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Расходясь в исходных предпосылках, как механистические, так и эволюционные теории старения
предполагают наличие положительной корреляции видовых показателей продолжительности жиз-
ни с размерами тела и отрицательной – с плодовитостью и интенсивностью обмена веществ. Такая
зависимость отчетливо прослеживается в пределах крупных таксонов, однако при анализе меньше-
го масштаба (на уровне отрядов и семейств) значительный вклад в изменчивость соответствующих
показателей может вносить экологическая специализация видов. В предлагаемой работе у восьми
видов хомяковых (Cricetidae) проанализированы коррелятивные взаимоотношения между медиан-
ной и максимальной продолжительностью жизни, с одной стороны, и средневидовыми значениями
массы тела, плодовитости, мышечной силы, величинами стандартного и максимального энергооб-
мена, двигательной активности и эмоциональности в тесте открытого поля, с другой. Корреляция с
продолжительностью жизни отчетливо прослеживается для всех показателей, кроме массы тела.
Для двигательной активности корреляция с продолжительностью жизни была положительной, для
остальных показателей – отрицательной. В работе обсуждаются возможные причины различий в
силе коррелятивных связей анализируемых показателей с максимальной и медианной продолжи-
тельностью жизни с точки зрения механистических и эволюционных представлений о причинах и
механизмах старения.

DOI: 10.31857/S0044459622060069

Вопрос о причинах и механизмах старения вы-
ходит далеко за рамки практической геронтоло-
гии. Изучение изменчивости продолжительности
жизни животных и обуславливающих ее причин
является одной из центральных проблем совре-
менной эволюционной биологии. Для объясне-
ния причин старения как феномена, явно ина-
даптивного с точки зрения отдельного организма,
предложено большое количество различных тео-
рий, которые в целом можно разбить на две ос-
новные группы: механистические и эволюцион-
ные (Goldsmith, 2011). Первые исходят из очевид-
ного положения о том, что отбор теряет свою
эффективность по мере возрастного снижения
остаточной плодовитости и не может влиять на
процесс старения. В качестве возможной причины
возрастного ухудшения состояния организма, в
конечном итоге приводящего к необратимым по-
следствиям, рассматривается стохастическое на-

копление случайных отказов в работе различных
систем, связанное с ошибками транскрипции,
повреждающим действием свободных радикалов
кислорода, потерей эластичности клеточных
мембран и другими необратимыми биохимиче-
скими процессами (Harman, 1956; Гаврилов, Гав-
рилова, 1991; Speakman et al., 2002). Предполага-
ется, что скорость течения подобных процессов
и, следовательно, скорость старения организма
напрямую связаны с интенсивностью энергети-
ческого метаболизма (Pearl, 1928; Kleiber, 1932).
Современная эволюционная теория старения,
опирающаяся на концепцию r и K отбора (Pianka,
1974), предполагает, что на видовом уровне как
общая продолжительность жизни, так и продол-
жительность отдельных этапов онтогенеза опре-
деляются вероятностью преждевременной гибели
особей от случайных причин. В условиях неиз-
бежной в природе конкуренции за ресурсы между
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репродуктивной и соматической функциями
вклад в потомство оказывается выгоднее c точки
зрения приспособленности, чем вклад в поддер-
жание жизнедеятельности и репаративные про-
цессы. Поэтому после достижения полового со-
зревания ресурсы организма перераспределяются
преимущественно в пользу репродуктивной функ-
ции, что делает неизбежным процесс старения и
гибель организма. Высокий риск гибели живот-
ных от случайных причин способствует эволюци-
онной тенденции к ускорению полового созрева-
ния и более интенсивной репродукции при мень-
шем родительском вкладе в каждого потомка.
Поэтому крупные и хорошо защищенные за счет
экологических или морфологических адаптаций
виды живут дольше мелких животных, легкодо-
ступных для хищников (Kirkwood, 1977; Kirk-
wood, Rose, 1991). Анализ большого массива дан-
ных показал наличие тесной взаимосвязи про-
должительности жизни животных с массой их
тела и возрастом наступления половозрелости,
при отсутствии корреляции с остаточными (при-
веденными к массе тела) величинами основного
обмена. Случаи выпадения видов из ожидаемых
аллометрических закономерностей оказываются
хорошей иллюстрацией эволюционной теории
старения. Так, среди млекопитающих продолжи-
тельность жизни выше ожидаемой, исходя из ре-
грессионной зависимости от массы тела, имеют
рукокрылые и приматы (Magalhaes et al., 2007),
среди грызунов – древесные беличьи, дикобразо-
вые и голый землекоп, т.е. хорошо защищенные
виды с низким риском преждевременной гибели
от внешних причин (Gorbunova et al., 2008). В то
же время закономерности, отчетливо прослежива-
ющиеся при анализе крупных таксонов, не всегда
реализуются на уровне семейств, особенно таких
специализированных, как, например, землекопо-
вые (Bathyergidae). Мелкие социальные виды это-
го семейства живут значительно дольше одиноч-
ных крупных (Dammann, Burda, 2007).

Реципрокные отношения между соматиче-
ской и генеративной функциями, лежащие в ос-
нове современных эволюционных теорий, пред-
полагают наличие обратной зависимости между
продолжительностью жизни и затратами на раз-
множение (Kirkwood, 1977; Kirkwood, Rose, 1991).
Такая зависимость хорошо прослеживается, в част-
ности, у летучих мышей (Wilkinson, South, 2002).
К сожалению, сравнительных работ по анализу
затрат на размножение и продолжительности
жизни на видовом уровне очень мало. При анали-
зе компромиссных взаимоотношений между со-
матическими и репродуктивной функциями у
животных из природных популяций неизбежно
встает вопрос: связан ли их реципрокный харак-
тер с непосредственной конкуренцией за лимити-
рованные ресурсы, или он является следствием
эволюционных ограничений, наложенных дей-

ствием естественного отбора, оптимизирующего
распределение этих ресурсов между функциями?
Очевидно, что в первом случае показатели, отража-
ющие состояние репродуктивной и соматических
функций, будут подвержены значительной внут-
ривидовой изменчивости, отражающей неравно-
мерность влияния факторов среды, и cкоррели-
рованы (в зависимости от паттерна возрастной
динамики смертности) со средней или медиан-
ной (в случае, если распределение продолжитель-
ности жизни отличается от нормального) продол-
жительностью жизни особей изучаемого вида. Во
втором случае следует ожидать тесной взаимосвя-
зи между состоянием отдельных функций и мак-
симальной продолжительностью жизни, как
устойчивой видовой характеристикой, сформи-
ровавшейся в процессе естественного отбора. Од-
нако в естественной среде обитания выявление
подобных закономерностей затруднено некон-
тролируемым вкладом смертности от случайных
причин (погодные катаклизмы, болезни и хищ-
ники), поэтому для их изучения целесообразно
использовать животных, содержащихся в стан-
дартных лабораторных условиях.

К сожалению, в мировой литературе практи-
чески нет сравнительных работ, в которых пока-
затели функциональной активности жизненно
важных систем организма у разных видов анали-
зировались бы с позиции изменчивости их про-
должительности жизни. Подобную работу пред-
почтительнее было бы проводить на представите-
лях одной филетической линии, во избежание
влияния различной эволюционной истории ви-
дов. С другой стороны, для выявления межвидо-
вой изменчивости по продолжительности жизни
и функциональной активности различных систем
организма целесообразно использовать экологи-
чески контрастную таксономическую группу, в
которой изучаемые показатели достаточно силь-
но различались бы у разных видов. Очень удоб-
ной в этом отношении группой могли бы стать
грызуны семейства хомяковых (Cricetidae), де-
монстрирующие обширнейший спектр жизнен-
ных форм (Башенина, 1977; Покровский, Боль-
шаков, 1979). Однако практически единственной
работой по сравнительному анализу продолжи-
тельности жизни и влияющих на нее факторов у
видов этого семейства, представляющих различ-
ные адаптационные типы и филетические линии,
при стандартизованных условиях содержания яв-
ляется исследование Моррисона с соавт. (Morri-
son et al., 1977).

Наличие в нашей лаборатории живой коллек-
ции мышевидных грызунов, обитающих на юге
Сибири, позволило выполнить сравнительный
анализ продолжительности жизни и характери-
стик, отражающих функциональное состояние
различных систем организма, направленный на
понимание причин, определяющих продолжи-
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тельность жизни на видовом уровне. Для дости-
жения этой цели мы рассматривали корреляци-
онные отношения между продолжительностью
жизни и видоспецифичными значениями пока-
зателей, отражающих различные стороны жизне-
деятельности организма, пытаясь выявить при-
роду наблюдаемых корреляций.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом для работы послужили предста-

вители восьми видов мышевидных грызунов се-
мейства хомяковых (Cricetidae): джунгарский хо-
мячок (Phodopus sungorus), обыкновенная слепу-
шонка (Ellobius talpinus), степная пеструшка
(Lagurus lagurus), водяная (Arvicola amphibius), уз-
кочерепная (Lasiopodomys gregalis), красная (Myo-
des rutilus), тувинская (Alticola tuvinicus) и плоско-
черепная (A. strelzovi) полевки. Водяная полевка,
наиболее крупный из рассмотренных видов, оби-
тает по берегам водоемов, питаясь околоводной
растительностью; джунгарский хомячок, степная
пеструшка, обыкновенная слепушонка и узкоче-
репная полевка населяют аридные (лесостепные и
степные) местообитания. Джунгарский хомячок –
преимущественно семеноядный вид с большой
долей животной пищи в рационе; узкочерепная
полевка и степная пеструшка питаются преиму-
щественно зеленой массой, а обыкновенная слепу-
шонка – подземными частями растений. Красная
полевка предпочитает лесные и таежные место-
обитания, питаясь в основном семенами расте-
ний. В работе использовали как особей, в моло-
дом возрасте отловленных в природе и в течение
всей оставшейся жизни содержащихся в лабора-
тории, так и их потомков одного–двух поколе-
ний.

На протяжении последних десяти лет живот-
ных перечисленных видов периодически отлавли-
вали живоловушками. Молодых неполовозрелых
зверьков доставляли в лабораторию, где содержали
в клетках 40 × 30 × 20 см (слепушонок – в круглых
вольерах диаметром 50 см) при температуре 18–
22°С. Фотопериодический режим меняли в соот-
ветствии с естественной сменой освещенности:
8L : 16D зимой, 12L : 12D весной и осенью, 16L : 8D
летом. Условия кормления зависели от особенно-
стей биологии видов: семеноядным видам давали
фабричные корма для грызунов (“Вака”, “Жорка”),
зерновую смесь (овес, семя подсолнечника) с до-
бавлением кедровых орехов и ягод – красным по-
левкам, с добавлением животных кормов (мясо,
вареное яйцо, мучные черви) – джунгарским хо-
мячкам, зеленоядным – свежее разнотравье, се-
но, морковь. Обыкновенным слепушонкам пред-
лагали преимущественно свежую морковь с до-
бавлением других корнеплодов и зерновую смесь.
Всем животным в рацион добавляли яблоки и
фабричные гранулированные конвенциональные

корма (Чара К°). Молодых зверьков всех видов
(за исключением обыкновенной слепушонки) со-
держали поодиночке либо сибсовыми группами,
при достижении половой зрелости формировали
пары, сохранявшиеся до момента гибели одного
из партнеров. Особей обыкновенной слепушон-
ки, ведущей в природе колониальный образ жиз-
ни, содержали группами по 4 особи (2 самца и
2 самки), отсаживая потомство по мере его взрос-
ления. Осмотр клеток проводили ежедневно,
фиксировали факты рождения потомства и гибе-
ли животных. Число родившихся детенышей под-
считывали при рождении и после прекращения
лактации. Погибших животных осматривали и
вскрывали для выявления травм или патологий,
являющихся возможной причиной гибели.

В качестве показателя максимальной продол-
жительности жизни вида использовали макси-
мальное из значений, зарегистрированных нами
за все время наблюдения за данным видом. Полу-
ченные величины значимо не отличались от име-
ющихся (но не для всех видов) в литературе
(Magalhaes, Costa, 2009) либо превосходили их.
Поскольку не для всех рассмотренных видов рас-
пределение продолжительности жизни подчиня-
лось нормальному закону вследствие выраженной
правосторонней асимметрии (тест Колмогорова–
Смирнова; P < 0.05), в качестве характеристики,
отражающей выживаемость в лаборатории, ис-
пользовали медианную продолжительность жиз-
ни. Репродуктивную активность оценивали по
среднему размеру выводка, зарегистрированному
для данного вида в наших наблюдениях. Этот по-
казатель, с одной стороны, адекватно отражает
текущие затраты на размножение и, с другой сто-
роны, в отличие, например, от общего количества
принесенных в течение жизни детенышей, мало
подвержен случайным ошибкам наблюдения.
В качестве показателей, отражающих состояние
соматических функций, рассматривали массу тела,
мышечную силу передних конечностей, величи-
ны основного обмена, максимального (холодового)
обмена и поведенческий репертуар, демонстри-
руемый в тесте открытого поля. Ежедневная реги-
страция фактов рождения детенышей позволяла
оценивать возраст родившихся в виварии зверь-
ков с точностью до одного дня. В расчетах кривых
выживания использовали только особей, продол-
жительность жизни которых составляла более ме-
сяца, поскольку в этом возрасте грызуны большин-
ства изучаемых видов выходят из гнезд и начинают
вести активный образ жизни. Календарный воз-
раст отловленных в природе животных на момент
отлова, во избежание завышения оценки макси-
мальной продолжительности жизни, принимали
равным одному месяцу.

Анализ мышечной силы проводили с исполь-
зованием установки оригинальной конструкции,
представляющей собой динамометр (пружинные
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весы Pesola C° c пределом шкалы 1 кг), закреп-
ленный на неподвижном основании и соединен-
ный с пластиковым цилиндром диаметром 5 см, в
который помещали тестируемое животное. Для
того, чтобы зверек мог зафиксироваться в цилин-
дре передними лапами, внутрь помещали сталь-
ную спираль. После фиксации зверька в цилин-
дре его брали за заднюю часть туловища и пыта-
лись извлечь из цилиндра, который смещался при
этом по продольной оси установки, приводя в
движение шкалу динамометра. Максимальное
смещение шкалы, зарегистрированное перед тем,
как животное разжимало лапы, считали показате-
лем его мышечной силы (Novikov et al., 2015). Из-
за разницы в размерах тестируемых животных
мышечную силу при анализе рассматривали в ви-
де удельных значений, относя ее к массе тела.

Для измерения величин стандартного (обмен
покоя в термонейтральной зоне, показатель,
близкий по величине к основному обмену) и мак-
симального обмена использовали метод непря-
мой калориметрии в установке закрытого типа
(Калабухов, 1951) в модификации, разработанной
в нашей лаборатории и неоднократно описанной
ранее (Новиков и др., 2015б, 2021; Поликарпов
и др., 2016; Задубровский и др., 2021). Выпадаю-
щие размеры и возможности тестового оборудо-
вания не позволили корректно оценить интен-
сивность метаболизма у водяной полевки.

Межвидовую изменчивость поведенческого
репертуара оценивали по результатам стандарт-
ного теста “открытое поле” (Hall, 1934, 1936). По-
ведение обыкновенной слепушонки оказалось

крайне однообразным: животные постоянно дви-
гались вдоль стенки тестовой арены и почти не
демонстрировали иных поведенческих актов. Из-
за сомнений в валидности теста открытого поля
для этого вида, обитающего в одномерном про-
странстве подземных ходов, он был исключен из
анализа. Данные по остальным видам объединя-
ли в единую выборку, которую обрабатывали с
использованием компонентного анализа (Задуб-
ровский и др., 2017, 2021). Наиболее значимый
вклад в первую главную компоненту, объясняю-
щую 19.4% изменчивости, вносили показатели
вертикальной и горизонтальной активности
(число пройденных секторов в центре и на пери-
ферии арены, частота вертикальных стоек). Вто-
рая компонента, объясняющая 11.2% дисперсии,
была сформирована главным образом частотой
дефекаций и числом болюсов, оставленных во
время теста (табл. 1), что, в соответствии с клас-
сической трактовкой результатов теста открытого
поля, предложенной его автором Холлом (Hall,
1934, 1936), рассматривали как проявление эмо-
циональности животных. Значения первой и вто-
рой компонент, усредненные для каждого вида
(центроиды выборок), использовали как видовые
характеристики двигательной активности и эмо-
циональности в сравнительном анализе.

Для оценки статистической значимости вкла-
да видовой принадлежности в изменчивость ана-
лизируемых признаков использовали однофак-
торный дисперсионный анализ, для выявления
зависимостей между изучаемыми показателями –
коэффициенты ранговой корреляции Спирмена.

Таблица 1. Факторная нагрузка поведенческих актов, демонстрируемых грызунами изучаемых видов в тесте от-
крытого поля

Примечание. Поведенческие акты, вносящие наибольший вклад в значения компонент, помечены знаком *.

Фактор 1.
Двигательная активность Фактор 2. Эмоциональность

Латентное время активности –0.46 –0.16
Вертикальная активность 0.72* –0.12
Горизонтальная активность на периферии 0.80* –0.11
Горизонтальная активность в центре 0.95* –0.13
Груминг 0.14 0.17
Дефекация, акты 0.00 0.96*
Дефекация, число фекальных болюсов –0.04 0.95*
Уринация –0.07 0.23
Роющая активность 0.08 0.00
Прыжок 0.21 –0.06
Отряхивание 0.04 –0.04
Потягивание –0.05 0.11
Вокализация –0.06 –0.09
Объясненная дисперсия, % 19.4 11.2
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Расчеты проводили с использованием пакета Sta-
tistica версии 12, производитель Statsoft Inc.

Латинские названия видов даны в соответ-
ствии с последней сводкой по арвиколинам Па-
леарктики (Kryštufek, Shenbrot, 2022).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В ряду рассматриваемых видов максимальная

продолжительность жизни при содержании в не-
воле зафиксирована у обыкновенной слепушон-
ки и плоскочерепной полевки (табл. 2). Медиан-
ная продолжительность жизни была самой высо-
кой у джунгарских хомячков. Оба показателя
статистически значимо коррелировали между со-
бой (Rs = 0.78; P < 0.05). Динамика смертности
также статистически значимо (тест Гехана–Уил-
коксона, P < 0.001) различалась у разных видов
(рис. 1). Красная, узкочерепная и плоскочерепная
полевки имели более высокую, чем остальные ви-
ды, смертность на ранних этапах жизненного цик-
ла. Обыкновенная слепушонка и плоскочерепная
полевка демонстрировали относительно низкую
смертность на поздних этапах онтогенеза. Видовая
принадлежность оказывала статистически значи-
мое влияние на показатели, отражающие состоя-
ние репродуктивной (размер выводка) и сомати-
ческих (масса тела, мышечная сила, двигательная
активность) функций (табл. 2). Размер выводка и
эмоциональность в тесте открытого поля отрица-
тельно коррелировали как с максимальной, так и с
медианной продолжительностью жизни, показа-
тели энергообмена – только с максимальной, мы-
шечная сила – только с медианной. Двигательная
активность положительно коррелировала с меди-
анной продолжительностью жизни. Для массы
тела статистически значимых корреляций с про-
должительностью жизни не выявлено (рис. 2–5,
табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ
Все рассмотренные в работе виды, за исключе-

нием джунгарского хомячка (представителя под-
семейства Cricetinae), принадлежат к одному подсе-
мейству – полевочьих (Arvicolinae), имеют частич-
но симпатричные ареалы, однако различаются по
массе тела, предпочитаемым биотопам, пищевой
специализации и пространственно-этологиче-
ской структуре популяций, демонстрируя широ-
кий спектр жизненных форм. В анализируемой
выборке представлены зеленоядные и семенояд-
ные, околоводные и аридные, подстилочные,
норные, подземные и петрофильные, одиночные
и социальные виды (Башенина, 1977; Павлинов,
Лисовский, 2012; Kryštufek, Shenbrot, 2022). В од-
ной работе невозможно рассмотреть весь спектр
жизненных форм и филетических линий такого
обширного семейства, как хомяковые, однако

при выборе видов для анализа мы исходили имен-
но из принципа их максимального экологическо-
го разнообразия. Широкий градиент значений
экологических факторов, оказывающих воздей-
ствие на рассматриваемые виды, отражается как
на внешнем облике, так и на этолого-физиологи-
ческих характеристиках животных. Все рассмат-
риваемые нами показатели (за исключением эмо-
циональности в тесте открытого поля) с высоким
уровнем статистической значимости различались
у рассматриваемых видов. Детальный анализ из-
менчивости этих показателей не входил в задачи
данной работы, но, поскольку в работе использо-
вали виды различной экологической специализа-
ции, можно предполагать, что существенный
вклад в нее вносит специфика среды обитания.

