников и лугов, кроме выпасов,
остепненных лугов и солончаков (желтая трясо-
гузка 9, дубровник 7, полевой жаворонок, барсу-
чок и скворец по 3; 519/90; транспалеарктов 35,
европейского типа фауны 28, китайского 13, си-
бирского 10),

3.1.2 – степей, полупустынь, полей, залежей,
остепненных лугов, выпасов, осыпей, отвалов и
солончаков (полевой жаворонок 18, желтая тря-
согузка 8, скворец 6, полевой воробей 5, грач 4;
340/56; транспалеарктов 47, европейского типа фа-
уны 30),
3.2 – южных (горных крымско-кавказских, ал-
тае-саянских, центрально- и переднеазиатских, а
также среднеазиатских горных и равнинных; ин-
дийский воробей и сизый голубь по 8, хохлатый
жаворонок 5, полевой воробей и полевой жаворо-
нок по 3; 491/93; средиземноморского типа фау-
ны 31, европейского 20, транспалеарктов 18, мон-
гольского 12).
4 – Болотного типа (болот, кроме рослых рямов и
облесенных низинных и переходных; желтая тря-
согузка 9, лесной конек 5, желтоголовая трясогуз-
ка и дубровник по 4, барсучок 3; 380/74; транспа-
леарктов 34, европейского типа фауны 29, сибир-
ского 11),
4.1 – верховых (лесной конек 15, зяблик 9, бело-
шапочная овсянка 7, весничка и желтая трясогуз-
ка по 6; 229/48; европейского типа фауны 50,
транспалеарктов 21, сибирского 19),
4.2 – открытых, кроме верховых и марей (желтая
трясогузка 11, желтоголовая трясогузка 6, барсу-
чок 5, дубровник и камышевая овсянка по 4;
530/84; транспалеарктов 40, европейского типа
фауны 22, арктического 11),
4.3 – марей (бурая пеночка 19, дубровник 8, зеле-
ноголовая трясогузка 7, певчий и пятнистый
сверчки 6 и 5; 168/33; китайского типа фауны 42,
сибирского 29, транспалеарктов 16).
II – Надтипа антропогенных территорий, кроме
аграрных.
5 – Рекреационно-селитебного типа (селитеб-
ных, кроме тундровых поселков, промышлен-
ных, животноводческих, рудеральных, не средне-
азиатских рекреационных, полос отчуждения и
виноградников; домовый и полевой воробьи 33 и
15, сизый голубь 12, скворец 4, белая трясогузка 3;

1431/76; транспалеарктов 59, европейского типа
фауны 20, средиземноморского 13),
5.1 – северных (в пределах тундровой и лесотунд-
ровой зон, а также гольцов и подгольцовья; домо-
вый воробей и белая трясогузка по 19, серебри-
стая чайка 10, желтоголовая трясогузка 7, берего-
вая ласточка 5; 510/34; транспалеарктов 54,
арктического типа фауны 18),
5.2 – южных (южнее лесотундровой зоны; домо-
вый и полевой воробьи 33 и 15, сизый голубь 12,
скворец 4, белая трясогузка 3; 1413/78; транспале-
арктов 54, европейского типа фауны 20, среди-
земноморского 15).
III – Надтипа материковых водоемов и водотоков.
6 – Озерно-речного типа (озер, водохранилищ,
рек, прудов, очистных водоемов, литоралей, по-
лярных и черноморских заливов; береговая ла-
сточка 10, малый зуек, озерная и серебристая чай-
ки по 6, лысуха 5; 272/42; транспалеарктов 64),
6.1 – северных (в пределах тундровой зоны и ле-
сотундры) и гольцово-подгольцовых, кроме сред-
неазиатских и переднеазиатских (полярная крач-
ка 18, морянка 16, чернозобая гагара 10, кругло-
носый плавунчик 6, чирок-свистунок 4; 79/16;
арктического типа фауны 53, сибирского 23,
транспалеарктов 15),
6.2 – срединных (от северной тайги до подтаеж-
ных и широколиственных лесов включительно и
в пределах лесных поясов гор, кроме средне- и пе-
реднеазиатских; береговая ласточка 20, кряква 9,
озерная чайка и горная трясогузка по 7, чирок-
трескунок 6; 171/28; транспалеарктов 76, сибир-
ского типа фауны 10),
6.3 – южных (лесостепных и степных зон и поя-
сов, кроме средне-, передне- и центральноазиат-
ских; серебристая и озерная чайки 13 и 7, желтая
трясогузка, лысуха и береговая ласточка по 6;
420/41; транспалеарктов 53, европейского 11),
6.4 – среднеазиатских и казахстанских в пределах
пустынь и полупустынь (малый зуек 30, горная и
маскированная трясогузки по 11, перевозчик 9,
черный стриж 6; 1436/34; транспалеарктов 66, ев-
ропейского 10),
6.5 – переднеазиатских и центральноазиатских
(лысуха 77, камышевая овсянка 6, серебристая
чайка 3, дроздовидная камышевка и горная ла-
сточка по 2; 473/20; транспалеарктов 89).
IV – Надтипа морских акваторий и птичьих базаров.
7 – Морского типа (северных и восточных мор-
ских акваторий и птичьих базаров; люрик 47, тол-
стоклювая кайра 40, моевка 10, чистик 0.7, тупик
0.5; 653/13; арктического типа фауны 100),
7.1 – западных полярных (птичьих базаров
Шпицбергена; люрик 48, толстоклювая кайра 41,