Виды, включенные в анализируемую выборку,
существенно различались по основным парамет-
рам жизненных циклов. Эти различия касаются
прежде всего темпов полового созревания: у мел-
ких видов с коротким жизненным циклом (лесных
и серых полевок, пеструшек и мохноногих хомяч-
ков) половое созревание может наступать в воз-
расте 1.5–2 мес., тогда как у скальных полевок –
только на второй год жизни (Башенина, 1977; По-
кровский, Большаков, 1979). У водяных полевок
и слепушонок также размножаются в основном
перезимовавшие особи (Евдокимов, 2001; Панте-
леев, 2001). Корреляция скорости полового со-
зревания с продолжительностью жизни отчетли-
во проявляется как на внутри- (Шварц и др.,
1964), так и на межвидовом уровнях. Помимо
скорости полового созревания, одним из основ-
ных предикторов продолжительности жизни на
видовом уровне является масса тела (Magalhaes
et al., 2007). С точки зрения механистических
представлений о старении большая продолжи-
тельность жизни крупных животных может быть
обусловлена обратной зависимостью между мас-
сой тела и удельной (на единицу массы тела) ве-
личиной энергообмена (Pearl, 1928; Kleiber, 1932),
с точки зрения эволюционной теории – низким
риском невозрастной гибели, которая у грызунов
в значительной мере обусловлена вероятностью
хищничества (Gorbunova et al., 2008). Однако у
восьми рассмотренных нами представителей се-
мейства хомяковых масса тела не коррелировала
ни с максимальной, ни с медианной продолжи-
тельностью жизни. Отсутствие статистически
значимых корреляций (хотя и при наличии поло-
жительного тренда) может быть связано как с ма-
лым объемом выборки, так и со спецификой фор-
мирования идиоадаптаций, в которых масса тела
имеет существенное терморегуляторное значе-
ние. Хорошо известно, что у грызунов эволюци-
онная тенденция к увеличению размеров харак-
терна для одиночных (по сравнению с колони-
альными формами), подземных (McNab, 1979;
Dammann, Burda, 2007) и околоводных (Пантеле-
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ев, 2001) видов. В обоих случаях увеличение раз-
меров не приводит, очевидно, к снижению риска
хищничества. Исключение из анализируемой вы-
борки водяной полевки делает статистически
значимой (R = 0.82; P < 0.05) корреляцию массы
тела с максимальной (но не с медианной!) про-
должительностью жизни.

Положение о конкуренции за ресурсы между
соматической и генеративной функциями явля-
ется одним из краеугольных в современной эво-
люционной биологии (Kirkwood, 1977; Stearns,

1992). В частности, для млекопитающих отчетли-
во прослеживается эволюционная тенденция к
более ранним срокам размножения и увеличению
плодовитости у видов с высоким уровнем смерт-
ности (Promislow, Harvey, 1990). У восьми иссле-
дованных видов хомяковых мы выявили отрица-
тельную зависимость между обоими рассматривае-
мыми показателями продолжительности жизни и
текущими затратами на размножение, как это было
показано ранее для летучих мышей (Wilkinson,
South, 2002). Использованный нами эксперимен-

Рис. 1. Выживаемость восьми видов мышевидных грызунов в условиях лаборатории: а – зависимость между макси-
мальной и медианной продолжительностью жизни, б – возрастная динамика смертности.
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тальный протокол не позволил надежно устано-
вить сроки полового созревания, однако надо от-
метить, что долгоживущие виды – обыкновенная
слепушонка и скальная полевка – в природе при-
ступают к размножению, как правило, только на
второй год жизни (Покровский, Большаков,
1979; Евдокимов, 2001).

Анализу зависимостей между продолжитель-
ностью жизни и интенсивностью основного об-
мена посвящено достаточно большое количество
работ. Наличие подобной зависимости является

отправным положением механистических теорий
старения (Speakman et al., 2002). С точки зрения
эволюционной теории ее возможное объяснение
может быть связано с наличием аллометрической
зависимости между размерами тела и удельной
(на единицу массы тела) интенсивностью энерго-
обмена (Darveau et al., 2002). Более крупные жи-
вотные имеют меньший по сравнению с мелкими
удельный обмен и одновременно лучше защище-
ны от хищников. В нашем случае дополнитель-
ный вклад в наблюдаемую закономерность вно-

Рис. 2. Зависимость между средним размером выводка, медианной (а) и максимальной (б) продолжительностью жизни.
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сит наличие в исследуемой выборке подземного и
горных видов, подверженных хронической гипо-
ксии и имеющих минимальную в рассматривае-
мом ряду величину основного обмена (McNab,
1979; Ar, 1987). Гипоксия, как острая, так и хро-
ническая, является, очевидно, одним из значи-
мых факторов увеличения продолжительности
жизни (Агаджанян и др., 1995). Водяная полевка,
как ныряющий вид, периодически подвержен-
ный острой гипоксии (Hochachka et al., 1999;
Пантелеев, 2001), представляет собой очень инте-
ресный объект для сравнительного анализа, од-
нако мы были вынуждены исключить ее из рас-
смотрения из-за несопоставимых с остальными ви-

дами размеров. Помимо газового состава
атмосферы, значительное влияние на интенсив-
ность метаболизма оказывают и экологические
факторы – географическая широта, климатиче-
ские условия, калорийность и доступность кор-
мов (Lovegrove, 2000, 2003). Поскольку в природе
реальное потребление энергии животными (осо-
бенно эндотермными), как правило, значительно
превышает уровень основного обмена, в качестве
более адекватной характеристики для анализа ал-
лометрических зависимостей с продолжительно-
стью жизни предлагается рассматривать средне-
суточные энергозатраты (Speakman et al., 2002).
Однако в силу технических сложностей данный

Рис. 3. Зависимость между стандартным (а), максимальным (б) обменом и максимальной продолжительностью жизни.
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подход все еще недостаточно широко использует-
ся в сравнительных исследованиях. Поэтому в ка-
честве характеристики видоспецифичного уров-
ня энергозатрат, с которыми животные сталкива-
ются в природе, мы использовали величину
максимального обмена. Этот показатель, измеря-
емый в условиях острого охлаждения или физи-
ческих нагрузок, мы применяли для оценки адап-
тивных возможностей организма, позволяющих
адекватно реагировать на воздействия внешней
среды (Hayes, 1989; Moshkin et al., 2002; Rezende
et al., 2004; Поликарпов и др., 2016), однако дан-

ных о его корреляции с видовыми или индивиду-
альными показателями продолжительности жиз-
ни в литературе нет. Наличие отрицательной свя-
зи, выявленное в нашей работе, может иметь ту
же природу, что и для основного обмена, и интер-
претироваться как с механистических, так и с
эволюционных позиций. Резкая активация энер-
гообмена вплоть до максимальных значений в
стрессовых ситуациях, неизбежных в природе (не-
комфортные температуры, нападение хищника), с
соответствующей пиковой нагрузкой на крове-
носную, нервную и эндокринную системы, мо-

Рис. 4. Зависимость между двигательной активностью в тесте открытого поля (а), удельной мышечной слой (б) и ме-
дианной продолжительностью жизни.
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жет приводить к быстрому изнашиванию орга-
низма. Частота же таких нагрузок обратно про-
порциональна стабильности условий среды и ее
защитным свойствам.

С метаболическими ограничениями может
быть частично связана изменчивость и таких по-
казателей, как мышечная сила и двигательная ак-
тивность в тесте открытого поля. Однако, поми-
мо размеров тела, важную роль здесь может иг-
рать специфика условий обитания и образа жизни
вида. Тот и другой показатели коррелируют (раз-
нонаправленно) с медианной, но не с максималь-
ной продолжительностью жизни. Мышечная сила,
как и другие связанные с энергообменом показате-

ли – масса тела, двигательная активность, может
определяться возможностями ресурсного обеспе-
чения организма, однако очевидно, что при ис-
пользуемом нами экспериментальном подходе
она зависит и от устройства локомоторного аппа-
рата и характера биомеханических нагрузок на
него (Гамбарян, 1972). Максимальные среди рас-
смотренных видов значения этого показателя
продемонстрировала водяная полевка. Нагрузка
на передние конечности у данного вида может
быть связана как с плаванием в летний период,
так и с интенсивной роющей деятельностью в
зимний. Значительно меньшую относительно
массы тела силу передних конечностей демон-
стрировали виды открытых пространств и под-

Рис. 5. Зависимость между эмоциональностью, медианной (а) и максимальной (б) продолжительностью жизни.
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земный вид – обыкновенная слепушонка, ис-
пользующая для рытья преимущественно резцы.
На видовом уровне мышечная сила считается од-
ним из наиболее надежных предикторов остаточ-
ной продолжительности жизни (Rantanen et al.,
2000; Leong et al., 2015). Отсутствие корреляции
мышечной силы передних конечностей с макси-
мальной продолжительностью жизни вида связа-
но, очевидно, с неоднозначностью определяю-
щих ее эволюционных тенденций.

Не менее широк диапазон факторов, влияю-
щих на локомоторную активность животных и в
том числе на те ее составляющие, которые прояв-
ляются при тестировании животных в тесте от-
крытого поля. Помимо спонтанной двигательной
активности, такими компонентами могут являть-
ся исследовательская активность, желание поки-
нуть дискомфортную обстановку и т.п. (Walsh,
Cummim, 1976). Снижение двигательной актив-
ности, в свою очередь, рассматривается как одно
из основных проявлений так называемого син-
дрома болезни, развивающегося в организме при
попадании токсинов или инфекционных агентов
(Dantzer, 2001). Влиянию двигательной активно-
сти на долголетие человека посвящено огромное
количество работ (Powell et al., 1987), однако дан-
ных о связи между этими показателями у позво-
ночных животных на удивление мало (Ingram
et al., 2000). В исследованиях, выполненных на
социальном подземном представителе семейства
землекоповых – пескорое Анселла (Fukomys ansel-
li), не удалось выявить различий в бюджете актив-
ности между размножающимися и неразмножаю-
щимися особями (Schielke et al., 2012), несмотря
на почти двукратные различия в медианной и
максимальной продолжительности жизни (Dam-
mann, Burda, 2007). Выявленная в нашей работе
корреляция данного показателя с медианной и ее
отсутствие с максимальной видовой продолжи-
тельностью жизни свидетельствуют о непосред-
ственной функциональной связи между физиче-
ским состоянием особи и временем ее дожития.
Это дает возможность использовать уровень

спонтанной двигательной активности для оценки
качества жизни как отдельных особей, так и ви-
дов животных при содержании их в лабораторных
условиях.

Одной из основных индивидуальных характе-
ристик, рассматриваемых при тестировании жи-
вотных в открытом поле, является эмоциональ-
ность, проявлением которой считаются прежде
всего такие поведенческие акты, как груминг, де-
фекации и уринации (Hall, 1934, 1936). При ана-
лизе изменчивости поведенческого репертуара в
выборке, сформированной из семи видов грызу-
нов семейства хомяковых, 11.2% объясненной
дисперсии брала на себя вторая главная компо-
нента, сформированная преимущественно часто-
той актов дефекации и числом болюсов. Менее
значимый вклад в эту компоненту вносили часто-
ты груминга и уринации (табл. 1). Несмотря на
неоднозначность биологической трактовки по-
нятия эмоциональности (Izard, 2010; Paul, Mendl,
2018), результаты тестирования в открытом поле,
в том числе и при изучении диких видов грызунов
(Задубровский и др., 2017, 2021), хорошо интер-
претируются с позиций индивидуальных и видо-
вых особенностей поведения в свете концепции
поведенческого синдрома (Réale et al., 2010). От-
рицательная корреляция индекса эмоционально-
сти, демонстрируемой в тесте открытого поля, с
медианной продолжительностью жизни рассмот-
ренных здесь видов отражает хорошо известный
факт влияния психического состояния организма
на его физическое здоровье. В неблагоприятных
условиях повышенный эмоциональный фон мо-
жет стать предпосылкой развития состояния хро-
нического стресса, оказывающего угнетающее
влияние на все стороны жизнедеятельности орга-
низма (Селье, 1979). Кумулятивные последствия
стрессов, действующих на особь в течение жизни,
рассматриваются как один из механизмов старе-
ния (Дильман, 1986). С другой стороны, поведен-
ческая реакция на незнакомую обстановку счита-
ется важным компонентом “индивидуальности”
особи, затрагивающей комплекс онтогенетиче-

Таблица 3. Значения коэффициентов ранговой корреляции между продолжительностью жизни и показателями
жизнедеятельности у восьми видов грызунов семейства хомяковых

* – значения достоверны (P < 0.05).
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ских, поведенческих и физиологических пара-
метров, определяющих положение особи (и вида)
в континууме “скорости жизни” (Ricklefs, Wikelski,
2002; Réale et al., 2010). “Короткоживущие” виды
с высокой интенсивностью обменных процессов,
подверженные риску хищничества, эмоциональ-
нее реагировали на экспериментальные условия.
Следует также подчеркнуть, что при отсутствии в
выборке обыкновенной слепушонки, исключен-
ной из анализа из-за низкой частоты поведенче-
ских актов, интерпретируемых как проявления
эмоциональности, долгоживущие виды были
представлены лишь скальными полевками, оби-
тающими в природе в трехмерном пространстве
каменных россыпей. Не исключено, что тестовые
условия являлись для них менее стрессирующими,
чем для остальных видов (Задубровский и др.,
2017).

Проведенный здесь сравнительный анализ
адаптационных стратегий видов грызунов раз-
личной экологической специализации свиде-
тельствует о наличии тесной взаимосвязи между
видоспецифичными особенностями физиологии
и поведения, с одной стороны, и продолжитель-
ностью жизни – с другой. За исключением массы
тела, рассматривающейся в качестве одной из ос-
новных эволюционных детерминант долголетия
на уровне крупных таксонов (Magalhaes et al.,
2007), все показатели, рассмотренные в данной
работе, коррелировали с максимальной и/или
медианной продолжительностью жизни вида.
В большинстве случаев наблюдаемые корреля-
ции могут быть интерпретированы как с позиции
эволюционных, так и с позиции механистиче-
ских представлений о старении. Следует отме-
тить, что между двумя рассмотренными группами
гипотез отсутствует концептуальный антагонизм.
Согласно эволюционной теории старения, роль
естественного отбора состоит в достижении оп-
тимального распределения ресурсов на размноже-
ние и соматические потребности, включающие в
себя и ряд репаративных функций, обеспечиваю-
щих восстановление повреждений, возникающих в
процессе жизнедеятельности (разрывы ДНК, окси-
дативные повреждения, нарушение функции мем-
бран, долгоживущих белков и т.п.). Таким обра-
зом, как на организменном, так и на видовом
уровне продолжительность жизни определяется
балансом ресурсного обеспечения этих двух про-
цессов (Kirkwood, 1977; Kirkwood, Rose, 1991).
Однако именно максимальные видовые значения
(в случае, если их оценка является корректной)
отражают эволюционную составляющую видо-
вой продолжительности жизни. Медианная про-
должительность жизни, вполне очевидно, явля-
ется характеристикой конкретной выборки и за-
висит от того, в какой мере животным удается
реализовать свой эволюционный потенциал в
конкретных условиях содержания (Morrison et al.,

1977). Относительно высокая смертность на ран-
них этапах онтогенеза может быть как частью
адаптационной стратегии (Stearns, 1992), так и от-
ражением способности особей данного вида
адаптироваться к условиям содержания. Помимо
температурного режима, адекватного кормления,
фактора беспокойства и других причин, влияю-
щих на выживаемость животных в неволе, напри-
мер, для социальных подземных видов значимым
фактором сокращения индивидуальной продол-
жительности жизни могут стать невозможность
реализации репродуктивной мотивации (Dam-
mann, Burda, 2007; Новиков и др., 2015а; Novikov
et al., 2015), а для высокогорных – не вполне ком-
фортные величины парциального давления газов
во вдыхаемом воздухе (Novikov et al., 2022).

Восемь видов грызунов, рассмотренные в на-
шей работе, далеко не исчерпывают разнообразия
жизненных форм представителей уникального в
видовом и экологическом отношении семейства
хомяковых. Помимо всего прочего, существенный
вклад в межвидовую изменчивость рассматривае-
мых показателей может вносить филогенетиче-
ская история таксона (Harvey, 1996). Отсутствие
надежных данных не позволило нам учесть фило-
генетические отношения видов в нашей работе,
однако во всех случаях, за исключением скальных
полевок, каждый род был представлен одним ви-
дом, что позволило частично нивелировать влия-
ние филогенетического сигнала. Следует также
подчеркнуть, что наиболее близкие в филогене-
тическом отношении клады – скальные и лесные
полевки (Kryštufek, Shenbrot, 2022) – достаточно
сильно различались по значениям большинства
рассмотренных показателей.

Сделанная здесь попытка сравнительного ана-
лиза комплекса функциональных характеристик
у экологически контрастных видов позволит по-
нять, насколько жесткими являются эволюцион-
ные ограничения на увеличение максимальной
продолжительности жизни, и какие показатели
состояния организма наиболее значимо влияют
на медианную продолжительность жизни в усло-
виях лаборатории. Изменчивость соотношения
между максимальной и медианной продолжи-
тельностью жизни может послужить основой для
разработки новых критериев благополучия ви-
дов, содержащихся и разводимых для разных це-
лей под контролем человека животных, а поиск
путей увеличения их выживаемости может ока-
заться полезным и для практической геронтоло-
гии.
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Diverging in the initial assumptions, both mechanistic and evolutionary theories of aging suggest a positive
correlation of specific indicators of life expectancy with body size and a negative correlation with fertility and
metabolic rate. Such dependence is obviously traced within large taxes, however, when analyzing on a smaller
scale (at the level of orders and families), ecological specialization of species can make a significant contri-
bution to the variability of the corresponding indicators. In the suggested work, correlative relationships be-
tween median and maximum life expectancy, on the one hand, and the average values of body weight, fertil-
ity, muscle strength, values of standard and maximum metabolic rates, locomotor activity and emotionality
in the open field test, on the other hand, are analyzed in 8 species of Cricetidae family. The correlations with
life expectancy were significant for all indicators except body weight. For motor activity, the correlation with
life expectancy was positive, for other indicators – negative. The paper discusses possible reasons for differ-
ences in the strength of correlative relationships of the analyzed indicators with the maximum and median life
expectancy from the point of view of mechanistic and evolutionary approaches to the analysis of the causes
and mechanisms of aging.
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Проведен анализ полиморфизма полного гена цитохрома b мтДНК (1140 п.н.) и 12 микросателлит-
ных локусов яДНК благородного оленя Cervus elaphus восточных подвидов (марал и изюбрь). На
территории России было собрано 112 образцов из разных частей ареала, в том числе из Якутии, где
встречаются особи с промежуточными морфометрическими признаками. Описан 41 гаплотип, об-
щих гаплотипов для марала и изюбря не обнаружено. Филогенетический анализ последователь-
ностей гена цитохрома b выявил следы предкового полиморфизма или интрогрессии митохон-
дриальных генов марала в геном изюбря. Благородные олени Якутии образуют две группы, одна
из которых генетически ближе маралам, а другая – американским вапити. Последнее может свиде-
тельствовать о сохранении в Якутии древних линий, участвовавших в заселении Северной Америки
в эпоху плейстоценовых оледенений. Микросателлитный анализ выявил слабую дифференциацию
подвидов (Fst = 0.037), что говорит о наличии постоянного потока генов между нативными популя-
циями марала и изюбря, при этом генотипы благородных оленей из Якутии демонстрируют гетеро-
генность, свидетельствующую о смешанном происхождении.