3 Без птичьих базаров Шпицбергена.
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моевка 10, чистик 0.7, тупик 0.5; 10785/7; арктиче-
ского типа фауны 100),
7.2 – восточных полярных и тихоокеанских (ак-
ваторий и птичьих базаров; моевка 18, тихоокеан-
ская морская чайка 15, топорок 11, глупыш и тон-
коклювая кайра по 7; 65/13; арктического типа
фауны 61),

7.2.1 – полярных, Берингова моря и севера
Охотского (конюга-крошка 24, моевка 19, тонко-
клювая кайра 17, большая конюга 14, толстоклю-
вая кайра 8; 60/7; арктического типа фауны 84),

7.2.2 – камчатских, прикомандорских и ку-
рильских (глупыш 33, тонкоклювый буревестник
11, толстоклювая кайра и моевка по 10, топорок 8;
89/13; арктического типа фауны 76),

7.2.3 – средней части Охотского моря, саха-
линских и шантарских (тихоокеанская морская
чайка 21, моевка 19, топорок 14, большая конюга
7, очковый чистик 6; 61/9; арктического типа фа-
уны 53, китайского 11).

По характеристикам типов и подтипов иерар-
хической классификации составлена обзорная
карта, отражающая неоднородность летнего на-
селения птиц Северной Евразии в границах
СССР 1990 г. (рис. 2).

Пространственно-типологическая
структура орнитокомплексов

На уровне типа сообществ структура населе-
ния птиц представима в виде ряда таксонов от ан-
тропогенного (рекреационно-селитебного) типа
населения через редколесно-лесной к болотному
и далее к водно-околоводным: озерно-речному и
морскому (рис. 3). Этот тренд вначале связан с
уменьшением застроенности территорий и уве-
личением облесенности, а потом с возрастанием
заболоченности и водности. От него имеется два
отклонения вверх (к северу) – в тундрово-стлани-
ковых местообитаниях – и к югу – в пустынных,
степных и луговых сообществах. Эти отклонения
обусловлены: к северу снижением теплообеспе-
ченности и, соответственно, облесенности, а к
югу – уменьшением влагообеспеченности и
вследствие этого – облесенности из-за нарастаю-
щей аридности. Следует также отметить некую
“треугольность” зональных отличий в орнито-
комплексах (типы 1–3). В горах она превращает-
ся в “полулунность” за счет сходства населения
птиц гольцово-подгольцовых и предгорных от-
крытых или закустаренных местообитаний (Ефи-
мов, Равкин, 1980). Эти “искривления” на схеме
связаны со сходством экологических условий в

Рис. 2. Пространственно-типологическая неоднородность летнего населения птиц Северной Евразии (в границах
СССР 1990 г.).
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открытых и закустаренных местообитаниях как
на северных, так и на южных необлесенных тер-
риториях для таких видов, как варакушка, бурая
пеночка, певчий и пятнистый сверчки и др. По
основному (горизонтальному) тренду средняя
плотность населения неуклонно уменьшается от
застроенных территорий до морских акваторий и
птичьих базаров от 1431 до 644 особей/км2. Почти
так же изменяется видовое богатство и число фо-
новых видов птиц. Исключение составляют сооб-
щества застроенной суши, где видовое богатство
ниже, чем в лесных. В вертикальном ряду орнито-
комплексов эти показатели убывают к северу, кро-
ме числа фоновых видов, которых в редколесно-
лесных сообществах больше, чем к северу и югу.

4 Последний показатель рассчитан только по северо-восточ-
ной части, поскольку учеты в акватории вокруг Шпицбер-
гена не проводили.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Информативность классификационных

и структурных представлений
о неоднородности орнитокомплексов

Информативность иерархической классифи-
кации на уровне надтипа населения птиц равна
10% дисперсии коэффициентов сходства, типа и
класса орнитокомплексов примерно вдвое, а под-
типа – втрое больше (табл. 1). Вся классификация
учитывает 34% дисперсии матрицы сходства
(множественный коэффициент корреляции –
0.58, при Р = 0.9).

После бинарного разделения всей совокупно-
сти данных примерно на 8 частей среднее значе-
ние информативности классификации и на уров-
не типа, так же как структуры было таким же, как
при однократной оценке на вдвое большем объе-
ме – 34% ± 1 сложный процент и – 25% ± 2 слож-
ных процента (Р = 0.9). Тот же порядок отличий

Рис. 3. Пространственно-типологическая структура летнего населения птиц Северной Евразии в первой половине ле-
та (на уровне типа). Орнитокомплексы: а – лесов, б – полуоблесенных местообитаний, в – открытых бедных по про-
дуктивности территорий, г – более богатых, д – селитебных ландшафтов, е – рек, материковых водоемов, морей. Для
каждого таксона приведены три лидирующих по обилию вида птиц, плотность населения (особей/км2) и число фоно-
вых видов по среднему обилию. Номера типов как в иерархической классификации, индексом у номера типа приве-
дено среднее сходство вошедших в него вариантов. Сходство их по типам показано у связей между типами. Значимое
сходство отображено сплошной линией, пунктиром – дополнительная информация; стрелки направлены в сторону
усиления влияния фактора среды, коррелирующего с трендом. Нулевым значением обозначено сходство в таксоне,
представленном одним вариантом.
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свойствен оценкам связи с факторами среды и ре-
жимами (табл. 2). Таким образом, информатив-
ность оценок, полученных по одной восьмой ча-
сти выборки и всем подвыборкам в среднем очень
сходны.

Судя по выполненной классификации, не-
смотря на наличие в выборке многолетних уче-
тов, проведенных в одних и тех же местообитани-
ях (в окрестностях Казани и на Байкале соответ-
ственно до 44 и 28 лет в разных местообитаниях и
наличие повторных учетов в разные годы) нигде
годовые отличия орнитокомплексов не были

больше пространственных. Это лишний раз под-
тверждает правомерность анализа данных, со-
бранных в разные годы для анализа территори-
альных отличий на больших площадях. Инфор-
мативность составленной классификации – 34%
дисперсии (коэффициент корреляции 0.58). При
использовании карты следует учитывать, что вза-
имопроникновение различных типов на ней ил-
люстрирует это явление в принципе и не всегда
указывает конкретные места нахождения соот-
ветствующих включений.

Таблица 1. Информативность классификационных представлений о территориальной изменчивости летнего
населения птиц Северной Евразии, доля учтенной дисперсии матрицы сходства, %

Таксон Иерархическая классификация
по 2051 пробам Структура по 1028 пробам

Надтип 10 11

Тип 23 26

Подтип 30 34

Класс 24 36

Всего 34 39

Таблица 2. Сила и общность связи территориальной изменчивости летнего населения птиц Северной Евразии и
факторов среды (доля учтенной дисперсии матрицы сходства, %, по 515 пробам)

Фактор, режим
Оценка связи

индивидуальная с нарастающим итогом

Тип растительности 26 26

Облесенность 21 29

Состав лесообразующих пород 18 33

Провинциальность (континентальность, секторность) 15 43

Тепло- и влагообеспеченность
(зональность, подзональность, поясность, подпоясность)

13 46

Застроенность 7 47

Водность 6 47

Проточность 3 47

Островной характер территории 2 47

Макрорельеф (горы–равнина) 1 47

Заболоченность 0.1 47

Минеральное питание болот 0.1 47

Всего 47 47
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Информативность структурных представле-
ний на уровне надтипа населения птиц составляет
11% дисперсии, а затем, по мере дробления на
таксоны меньшего ранга, оценки увеличиваются
в 2, 3 и 3.3 раза. В целом информативность деле-
ния больше почти в 3.5 раза по сравнению с над-
типовым делением (табл. 1). Множественный ко-
эффициент корреляции – 0.62.

Наше разделение населения птиц на типы
очень близко к представлениям Е.С. Птушенко и
А.А. Иноземцева (1968) о неоднородности орни-
токомплексов Московской области, особенно если
исключить типы сообществ, не представленные
на этой территории (Тундро-стланниковый и
Морской). В оставшейся части типов население
птиц, как у Е.С. Птушенко и А.А. Иноземцева, так
и у нас, представлено пятью типами (орнитологи-
ческими формациями). Четыре из них совпадают
почти полностью. Это лесная орнитологическая
формация (Редколесно-лесной тип населения в
нашем понимании), водная (Озерно-речной тип),
открытых пространств (Пустынно-луговостепной
тип) и поселений человека (рекреационно-сели-
тебный тип населения). Кустарниковая формация
как самостоятельный тип в нашей классифика-
ции не представлена. Эти орнитокомплексы вхо-
дят в Редколесно-лесной или Пустынно-лугово-
степной типы в зависимости от их зональной
принадлежности или поемности. Состав форма-
ций и типов иногда существенно отличаются.
Так, в Редколесно-лесной тип входят орнитоком-
плексы редколесий и мозаичных по облесенности
территорий (частично и полностью распаханных
участков). Е.С. Птушенко и А.А. Иноземцев от-
носят население пашней к сообществам откры-
тых пространств. Их вариант разделения логич-
нее, что называется в “чистом” виде. Но в нашем
случае объединение связано с особенностями
первоначального деления территории. Они выде-
ляли пашни как отдельную консоцию, независи-
мо от площади, занимаемой ими. Мы делили эти
местообитания на два урочища – поля в сочета-
нии с перелесками и чистые обширные поля.
В соответствии с формализованным алгоритмом
из-за непрерывности ряда: леса, редколесья, по-
ля-перелески и поля в их пределах, т.е. распахан-
ные в разной степени местообитания вошли в
единый тип населения с лесными орнитоком-
плексами.

Еще одно отличие касается Болотного типа
населения. Е.С. Птушенко и А.А. Иноземцев объ-
единяют их орнитокомплексы с водными сооб-
ществами. Дело, видимо, в том, что в Московской
области очень мало таких обширных болот как в
Западной Сибири, поэтому население этих, как

правило, бордюрных биотопов, чаще всего при-
речных и приозерных, носит переходный (эко-
тонный) характер. Деление населения птиц Мос-
ковской области на консоции и подтипы по тер-
ритории СССР в границах 1990 г. не совпадают,
поскольку на более обширной территории более
значимы широтные (зонально-подзональные) и
провинциальные (секторные) отличия, которые
не представлены в Московской области.