DOI: 10.31857/S0044459622050049

Благородный олень (Cervus elaphus) – полити-
пический вид, обладающий обширным голаркти-
ческим ареалом. Внутри вида выделяют две груп-
пы подвидов: восточную, включающую азиатские
(кроме Центральной Азии) и североамерикан-
ские подвиды, и западную, включающую евро-
пейские и центральноазиатские подвиды (Mah-
mut et al., 2002; Ludt et al., 2004; Pitra et al., 2004;
Skog et al., 2009; Doan et al., 2018). Недавние ис-
следования определяют центральноазиатские
подвиды как отдельную группу (Doan et al., 2021).
Генетические, морфологические и акустические
различия между восточной и западной группами
довольно высоки, и некоторые исследователи
рассматривают их в качестве двух разных видов –
собственно благородного оленя C. elaphus и вапи-
ти C. canadensis (Polziehn, Strobeck, 1998; Randi
et al., 2001; Ludt et al., 2004; Doan et al., 2018).

На азиатской части ареала наряду с сибирским
маралом C. e. sibiricus и дальневосточным изюбрем
C. e. xanthopygus выделяют китайские и монгольские
подвиды C. e. songaricus, C. e. alashanicus, C. e. wallichi,
C. e. kansuensis и C. e. macneilli (Ohtaishi, Gao, 1990;
Данилкин, 1999; Ludt et al., 2004). Североамери-
канских вапити рассматривают либо как один
подвид C. e. canadensis, либо как несколько под-
видов: C. e. roosevelti, C. e. nannodes, C. e. nelsoni,
C. e. manitobensis (Polziehn, Strobeck, 1998; Polziehn
et al., 1998). При этом внутривидовая таксономия
благородного оленя трактуется неоднозначно, и у
разных авторов можно встретить разные подви-
довые названия для особей из одного района ис-
следований.

На территории России обитают два восточных
подвида благородного оленя – марал (C. e. sibiricus)

УДК 599.735.31

EDN: UTSPXU



420

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 83  № 6  2022

ГОЛОСОВА и др.

и изюбрь (C. e. xanthopygus). Ареал марала в Рос-
сии охватывает Южную Сибирь до Байкала, но
носит очаговый характер и тесно связан с горным
поясом, подвид активно разводят в различных ре-
гионах страны в охотничьих и пантовых хозяй-
ствах (Данилкин, 1999; Луницын, Борисов, 2012).
Изюбрь обитает в Забайкалье и на Дальнем Во-
стоке. В Предбайкалье, Забайкалье и Якутии
встречаются популяции с переходными морфо-
логическими признаками, что свидетельствует об
их смешанном происхождении, так что определе-
ние границ распространения подвидов часто за-
труднено (Данилкин, 1999; Степанова, Аргунов,
2016a). При этом благородные олени этих терри-
торий генетически не изучены. Имеющиеся дан-
ные по генетике благородного оленя в России
позволяют делать предположения о возможной
границе между ареалами марала и изюбря в райо-
не Предбайкалья (Кузнецова и др., 2012). Однако
ранее проведенные исследования основаны на ана-
лизе полиморфизма митохондриального (мтДНК)
гена цитохрома b, который является наиболее
распространенным маркером для благородного
оленя в филогеографических исследованиях, но
не позволяет оценить генетический вклад самцов.
Для выявления особей смешанного происхожде-
ния и определения границ ареалов двух подвидов
оптимальным маркером представляются микро-
сателлитные локусы ядерной ДНК (яДНК), обла-
дающие быстрой скоростью эволюции и отража-
ющие разнообразие обеих линий наследования
(Selkoe, Toonen, 2006). Использование микроса-
теллитного анализа оправдано и для решения
прикладных задач: для определения подвидового
статуса благородных оленей в охотничьих хозяй-
ствах, на фермах и в местах интродукций, что поз-
воляет избежать смешения подвидов, а также на-
рушения генетической структуры популяций в
случае выпусков в дикую природу (Zachos et al.,
2016; Frantz et al., 2017). В последнее время во
многих работах применяют сочетание анализа
митохондриальных (на видовом и подвидовом) и
микросателлитных (на подвидовом и популяци-
онном уровнях) маркеров (Feulner et al., 2004;
Niedziałkowska et al., 2012; Krojerova-Prokešova
et al., 2015; Zhou et al., 2015).

Целью исследования является описание генети-
ческого разнообразия восточных подвидов благо-
родного оленя России из разных точек ареала, в
том числе из Якутии, по полиморфизму гена ци-
тохрома b мтДНК и 12 микросателлитных локусов
яДНК.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Мы проанализировали 112 образцов (фрагмен-

ты мышечной ткани в 96%-ном этаноле, кровь в
растворе К3 ЭДТА) благородного оленя восточ-
ных подвидов: 40 образцов изюбря (дикие живот-

ные из разных частей ареала), 59 образцов марала
(дикие и из оленеводческих хозяйств – “Ферма 1”
и “Ферма 2”) и 13 образцов особей невыясненного
таксономического статуса (марал/изюбрь) из Яку-
тии (дикие) (табл. 1). Ферма 1, “Костромское ма-
раловодческое хозяйство”, представляет собой не-
большой вольерный комплекс (общая площадь 70 га)
в Костромской области, поголовье было завезено в
2010 г. из алтайских мараловодческих хозяйств и на
момент сбора образцов составляло примерно 150 го-
лов (Volodin et al., 2016). Ферма 2, ОПХ “Новота-
лицкое” Россельхозакадемии – это крупнейшее
мараловодческое хозяйство Алтайского края (Ча-
рышский район), на момент сбора образцов общее
поголовье насчитывало 3700 маралов, которые со-
держались в полувольных условиях на трех фер-
мах. Образцы для данного исследования были
взяты с фермы “Сентелек”. ДНК была выделена с
помощью набора реактивов Diatom DNA Prep
(Изоген, Россия).

Для определения полных последовательностей
мтДНК гена цитохрома b (cyt b) использовали прай-
меры Cytb-ung-F (прямой) (5'-GAAAAACCATC-
GTTGT(C/T)ATTCA-3') и Cytb-ung-R (обратный)
(5'-TTTTCTGGTTTACAAGACCAGT(G/A)T-3')
(Zvychaynaya et al., 2013). Режим амплификации
включал первичную денатурацию на 95°C – 3 мин;
35 циклов: 94°C – 20 с, 55°C – 20 с, 72°C – 130 с; и
финальную элонгацию на 72°C – 5 мин. Опреде-
ление первичных нуклеотидных последователь-
ностей было проведено с помощью ABI PRISM
BigDye Terminator v. 3.1 Kit (Termofisher Scientific,
США) с последующим анализом на автоматиче-
ском секвенаторе 3130 Genetic Analyzer (Ter-
mofisher Scientific, США). Полученные последо-
вательности были выравнены вручную с помо-
щью программы BioEdit (Hall, 1999). Гаплотипы
были добавлены в международную базу данных
Генбанк (GenBank NCBI) под номерами
ON677311–ON677351 (табл. 1).

Медианные сети гаплотипов строили в про-
грамме Network v. 10 (Fluxus Technology Ltd, UK,
https://www.fluxus-engineering.com/). Филогене-
тическое древо гаплотипов строили в программе
MEGA X (Kumar et al., 2018) по методу макси-
мального правдоподобия (Maximum Likelihood,
ML) с использованием модели HKY+G (Hasega-
wa–Kishino–Yano model с применением дискрет-
ного гамма-распределения (5 категорий)) (Hase-
gawa et al., 1985). Поддержка узлов указана для
1000 бутстрэп-повторов. Для сравнения мы вклю-
чили в анализ 38 последовательностей цитохрома
b благородного оленя восточных подвидов из
Генбанка. В качестве внешней группы использо-
вали последовательность гена цитохрома b евро-
пейской лани (Dama dama, номер в Генбанке
MN746794). В выравнивание последовательности
также включили пятнистого оленя (C. nippon,
AB021093, AB021094, JF893490), норвежского (C. e. at-
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Таблица 1. Список образцов и cyt b гаплотипов благородного оленя восточных подвидов

Cyt b
гаплотип

Номер 
в Генбанке Образцы Географическое 

происхождение Подвид

2SIB ON677311 2sib “Костромской мараловодче-
ский комплекс” (Ферма 1), 
алтайский марал

Cervus elaphus sibiricus

3SIB ON677312 3sib C. e. sibiricus

4SIB ON677313 4sib C. e. sibiricus

5SIB ON677314 5sib, 7sib, 12sib, 
14sib, 15sib, 18sib, 
20sib, 21sib, 28sib

C. e. sibiricus

20f, 28f, 41f, 44f ОПХ “Новоталицкое” 
(Ферма 2), алтайский марал

C. e. sibiricus

183k, 200k Алтай, дикая популяция C. e. sibiricus

8SIB ON677315 8sib “Костромской мараловодче-
ский комплекс” (Ферма 1), 
алтайский марал

C. e. sibiricus

11SIB ON677316 11sib C. e. sibiricus

9SIB ON677317 9sib C. e. sibiricus

13SIB ON677318 13sib C. e. sibiricus

17SIB ON677319 17sib, 25sib, 27sib, 
29sib

C. e. sibiricus

22SIB ON677320 22sib C. e. sibiricus

23SIB ON677321 23sib C. e. sibiricus

24SIB ON677322 24sib C. e. sibiricus

26SIB ON677323 26sib C. e. sibiricus

11F ON677324 11f, 13f, 16f, 23f, 24f, 
27f, 30f, 34f, 37f, 38f, 
40f, 42f, 45f, 47f

ОПХ “Новоталицкое” 
(Ферма 2), алтайский марал

C. e. sibiricus

21F ON677325 21f C. e. sibiricus

25F ON677326 25f, 50f C. e. sibiricus

33F ON677327 33f C. e. sibiricus

39F ON677328 39f C. e. sibiricus

49F ON677329 49f C. e. sibiricus

206K ON677344 206k, 207k Иркутская обл., г. Аныгджер C. e. sibiricus

208K ON677345 208k, 210k Иркутская обл., г. Аныгджер C. e. sibiricus

720k ГПЗ “Столбы”,
г. Красноярск

C. e. sibiricus

1555k Красноярский край,
Новоселовский р-н

C. e. sibiricus

209K ON677346 209k Иркутская обл., г. Аныгджер C. e. sibiricus

76yak Центральная Якутия, 
Мегино-Кангаласский р-н

C. e. sibiricus/xanthopygus

81yak Центральная Якутия,
Хангаласский р-н

C. e. sibiricus/xanthopygus

85yak, 86yak, 87yak Южная Якутия,
Олекминский р-н

C. e. sibiricus/xanthopygus
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717K ON677347 717k Саяно-Шушенский
заповедник

C. e. sibiricus

718K ON677348 718k C. e. sibiricus

75YAK ON677349 75yak, 77yak Центральная Якутия, 
Мегино-Кангаласский р-н

C. e. sibiricus/xanthopygus

82yak, 83yak Центральная Якутия,
Хангаласский р-н

C. e. sibiricus/xanthopygus

1053k, 1054k Южная Якутия,
бассейн р. Олекма

C. e. sibiricus/xanthopygus

79YAK ON677350 79yak Центральная Якутия,
Хангаласский р-н

C. e. sibiricus/xanthopygus

1051K ON677351 1051k Южная Якутия,
бассейн р. Олекма

C. e. sibiricus/xanthopygus

1XAN ON677330 1xant Хабаровский край,
нац. парк “Анюйский”

C. e. xanthopygus

2XAN ON677331 2xant Хабаровский край, 
р-н им. Лазо

C. e. xanthopygus

161xant, 162xant Приморский край,
Дальнегорский р-н

C. e. xanthopygus

212xant Приморский край,
Красноармейский р-н

C. e. xanthopygus

384xant Приморский край,
Тернейский р-н

C. e. xanthopygus

1001xant, 1002xant, 
1003xant, 1005xant

Хабаровский край C. e. xanthopygus

3XAN ON677332 3xant Хабаровский край,
Хехцирский заказник

C. e. xanthopygus

104xant Приморский край,
Дальнегорский р-н

C. e. xanthopygus

190xant Приморский край,
Красноармейский р-н

C. e. xanthopygus

4XAN ON677333 4xant Приморский край,
Анучинский р-н

C. e. xanthopygus

163xant, 247xant, 
340xant

Приморский край,
Дальнегорский р-н

C. e. xanthopygus

197xant, 232xant Приморский край,
Тернейский р-н

C. e. xanthopygus

218xant Приморский край,
Красноармейский р-н

C. e. xanthopygus

1004xant Хабаровский край,
р-н им. Лазо

C. e. xanthopygus

1006xant Хабаровский край C. e. xanthopygus

103XAN ON677334 103xant Приморский край,
Дальнегорский р-н

C. e. xanthopygus

Cyt b
гаплотип

Номер 
в Генбанке Образцы Географическое 

происхождение Подвид

Таблица 1. Продолжение
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lanticus, AY070221) и бухарского (C. e. bactrianus,
AY142327) благородных оленей. Генетические ди-
станции (Fst), гаплотипическое (Ϧ) и нуклеотид-
ное (π) разнообразие рассчитывали в программе
Arlequin v. 3.5 (Excoffier, Lischer, 2010).

Анализ полиморфизма 12 микросателлитных ло-
кусов был проведен для всех 112 образцов (табл. 1). Для
восьми микросателлитных локусов (MM12, CSSM14,
BM757, BM1818, CSSM19, BM4107, CSSM22,
CSPS115) использовали праймеры и условия ам-
плификации, подобранные ранее (Kuehn et al., 2003;
Golosova et al., 2021). Для локуса Haut14 были ис-
пользованы праймеры (F: 5'-CCAGGGAAGAT-
GAAGTGACC-3'; R: 5'-TGACCTTCACTCATGT-
TATTAA-3') при следующих условиях амплифи-
кации: первичная денатурация на 94°C – 3 мин;
35 циклов: 94°C – 30 с, 53°C – 1 мин, 72°C – 1 мин;
финальная элонгация на 72°C – 30 мин (Kuehn
et al., 2003). Локусы Rt1, BMS745, OheQ были ам-
плифицированы с помощью набора COrDIS Alces
(Гордиз, Россия) по протоколу производителя.

Фрагментный анализ проводили на секвенато-
ре ABI PRISM 3130 (Termofisher Scientific, США)
с визуализацией в программе GeneMapper v. 4.1
(Termofisher Scientific, США). Частоты нуль-ал-
лелей определяли в программе CERVUS 3.0 (Ka-

linowski et al., 2007). Отклонения от равновесия
Харди–Вайнберга, уровень генетической диффе-
ренциации (Fst), а также показатели генетического
разнообразия определяли с помощью программы
GenAlEx 6.5 (Peakall, Smouse, 2006, 2012). Аллель-
ное разнообразие (AR) посчитано в программе
FSTAT v. 2.9 (Goudet, 1995) при минимальном
размере выборки 11 особей. Для определения
наиболее вероятного количества субпопуляций
использовали алгоритм STRUCTURE v. 2.3
(Pritchard et al., 2000). Пять повторностей были
заданы для определения числа кластеров (К).
Значения К были заданы от 1 до 8; 500000 итера-
ций по методу Монте-Карло для марковских це-
пей (МКМЦ) после 150000 испытаний на отказ.
Проверку достоверности результатов кластериза-
ции данных с помощью программы STRUCTURE
осуществляли с помощью метода Эванно (Earl,
Holdt, 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Ген cyt b мтДНК

Конечное выравнивание содержало 112 после-
довательностей полного гена cyt b мтДНК общей

106XAN ON677335 106xant Приморский край,
Пожарский р-н

C. e. xanthopygus

118XAN ON677336 118xant, 152xant, 
175xant, 381xant

Приморский край,
Тернейский р-н

C. e. xanthopygus

138xant Приморский край,
Пожарский р-н

C. e. xanthopygus

159xant Приморский край,
Дальнегорский р-н

C. e. xanthopygus

153XAN ON677337 153xant Приморский край,
Тернейский р-н

C. e. xanthopygus

160XAN ON677338 160xant Приморский край,
Дальнегорский р-н

C. e. xanthopygus

174xant, 182xant Приморский край,
Тернейский р-н

C. e. xanthopygus

343xant Приморский край,
Пожарский р-н

C. e. xanthopygus

166XAN ON677339 166xant Приморский край,
Дальнегорский р-н

C. e. xanthopygus

181XAN ON677340 181xant Приморский край,
Тернейский р-н

C. e. xanthopygus

184XAN ON677341 184xant C. e. xanthopygus

185XAN ON677342 185xant C. e. xanthopygus

229XAN ON677343 229xant C. e. xanthopygus

Cyt b
гаплотип

Номер 
в Генбанке Образцы Географическое 

происхождение Подвид

Таблица 1. Окончание
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длиной 1140 п.н. Выравнивание не содержало ин-
делей, из 64 (5.6%) полиморфных сайтов 48
(4.2%) были парсимониально-информативными.
Соотношение транзиций/трансверсий (R) соста-
вило 7.42. На основании данного выравнивания
был описан 41 гаплотип (табл. 1). Для марала и
изюбря не было выявлено ни одного общего cyt b
гаплотипа.

Для анализа филогенетических отношений га-
плотипов благородных оленей восточной группы
подвидов была построена медианная сеть (рис. 1).
На сети выделяются две большие группировки, в
одну из которых вошли гаплотипы марала и гап-
лотипы якутских благородных оленей. Два гапло-
типа из Якутии – 75YAK и 1051K (“Якутия 1”) –
заняли обособленное положение на сети, тогда
как гаплотипы 209K и 79YAK (“Якутия 2”) оказа-
лись близкими к гаплотипам марала 206К и 208К
из диких популяций Иркутской области и Крас-
ноярского края (табл. 1, рис. 1). При этом в рас-
пределении якутских гаплотипов на сети геогра-

фической закономерности не выявлено – в обеих
группах встречаются гаплотипы из Центральной
и Южной Якутии. Примечательно, что гаплотип
209К был найден как у благородного оленя из
Якутии, так и у дикого марала из Иркутской обла-
сти. У алтайских маралов из дикой природы и из
обоих оленеводческих хозяйств обнаружены близ-
кие или идентичные гаплотипы. Близкими к ним
оказались гаплотипы маралов из Саяно-Шушен-
ского заповедника (717К, 718К; табл. 1, рис. 1).

Вторая группировка включает гаплотипы изю-
бря, а также несколько гаплотипов марала из оле-
неводческих хозяйств (“маралы 2”). При этом га-
плотипы изюбря формируют две гаплогруппы –
“изюбри 1” и “изюбри 2”, разделенные достаточно
большим числом мутаций (n = 7), однако гаплоти-
пы из этих двух групп часто принадлежат животным
из одного и того же района (табл. 1, рис. 1). Генети-
ческая дифференциация (Fst) оказалась наимень-
шей между выборками марала и изюбря и наи-
большей между выборками изюбря и благородно-
го оленя из Якутии (табл. 2).