Пространственная организация
орнитокомплексов

Судя по иерархической классификации и
структурным графам, территориальная изменчи-
вость летнего населения птиц Северной Евразии
коррелирует со следующими факторами среды и
природно-антропогенными режимами. В первую
очередь это сочетания типов растительного по-
крова: тундрового, стланикового, редколесного,
лесного, пустынного, лугового, степного, болот-
ного и специфика рудерально-рекреационных и
водно-околоводных местообитаний – материко-
вых и морских. Фактор – тип растительного по-
крова, близок к зональности и поясности, но от-
личается несовпадением границ, объединением
части зон и подзон как между собой, так и с гор-
ными аналогами по растительности, а также тем,
что азональные, интразональные и экстразональ-
ные аналоги при зонально-поясном делении вхо-
дят в соответствующие зоны, подзоны, пояса и
подпояса (хорологически), а по населению птиц – в
соответствующие таксоны классификации по
сходству орнитокомплексов (типологически).

Тепло- и влагообеспеченность определяет рас-
пределение типов растительности. Отличия гид-
ротермических условий можно отразить через зо-
нальность и подзональность на равнинных участ-
ках, поясность и подпоясность в горах, а также
провинциальность (континентальность) по уда-
ленности от океанов вглубь материка (на уровне
физико-географических стран). Кроме того, в
список основных структурообразующих факто-
ров и режимов следует включить антропогенное
влияние, в основном через застроенность (антро-
погенную кормность и промышленную трансфор-
мацию местообитаний), а также заболоченность.
На уровне подтипа проявляются менее значимые
зависимости от зонально-подзональной и физи-
ко-географической специфики стран (раздельно),
макрорельефа (горы–равнины), трофности и сте-
пени облесенности болот.

На уровне класса может быть прослежена
связь со спецификой растительности Камчатки, с
мозаичностью местообитаний по облесенности,
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составом зарослей в Средней Азии, заливанием в
половодье, степенью аридности, засоленности и
распаханности открытых местообитаний, а в на-
селении птиц морских акваторий и птичьих база-
ров – с особенностями рельефа приморской су-
ши и продуктивностью (кормностью) акваторий.

Обширность исследуемой территории, взаи-
мопроникновение зональных типов растительного
покрова в “чуждые” по отношению к преоблада-
ющей по зонам растительности, а также плав-
ность и многомерность отличий, в том числе ча-
стично связанных с нюансами использованных
методик учета птиц, индивидуальными особен-
ностями учетчиков, отличиями в дробности под-
разделения ими местообитаний и годовых коле-
баний населения птиц затрудняют интерпрета-
цию результатов кластерного анализа и снижают
оценку информативности классификационных
представлений после их идеализации.

В целом по территории наиболее велика оцен-
ка связи неоднородности населения птиц с типом
растительности (26% дисперсии; табл. 2). Не-
сколько меньше связь с различиями в облесенно-
сти и с составом лесообразующих пород (21 и
18%), а также с природными особенностями фи-
зико-географических стран и тепло- и влагообес-
печенностью, которые определяют отличия в из-
менчивости первых четырех факторов (режимов).
Еще почти вдвое меньше сила и общность связи с
застроенностью местообитаний и водностью из-
за их локальности или линейности и меньшей
площади, которую они занимают по сравнению с
естественными ландшафтами суши и, соответ-
ственно, меньшим числом обследованных место-
обитаний (7 и 6%). Значимость остальных факто-
ров еще меньше (от 3 до 0.1%). Все факторы и их
сочетания учитывают 47% дисперсии матрицы
сходства населения птиц (множественный коэф-
фициент корреляции – 0.69). Скоррелирован-

ность выявленных факторов существенна. При
расчетах нарастающим итогом у шести первых из
них она колеблется в пределах от 1 до 10% диспер-
сии, а начиная с водности, приращение составля-
ет меньше 1%. Последнее в значительной степени
связано с невысокой долей в выборке проб, ис-
пытывающих влияние этих факторов.

Основные тренды изменчивости
летнего населения птиц

Основные тренды территориальных измене-
ний населения птиц, несомненно, связаны с зо-
нально-провинциальной изменчивостью ланд-
шафтов и в самом обобщенном виде могут быть
отображены горизонтальными и вертикальными
полосами в направлениях север–юг и запад–во-
сток (рис. 4.). Их интегральное взаимовлияние
порождает диагональность отличий с северо-запа-
да и северо-востока к центру региона в южной ча-
сти его. Диагональность (дифферентность) объяс-
няется соответствующим уменьшением отепляю-
щего влияния течений – Северо-Атлантического,
Норвежского, Куросио и Северо-Тихоокеанского
в северном направлении. Конечно, это очень гру-
бая схема. Тренды в населении птиц, коррелирую-
щие и несомненно определяемые застроенно-
стью, тепло- и влагообеспеченностью (широт-
ным, долготным и высотным гидротермическим
режимом) были показаны на рис. 3 и проанализи-
рованы ранее. В гораздо большей степени значи-
ма связь с типом растительности (тундровым,
лесным, пустынным, луговым и степным), что
тоже определяется зонально-провинциальными
изменениями среды, но не абсолютно совпадает с
ними. Так, распространение лесов достигает
тундровой зоны и южных границ пустынной зо-
ны, особенно в горах (рис. 5). Тем не менее по на-
селению птиц целесообразно выделить не пять

Рис. 4. Зонально-подзональные, высотно-поясные (подпоясные) и диагональные тренды в неоднородности летнего
населения птиц Северной Евразии.

Запад Восток

Север

Юг

Континентальность, провинциальность

Зональность,
поясность

Диагональность
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зон, как по растительности, а три, как на схеме, в
виде взаимно пересекающихся ромбовидных фи-
гур. При этом открытые местообитания южных
зон (лесостепной, степной и пустынной) заняты
единым, хотя и не однородным по сходству типом
населения птиц. Формирование иного населения
птиц на территории чуждых типов отражают
представления об интразональности, экстразо-
нальности и азональности (Энциклопедический
словарь…, 1968). В ландшафтоведении и геобота-
нике эти понятия используют при описаниях в
хорологическом пространстве, а при формализо-
ванной классификации растительности и живот-
ного населения – в типологическом.

На застроенной территории можно выделить
три вертикальных полосы: орнитокомплексов ре-
креационных, селитебно-промышленных и руде-
ральных участков, разделенных на две широтных
части – северную (тундрово-лесотундровую) и
южную (от лесных до пустынных территорий).
Население птиц материковых водно-околовод-
ных комплексов разделены на три полосы – по-
лярную, срединную и южную, а морских – на
шесть. Эти отличия в целом коррелируют с ши-
ротной теплообеспеченностью и, соответствен-
но, с кормностью водоемов.

Аппроксимация неоднородности летнего населения 
птиц результатами природно-географического 

районирования

До настоящего времени широко распростра-
нено представление о совпадении изменчивости
животного населения в целом (и птиц в частно-
сти) с зонально-провинциальным изменением
тепло- и влагообеспеченности, т.е. с зонально-

стью и континентальностью, иными словами, с
отличием в климате с севера на юг и с запада на
восток, вплоть до утверждения о полном совпаде-
нии границ зон (подзон), провинций, ландшаф-
тов и населения птиц (Кузякин, 1962). Аппрокси-
мация матрицы сходства летнего населения птиц
Северной Евразии результатами районирования
показала невысокую долю учтенной ими дис-
персии. Максимальная оценка свойственна ор-
нито-фаунистическому районированию (Бли-
нова, Равкин, 2008) и по фауне всех наземных
позвоночных (Равкин и др., 2015) по 12%, а так-
же по ландшафтному (Кузякин, 1962), геобота-
ническому, климатическому и физико-геогра-
фическому районированию (Атлас СССР, 1983) –
11, 10, 9 и 8%. Значительно меньшую долю дис-
персии матрицы сходства летнего населения птиц
учитывает биотическое районирование (Воро-
нов, Кучерук, 1977) – 5%. По сравнению с клас-
сификацией населения птиц, составленной по
результатам кластерного анализа, доля учтенной
дисперсии в среднем в 10 раз меньше, т.е. степень
совпадения изменчивости орнитокомплексов и
указанных вариантов районирования очень неве-
лика.

На составленных картах, как по летнему насе-
лению птиц Северной Евразии, так и по ее орни-
тофауне (Блинова, Равкин, 2008), четко видны
три зональных полосы: северная (тундровая),
срединная (преимущественно лесная) и южная
(по фауне среднеазиатская пустынная, а по орни-
токомплексам лугово-пустынностепная европей-
ско-азиатская). Однако их границы не совпадают
так же, как состав таксонов. Так, по орнитофауне
полярные острова и гольцовые участки выделены
в отдельные подобласти или провинции, а по на-

Рис. 5. Тренды, связанные с типом растительности, застроенностью, водностью, тепло- и влагообеспеченностью, об-
лесенностью и заболоченностью.
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селению птиц они входят в единый тундрово-
стланниковый тип сообществ. Лесная подобласть
по орнитофауне большей частью включает, кроме
лесной зоны, лесотундровые, лесостепные и
степные территории, а по населению птиц откры-
тые участки лесостепи и степной зоны входят в
единый лугово-пустынностепной тип сообществ.
Границы территорий провинций и в меньшей
степени округов по фауне перекрываются с под-
типами и классами орнитокомплексов, хотя тен-
денции их изменений имеют общую направлен-
ность. Естественно, что орнитофаунистическая
классификация имеет меньшую дробность, по-
скольку исходные участки первичного разделе-
ния территории взяты в меньшем масштабе, они
больше по площади и выполненные по ним
усреднения сглаживают (элиминируют) внутрен-
ние отличия, например по облесенности и забо-
лоченности. Однако иногда (локально) дроб-
ность разделения по фауне выше, чем по населе-
нию (например, муссонная провинция, или
котловинно-степной округ).

Сопоставление карт, составленных по резуль-
татам флоро-фаунистического районирования
Северной Евразии (Равкин и др., 2017) и выпол-
ненного по летнему населению птиц той же тер-
ритории, показало, что первое из них больше со-
ответствует зональным представлениям, т.е. сов-
падение с зональными рубежами выше, чем по
населению птиц. В частности, прослежены само-
стоятельность предтундровых редколесий, а также
особенности кавказских и муссонных террито-
рий. По населению птиц эти отличия проявляют-
ся на уровне подтипов, степные сообщества более
похожи на пустынно-луговые, а по флоре и фауне
в целом входят в таежно-степную подобласть.
Последнее объединение связано с постепенными
изменениями населения птиц внутри этой подсо-
вокупности. При этом уссурийско-сахалинские
орнитокомплексы входят в редколесно-лесной
тип населения птиц. В принципе, значительное
перекрывание таксонов районирования разных
групп объектов классификации вполне понятно,
так как главным структурообразующим факто-
ром во всех случаях является гидротермический
режим, хотя реакция различных животных и рас-
тений на него неоднозначна. Кроме того, при
комплексном районировании влияют и различия
в соотношении разных групп и степень формали-
зации при классифицировании. Сходство и раз-
личие выполненных вариантов районирования
иллюстрирует многомерность различий биотиче-
ских групп и “сплетение” тенденций изменений,
а также их частичную фрактальность.