Для выяснения филогенетического статуса
благородных оленей из исследуемой выборки мы
сравнили полученные последовательности с уже
имеющимися данными из Генбанка. В общем вы-
равнивании полного гена цитохрома b (1140 п.н.)
150 последовательностей (112 – полученных в хо-
де данного исследования, 38 – из Генбанка) обна-
ружено 96 (8.4%) вариабельных сайтов, 65 (5.7%)

Рис. 1. Медианная сеть гаплотипов восточных подвидов благородного оленя на основании 112 последовательностей
полного гена цитохрома b (1140 п.н.). Белым цветом отмечены гаплотипы марала, черным – гаплотипы изюбря, серым –
гаплотипы благородного оленя из Якутии. Черточки обозначают мутации, размер кружков пропорционален частоте
гаплотипов, длина ветвей пропорциональна генетическим дистанциям.

Изюбри 2

Изюбри 1

Маралы 2

11SIB 

Маралы 1

106XAN

160XAN
mv9

184XAN

1XAN

24SIB
4SIB 39F

11F
2SIB

mv8
2XAN

mv5

153XAN
103XAN l85XAN

4XAN 229XAN

181XAN
3XAN 166XAN 

118XAN

Якутия 2
13SIB 22SIB 

79YAK 49F
23SIB

718K 8SIB 

209K
5SIB

mv1

mv2

mv4

mv3

mv7
17SIB

206К

208К

3SIB

717К

105К

21F

9SIB

26SIB

Якутия 1

75YAK

33F

25F

Таблица 2. Генетическая Fst дифференциация между
выборками благородного оленя восточных подвидов,
основанная на частотах cyt b гаплотипов (для всех зна-
чений p < 0.001)

Якутия Марал

Марал 0.199
Изюбрь 0.207 0.123
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из которых были парсимониально-информатив-
ными. Соотношение транзиций/трансверсий (R)
составило 4.74. Всего в выравнивании было опи-
сано 72 гаплотипа.

На основании 72 cyt b мтДНК гаплотипов было
построено ML древо с использованием модели
HKY+G (рис. 2). В качестве внешних групп ис-
пользованы гаплотипы cyt b мтДНК лани Dama
dama, пятнистого оленя C. nippon, норвежского
C. e. atlanticus и бухарского C. e. bactrianus благо-
родных оленей. При этом гаплотипы лани и бла-
городного оленя Европы и Центральной Азии
(C. e. atlanticus и C. e. bactrianus) образовали внеш-
ние группы по отношению к гаплотипам пятни-
стого и восточных подвидов благородного оле-
ней. Гаплотипы пятнистого оленя образовали от-
дельный кластер по отношению к гаплотипам
марала и изюбря с высокой (84%) поддержкой.
Последние также с высокой вероятностью (97%)
разделились на два кластера, один из которых
включал гаплотипы большинства маралов, аме-
риканских вапити и гаплотипы благородных оле-
ней из Якутии (рис. 2). При этом гаплотипы груп-
пы “Якутия 1” (75YAK и 1051K) оказались близки
к гаплотипам американских вапити, в то время
как гаплотипы группы “Якутия 2” (209K и
79YAK) представляют собой отдельную обособ-
ленную кладу. Второй крупный кластер включил
в себя гаплотипы изюбря, близких ему китайских
подвидов, а также часть гаплотипов алтайского и
семиреченского маралов (рис. 2, “маралы 2”).
При этом гаплотипы маралов из одних и тех же
локалитетов (из двух оленеводческих хозяйств)
попали в оба кластера.

Гаплотипическое разнообразие (Ϧ) оказалось
наименьшим для выборки благородного оленя из
Якутии и одинаковым для выборок марала и изю-
бря (табл. 3). Нуклеотидное разнообразие (π) –
наибольшее для выборки марала и одинаково для
выборок благородного оленя из Якутии и изюбря.
В целом показатели генетического разнообразия
немного выше для марала, чем для изюбря, при
сходных размерах выборок (табл. 3).

Микросателлиты
Мы проанализировали 112 образцов восточ-

ных подвидов благородного оленя по 12 микроса-
теллитным локусам. Наиболее вариабельным
оказался локус Haut14 (18 аллелей), наиболее
консервативным – локус CSSM22 (4 аллеля). Для
локуса BM1818 отмечены высокие частоты нуль-
аллелей (0.41), которые спровоцировали отклоне-
ние от равновесия Харди–Вайнберга по данному
локусу. Для локусов CSSM14 (0.10), BM757 (0.11)
и OheQ (0.10) частоты нуль-аллелей также отно-
сительно высоки. Однако исключение локусов с
высокими частотами нуль-аллелей не повлияло
на характер результатов, поэтому в дальнейший
анализ мы включили все локусы.

Отклонения от равновесия Харди–Вайнберга
по пяти локусам были отмечены в выборке мара-
ла с Фермы 1 (BM757, BM1818, BM4107, OheQ и
BMS745). Также отклонения от равновесия Хар-
ди–Вайнберга отмечены в выборке из Якутии
(BM757, Haut14, Rt1 и OheQ).

Из 127 аллелей, обнаруженных в общей выбор-
ке, 40 были приватными (характерными только
для определенной выборки, популяции или под-
вида). Было обнаружено 17 приватных аллелей
для марала, 18 для изюбря и 5 для благородного
оленя из Якутии.

Показатели генетического разнообразия име-
ли самые высокие значения для выборки изюбря
и самые низкие для выборки благородного оленя
из Якутии (табл. 4). Внутри выборки марала осо-
би из разных локалитетов имели сходный уровень
генетического разнообразия. При этом индекс
фиксации (F) был выше для выборки марала c
Фермы 1, дикого марала и выборки благородного
оленя из Якутии, и ниже для выборки марала с
Фермы 2 и изюбря (табл. 4). Однако небольшие
размеры выборок благородного оленя из Якутии
и дикого марала не позволяют делать достовер-
ные выводы об уровне инбридинга в этих популя-
циях.

Анализ в программе STRUCTURE с использо-
ванием метода Эванно показал наиболее вероят-
ное разделение общей выборки на два кластера

Таблица 3. Показатели генетического разнообразия (среднее ± SD) cyt b гаплотипов благородного оленя восточ-
ных подвидов

Выборка N образцов N гаплотипов N полиморфных 
локусов

Гаплотипическое 
разнообразие (Ϧ)

Нуклеотидное 
разнообразие (π)

Среднее число 
попарных различий 

(PD)

Марал 59 24 33 (2.9%) 0.877 ± 0.029 0.008 ± 0.004 8.678 ± 4.064

Изюбрь 40 14 29 (2.5%) 0.877 ± 0.029 0.005 ± 0.003 6.031 ± 2.934

Якутия 13 4 12 (1.1%) 0.680 ± 0.089 0.005 ± 0.003 5.308 ± 2.740

В целом 112 41 64 (5.6%) 0.946 ± 0.001 0.010 ± 0.005 10.804 ± 4.953
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Рис. 2. Филогенетические древо cyt b гаплотипов, построенное на основании 150 последовательностей (1140 п.н.). У
каждого узла указаны значения бутстрэп-поддержки для ML алгоритмов (1000 повторов). Генетические дистанции
рассчитаны с помощью модели HKY+G.
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(К = 2, рис. 3а). При этом генотипы марала с Фер-
мы 1 относились к одному кластеру с высокой ве-
роятностью, близкой к 1, тогда как генотипы ма-
ралов с Фермы 2 и из дикой природы отличались
большей гетерогенностью. Генотипы изюбря сфор-
мировали отдельный кластер, обладающий высо-
кой гомогенностью. Генотипы из Якутии демон-
стрируют смешанные черты и наибольшую гете-
рогенность выборки.

Метод анализа главных компонент на базе ин-
дивидуальных генетических дистанций показал от-
сутствие ярко выраженных группировок (рис. 4).
Часть генотипов марала (преимущественно с
ферм) образует несколько обособленное облако,
тогда как большая часть генотипов диких мара-
лов, а также часть генотипов с ферм, расположе-
ны довольно близко к генотипам изюбря. В рас-
пределении генотипов благородного оленя из
Якутии нет географической закономерности, хо-
тя очевидно родственные генотипы 1051к–1053к
расположены рядом. При этом различия по Fst
между тремя выборками выражены слабо: наи-
меньшая дистанция между выборками марала и
изюбря (Fst = 0.037, p ≤ 0.001), наибольшая между
выборками изюбря и благородного оленя из Яку-
тии (Fst = 0.051, p ≤ 0.001), различия между выбор-
ками марала и благородного оленя из Якутии име-

ют промежуточное значение (Fst = 0.047, p ≤ 0.001).
Различия по Fst между отдельными локалитетами
внутри выборки марала сравнимы с различиями
по Fst между двумя подвидами и благородным
оленем из Якутии (табл. 5). Самые высокие раз-
личия наблюдаются между выборками дикого ма-
рала и благородного оленя из Якутии, самые низ-
кие – между маралами с двух ферм.

ОБСУЖДЕНИЕ

Филогенетические отношения восточных
подвидов благородного оленя России

Согласно имеющимся данным по филогении
р. Cervus, восточные подвиды благородного оленя
образуют отдельную кладу, которая генетически
ближе к пятнистому оленю, чем к европейскому
благородному оленю (Randi et al., 2001; Pitra et al.,
2004; Lorenzini, Garofalo, 2015; Doan et al., 2018,
2021). Топология построенного древа согласуется
с этими данными – ветвь европейского благород-
ного оленя является внешней по отношению к
кластерам пятнистого и восточного благородного
оленя (рис. 2).

Анализ исследуемой выборки по гену цито-
хрома b мтДНК показал генетическую неодно-

Таблица 4. Показатели генетического разнообразия (среднее ± SE), основанные на частотах аллелей 12 микро-
сателлитных локусов
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Марал 
(Ферма 1)

24 6.250 ± 0.897 3.705 ± 0.626 0.538 ± 0.088 0.600 ± 0.080 0.090 ± 0.078 1.296 ± 0.196 0.667 ± 0.225 5.160

Марал 
(Ферма 2)

24 6.250 ± 0.946 3.339 ± 0.557 0.597 ± 0.085 0.573 ± 0.077 –0.037 ± 0.040 1.225 ± 0.194 0.167 ± 0.112 4.959

Марал 
(дикий)

11 5.500 ± 0.900 3.819 ± 0.694 0.530 ± 0.082 0.579 ± 0.086 0.075 ± 0.036 1.250 ± 0.217 0.083 ± 0.083 5.500

Марал (в 
целом)

59 8.417 ± 1.373 4.026 ± 0.702 0.561 ± 0.081 0.615 ± 0.078 0.089 ± 0.055 1.409 ± 0.215 1.417 ± 0.434 5.760

Изюбрь 40 8.250 ± 1.109 4.179 ± 0.741 0.599 ± 0.074 0.626 ± 0.077 0.038 ± 0.018 1.454 ± 0.202 1.500 ± 0.379 5.891
Якутия 13 4.750 ± 0.780 3.158 ± 0.560 0.503 ± 0.086 0.553 ± 0.078 0.078 ± 0.075 1.113 ± 0.185 0.417 ± 0.193 4.562

Таблица 5. Генетическая Fst дифференциация между выборками благородного оленя восточных подвидов, осно-
ванная на частотах аллелей 12 микросателлитных локусов (для всех значений p ≤ 0.001)

Марал Ферма 1 Марал Ферма 2 Марал (дикий) Изюбрь

Марал Ферма 2 0.032
Марал (дикий) 0.054 0.034
Изюбрь 0.062 0.040 0.041
Якутия 0.056 0.057 0.071 0.051
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родность, свойственную маралу (рис. 1, 2). Боль-
шинство маралов с Алтая, из Красноярского края
и Иркутской области вошли в одну кладу с мара-
лами из Китая и Монголии, а также благородны-
ми оленями из Якутии и американскими вапити.
Эта клада соответствует кладе Е3 по Доан с соав-
торами (Doan et al., 2018), гаплотипы из которой
были широко распространены на территории
Евразии до максимума последнего оледенения, а
также попали в Северную Америку в процессе ее
заселения благородным оленем (Doan et al., 2021).
Однако нами также были обнаружены гаплотипы
алтайского марала (“маралы 2”), которые вошли
в одну кладу с гаплотипами изюбря, причем по-
мимо животных с ферм такие гаплотипы были
найдены у семиреченского марала C. e. songaricus
из Генбанка (№ HQ191429 – гаплотип 11F,
№ KJ025072 – одноименный гаплотип; рис. 2).

Любопытно, что те же гаплотипы из Генбанка за-
няли аналогичную позицию внутри клады изюб-
рей (Е3) на филогенетическом древе в работе До-
ан с соавторами (Doan et al., 2018), что подтвер-
ждает положение группы “маралы 2”. При этом
распределение по группам “маралы 1” и “маралы 2”
не имеет географической закономерности – в
разные кластеры вошли олени из одних и тех же
локалитетов (алтайский марал с Ферм 1 и 2). По-
добное расположение клады “маралы 2” может
свидетельствовать как об интрогрессии митохон-
дриальной ДНК марала, так и о следах предково-
го полиморфизма (Avise, 2000; Абрамсон, 2007).
В случае благородного оленя оба сценария пред-
ставляются возможными, так что вопрос требует
дальнейшего изучения с использованием ядер-
ных маркеров. Благородные олени, отнесенные к
подвиду C. e. songaricus, близки алтайскому маралу

Рис. 3. Результат анализа выборки благородного оленя в STRUCTURE: а–в – для пяти выборок, где а – для К = 2, б –
для К = 3, в – для К = 4; г – для четырех выборок (К = 3) (без Фермы 1). По оси абсцисс – генотипы, по оси ординат –
вероятность принадлежности к одному из кластеров. Применена модель генетического смешения (admixture) со скор-
релированными частотами аллелей в популяциях.

а

б

в

г

Ферма 1 Ферма 2 Дикие Изюбри Якутия
маралы

Ферма 1 Ферма 2 Дикие Изюбри Якутия
маралы

Ферма 1 Ферма 2 Дикие Изюбри Якутия
маралы

Ферма 2 Дикие Изюбри Якутия
маралы
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C. e. sibiricus (в том числе несут общие гаплотипы),
что подтверждает искусственность разделения
данных подвидов (Данилкин, 1999).

Выборка благородного оленя из Якутии также
демонстрируют ярко выраженную гетероген-
ность без географической привязки гаплотипов.
Олени из группы “Якутия 1” оказались близки
американским вапити (рис. 2). О сходстве неко-
торых якутских и американских гаплотипов уже
упоминалось ранее (Кузнецова и др., 2012). В дан-
ном случае мы можем предполагать сохранение в
Якутии предковых гаплотипов, которые были ха-
рактерны для благородных оленей, участвовав-
ших в колонизации Северной Америки (Doan
et al., 2018, 2021), однако подобные утверждения,
безусловно, требуют подтверждения на основе
анализа древних образцов. Благородные олени из
группы “Якутия 2” оказались родственны мара-
лам из Иркутской области и Красноярского края
(был найден один общий гаплотип), что, судя по
всему, определяется географией их ареала. Так,
река Лена с богатыми пойменными местообита-
ниями является основой для расселения благо-
родных оленей вдоль ее русла в Южной Якутии.
Она начинается западнее оз. Байкала, являюще-
гося для них изолирующим фактором. При этом
на территориях западнее Байкала обитает марал,
так что долина р. Лены выступает для него в каче-
стве естественного экологического коридора, ко-
торый тянется от границ ареала далее на восток
по пределам Южной Якутии. Эта часть ареала
благородного оленя в пределах Южной Якутии
изолирована Становым нагорьем и Становым
хребтом от ареала изюбря, который распростра-

нен в бассейне Амурa. Однако эта географическая
изоляция не полная, и по долинам таких рек, как
Витим и Олекма, вполне возможна их естествен-
ная взаимная интрогрессия.

В целом, по мтДНК олени из Якутии ближе к
маралу, несмотря на небольшие различия в гене-
тической Fst дифференциации между благород-
ными оленями из Якутии и обоими подвидами
(рис. 1, 2, табл. 2). Это подтверждает имеющиеся
данные о большем сходстве благородного оленя из
Якутии и марала по морфометрии тела (Егоров,
1965; Степанова, Аргунов, 2016a), однако проти-
воречит данным по морфометрии рогов, которые
у благородного оленя из Якутии сходны с рогами
изюбря (Степанова, Аргунов, 2016a).

Изюбри сформировали более гомогенный
кластер, хотя исходная выборка также образовала
две группы (“изюбрь 1” и “изюбрь 2”; рис. 1). Та-
кое разделение нельзя объяснить географически-
ми закономерностями – в разные группы вошли
гаплотипы из одних и тех же районов исследова-
ния. Родственными изюбрю оказались китайские
подвиды C. e. wallichi, C. e. kansuensis и C. e. mac-
neilli, что согласуется с литературными данными
(Кузнецова и др., 2012; Lorenzini, Garofalo, 2015).
Несколько последовательностей редкого подвида
C. e. alashanicus (alxaicus) (Северный Китай, Мон-
голия) несли идентичный с изюбрем гаплотип,
что также может свидетельствовать об искус-
ственности его подвидового статуса.

Несмотря на общепринятость выделения под-
видов марал и изюбрь, существуют сомнения в
истинности этого разделения, во многом обу-
словленные клинальностью морфологических

Рис. 4. Метод анализа главных компонент на базе индивидуальных генетических дистанций. Номера на рисунке соот-
ветствуют номерам особей из табл. 1. Крестиками отмечены генотипы изюбря, белыми кружками – генотипы марала,
серыми кружками – генотипы благородного оленя из Якутии.
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признаков (Данилкин, 1999). Однако, несмотря
на очевидную близость этих двух подвидов, поря-
док ветвления на филогенетическом древе (нали-
чие двух кластеров с высокой бутстрэп-поддерж-
кой, где кластер изюбря является внешним по от-
ношению к кластеру марала и американских
вапити) указывает на целесообразность суще-
ствующего разделения (рис. 2). Невысокий уро-
вень Fst-дифференциации может свидетельство-
вать о недавнем разделении подвидов (табл. 2).

В отличие от результатов по мтДНК, микроса-
теллитный анализ выявил отсутствие ярко выра-
женных группировок внутри исследуемых выбо-
рок. Анализ с помощью алгоритма STRUCTURE
показал наличие двух кластеров, однако только
выборки марала с Фермы 1 и изюбря показали
высокую степень гомогенности (рис. 3а). При
дальнейшей кластеризации выборки на К = 3 и
К = 4 только выборка с Фермы 1 оставалась одно-
родной (рис. 3б, в). Учитывая небольшое поголо-
вье, условия содержания (огороженные вольеры,
малое количество самцов, допущенных к размно-
жению) и фактическое отсутствие потока генов, в
данном хозяйстве могут сохраняться редкие алле-
ли, не столь распространенные в популяции ди-
кого марала, что может влиять на характер кла-
стеризации выборки. Для того, чтобы нивелиро-
вать это влияние, мы провели кластеризацию
выборки без генотипов с Фермы 1 (рис. 3г). В ре-
зультате при оптимальном К = 3, выявленном с
помощью метода Эванно, видно выделение трех
кластеров, к одному из которых с высокой веро-
ятностью принадлежат генотипы изюбря, тогда
как генотипы марала принадлежат к другому кла-
стеру с более низкой вероятностью. Гетероген-
ность, присущая маралу (особенно дикому), свиде-
тельствует о неполной дифференциации подвидов.
Якутия образует отдельный, обособленный и четко
дифференцированный кластер (рис. 3г).

Как и в случае мтДНК анализа, Fst-дифферен-
циация была ниже между выборками марала и
благородного оленя из Якутии, однако в целом
различия между выборками невелики, хотя и до-
стоверны (табл. 5). Графическое представление
индивидуальных генетических дистанций на плос-
кости с помощью анализа главных компонент под-
тверждает слабую дифференциацию подвидов по
микросателлитным маркерам. В целом различия
по микросателлитным локусам оказались гораздо
менее выраженными, чем по цитохрому b, что
можно объяснить вкладом самцов, которые при
расселении активно перемещаются по речным
местообитаниям на границе ареалов, что приво-
дит к смешению генофонда популяций двух под-
видов.

Генетическое разнообразие восточных подвидов 
благородного оленя России

Благородные олени из Якутии продемонстри-
ровали наиболее низкие значения показателей
генетического разнообразия внутри исследуемой
выборки, как по цитохрому b, так и по микроса-
теллитам, что объясняется невысокой численно-
стью популяции, которая начала увеличиваться
лишь в последние десятилетия (Степанова,
Охлопков, 2009; Степанова, Аргунов, 2016б).
Уровень гаплотипического разнообразия (Ϧ) ис-
следуемых оленей высок (0.946; табл. 3), что ха-
рактерно для восточных подвидов благородного
оленя: 0.981 (Ludt et al., 2004) и 0.995 (Кузнецова
и др., 2012) (табл. 3). Показатели нуклеотидного
разнообразия (π = 0.010; табл. 3) низкие относи-
тельно средних значений, характерных для евро-
пейского благородного оленя (π = 0.020; Skog
et al., 2009), но, видимо, это типично для восточ-
ных подвидов (π = 0.002 в среднем для пяти попу-
ляций семиреченского марала C. e. songaricus;
Zhou et al., 2015).

Результаты микросателлитного анализа пока-
зали достаточно высокий уровень аллельного
разнообразия (AR) (4.562–5.891; табл. 4), находя-
щийся в пределах характерных для благородного
оленя значений (2.52–6.76) (Niedziałkowska et al.,
2012; Zhou et al., 2015; Zachos et al., 2016; Golosova
et al., 2021). При этом он сходен с уровнем аллель-
ного разнообразия популяций семиреченского
марала (4.13–4.78; Zhou et al., 2015) (табл. 4). Ожи-
даемая гетерозиготность (He) (0.553–0.626; табл. 4)
также имела средние для благородного оленя зна-
чения (разброс средних значений от 0.258 до 0.741
для восточных подвидов благородного оленя и от
0.33 до 0.83 для западных) (Polziehn et al., 2000;
Kuehn et al., 2003; Dellicour et al., 2011; Niedział-
kowska et al., 2012; Krojerova-Prokešova et al., 2015;
Zhou et al., 2015; Zachos et al., 2016; Golosova et al.,
2021). Однако к сравнению показателей генетиче-
ского разнообразия из разных исследований сле-
дует относиться с осторожностью, так как ис-
пользование разных наборов микросателлитных
локусов дает разные результаты.

Наблюдаемая гетерозиготность (Ho), которая
для большинства выборок ниже, чем ожидаемая
(He), и значения индекса фиксации (F) свидетель-
ствуют о наличии определенного уровня дефици-
та гомозигот в исследуемых выборках (табл. 4).
Мы также обнаружили отклонения от равновесия
Харди–Вайнберга в двух выборках из пяти, при-
чем в выборке марала из Фермы 1 они могут быть
связаны с неслучайным скрещиванием животных
в условиях мараловодческого комплекса. Откло-
нения от равновесия Харди–Вайнберга в выборке
из Якутии могут свидетельствовать о присутствии
эффекта Валунда (дефицит гетерозигот, вызван-
ный подразделенностью популяции и фактиче-
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ским отсутствием панмиксии) (Wahlund, 1928; Al-
lendorf, Luikart, 2007).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Генетический анализ восточных подвидов
благородного оленя России показал, что маралы
и изюбри хорошо различаются по мтДНК, в том
числе не несут общих гаплотипов. Это свидетель-
ствует о полном разделении подвидов, которое,
как мы предполагаем, произошло недавно. Мик-
росателлитный анализ, напротив, демонстрирует
неполную дифференциацию популяций марала и
изюбря, что объясняется более активным переме-
щением самцов и их генетическим вкладом. Бла-
городные олени Якутии образуют две группы, од-
на из которых родственна маралам, другая – аме-
риканским вапити. Подобное разделение может
свидетельствовать как о существовании несколь-
ких путей заселения региона, так и о сохранении
в Якутии линий, участвовавших в колонизации
Северной Америки в плейстоцене. Генетическое
разнообразие и структура популяции благород-
ных оленей Якутии нуждается в дальнейшем изу-
чении. Полученные в ходе нашего исследования
данные могут быть использованы при выяснении
подвидового статуса особей и популяций благо-
родного оленя восточных подвидов.
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We analyzed the polymorphism of the complete mtDNA cytochrome b gene (1140 bp) and 12 microsatellite
nDNA loci of the eastern red deer Cervus elaphus subspecies – Siberian C. e. sibiricus and Far East C. e. xan-
thopygus wapiti. On the territory of Russia, 112 samples were collected from different parts of the range, in-
cluding Yakutia, where individuals with intermediate morphometric traits were found. We described 41 hap-
lotypes, with no common haplotypes found for Siberian and Far East wapiti. Phylogenetic cytochrome b
analysis revealed traces of ancestral polymorphism or introgression from Siberian wapiti into Far East wapiti.
The red deer of Yakutia formed two haplogroups, the first group was genetically closer to Siberian wapiti, and
the second to American wapiti. The latter may indicate the preservation of ancient lines in Yakutia, which
participated in the North America colonization during the Pleistocene glaciation. Microsatellite analysis re-
vealed a little differentiation between the subspecies (Fst = 0.037), reflecting the presence of a constant gene
flow between their populations. The genotypes of red deer from Yakutia demonstrate heterogeneity, indicat-
ing their mixed origin.
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В работе приведена характеристика основных составляющих углеродного цикла в экосистемах спе-
лых среднетаежных ельников. Объекты исследования представлены ельниками разнотравно-чер-
ничными на подзолистых и чернично-сфагновыми на торфянисто-подзолисто-глееватых почвах.
Приходно-расходные статьи углеродного бюджета фитоценозов оценены по показателям, характе-
ризующим продукционные процессы органического вещества. Определены фитомасса и прирост
надземных органов древесных растений методом модельных деревьев. Масса корней определена по
методу крупных и мелких монолитов. Количество опада растений древесного яруса выявлено с по-
мощью опадоуловителей. Массу травяных растений, кустарничков и мхов определяли методом уко-
сов на 10 площадках размером 0.5 × 0.5 м. Опад растений травяно-кустарничкого яруса оценивали
по их приросту. Запасы органического углерода в почвах определяли по его содержанию в различ-
ных горизонтах с учетом их мощности и плотности. Эмиссию СО2 измеряли, используя метод тем-
ных камер при помощи ИКГ LI-COR 8100 (LI-COR Biosciences, США). Общий пул углерода в эко-
системах старовозрастных ельников составляет 184.4–187.7 т га–1, из них в растениях фитоценоза
48–49%, в крупных древесных остатках (сухостой и валеж) – 6–8%. В почве, включая подстилку и
минеральный слой, запасается 44–45% от общего пула углерода, примерно третья часть которо-
го концентрируется в органогенном горизонте мощностью 7.7 см в ельнике разнотравном чер-
ничном и 13.1 см в ельнике чернично-сфагновом. Выявлено, что в старовозрастных ельниках
фитоценоз оказывает существенное влияние на динамику содержания растворенного углерода
органического вещества в атмосферных осадках и в почвенных водах. Ежегодное депонирование
углерода фитоценозами ельников равно 3.30 в разнотравно-черничном и 3.08 т га–1 – в чернично-
сфагновом. В продукции углерода исключительно важная роль принадлежит древостою. Количе-
ство углерода, поступающего с опадом, составило 2.48–2.84 т га–1 год–1. В общем потоке углерода
в атмосферу доля минерализационных потерь за счет разложения растительных остатков в ельни-
ках составила менее 30%. Установлено влияние на процесс выделения диоксида углерода с по-
верхности почвы погодных условий сезона, отмечена положительная корреляция эмиссии СО2 с
температурой почвы (r = 0.6–0.8). Эмиссия СО2 с поверхности почвы обоих исследуемых ельни-
ков составила 2.47 т С га–1 сезон–1. Показано, что коренные среднетаежные ельники служат ме-
стом стока углерода в размере 0.36 и 0.87 т га–1 год–1.

DOI: 10.31857/S0044459622060033

Бореальные леса являются крупнейшим в ми-
ре депо углерода, однако реакция их на прогнози-
руемое изменение климата неопределенна
(Stocker et al., 2013). С позиций оценки углеродно-
го цикла лесные экосистемы представляют собой
систему блоков – растительность, почва, крупные
древесные остатки (КДО), атмосфера – характери-
зующихся определенными запасами углерода ор-
ганического вещества (ОВ). Они связаны между
собой его потоками: фотосинтетической ассими-
ляцией углерода атмосферы в нетто-продукции
(Net Primary Production, NPP) и освобождением,
возвратом его в атмосферу в ходе разложения ОВ.

Соотношение интенсивностей этих процессов
характеризует роль лесного сообщества в угле-
родном цикле биосферы и определяет, является
ли та или иная экосистема стоком или источни-
ком углерода (Лесные экосистемы…, 2002; Куде-
яров и др., 2007).

Большинство экосистем хвойных сообществ
таежной зоны являются стоком углерода (Valenti-
ni et al., 2000; Коренные еловые…, 2006; Goulden
et al., 2011; Ведрова и др., 2018; Uri et al., 2019, и др.).
Однако есть работы, в которых показано, что лес-
ные экосистемы в отдельные периоды могут вы-
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ступать и источником углерода (Lindroth et al.,
1998; Milyukova et al., 2002; Бобкова, 2007; Had-
den, Grelle, 2016, и др.). Даже незначительные из-
менения между запасами и потоками ОВ в лесах
бореальной зоны могут оказать существенное
влияние на глобальный углеродный бюджет ат-
мосферы (Johnston et al., 2004). Следовательно,
важно определить динамику как запасов, так и
потоков углерода ОВ с целью оценки функцио-
нирования лесных экосистем, разработки поли-
тики в области изменений климата, принятия мер
по адаптации и смягчению их последствий.

На европейском Северо-Востоке России, где
лесная растительность формирует основные при-
родные ландшафты, доминируют еловые леса.
Так, лесопокрытая площадь на территории Рес-
публики Коми (РК) составляет 30.2 млн га, из них
55% занимают еловые леса, эдификатором в ко-
торых является ель сибирская (Picea obovata L.).
Они распространены во всех подзонах таежной
зоны региона и произрастают в различных усло-
виях, за исключением сухих песчаных почв и тор-
фяников. Возрастная структура ельников РК на
80% представлена спелыми и перестойными дре-
востоями (Лесное хозяйство…, 2000; Коренные
еловые леса…, 2006). Известно, что скорость по-
глощения диоксида углерода из атмосферы ело-
выми фитоценозами зависит от климатических
условий и количества доступного азота (Pregitzer,
Euskirchen, 2004; Magnani et al., 2007). Однако
данных, характеризующих пул углерода в КДО,
потоки его при связывании в NPP, поступление с
растительным опадом, атмосферными осадками
и выделение в атмосферу при дыхании почвы для
старовозрастных ельников недостаточно.

Цель данной работы – оценка запасов и пото-
ков углерода ОВ в экосистемах двух типов старо-
возрастных ельников средней тайги.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Анализ параметров углеродного цикла в эко-

системах коренных среднетаежных ельников
проведен на основе их количественных оценок,
полученных при стационарных исследованиях и
полевых экспериментах длительностью 15 лет
(2002–2017 гг.). Работа выполнена на территории
Ляльского лесоэкологического стационара Ин-
ститута биологии Коми научного центра УрО
РАН (62°17′ с.ш., 50°40′ в.д.). Площадь стациона-
ра является частью Мезенско-Вычегодской рав-
нины, поверхность которой покрыта четвертич-
ными отложениями мощностью в десятки мет-
ров. Отложения включают два горизонта морены,
верхний из которых был оставлен льдами Мос-
ковского оледенения. Верхняя морена большей
частью размыта и опесчанена, во многих местах
перекрыта озерно-ледниковыми и флювиогляци-
альными отложениями. Озерно-ледниковые от-

ложения мощностью 0.4–11 м залегают непосред-
ственно под почвенно-растительным слоем. Они
состоят из голубовато-серого суглинка, на по-
верхности коричневого, с прослойками и линза-
ми супеси, песка, местами с галькой и гравием.
Пески мелкие, глинистые, редко пылеватые, ко-
ричневые, коричневато-желтые, серые. Флювио-
гляциальные отложения представлены мелкими
желтовато-коричневыми кварцевыми слабогли-
нистыми песками средней плотности. Мощность
отложений 1.7 м (Атлас Коми…, 1964). Подзем-
ные воды не имеют сплошного развития, распо-
ложены спорадически и приурочены к песчаным
линзам и прослойкам в толще суглинистых отло-
жений. Глубина залегания подземных вод от 5 до
15.5 м. Мощность водоносных слоев от несколь-
ких сантиметров до 3 м и более (Рубцов и др.,
1990).

По агроклиматическому районированию ста-
ционар расположен на границе прохладного и
умеренно-прохладного районов (Агроклиматиче-
ские ресурсы…, 1973). Согласно данным наблюде-
ний на метеостанции “Усть-Вымь”, расположен-
ной в 15 км южнее от Ляльского стационара, сред-
няя годовая температура воздуха составляет
0.1°С, средние минимальные и максимальные
температуры соответственно равны –4.2 и 4.3°С.
Средняя температура воздуха за вегетационный
период составляет 11.6°С. Осадки в годовом цик-
ле распределены неравномерно, основная часть
их приходится на апрель–октябрь – 442 мм, в том
числе 332 мм на вегетационный период. По поч-
венному районированию территория стационара
относится к Нившеро-Вымскому округу Двино-
Вычегодской провинции среднетаежной подзо-
ны подзолистых почв. Почвообразующие породы
представлены ледниковыми, водно-ледниковы-
ми, в поймах рек – аллювиальными отложениями
(Атлас Коми…, 1964).

Древесный ярус ельника разнотравно-чернич-
ного (Piceetum herboso-myrtillosum) состоит из ели
сибирской, пихты сибирской Abies sibirica Ledeb.,
березы пушистой Betula pubescens Ehrh., березы
повислой B. pendula Roth, сосны обыкновенной
Pinus sylvestris L., осины обыкновенной Populus trem-
ula L., имеет состав 7Е3Б + Пх, С ед. Ос (табл. 1).
Древостой плотностью 891 экз. га–1 аккумулирует
311 м3 га–1 древесины. Сухостой 200 экз. га–1 пред-
ставлен елью с запасом древесины 25 м3 га–1. Под-
рост 8.3 тыс. экз. га–1, в основном из ели. На поверх-
ности почвы довольно много валежа (291 экз. га–1)
из ели и березы. В подлеске встречаются единич-
ные кусты можжевельника обыкновенного Juni-
perus cоmmunis L., шиповника иглистого Rosa
acicularis Lindl., рябины обыкновенной Sorbus
aucuparia L., ивы Salix sp. Травяно-кустарничко-
вый ярус имеет простое синузиальное строение,
состоит из типичных бореальных видов растений:
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черники Vaccinium myrtillus L., брусники V. vitis-
idaea L., майника двулистного Maianthemum bifo-
lium (L.) F.W. Schmidt., линнеи северной Linnaea
borealis L., седмичника европейского Trientalis
europaea L., голокучника обыкновенного Gymno-
carpium dryopteris (L.) Newman и др. Почти
сплошной моховой покров образуют Hylocomium
splendens (Hedw.) Schimp., Pleurozium schreberi
(Brid.) Mitt. с незначительной примесью Dicra-
num polysetum Sw., Polytrichum commune Hedw. и
небольшими пятнами сфагновых мхов Sphagnum sp.
Названия растений приведены по С.К. Черепа-
нову (1995). Микрорельеф биогенный из зарос-
ших мхами валежа, старых пней. Почва текстур-
но-дифференцированная, подзолистая (Поле-
вой определитель…, 2008; IUSS Working Group…,
2015). В почвенном профиле горизонт О (под-
стилочно-торфяной) имеет мощность 7.7 ± 0.4 см,
под которым залегает подзолистый горизонт Е (7.7 ±
± 1.1 см), переходящий в горизонт BEL (субэлюви-
альный) – 13.0 ± 0.7 см, ВТ (текстурный) – 18.0 ±
± 0.7 см.

В ельнике чернично-сфагновом (Piceetum myrtil-
loso-sphagnosum) состав древостоя 9Е1Б + С ед. Пх.
Всего на 1 га насчитывается 625 деревьев, аккуму-
лирующие 194 м3 га–1 древесины. Сухостой – 95 экз. га–1

с запасом древесины 3.4 м3 га–1, валеж различной
стадии гниения – 200 экз. га–1, в котором сосредоточе-
но 55 м3 га–1 древесины. Подрост – 6.6 тыс. экз. га–1, из
ели, пихты, березы (табл. 1). Подлесок редкий,
состоит из шиповника, ивы, можжевельника, ря-
бины. Травяно-кустарничковый ярус имеет про-
ективное покрытие 60–70%, число видов 21: чер-
ника, брусника, линнея северная, хвощ (Equisetum

sylvaticum L.), осока шаровидная (Carex globularis L.),
костяника обыкновенная (Rubus saxatilis L.), ко-
стяника хмелелистная (R. humilifolius C.A. Mey),
княженика (R. articus L.), майник, седмичник,
кислица (Oxalis acetosella L.), голокучник, лютик
(Ranunculus sp.), фиалка болотная (Viola palustris L.),
мятлик луговой (Poa pratensis L.), бодяк полевой
(Cirsium arvense (L.) Scop.), марьянник луговой
(Melampyrum pretense L.), луговик извилистый
(Avenella flexuosa (L.) Drey.), ожика волосистая
(Luzula pilosa (L.) Willd.), золотая розга (Solidago
virgaurea L.), дудник (Angelica sp.). Моховой по-
кров с покрытием 80–90% образован сфагновы-
ми мхами, на прикомлевых возвышениях встре-
чаются небольшие пятна Polytrichum commune и
Pleurozium schreberi, Hylocomium splendens, Rhytidia-
delphus triquetrus. Почва характеризуется отчетли-
вой дифференциацией на генетические горизонты.
В ее профиле мощность горизонта О составляет
13.1 ± 2.3 см с четкой дифференциацией на подго-
ризонты по степени деструкции (сфагновый очес
0–5 см; O(F) 5–11 см; O(H) 11–13 см). Ниже фор-
мируется элювиальный горизонт (ELg) с отчетли-
во выраженными признаками оглеения в виде си-
зых и сизовато-бурых пятен. Тяжелый грануло-
метрический состав нижележащих горизонтов
(BT1g–BT2g) затрудняет внутрипочвенный отток
атмосферных осадков и определяет застойно-
промывной тип водного режима. С 90 см сочится
вода. Средняя и нижняя часть почвенного про-
филя также имеют признаки оглеения в виде си-
зых и ржавых морфонов, с редкими Mn–Fe кон-
крециями и примазками, что позволяет отнести
данную почву к торфянисто-подзолисто глеева-

Таблица 1. Лесоводственно-таксационная характеристика ельников

Тип
ельника

Состав 
древостоя

Вид 
древесного 

растения

Возраст 
деревьев, лет

Число 
деревьев,
экз. га–1

Запас 
древесины,

м3 га–1
Среднее

Количество 
подроста, 
экз. га–1

ра
ст

ущ
их

су
хи

х

ра
ст

ущ
их

су
хи

х

вы
со

та
, м

ди
ам

ет
р,

 с
м

Разнотравно-чернич-
ный

7Е3Б + Пх,
С ед Ос 
(2006)

Ель 80–160 575 167 216 25.0 18 22 6838
Береза 60–100 258 8 68 0.02 18 20 1450
Сосна 110 17 8 12 0.2 22 29 –
Пихта 110 33 17 10 0.02 18 19 –
Осина 110 8 – 5 – 24 26 –
Итого 891 200 311 25.24 8288

Чернично-сфагновый 9Е1Б + С ед 
Пх (2003)

Ель 106–200 595 85 177 8.30 16 20 5179
Береза 110 15 – 8 – 23 32 1395
Сосна 110 5 10 8 1.19 22 40 –
Пихта 50 10 – 1 – 10 10 66
Итого 625 95 194 9.49 6640
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той (Полевой определитель…, 2008; Zhangurov
et al., 2011).