Фрактальность орнитокомплексов

Сравнение факторов среды, выявленных на
локальных территориях (Е. Равкин, Ю. Равкин,
2005; Цыбулин, 2009; Равкин и др., 2016) и в целом
по Северной Евразии, показало значительное сход-
ство факторов и режимов, определяющих терри-
ториальную неоднородность орнитокомплексов
или коррелирующих с их изменчивостью. В изме-
нениях водно-околоводных и рекреационно-се-
литебных сообществ тоже прослежено сходство
не только отдельных факторов среды, но и их не-
разделимых сочетаний (природно-антропоген-
ных режимов), а также повторяемость простран-
ственных трендов в населении птиц. Поэтому
можно говорить о его географической фракталь-
ности, как значительном сходстве (повторяемо-
сти) влияния основных факторов среды незави-
симо от масштаба и ранга рассмотрения. Напри-
мер, это гидротермический режим, который
определяет ландшафтно-зональную неоднород-
ность фитоценозов и, соответственно, населения
птиц через кормность, в том числе антропоген-
ную, и растительность в выделенных надтипах
населения (застроенной и незастроенной суши, а
также водно-околоводных местообитаний). Ман-
дельброт (2002), который ввел понятие “фрак-
тал”, считал подобное масштабной инвариантно-
стью – степенью неправильности, неизменной
при всех масштабах рассмотрения. Дело не толь-
ко в масштабной инвариантности (как в случае в
береговой линией на разных картах), но и в ран-
говой (лист, ветка, дерево или в нашем случае –
подзона, зона, регион), причем не только непра-
вильности, но и правильности в повторяемости,
по крайней мере, после идеализации, которую
проводят для облегчения восприятия (визуализа-
ции). Основными признаками фрактальности
считают самоподобие частей и целого, вложен-
ность (из-за различий в масштабах) таксонов
классификаций друг в друга и почти бесконечную
возможность расчленения анализируемых сово-
купностей (Маврикиди, 2000). В.В. Исаева (2003,
с. 40) считает, что “Природные, в частности, био-
логические структуры – стохастические, хаотиче-
ские фракталы, или квазифракталы; повторяе-
мость их структуры в разном масштабе неполна и
неточна – это “обрубленные” фракталы. Некото-
рые исследователи, например, С.Д. Хайтун
(1996), приходят к заключению, что фракталы не
являются реально существующими объектами, а
реальные системы могут быть только фрактало-
подобными”. Географическую квазифракталь-
ность населения птиц образуют сходные тренды
на различных территориях: провинциях, регио-
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нах, физико-географических странах и при ана-
лизе их совокупностей по частям и в целом.

С.М. Цыбулин (2009) отмечал фрактальность
населения птиц Алтая, где орнитокомплексы юж-
ной провинции представляют собой уменьшен-
ную копию таковых на территории всего Алтая.
В остальных провинциях наборы местообитаний
и, соответственно, вариантов населения птиц не-
полны. Так, в Северо-Восточном Алтае, в частно-
сти, нет степей, в Юго-Восточном – черневой
тайги, в Северо-Предалтайской провинции –
темнохвойных лесов. Однако в целом провин-
ции, даже без Южного Алтая, фрактальны по от-
ношению ко всей территории Алтайской горной
области. Фрактальность в населении птиц прояв-
ляется и в других провинциях Алтая и иных гор-
ных системах в общем характере высотно-пояс-
ных трендов (полулунности) и параллельности
рядов по увлажнению (аридного и гумидного).

Возможность чуть ли не бесконечного дробле-
ния анализируемых совокупностей подтверждает
иерархия всех классификаций (надтипы, типы,
подтипы, классы, подклассы с допустимостью
дальнейшего деления), а также возможность сбо-
ра и анализа данных с любого уровня ландшафт-
ной или геоботанической классификаций и даже
с большей дробностью, чем по их минимальным
таксонам (Харвей, 1974). Кроме того, этот при-
знак фрактальности подтверждает возможность
анализа животного населения не только на видо-
вом и популяционном уровнях, но и при делении
по полу, возрасту, доминированию в популяциях,
а также по сезонам года, “историческим” отрез-
кам времени и т.д., почти до бесконечности.

Фрактальность (квазифрактальность) измене-
ний орнитокомплексов четко видна на графах по
притихоокеанской части России (Равкин и др.,
2020). Фрактальностью здесь можно считать па-
раллельность широтных и высотных изменений
сообществ во всех надтипах населения – на неза-
строенной и застроенной суше, а также в водно-
околоводных материковых и морских сообще-
ствах. То же самое прослежено и по всей Север-
ной Евразии. Все типы населения птиц или, по
крайней мере, на незастроенной суше, предста-
вимы в виде ромбов. Ромбовидность связана с
уменьшением площадей, занимаемых тем или
иным типом орнитокомплексов, а также плотно-
сти населения птиц от середины в распростране-
нии типа к северу и югу (в горах вниз и вверх по
абсолютным высотам местности) с проникнове-
нием в менее свойственные им зоны и пояса. При
этом болотный тип, антропогенные и водно-око-
ловодные орнитокомплексы не образуют сплош-

ных полос, а представлены отдельными пятнами
или имеют линейный характер.