Постоянные пробные площади (ППП) в ель-
никах заложены согласно ОСТ 56-69-83 (1983).
На них проведен сплошной перечет деревьев дре-
востоя, подроста, валежа. Обработка материала
выполнена по “Лесотаксационному справочни-
ку…” (1986). Возраст древостоя определяли с по-
мощью кернов, взятых с 25 деревьев. Массу и
продукцию надземных органов древесных расте-
ний определяли методом модельных деревьев
(Уткин, 1975; Усольцев, 2007). Массу корней дре-
весных растений оценивали по методу крупных и
мелких монолитов (Орлов, 1967). Прирост кор-
ней определяли по формуле

где Пкр – прирост корней (единицы массы); Пс –
прирост стволов и ветвей (единицы массы); K –
доля корней от суммарной массы ствола, ветвей и
корней (%); С – доля ствола и ветвей от суммар-
ной массы ствола, ветвей и корней (%) (Методы
изучения…, 2002).

Опад растений древесного яруса учитывали с
помощью 18–20 опадоулавливателей (ОУ) разме-
ром 0.5 × 0.5 м. Растительные остатки собирали
дважды в год – летом и поздней осенью. Массу
растений травяно-кустарничкого яруса, мхов в
ельнике чернично-сфагновом оценивали мето-
дом укосов на уровне поверхности подстилки на
10 площадках размером 0.5 × 0.5 м, в ельнике раз-
нотравно-черничном – буром диаметром 10 см в
35-кратной повторности. Опад растений этого
яруса определяли по их приросту, для чего прово-
дили срезания побегов текущего года у 80–100
растений на тех же площадках. Ежегодно отмира-
ющую массу брусники принимали равной 30%,
черники, травянистых растений и мхов – 100%
прироста (Родин и др., 1968). Прирост и опад кор-
ней растений травяно-кустарничкого яруса был
принят равным ¼ от их массы (Dahlman, Kuceera,
1965; Бобкова и др., 1982). Массу подстилки опре-
деляли с помощью металлических шаблонов пло-
щадью 98 см2 в 30–35-кратной повторности.
Каждый образец подстилки разбирали вручную
на подгоризонты. Пересчет запасов массы расте-
ний, опада и подстилки на массу углерода осу-
ществляли дифференцированно по компонентам
с применением коэффициентов (0.45–0.53),
свойственных отдельным фракциям (Бобкова,
Тужилкина, 2001). Для оценки скорости разложе-
ния растительных остатков в органогенном гори-
зонте на год закладывали в пятикратной повтор-
ности компоненты растительного опада и образ-
цы лесной подстилки в капроновых мешочках
(Heath et al., 1964).

Установка пробоотборников и сбор образцов
осадков и лизиметрических вод проводили со-

( )= ×Пкр Пс К С,

гласно общепринятым международным методи-
кам (Manual on methods…, 2011). Атмосферные
осадки учитывали ежемесячно в течение года.
Дождевые осадки собирали с июня по октябрь.
Для их сбора использовали осадкоприемники с
диаметром приемной поверхности 18 см в 15-крат-
ной повторности, которые размещались на рассто-
янии 5 м друг от друга под кронами елей, берез и в
межкроновых пространствах (“окнах”). Снег от-
бирали с декабря по март. Для сбора твердых осад-
ков использовали снегоприемники (S = 1017.4 см2),
которые были установлены в трех–четырех по-
вторностях под кронами елей, берез и в “окнах”.
Образец из каждого снегоприемника взвешивали
и растаивали, затем на химический анализ отби-
рали средний образец из-под крон елей, берез и
“окон”. Воды, свободно стекающие по почвенно-
му профилю, собирали в лизиметры с диаметром
приемной поверхности 20 см, расположенные
под каждым из горизонтов: О (подстилочно-тор-
фяной) на глубине 7 см, Е (подзолистым) на глу-
бине 15 см, BEL (субэлювиальный) на глубине 28 см
в 3-кратной повторности. Содержание водорас-
творимого органического углерода в воде опреде-
ляли в единицах массовых концентраций. Для бо-
лее корректной интерпретации результаты экспе-
римента пересчитывали в соответствующие
значения уровней поступления веществ в месяц
на поверхность в кг га–1. Углерод в атмосферных и
почвенных водах рассчитывали по данным, опуб-
ликованным ранее (Робакидзе и др., 2013, 2015).

Закладку почвенных разрезов, описание поч-
вы, отбор образцов для анализа проводили в соот-
ветствии с рекомендациями (Агрохимические
методы…, 1975). Физико-химические анализы
растительных и почвенных образцов, проб воды
проведены в аккредитованной экоаналитической
лаборатории Института биологии Коми научного
центра УрО РАН по метрологически аттестован-
ным методикам количественного химического
анализа (№ РОСС RU.0001.511257). Содержание
органического углерода в образцах подстилки и
почвы определяли методом газовой хроматографии
на анализаторе элементном ЕА 1110 (CHNS–O)
(фирма CE Instruments, Италия).

Запас органического углерода в почвах ело-
вых фитоценозов рассчитывали по формуле
А.В. Смагина и соавт. (2001):

где С% – процентное содержание органического
вещества относительно массы сухой почвы, ρb –
плотность почвы (г см–3), h – мощность слоя поч-
вы, в котором сосредоточен запас углерода (см).

При измерении эмиссии СО2 с поверхности
почвы использовали две разновидности метода
камер: закрытая статическая (накопительная) с
использованием инфракрасного газового анали-

= ρС С% ,bh
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затора ПГА-6 и открытая динамическая (прину-
дительной продувки) с применением анализатора
LI-COR 8100 (LI-COR Biosciences, США) с поч-
венной камерой Survey chamber 8100-103 диамет-
ром 20 см. Учет факторов, влияющих на эмиссию
СО2 из почвы, как изменение давления внутри
измерительной камеры при ее установке, способ
перемешивания анализируемой воздушной сме-
си, рост концентрации СО2 в камере и эффект
растворения газа в водном паре, позволяет счи-
тать ее эталонной. Измерение эмиссии на ИКГ
LI-COR проведены по методику Хили с соавт.
(Healy et al., 1996). Для изучения почвенного ды-
хания камерным методом предварительно среза-
ли зеленую часть растений напочвенного покрова
и проводили измерения с поверхности подстил-
ки. Температуру почвы измеряли при помощи ав-
тономных термисторов Logger Hobo (США),
установленных на глубину 5, 10, 15 см. Измерения
вели в непрерывном почасовом режиме в течение
всего вегетационного периода. В сроки измере-
ний определяли влажность почвы весовым мето-
дом (Роде, 1960). Расчет эмиссии углекислого газа
методом динамической продувки осуществляли
при помощи программ LI-8100(M) PC Client
v.2.0.0 и File Viewer v.2.0.0. Для оценки выделения
СО2 из древесины валежа различной стадии гние-
ния использовали образцы КДО: ель от 1-й до 5-й,
сосна 2-й и береза 2-й стадии разложения. Делали
спилы стволовой части валежа и исследовали
эмиссию углекислого газа методом темных камер
на газовом анализаторе Li-COR 8100 в трехкрат-
ной повторности. Стадии гниения древесины
определяли по В.Г. Стороженко (1990). Статисти-
ческий анализ материалов выполнен по И.И. Гу-
севу (2002).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Пул углерода в древостое. Данные о запасах и
потоках ОВ в исследуемых старовозрастных ель-
никах нами приведены ранее (Кузнецов, Бобкова,
2014; Бобкова и др., 2020). В ельниках разнотрав-
но-черничном аккумулировано 219.8, чернично-
сфагновом – 216.28 т га–1 растительного ОВ.

В данной работе рассмотрим пул и потоки угле-
рода ОВ в этих сообществах. Так, в ельнике раз-
нотравно-черничном в массе растущих деревьев
сосредоточено 90.04 т С га–1 (табл. 2). Его форми-
руют в основном ель (74.3%) и береза (18.2%).
Участие сосны, пихты, осины составляет 3.5, 2.9,
1.1% соответственно. В фитомассе древостоя
ельника чернично-сфагнового аккумулировано
85.48 т С га–1. В его содержании доминирует ель
(95.1%). Небольшое количество углерода концен-
трируют береза (2.9%), сосна (1.8%) и пихта
(0.2%). Полученные данные по запасам углерода
в древостоях ельников вписываются в пределы
колебаний, приведенных в литературе. Так, спе-
лые и перестойные древостои среднетаежных
ельников Европейско-Уральской провинции в
фитомассе аккумулируют в среднем 57.2 т С га–1

(Уткин и др., 2004). В условиях РК в массе расту-
щих органов древостоев среднетаежных ельников
черничных концентрируется 84.9–89.7 т С га–1

(Коренные еловые леса…, 2006). Н.Н. Кошурни-
кова и С.В. Верховец (2011) выявили, что в фито-
массе 170-летнего древостоя ельника разнотрав-
но-осочкового Западной Сибири содержится
107.5 т С га–1.

Распределение углерода фитомассы по компо-
нентам в древостоях исследуемых коренных ель-
ников довольно близкое. На долю стволовой
древесины приходится 54.8–59.9%, стволовой
коры – 6.2–6.5%, ветвей – 7.5–7.7%, листьев
(хвои) – 5.7–7.7%, корней – 20.7–23.0% от обще-
го содержания углерода в древостоях. А.И. Уткин
с соавт. (2004) приводили сопоставимые с наши-
ми показатели соотношения отдельных компо-
нентов для ельников Европейско-Уральской
провинции. По их данным, от углерода фитомас-
сы древостоя на стволовую древесину приходится
60.1%, ветвей – 11.3%, листьев (хвои) – 7.1%, кор-
ней – 21.3%.

Углерод КДО. В хвойных экосистемах, особен-
но в спелых и перестойных, в бюджете углерода
существенную роль выполняют КДО (Замолод-
чиков, 2009; Pan et al., 2011). Запас последнего
складывается из сухостоя, отмерших, но при-
крепленных к стволу ветвей, корней, а также дре-

Таблица 2. Запас, продукция, опад углерода органического вещества (среднее за три года) в фитоценозах ельни-
ков

Состав ОВ

Разнотравно-черничный Чернично-сфагновый

фитомасса,
т га–1

продукция,
т га–1 год–1

опад,
т га–1 год–1

фитомасса,
т га–1

продукция,
т га–1 год–1

опад,
т га–1 год–1

Древостой 90.04 2.77 2.23 85.48 2.49 2.05
Подрост + подлесок 0.66 0.05 0.002 0.69 0.07 0.003
Напочвенный покров 1.67 0.53 0.61 1.95 0.52 0.50
КДО 10.44 – – 15.7 – –
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весины остолопа (дерева со сломанной верши-
ной) и валежа различной стадии гниения. В ель-
нике разнотравно-черничном запасы углерода
КДО равны 10.44 т га–1, из них 37.3% сосредоточе-
но в древесине сухостойных деревьев, 22.5% – в
сухих ветвях, 21.6% – в древесине ствола валежа,
представленного елью и березой, 12.3% – в кор-
нях сухостойных деревьев, 6.3% – в древесине
остолопа. В КДО ельника чернично-сфагнового
аккумулировано 15.72 т С га–1, половина которого
приходится на валеж. Стволовая древесина, ветви
и корни сухостойных деревьев содержат соответ-
ственно 29.4, 7.4 и 10.2% углерода, накопленного
в КДО. Вклад остолопа в запасе углерода КДО не-
велик (3%). В валеже чернично-сфагнового ель-
ника, состоящего из ели, сосредоточено 8.23 т С га–1,
из них 19.7% приходится на древесину первой,
40.2% – второй, 29.0% – третьей и 11.0% – четвер-
той стадии гниения.

Углерод растений нижних ярусов. Подрост ель-
ника разнотравно-черничного (8.3 тыс. экз. га–1)
представлен преимущественно здоровой елью
мелкой и средней категорий крупности. Фито-
масса деревьев этого яруса содержит 0.26 т С га–1.
Вклад растений подлеска в накоплении углерода –
0.40 т га–1. В фитомассе растений напочвенного
покрова аккумулировано 1.67 т С га–1, из них в ку-
старничках – 10.2%, травяных растениях – 4.7%,
мхах – 34.7%, корнях кустарничков и трав – 50.4%.

В ельнике чернично-сфагновом в древесных
растениях подроста запасается 0.67 и подлеска –
0.02 т С га–1. Растения напочвенного покрова в
этом ельнике содержат 1.95 т С га–1. Большую
часть запаса углерода формируют мхи, преиму-
щественно сфагновые, на долю которых прихо-
дится 24.8%. Углерод наземной фитомассы ку-
старничков и трав занимает 7.5 и 7.2% соответ-
ственно. 60.5% от запасов углерода растений
напочвенного покрова сосредоточено в корнях
кустарничков и трав.

Углерод почв находится в состоянии динами-
ческого равновесия. С одной стороны, его коли-
чество пополняется за счет притока растительных
остатков опада и углерода атмосферных осадков,
с другой – убывает, подвергаясь окислению, мик-
робному разложению и выносу за пределы поч-
венной толщи (Смагин и др., 2001; Аккумуляция
углерода…, 2018). Исследуемые ельники являют-
ся коренными типами сообществ, не испытавших
заметного антропогенного воздействия. Как бы-
ло отмечено, ельник разнотравно-черничный
развивается на типичных подзолистных, а чер-
нично-сфагновый – на торфянисто-подзолисто-
глееватых почвах. Следует отметить, что почвы
близки по гранулометрическому составу (супес-
чаные на суглинках) и химическим свойствам
(кислые, бедные поглощенными основаниями).
Почвы отличаются по их водному режиму. Под-

золистая почва ельника разнотравно-черничного
характеризуется относительно благоприятными
условиями влажности. Влагозапас теплого перио-
да в ней держится основном в доступной форме.
Почва умеренно дренированная, отмечается пе-
риодическое увлажнение в весенний, редко в лет-
ний период. Ельник чернично-сфагновый входит
в динамический ряд заболачивания ельников
черничных. Торфянисто-подзолисто-глееватая
почва этого сообщества в весеннее-летнее время
почти постоянно переувлажнена (Коренные ело-
вые леса…, 2006).

При оценке пула органического углерода в
почвах среднетаежных ельников РК выявлена его
значительная вариабельность: от 57 т га–1 в ти-
пичной подзолистой почве до 151 т га–1 в глеепод-
золистой почве (Продуктивность…, 1975; Оси-
пов, Кузнецов, 2010; Бобкова и др., 2014). Такой
широкий диапазон запасов органического угле-
рода является одной из характерных черт накоп-
ления ОВ в почвах еловых сообществ средней
тайги, отображающих разнообразие лесорасти-
тельных условий при слабой степени гумифика-
ции растительных остатков.

Согласно результатам наших исследований,
пул углерода в метровом слое почвы, включая
лесную подстилку, в подзолистой почве ельника раз-
нотравно-черничного составляют 84.7 ± 8.3 т га–1, а в
торфянисто-подзолисто-глееватой ельника чер-
нично-сфагнового – 81.3 ± 8.3 т га–1 (табл. 3). Для
почв рассматриваемых еловых экосистем харак-
терно накопление ОВ на поверхности почвы в ви-
де лесной подстилки. Органогенный слой почвы
ельника разнотравно-черничного мощностью
7.7 ± 0.4 см аккумулирует 15.9 ± 1.5 т С га–1, а ель-
ника чернично-сфагнового мощностью 13.1 ± 2.3 см –
26.6 ± 0.3 т С га–1. Следует отметить, что в слое
почвы (0–50 см) исследуемых ельников концен-
трируется 68–73% углерода ОВ от общего его ко-
личества в метровом слое.

Таким образом, анализ аккумуляции углерода в
естественно развивающихся экосистемах корен-
ных среднетаежных ельников разнотравно-чер-
ничного на подзолистых и чернично-сфагнового
на торфяно-подзолисто-глеевых почвах показал,
что общий пул углерода в этих экосистемах со-
ставляет 184.4–187.9 т га–1, из них 47.8–49.1%
сконцентрировано в живой фитомассе, 5.6–8.1% –
в КДО, 44.1–45.3% – в метровом слое почвы,
включая лесную подстилку (рис. 1).

Углерод в NPP (Net Primary Production). Потоки
углерода ОВ в экосистемах рассматриваемых
ельников представлены на рис. 2. Интенсив-
ность продуцирования органического вещества,
во многом определяющая ход процессов разви-
тия фитоценозов в экосистемах, используется в
целях оценки углероддепонирующей способно-
сти лесов. Годичная продукция углерода древо-
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стоя в ельнике разнотравно-черничном состав-
ляет 2.77 т га–1, из них ель накапливает 74.6%,
сосна – 3.0%, береза – 18.0%, пихта – 3.2% и
осина – 1.2%. Вклад в продукцию углерода рас-
тений подроста и подлеска составляет 0.05 т га–1.
Растения напочвенного покрова за год накапли-
вают 0.53 т С га–1. В депонировании углерода в
растениях данного яруса основную роль выпол-
няют корни кустарничков, трав (44.4%) и мхи
(30.5%). Участие в годичной продукции углерода
наземных органов кустарничков и трав составля-
ет 9.1 и 16.0% соответственно. В целом, NPP фи-
тоценоза ельника разнотравно-черничного до-
стигает 3.30 ± 0.56 т С га–1 год–1 (табл. 2).

Годичная продукция углерода фитомассы дре-
весных растений ельника чернично-сфагнового
на полугидроморфных почвах равна 2.56 т га–1 в
год. Существенный вклад в накоплении углерода
этого яруса вносят листья (хвоя) 34.3% и корни
31.0%. Прирост углерода ОВ стволовой древеси-
ны в исследуемом ельнике составляет 17.7%, вет-
вей – 12.3%, коры – 4.7% от прироста фитомассы
древостоя. В продукции растений травяно-ку-
старничкого яруса данного ельника накапливает-
ся 0.52 т С га–1 год–1. Вклад кустарничков и мхов
составляет по 26.9%, трав – 13.5%, корней кустар-
ничков и трав – 32.7%. Таким образом, в NPP фи-
тоценоза ельника чернично-сфагнового накап-
ливается 3.08 ± 0.29 т С га–1 год–1 (табл. 2).

Лесной опад обеспечивает переход углерода из
фитомассы в почву. Он состоит из опавших рас-
тительных остатков древесных растений, расте-
ний напочвенного покрова и корнепада. С расти-
тельными остатками в ельнике разнотравно-чер-
ничном поступает 2.84 ± 0.11, а в чернично-
сфагновом – 2.55 ± 0.17 т С га–1 год–1 (табл. 2).
С наземным древесным опадом в ельники разно-
травно-черничный и чернично-сфагновый по-
ступает 1.59 ± 0.12 и 1.26 ± 0.13 т С га–1 год–1 соответ-
ственно. В обоих рассматриваемых фитоценозах
доминируют растительные остатки ели (71–79%)
и березы (12–24%). В ельнике разнотравно-чер-
ничном участие корней древесных растений в
опаде составляет 24.5%, а в ельнике чернично-
сфагновом – 31.0% от углерода всего опада. Доля
участия растений напочвенного покрова в струк-
туре массы опада составляет 19.6–21.5%. Масса
углерода ОВ опада в рассматриваемых ельниках
составляет 82–86% показателей его ежегодного
прироста.

Поступивший опад в результате действия поч-
венных беспозвоночных, микроорганизмов и
грибов разлагается. В результате часть ОВ опада
превращается в гумус, другая часть окисляется до
СО2 и воды с выделением энергии. Результаты
изучения почвенной микрофауны в исследуемых
и близких к ним по структуре насаждениях иссле-
дуемого региона (Смоленцева, 1979; Мелехина,
2001) показали, что почвенные беспозвоночные

Таблица 3. Запасы органического углерода в почвах ельников

Запас углерода, т га–1 Разнотравно-черничный Чернично-сфагновый

В слое 0–20 см 28.5 ± 3.4 10.8 ± 1.6
В слое 0–50 см 47.1 ± 5.2 32.9 ± 8.2
В слое 0–100 см 68.8 ± 8.2 54.7 ± 13.2
Лесная подстилка 15.9 ± 1.5 26.6 ± 2.5
В слое 0–100 см, в том числе лесной подстилки 84.7 ± 8.3 81.3 ± 8.3

Рис. 1. Запасы углерода ОВ в экосистемах ельников: разнотравно-черничного (а), чернично-сфагнового (б). Углерод:
1 – фитомассы, 2 – КДО, 3 – почвы, включая подстилку. Общий запас углерода в экосистемах приведен в рамке.
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распространены в основном в органогенном слое
почвы. Среди изученных групп мелких членисто-
ногих преобладали сапрофаги (клещи и ного-
хвостки) – около 90%. Почвенное население бо-
лее крупных размеров в изучаемых ельниках (ме-
зофауна – 1.28–10 мм) представлено всеми
основными группами постоянных обитателей та-
ежных почв: дождевыми червями, многоножка-
ми, наземными моллюсками, жужелицами и ста-
филинидами. Согласно Ф.М. Хабибуллиной
(2009), в старовозрастных ельниках рассматрива-
емого региона в микробной биомассе почв доми-
нируют грибы. На их долю приходится более 99%
общей биомассы, из которых 1–6% составляет
биомасса спор, а более 94% – мицелия. В подзо-
листой почве ельника насчитывается 58, а в бо-
лотно-подзолистой – 34 вида микромицетов.
В подзолистой почве преобладали представители
родов Penicillium, Mucor, Mortierella. Целлюлозо-
разрушающие грибы представлены 16 видами.
Доминируют в этой группе Trichoderma и Chaeto-
mium. Межсезонные колебания численности гри-

бов наблюдаются по всему профилю подзолистой
почвы, но их максимум регистрируется в гумусо-
вом горизонте и подстилке. Согласно исследо-
ваниям этого автора, в торфянисто-подзолисто-
глееватой почве по численности и видовому раз-
нообразию преобладают пенициллы (11 видов),
единичны аспергиллы, темноцветные гифоми-
цеты, многочисленны виды р. Trichoderma
(6 видов), светло- и темноокрашенные формы
стерильного мицелия, а также мицелий базиди-
альных грибов с пряжками. К доминирующим
видам грибов в торфянисто-подзолисто-глеева-
тых почвах относятся Trichoderma sympodianum,
T. viride, Penicillium camemberti, Mortierella ramanni-
ana, а также мицелий базидиальных грибов. Глу-
бина распространения микроорганизмов вниз по
профилю небольшая и составляет 20–30 см.

Исследования разложения опада, проведен-
ные в еловом сообществе средней тайги РК, пока-
зали, что размер годичной деструкции древесного
опада составляет 32.9% (Продуктивность…, 1975),
в сосново-еловом – 30% (Смоленцева, 1979). Со-

Рис. 2. Запасы (т С га–1) и потоки (т С га–1 год–1) углерода в ельниках: разнотравно-черничном (а), чернично-сфаг-
новом (б).
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гласно К.С. Бобковой с соавт. (1989), скорость
разложения надземной части опада хвойных на-
саждений средней тайги в первый год составляет
от 15 до 30%. Показано, что в результате таких ма-
лых темпов деструкционных процессов проис-
ходит образование грубогумусовой подстилки
мощностью от 5 до 20 см. Так, подстилка ельни-
ка разнотравно-черничного мощностью 7.7 ± 0.4 см
аккумулирует 15.9 ± 1.5 т С га–1, а ельника чер-
нично-сфагнового мощностью 13.1 ± 2.3 см –
26.6 ± 0.3 т С га–1. В ранее проведенных исследо-
ваниях по разложению подстилки в ельниках
средней тайги выявлено, что за год минерализуется
от 7 до 15.6% от исходной массы (Фролова, 1965;
Продуктивность…, 1975; Бобкова и др., 2014).

Деструкция растительных остатков в рассмат-
риваемых ельниках исследовалась на компонен-
тах опада, играющих значимую роль в его общей
массе. Интенсивность разложения отдельных
компонентов растительных остатков опада за год
в ельниках колеблется от 2.5 до 63%. По убыва-
нию скорости разложения фракции опада распо-
лагаются следующим образом: черника > травя-
ные растения > листья березы > брусника > мхи >
> хвоя сосны > хвоя ели > ветви ели > шишки ели
и сосны > кора ели (табл. 4).

Растворенный органический углерод (РОУ). В
углеродном бюджете лесных сообществ важную
роль выполняет РОУ (Никонов, Лукина, 1994;
Лесные экосистемы…, 2002; Горбачева, Лукина,
2004, и др.). Он является главным пищевым суб-
стратом для микробных сообществ, определяет

Таблица 4. Потеря массы основных компонентов растительных остатков опада и подстилки при деструкции
(средние за три года), %

Примечание: * – среднее, ** – стандартная ошибка, “–” – не определяли.

Компонент опада
Потеря массы

ельник разнотравно-черничный ельник чернично-сфагновый

Древесные растения
Ель

Хвоя 22.0* ± 0.9** 19.2 ± 3.6
Кора 2.5 ± 0.1 2.6 ± 0.6
Ветви 9.1 ± 1.0 9.2 ± 1.4
Шишки 3.9 ± 0.7 3.9 ± 1.0

Береза
Листья 35.7 ± 7.1 30.8 ± 6.6
Ветви 5.6 ± 0.8 –

Сосна
Хвоя 26.0 ± 1.3 25.2 ± 2.0
Кора 6.9 ± 2.4 –
Шишки 6.0 ± 3.3 –

Осина
Листья 24.2 ± 1.1 50.1 ± 13.5
Ветви 5.6 ± 0.8 –

Растения напочвенного покрова
Черника 51.0 ± 4.1 63.0 ± 16.3
Брусника 29.8 ± 1.4 28.9 ± 5.9
Разнотравье 56.0 ± 3.8 48.1 ± 8.7
Мхи зеленые 28.0 ± 3.1 30.8 ± 4.0
Мхи политриховые 26.0 ± 2.6 –
Мхи сфагновые – 32.2 ± 1.2
Лесная подстилка 15.6 ± 3.0 14.4 ± 2.2
Подгоризонт L – 4.6 ± 1.2
Подгоризонт F – 9.6 ± 2.5
Подгоризонт H – 0.2 ± 0.05
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реакцию почвенных вод, контролирует доступ-
ность питательных элементов для растений. Со-
став РОУ лизиметрических вод отражает биологи-
ческую продуктивность ценозов, интенсивность
разложения, физико-химическую адсорбцию и
транспортные процессы в почве. Нами ранее (Ро-
бакидзе и др., 2013, 2015) была проведена оценка
миграционных потоков РОУ с осадками в трех
типах среднетаежных еловых экосистем на подзо-
листых почвах. Показано, что в составе атмо-
сферных осадков, поступающих под полог ельни-
ков, содержание РОУ подвержено значительным
колебаниям. На основе экспериментальных ис-
следований определено количество поступающе-
го РОУ в исследуемом ельнике разнотравно-чер-
ничном. Поступление РОУ со снегом под полог
древостоя варьирует по месяцам зимнего сезона
от 1.3 до 8.0 кг га–1. Более высокие выпадения его
отмечены в декабре (рис. 3). В феврале происхо-
дит снижение в снеговой воде, а в марте увеличе-
ние содержания РОУ. Таким образом, за зимний
период в ельнике разнотравно-черничном в раз-
ные годы выпало от 9.4 до 15.2 кг га–1 РОУ. В со-
ставе дождевых осадков содержание данного
компонента в зависимости от периода вегетации
под пологом древостоя ельника варьирует от 3 до
28 кг га–1. Более высокие показания его отмечены
в июне и июле. В августе наблюдали снижение со-
держания РОУ в дождевой воде в исследуемом
ельнике в среднем в 2.3 раза по сравнению с
июлем. В октябре его концентрация увеличивает-
ся. За вегетационный период под полог ельника
поступает 58.1–64.8 кг га–1 РОУ. Итого с осадка-
ми под полог ельника в разные годы поступает от
69.2 до 79.9 кг га–1 РОУ, из них 94% в подкроновое
пространство. Содержание РОУ в лизиметриче-
ских водах снижается в процессе продвижения
вниз по почвенному профилю. В течение вегета-
ции концентрации РОУ в почвенных водах под
разными горизонтами варьируют, так же как и в
дождевых осадках, поступающих к поверхности
почвы ельника. Более высокое содержание РОУ в
почвенных водах отмечается в мае–июне, в июле
резко снижается. В сентябре наблюдали повы-
шенное содержание РОУ, а в октябре оно снова
падает. Сентябрьское увеличение концентрации
РОУ, видимо, связано с сезонным накоплением
на поверхности почвы опада, который является
источником ОВ. В сентябре колебания темпера-
туры способствуют разложению опада и вымыва-
нию из него углерода ОВ в нижележащие гори-
зонты, тогда как к октябрю ОВ в почве закрепля-
ется в нерастворимом виде. За вегетационный
сезон (май–октябрь) из подстилочно-торфяного
горизонта ельника разнотравно-черничного вы-
мывается в среднем 156.9 кг га–1, из подзолистого –
95.4 кг га–1, из субэлювиального – 68.6 кг га–1

РОУ. Для сравнения, в северотаежном ельнике

зеленомошном Мурманской области вынос угле-
рода из лесной подстилки составляет 95 кг га–1, из
минерального профиля – 35 кг га–1 (Аккумуляция
углерода…., 2018). Анализ потоков РОУ в осадках
и лизиметрических водах ельника в системе атмо-
сфера–древостой–почва свидетельствует о том,
что атмосферные выпадения существенно обога-
щаются органическим углеродом.

Эмиссия СО2 с поверхности почвы служит важ-
нейшей составляющей общего поступления пар-
никовых газов в атмосферу. На основе регистра-
ции потока диоксида углерода с поверхности
почв исследуемых ельников выявлены суточные
и сезонные изменения его показателей. В течение
всего вегетационного периода отмечается пони-
жение интенсивности СО2-газообмена почвы в
утренние и дневные, повышение в вечерние и
ночные часы. Количество выделяющегося СО2 с
поверхности подзолистой почвы ельника разно-
травно-черничного в середине мая, после схода
снега составляло от 0.03 до 0.06 г С м–2 ч–1, в
июле–августе постепенно увеличивалось от 0.29
до 0.44 г С м–2 ч–1 и постепенно снижалось к осе-
ни, составляя в конце октября 0.01–0.03 г С м–2 ч–1.
С поверхности почвы ельника разнотравно-чер-
ничного выделяется в разные годы от 2.26 до 2.69,
в среднем 2.48 т С га–1 сезон–1 (Машика, 2006).
Согласно результатам наших наблюдений (Куз-
нецов, 2014), в конце мая эмиссия диоксида уг-
лерода с поверхности полугидроморфной поч-
вы ельника чернично-сфагнового составляла
0.0003–0.01 г С м–2 ч–1, более высокого значе-
ния достигала в июле 0.11–0.15, и в октябре сни-
жалась до 0.02 г С м–2 ч–1. Средняя удельная ско-
рость выделения СО2 с поверхности почвы ельника
чернично-сфагнового с мая по октябрь в зависи-
мости от условий вегетационного сезона состави-
ла от 2.44 до 2.50, в среднем 2.47 т С га–1 сезон–1.

В исследуемых ельниках выявлена положи-
тельная корреляционная взаимосвязь (r = 0.34–
0.95, при р < 0.05) скорости эмиссии СО2 с темпе-
ратурой верхних горизонтов почвы. Влияние
влажности почвы на выделение диоксида углеро-
да проследить довольно сложно из-за небольших
ее колебаний. При средних значениях влажности
и среднесуточной эмиссии СО2 линейный корре-
ляционный анализ показал отрицательную связь
(r = –0.44–0.86, при р < 0.05) для ельника разно-
травно-черничного (Машика, 2006) и недосто-
верную (r = 0.13–0.36, при р > 0.05) для ельника
чернично-сфагнового (Кузнецов, 2014).

В ельнике чернично-сфагновом были прове-
дены наблюдения эмиссии СО2 с поверхности
почвы в зимний период – с января по апрель 2009 г.
Выделение диоксида углерода с января по март
незначительное, в среднем 0.003 г С м–2 ч–1. Близ-
кие к полученным данным показатели эмиссии
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СО2 с поверхности почвы в зимний период при-
ведены для хвойных лесов Западной Сибири (Че-
бакова и др., 2002) и Канады (Mahli et al., 1999).
В апреле выделение диоксида углерода из почвы
среднетаежного ельника значительно увеличи-
лось и равнялось 0.02 г С м–2 ч–1. Увеличение
эмиссии СО2 в начале весны Н.М. Чебакова с со-
авт. (2002) объясняют усилением стволового ды-
хания, обусловленным, в свою очередь, увеличе-
нием теплообмена в почве в весенний период.
Согласно нашим наблюдениям, поток диоксида
углерода с января по апрель в ельнике чернично-
сфагновом составил 0.23 т С га–1 или 8.5% от
эмиссии СО2 с поверхности почвы за вегетацион-
ный период.

При изучении цикла углерода в лесных экоси-
стемах следует учитывать роль потоков углерода
из КДО. Известно, что процессы биологического
разложения древесины протекают при участии
широкого круга организмов, образующих ксило-

фильные сообщества, где ведущая роль принад-
лежит дереворазрушающим грибам. Показано,
что скорость разложения древесины в естествен-
ных условиях зависит от многих факторов, среди
которых наиболее важным является влажность
воздуха приземного слоя и почвы в период вегета-
ции. Эти показатели, в свою очередь, определяют
влажность древесины КДО, рост мицелия грибов,
их видоспецифичность. В скорости разложения
значима также роль линейных параметров ство-
лов, положения их относительно земли, характе-
ристики экотопа и другие (Krankina, Harmon,
1995; Шорохова, Шорохов, 1999; Mukhin et al.,
2021). Показано также, что выделение СО2 с дре-
весины валежа определяется стадией ее гниения
(Сафонов и др., 2012; Иванов и др., 2018; Гитар-
ский и др., 2020). Согласно нашим исследованиям,
у древесины ели первой стадии гниения эмиссия
СО2 составила 0.01 г С м–2 ч–1. Затем она посте-
пенно возрастала по мере увеличения деструкции

Рис. 3. Поступление РОУ с осадками (а) и вынос с лизиметрическими водами (б) в ельнике разнотравно-черничном
(среднее за три года). 1 – подстилочно-торфяной, 2 – подзолистый, 3 – субэлювиальный горизонты почвы.
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и достигала 0.38 г С м–2 ч–1 у древесины пятой ста-
дии гниения. Измерения показали, что эмиссия
углерода из древесины сухостойных деревьев и
валежа составила 0.41 ± 0.11 и 0.38 ± 0.07 т га–1 год–1

для ельника разнотравно-черничного и чернично
сфагнового соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ
В исследуемых среднетаежных старовозраст-

ных ельниках эдификатором экосистем является
разновозрастный еловый древостой, представ-
ленный деревьями четырех–пяти классов возрас-
та. В фитоценозах выражен успешный возобно-
вительный процесс. Подрост 6–8 тыс. экз. га–1

состоит в основном из ели, здоровый. Следова-
тельно, в древостоях ельников происходит непре-
рывная смена поколений. В ельнике разнотрав-
но-черничном на подзолистой почве и в ельнике
чернично-сфагновом на торфянисто-подзоли-
сто-глееватой почве пул углерода в экосистеме до-
вольно близок и составляет 187.68 и 184.40 т га–1

соответственно. Из его запасов 47.8–49.1% акку-
мулировано в растительном ОВ, включающем
древостой, подрост, подлесок и растения напоч-
венного покрова. Углерод ОВ почвы занимает
44.1–45.3%, КДО – 5.6–8.1% от его общего пула.
Небольшие различия аккумуляции углерода ОВ в
ельниках объясняется тем, что исследуемые ело-
вые сообщества произрастают на близких по гра-
нулометрическому составу и химическим свой-
ствам почвах. Почвы супесчаные, подстилаемые
суглинками, обладают высокой кислотностью.
В минеральных горизонтах почвы с глубиной рез-
ко падает содержание гумуса и азота (Коренные
еловые леса…, 2006). Продукция ОВ ельника раз-
нотравно-черничного составляет 3.3 т С га–1 год–1,
ельника чернично-сфагнового – 3.08 т С га–1 год–1.
За год с опадом в почву старовозрастных ельни-
ков поступает 2.84 и 2.55 т С га–1 соответствен-
но. Эмиссия диоксида углерода с поверхности
почв ельников в разные годы составляет 2.3–
2.7 т га–1 сезон–1. Вклад углерода КДО в потоке
углекислого газа составляет 0.41 для ельника раз-
нотравно-черничного и 0.38 т га–1 год–1 для ель-
ника чернично-сфагнового.

Оценка бюджета углерода в экосистеме прове-
дена на основании потоков углерода, т.е. по раз-
ности между поступлением и потерями углерода
по уравнению (Кудеяров и др., 2007)

Чистая экосистемная продукция (Net Ecosystem 
Production, NEP) = NPP – Дыхание гетеротрофов

Дыхание гетеротрофных организмов является
одним из ключевых звеньев при оценке углерод-
ного цикла как в почве, так и в экосистеме. Оно
определяется по разности между эмиссией СО2 с

поверхности почвы и дыханием корней. В иссле-
дованиях ряда авторов (Bond-Lamberty et al.,
2004; Кудеяров и др., 2007; Евдокимов и др., 2010,
и др.) показано, что дыхание корней древостоев
занимает от 7 до 36% от общей эмиссии углерода
из почвы. В наших расчетах доля дыхания корней
была принята 27% от общего дыхания с поверхно-
сти почвы. Данный показатель является средним
согласно вышеприведенным работам.

Так, в ельнике разнотравно-черничном бюд-
жет углерода (т С га–1 год–1) в экосистеме равен
3.30 – 2.43 = 0.87 (с учетом выноса РОУ из почвы
0.07 он составит 0.80), а в чернично-сфагновом
3.08 – 2.72 = 0.36. Для сравнения, старовозраст-
ные еловые экосистемы черничных типов в усло-
виях РК служат местом стока для 0.2–0.3 в север-
ной и 0.3–0.4 т С га–1 год–1 в средней подзоне тай-
ги (Коренные еловые леса…, 2006).