Орнитокомплексы морских акваторий образу-
ют третий вариант меридионально-широтной не-
однородности, соответственно в полярной и ти-
хоокеанской частях. Для более определенной ха-
рактеристики по ним пока не хватает данных.

Проникновение Тундрово-стланикового типа
населения птиц к югу на равнинах отмечено
вплоть до северной тайги, а Пустынно-лугово-
степного – к северу до тундровой зоны за счет
пойменных лугов. Проникновение редколесно-
лесного типа зарегистрировано вплоть до южной
тундры, а к югу – до пустынной зоны в пределах
границ рассмотрения. Проникновение Болотного
типа, не имеющего сплошного зонального ареа-
ла, отмечено до тундровой зоны на севере и до
границы рассмотрения к югу.

Таким образом, все типы населения птиц не-
застроенной суши Северной Евразии могут быть
условно (в факторном пространстве) обозначены
на схеме ромбами. Они иллюстрируют зонально-
подзональную и высотно-поясную континуаль-
ность населения птиц (Равкин, 1973). Граница
между северными и южными орнитокомплекса-
ми застроенных территорий смещена к северу по
сравнению с таковыми естественных ландшафтов
суши и проходит между лесотундровой и лесной
зонами. В населении птиц озер и рек северная
граница может быть проведена также между лесо-
тундровой и лесной зонами, но появляется еще
одна – южная, между лесной зоной и лесостепью.
Широтных границ в населении птиц морских ак-
ваторий и базаров больше, но они малообосно-
ванны из-за особенностей учета морских птиц на
длительных по протяженности маршрутах, не
разделенных на участки.

Сходство трендов в изменчивости населения
птиц Срединного региона Северной Евразии и
алтайских провинций по отдельности и в целом
(Равкин, 1973; Цыбулин, 1999, 2009; Равкин и др.,
2016) тоже свидетельствует о фрактальности ор-
нитокомплексов. Самоподобие и вложенность так-
сонов классификации населения птиц четко видны
на пространственно-типологических структурах
сообществ различных подзон лесной зоны Запад-
ной Сибири (Равкин и др., 1978). В двумерном про-
странстве фрактальность очевидна в “треугольно-
сти” основных отличий орнитокомплексов всех
четырех подзон. Изменения в них идут между ор-
нитокомплексами лесов междуречий, пойменных
лугов и верховых болот. Причины этого – в
уменьшении облесенности от междуречий к пой-
мам, а также в увеличении увлажненности и
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уменьшении продуктивности от тайги и поймен-
ных лугов к верховым болотам. Эти изменения
связаны с влиянием фрагментированности из-за
сельскохозяйственного освоения территории, а
также с заливанием в половодье, заболоченно-
стью и уменьшением трофности болот. В трех-
мерном факторном пространстве эти изменения
иллюстрируют “встроенные” (частично вложен-
ные) друг в друга пирамиды, где на третьей оси
отражены изменения населения по отличиям в
продуктивности фитоценозов (рис. 6). Эти схемы
свидетельствуют и о самоподобии орнитоком-
плексов лесной зоны и четырех ее подзон, а также
о “встроенности” этих структур друг в друга по
зоне в целом.

Таким образом, фактически квазифракталь-
ность была четко прослежена нами буквально с
первых шагов формализованного анализа населе-
ния птиц, хотя сам термин мы не употребляли.
Изменчивость орнитокомплексов вполне адек-
ватно может быть описана и без употребления
термина “фрактальность”. Отсутствие значимой
“новизны” при последовательном анализе сооб-
ществ птиц разных провинций, подзон и регио-
нов породило явное разочарование. Фрактальные
представления снимают это “недовольство” за
счет утверждения, что население птиц исследуе-
мой нами территории в большей или меньшей
степени фрактально, поэтому повторы в пред-
ставлениях закономерны и подтверждают это.

Второй повод для недовольства при исследо-
вании животного населения и, в частности, орни-
токомплексов, связан с необходимостью каждый

раз начинать все с нуля: с кластерного анализа со-
бранных данных, выявления основных структу-
рообразующих факторов среды и оценок их связи
с изменчивостью сообществ на данной террито-
рии. При этом увеличение объема анализируемой
выборки не приводит к улучшению (увеличению)
показателей информативности представлений
(учитываемой ими дисперсии матрицы сходства).
Даже наоборот увеличение выборки формально
ухудшало эти показатели в результате накопле-
ния числа случайных, частных и необъяснимых
отклонений при интерпретации изменчивости
сообществ. Удручало и то, что сведения, получен-
ные на ранних этапах, не используются при оцен-
ке информативности более поздних общих пред-
ставлений, т.е. эти обобщения не включали част-
ностей, нередко четких и “красивых”, которые
были отмечены при анализе в более крупном мас-
штабе. Фрактальные представления логически
позволяют включать в оценку информативности
представлений не только выводы о зональных
трендах, но и о подзональных изменениях, не
прослеживаемых на обобщенных графах.

Признание квазифрактальности животного
населения в целом и орнитокомплексов в частно-
сти представляет несомненный теоретический
интерес, но хотелось бы оценить информатив-
ность этих представлений при описании измен-
чивости орнитокомплексов рассматриваемых тер-
риторий. Это можно сделать, и делалось ранее, че-
рез учитываемую (объясненную) дисперсию
матрицы коэффициентов сходства сообществ со-
ставленными классификациями и расчета значе-

Рис. 6. Фрактальные тренды на примере лесной зоны Западной Сибири (по: Равкин, 1978).
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ний множественного коэффициента корреляции
(регрессии) для каждой из них. Приращение оце-
нок дает включение в расчеты связи территори-
альной неоднородности животного населения с
факторами среды и объяснения результатов кла-
стерного анализа в виде классификаций и струк-
тур, т.е. классификаций с учетом значимого сход-
ства между таксонами, приведенными на графах.

Обычно мы сначала отдельно рассчитывали
связь с выявленными факторами среды, затем
дисперсию, учитываемую классификацией по
всем иерархическим уровням, а также и структу-
рой на каком-либо одном уровне классифика-
ции. По орнитокомплексам Северной Евразии,
рассмотренным в настоящей публикации, объяс-
няемая всеми факторами среды дисперсия равна
48%, а классификациями с учетом деления на
надтипы, типы, подтипы и классы населения
птиц – 41% (вместе 52%, множественный коэф-
фициент корреляции – 0.72). Естественно, это не
полная оценка, рассчитать которую нельзя из-за
нереализованной возможности почти бесконеч-
ного разделения выборок и их анализа. Однако
включение в расчеты структурных представле-
ний, полученных раздельно по физико-географи-
ческим странам Северной Евразии, величину
вклада фрактальности значимо не увеличило.

Бóльшая оценка вклада фрактальности может
быть получена при использовании методов муль-
тифрактального анализа (Гелашвили и др., 2008).
Некоторое увеличение общей информативности
представлений может быть достигнуто и при
дальнейшем делении на подклассы, семейства
сообществ и т.д., но это приведет к существенно-
му увеличению числа таксонов классификации и
сложности ее объяснения и восприятия.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ всех материалов по летнему населению
птиц Северной Евразии, накопленных в банке
данных лаборатории зоологического мониторин-
га ИСиЭЖ СО РАН, показал или подтвердил ра-
нее выявленные нами по отдельным регионам
следующие представления и особенности терри-
ториальных изменений орнитокомплексов и свя-
зи их с факторами среды.

1. Сравнительно высокую степень корреляции
неоднородности среды и летнего населения птиц
Северной Евразии (множественный коэффици-
ент 0.72).

2. Большее влияние на неоднородность орни-
токомплексов типа растительности по сравнению
с зонально-поясными отличиями среды.

3. Диагональное смещение сходства сооб-
ществ птиц по отношению к зонально-подзо-
нальным границам растительного покрова, как
результат интегрального влияния зональности и
провинциальности (секторности), а также отеп-
ляющего влияния морских течений и связанной с
этим меньшей мерзлотностью почвогрунтов.

4. Проявление континуальности (типологиче-
ской постепенности) изменений населения птиц
возрастает в выборках по мере увеличения объема
анализируемого материала за счет увеличения
ландшафтной разнородности территории.

5. Фрактальность (квазифрактальность) ос-
новных трендов изменчивости населения птиц –
самоподобие целого и его частей (орнитокомплек-
сов зон, подзон, провинций и физико-географи-
ческих стран). Это подтверждает повторение на
исследованных территориях криволинейности
(полулунности) рядов изменений в горах и похо-
жей “треугольности” сходства сообществ “откры-
тых” зон по отношению к лесным на равнине, а не
строгую хорологическую вертикальность смены
по высотам местности и горизонтальность ши-
ротных отличий на равнине. Кроме того, о фрак-
тальности (квазифрактальности) населения птиц
свидетельствует идентичность набора и иерархии
значимости основных факторов среды, определя-
ющих структуру населения птиц.

6. В предшествующих исследованиях при экс-
пертно-умозрительной оценке сходства орнито-
комплексов была несколько завышена значи-
мость ландшафтно-зональной (подзональной и
поясной) изменчивости условий среды в форми-
ровании населения птиц и в значительной степе-
ни орнитогеографических различий по Уралу и
Енисею. При формализованном анализе измен-
чивости населения птиц по коэффициентам
сходства существенность этих меридиональных
границ не прослежена, но выявлена бóльшая зна-
чимость своеобразия орнитокомплексов прити-
хоокеанской территории, за счет проникновения
берингийских и китайских видов.

7. Результаты анализа данных за разные годы
(до 28 и 44 лет) в одних и тех же местах и биотопах
показали, что межгодовые отличия населения
птиц не превышают территориальные, что под-
тверждает правомерность использования дан-
ных, собранных в разные годы для анализа про-
странственной неоднородности орнитокомплек-
сов на больших площадях.
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The results of bird counts averaged over the first half of summer (May 16–July 15) from 1880 to 2019 were
analyzed to identify the spatial-typological structure and organization of the ornithocomplexes of Northern
Eurasia (with interruptions and mainly since 1960). 354 researchers participated in the collection of material
(for 110 years). Data processing is carried out using multivariate statistics methods, including cluster analysis
and linear qualitative approximation of communication matrices. The main territorial trends in bird assem-
blages and environmental factors correlating with them are identified, and the relationship between the spatial
variability of ornithocomplexes and the heterogeneity of habitats is assessed. The fractality of the spatial dif-
ferentiation of the bird population is shown.