Спелые и перестойные ельники рассматрива-
ются преимущественно как сток углерода и реже
как углерод-нейтральные экосистемы (Valentini
et al., 2000; Luyssaert et al., 2008; Ueyama et al.,
2014, и др.) Количественная характеристика пу-
лов и потоков углерода, а также величина погло-
щения или выделения углерода в лесной экоси-
стеме зависит от возраста древостоя (Law et al.,
2003). В работе Крииска с соавт. (Kriiska et al.,
2019) показано, что NEP хвойных экосистем сни-
жается с увеличением возраста древостоя, смеща-
ясь в сторону умеренного источника углерода в
насаждениях возрастом более 100 лет. Спелые и
перестойные лесные фитоценозы, приближаясь к
устойчивому равновесному состоянию (стадии
климакса), в отдельные периоды могут стать ис-
точником углерода вследствие снижения их про-
дуктивности, накоплению больших запасов поч-
венного углерода и отпада деревьев (Бобкова,
2007; Luyssaert et al., 2008; Goulden et al., 2011).
Приведенный в данной статье материал показы-
вает, что рассматриваемые среднетаежные корен-
ные ельники являются стоком углерода. Несмот-
ря на то, что общие запасы углерода фитомассы и
почвы исследуемых экосистем близки, показате-
ли NPP и NEP ельника разнотравно-черничного
на подзолистых почвах несколько выше, чем ель-
ника чернично-сфагнового на торфянисто-под-
золисто-глееватых. Это, видимо, следует объяс-
нить прежде всего неблагоприятными условиями
влажности полугидроморфной почвы ельника
чернично-сфагнового, для которой характерно
постоянное переувлажнение (Коренные еловые
леса…, 2006). Избыток влаги в почве способствует
снижению скорости деструкции растительных
остатков и аккумуляции углерода в лесной под-
стилке, почве и КДО. Запасы углерода мертвого
органического вещества (КДО + лесная подстил-
ка) в исследуемых нами лесных сообществах зна-
чительны. В ельнике разнотравно-черничном
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они равны 25.54, в ельнике чернично-сфагновом
41.97 т га–1, что составляет 13.6 и 22.0% соответ-
ственно от общих запасов углерода в экосисте-
мах. Следует отметить, что накапливая мортмас-
су, старовозрастные ельники не обязательно ста-
новятся источником углерода. Они сохраняют
аккумулирующие функции. Медленно разлагаясь
и накапливаясь на поверхности и в толще почвы,
фитодетрит исполняет роль хранителя углерода в
экосистемах и субстрата для появления новых по-
колений древесных растений. Как показали ис-
следования, экосистема коренного среднетаеж-
ного ельника чернично-сфагнового на полугид-
роморфных почвах является слабым, но все-таки
стоком углерода, в то время как сфагново-чер-
ничный ельник на торфянисто-подзолисто-глее-
ватой почве в условиях южной тайги – его источ-
ником. Согласно А.В. Варлагину с соавт. (2012),
по результатам 12-летних наблюдений в южнота-
ежном ельнике величина NEР варьирует от –55
до –318 г С м–2 год–1. В то же время старовозраст-
ный сложный неморальный ельник подзоны юж-
ной тайги характеризуется положительным (NEE =
= 166 г С м–2 год–1) углеродным балансом (Ольчев
и др., 2009).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В целом анализ входного (расход атмосферно-
го углерода на формирование продукции) и вы-
ходного (возврат С-СО2 в атмосферу) потоков уг-
лерода показывает, что старовозрастные ельники
разнотравно-черничный на подзолистых почвах
и чернично-сфагновый на торфянисто-подзоли-
сто-глееватых служат местом стока углерода. NEP
равен 0.87 и 0.36 т С га–1 год–1 соответственно, что
находится в соответствии с приведенными оцен-
ками (0.66 т С га–1 год–1) для покрытых лесом зе-
мель средней тайги России (Швиденко, Щепа-
ченко, 2014), выше оценок (0.26 т С га–1 год–1) для
бореальных лесов Сибири (Ведрова, Ваганов,
2009). Вызывают сомнение данные С.В. Загиро-
вой с соавт. (2020), характеризующие положи-
тельный баланс углерода (NEE) 327 г С м–2 в тече-
ние вегетационного периода (апрель–август) для
среднетаежного перестойного ельника чернично-
го на подзолистых почвах. Приведенный в статье
материал может быть использован при оценке ро-
ли старовозрастных хвойных лесов в углеродном
балансе биосферы Северных регионов таежной
зоны.
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Carbon budget in the ecosystems of virgin spruce forests in the middle taiga
K. S. Bobkovaa and M. A. Kuznetsova, *
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 Kommunisticheskaya, 28, Syktyvkar, 167982 Russia

*e-mail: kuznetsov_ma@ib.komisc.ru

The main components of the carbon cycle in the ecosystem of spruce forests of the middle taiga are charac-
terized. The objects of the study are spruce forests: grasses-blueberry and blueberry-sphagnum. The input
and expenditure items of the carbon budget of phytocenoses are estimated by biological productivity. Phyto-
mass and growth of aboveground organs of woody plants were determined by the method of model trees. The
mass of the roots is determined by the method of large and small monoliths. The litterfall was revealed with
the help of fall catchers. The mass of herbaceous plants, shrubs and mosses was determined by the method of
mowing on 10 sites measuring 0.5 × 0.5 m. The leaf litter of plants of the grass-shrub layer is estimated by their
growth. The reserves of organic carbon in soils were determined by the content of humus in various horizons,
taking into account the density of the soil. CO2 emissions were measured using the dark chamber method us-
ing the LI-COR 8100 ICG (LI-COR Biosciences, USA). The total carbon pool in the ecosystems of old-age
spruce forests is 184.4–187.7 t ha–1, of which 48–49 – in plants of phytocenosis, 6–8% – in large wood res-
idues (dead wood). In the soil, including the litter and mineral layer, 44–45% of the total carbon pool is
stored, about a third of which is concentrated in an organogenic horizon with a capacity of 7.7 cm in a mixed-
herb blueberry spruce and 13.1 cm in a blueberry-sphagnum spruce. It was found out that in old-age spruce
forests, phytocenosis has a significant effect on the dynamics of the content of soluble carbon of organic
matter in atmospheric precipitation and in soil waters. The annual carbon deposition by phytocenoses of
spruce forests is 3.30 in mixed-herb-blueberry and 3.08 t ha–1 in blueberry-sphagnum. The forest stand
plays an extremely important role in carbon production. The carbon of the litterfall has been found to be
2.48–2.84 t ha–1 year–1. Mineralization losses due to the decomposition of plant residues in spruce forests
amounted to less than 30%. The emission of carbon dioxide from the soil surface is affected by the weather
conditions of the season. A positive correlation of CO2 emissions with soil temperature (r = 0.6–0.8) was not-
ed. The CO2 emission from the soil of spruce forests was 2.47 tons per ha–1 season–1. The carbon budget of
the virgin spruce forests of middle taiga is 0.36 and 0.87 t ha–1 year –1.
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Рассматриваются эндогенные формы гипоксических состояний, отражающих специфику органи-
зации систем кислородного обеспечения у водных организмов, которые не свойственны наземным
формам жизни. Они включают респираторный, циркуляторный и гемический компоненты. Анали-
зируются исключительно естественные процессы, которые приводят к развитию ряда критических
состояний на протяжении жизненного цикла гидробионтов, а также при адаптации к факторам вод-
ной среды (гипоксии, гипотермии, гиперосмии). Токсические эффекты, патологии и заболевания
не учитываются. Описана группа процессов, приводящая к развитию артериальной гипоксемии,
которая реализуется на уровне респираторных поверхностей (вентиляционная и парехиматозная
гипоксия). Рассмотрены причины, ответственные за нарушение процессов микроциркуляции на
тканевом уровне (ишемическая и застойная гипоксия). Определены механизмы, приводящие к пе-
риодическому понижению концентрации гемоглобина в крови (анемия), росту содержания метге-
моглобина и изменению кинетических характеристик связывания кислорода кровью. Рассмотрен-
ные состояния не следует расценивать как аномальные, так как они отражают группу процессов,
которые реализуются в организме гидробионтов в течение его жизнедеятельности.

DOI: 10.31857/S0044459622060070

Под гипоксическими состояниями понимают
особый относительно устойчивый во времени
комплекс физиологических и метаболических
процессов, позволяющий организму определен-
ный период времени существовать в условиях
острой нехватки кислорода (Колчинская, 1991).
Эти состояния особо актуальны для обитателей
водной среды. Диффузия кислорода здесь проте-
кает почти в 10000 раз менее эффективно, чем на
воздухе (Joyce, 2000). Не случайно В.И. Вернад-
ский писал: “Борьба за существование в водных эко-
системах – это, прежде всего, борьба за кислород!”
(по: Кляшторин, 1982). Гипоксические зоны (ox-
ygen-minimum zones, OMZ) широко представле-
ны в водах Мирового океана (Levin, 2002; Middel-
burg, Levin, 2009; Gewin, 2010). Это придонные
слои шельфа Северо-Западной и Юго-Западной
Африки (Атлантический океан) (Duncombe-Rae
et al., 2000; Karstensen et al., 2008), Персидского
залива, шельфа Аравийского моря, Бенгальского
залива и Андаманского моря (Индийский океан)
(Paulmier, Ruiz-Pino, 2009; Banse et al., 2014). Осо-
бенно широкое распространение получили гипо-
ксические акватории в Тихом океане. Они захва-
тывают более 25% его шельфа (Karstensen et al.,

2008; Paulmier, Ruiz-Pino, 2009). В массе эти зоны
расположены на глубинах 400–1500 м, реже –
150–300 м (Karstensen et al., 2008; Paulmier, Ruiz-
Pino, 2009). Концентрация кислорода в них не
превышает 1.5 мгО2 л–1 (в среднем 0.5 мгО2 л–1)
(Levin, 2002; Banse et al., 2014), при норме 7–8 мгО2 л–1.
Для них характерно сочетанное действие острой
гипоксии, гипербарии и гипотермии (Солдатов,
2019).

Гипоксические акватории широко представ-
лены также в водах Черного и Балтийского мо-
рей. В первом случае они в основном являются
следствием сероводородного заражения глубин-
ных слоев воды (более 100–150 м), но могут раз-
виваться и в шельфовой зоне (Дунай-Днестров-
ский регион) в результате процессов эвтрофика-
ции и апвеллинга (Орехова, Коновалов, 2018).
Эвтрофирование глубинных слоев воды также яв-
ляется причиной развития гипоксии в Балтий-
ском море. В последнее время они захватывают
площадь около 49000 км2, а содержание кислоро-
да в них не превышает 2 мгО2 л–1 (Zillén et al.,
2008).
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Принято считать, что первичноводные формы
жизни начинают ощущать дефицит кислорода
при его концентрации менее 2 мгО2 л–1 (Rosen-
berg et al., 2001). Однако это справедливо в основ-
ном для бентосных организмов, обитающих в
придонных слоях воды. У оксифильных видов
(пелагические формы), не сталкивающихся с ги-
поксическими условиями среды, эти значения
обычно выше (3–4 мгО2 л–1) (Vaquer-Sunyer, Du-
arte, 2008). Существование организмов в условиях
дефицита кислорода сопровождается развитием
комплекса процессов, направленных на оптими-
зацию кислородного режима тканей и переход к
суббазальным скоростям метаболизма (Hochach-
ka, Somero, 2002). Многие из них приспособились
к существованию в условиях длительной аноксии
(Fenchel, Finlay, 1995; Stoeck et al., 2003). В их тка-
нях реализуются весьма эффективные метаболи-
ческие схемы анаэробной генерации энергии
(Bidinotto et al., 1997; Lutz, Nilsson, 1997; Chew
et al., 2005; Bickler, Buck, 2007). К ним можно от-
нести прежде всего представителей типа Mollusca
и класса Priapulida (Андреенко, 2014). Наиболее
радикальные изменения отмечены в клеточных
системах лорицифер: вместо митохондрий в них
обнаружены гидрогеносомы (Danovaro et al.,
2010).

Специфика физико-химических условий вод-
ной среды, а также особенности функциональной
организации первичноводных организмов позво-
лили пересмотреть классификацию гипоксиче-
ских состояний, принятую в отношении назем-
ных форм жизни (Soldatov, 2012). Это коснулось,
прежде всего, экзогенных форм гипоксии. Для
водной среды актуальными принято считать сле-
дующие процессы, приводящие к развитию
внешнего дефицита кислорода: ограничение во-
дообмена, эвтрофикация, гипертермия и гиперо-
смия (Soldatov, 2012). Последние два фактора
имеют значение преимущественно для мелковод-
ных водоемов. При этом первичные формы гипо-
ксии (тканевая гипоксия) в отношении водных и
наземных организмов не были пересмотрены: де-
фицит субстратов окисления, недостаточность
окисления, нарушение окисления, разобщение
окисления и фосфорилирования (Soldatov, 2012).

В настоящей работе рассматриваются новые
эндогенные формы гипоксических состояний,
отражающих специфику организации респира-
торных, циркуляционных и гемических систем у
водных организмов, которые не свойственны на-
земным формам жизни.

ЭНДОГЕННЫЕ ФОРМЫ ГИПОКСИИ

Эндогенные формы гипоксии могут разви-
ваться в отсутствии внешнего дефицита кислоро-
да и при полноценном функционировании дыха-

тельной цепи митохондрий клеток. Поэтому их
относят к вторичной группе гипоксических со-
стояний (Колчинская, 1991; Soldatov, 2012). Они
обычно сопровождаются понижением артериаль-
ного напряжения кислорода (артериальная гипо-
ксемия), ограничением величин массопереноса
кислорода к тканям либо одновременным сочета-
нием обоих процессов. Данные формы гипоксии
включают респираторный, циркуляторный и ге-
мический компоненты. В дальнейшем предпола-
гается рассмотреть исключительно группу есте-
ственных процессов, протекающих в организме
гидробионтов и приводящих к развитию у них ги-
поксических состояний. Токсические эффекты,
патологии и заболевания учитываться не будут.

РЕСПИРАТОРНЫЕ ФОРМЫ ГИПОКСИИ

Данный вид гипоксических состояний разви-
вается вследствие функциональной недостаточ-
ности респираторной системы. Он включает в ос-
новном две составляющие: вентиляционную и
паренхиматозную.

Вентиляционная гипоксия связана с ограниче-
нием дыхательных объемов и сопровождается
развитием артериальной гипоксемии. Это воз-
можно в случае подавления функциональной ак-
тивности респираторного центра. У рыб данное
состояние часто наблюдается в условиях темпера-
турного шока, особенно холодового (Azuma et al.,
1998; Maricondi-Massari et al., 1998). В естествен-
ных условиях оно может возникать при подъеме
глубинных вод (апвеллинг) и затрагивать преиму-
щественно представителей донных сообществ.
Показано, что низкие температуры повышают
число гипоксических зон в тканевых структурах
костистых рыб (Солдатов, Парфенова, 2011).

В ряде случаев артериальная гипоксемия раз-
вивается на фоне увеличения вентиляции жабер-
ных полостей. Это может быть либо следствием
функциональной недостаточности дыхательных
движений, либо понижением диффузионных ха-
рактеристик водно-гематического барьера. По-
добная ситуация была отмечена в условиях гипер-
термии (Fernandes et al., 1995; Glass, Soncini, 1995;
Soncini, Glass, 1997). Чаще всего она встречается в
мелководных хорошо прогреваемых водоемах и
водоемах-охладителях ТЭС и АЭС.

К вентиляционным формам гипоксии следует
отнести и состояние гиподинамии в отношении
высокоподвижных представителей ихтиофауны.
Ограничение подвижности снижает роль таранного
типа вентиляции жаберной полости, который в той
или иной степени используют подвижные виды
рыб (Кляшторин, 1982). Это существенно повы-
шает энергетическую стоимость дыхания. Огра-
ничение подвижности делает работу жаберного
насоса менее эффективной. Следствием этого
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должно быть снижение артериального напряже-
ния кислорода. Данное состояние было зареги-
стрировано у тунцов, различных видов акул и
скумбрий при их искусственном содержании
(Perry, McDonald, 1993; Bushnell, Jones, 1994). Оно
было отмечено и при садковом выращивании ке-
фали-пиленгаса (Солдатов, Парфенова, 2009).

Паренхиматозная гипоксия определяется нега-
тивными изменениями характера диффузии кис-
лорода на уровне водно-гематического барьера.
Следствием этих процессов также является раз-
витие артериальной гипоксемии. Водно-гемати-
ческий барьер у гидробионтов включает три со-
ставляющие (Hills, Hughes, 1970): жаберную мем-
брану с примыкающим к ней неподвижным
слоем воды и эндотелий капиллярной стенки.
Структура водно-гематического барьера доста-
точно подробно описана для костистых рыб. Тол-
щина жаберной мембраны у них варьирует в до-
статочно широких пределах 0.6–2.5 мкм (Hughes,
Morgan, 1973; Bushnell, Jones, 1994). При этом
максимальных значений она достигает у донных
рыб. У пелагических рыб она существенно ниже,
что определяется высокими кислородными по-
требностями их организма. Отмечены и возраст-
ные изменения толщины жаберной мембраны в
сторону увеличения, что должно осложнять диф-
фузионные процессы (Dube, Datta-Munshi, 1974).
Капиллярная стенка образована одним слоем эндо-
телиальных клеток и имеет толщину 0.04–0.05 мкм
у костистых рыб и 0.1–0.5 мкм у круглоротых (Ja-
sinski, 1973; Potter et al., 1995). Диффузионный
слой воды, примыкающий к жаберной мембране,
имеет непостоянную толщину, которая напря-
мую зависит от интенсивности вентиляции жа-
берной полости. Газообмен на уровне респира-
торных поверхностей в целом определяется их
площадью, поперечным сечением, а также рядом
переменных: интенсивностью жаберного крово-
тока, газотранспортными свойствами крови и хи-
мическим составом водно-гематического барьера
(Soldatov, 2012).

Как уже отмечалось, поперечное сечение жа-
берной мембраны у донных видов рыб выше, чем
у пелагических (Hughes, Morgan, 1973; Bushnell,
Jones, 1994). Площадь респираторной поверхно-
сти, вентиляционные объемы, жаберный крово-
ток, напротив, ниже (Кляшторин, 1982). Это
определяет более низкое напряжение кислорода в
артериальной крови и тканевых структурах, а так-
же повышенное сродство гемоглобина к кислоро-
ду у представителей донной ихтиофауны (Solda-
tov, 1997; Солдатов, 2018). Фактически организм
данной экологической группы рыб адаптирован к
функционированию в режиме гипоксического
состояния. Оно позволяет ему существовать в
придонных слоях воды, для которых в большин-
стве случаев характерно отсутствие активного пе-

ремешивания и, как следствие, низкая концен-
трация кислорода (Paulmier, Ruiz-Pino, 2009).

Жаберные поверхности у гидробионтов наря-
ду с респираторной выполняют и ряд других со-
путствующих функций, которые могут косвенно
влиять на процессы газообмена. К ним можно от-
нести участие в регуляции водно-солевого и кис-
лотно-щелочного баланса. Это обеспечивается
присутствием в эпителии жабр хлоридных кле-
ток, осуществляющих транспорт Ca2+ и Cl– (Perry,
McDonald, 1993; Perry, 1997). Роль этих образова-
ний существенно повышается в период адаптаций
организма к условиям повышенной солености. От-
мечается активная пролиферация хлоридных
клеток и рост их числа в жаберном эпителии.
Толщина последнего при этом существенно по-
вышается, что совпадает со снижением напряже-
ния кислорода в артериальной крови (Bindon
et al., 1994; Gilmour et al., 1995).

Гидробионты относятся к группе организмов,
которые в качестве конечных продуктов белково-
го обмена экскретируют в воду  в основном
на уровне респираторных поверхностей (Wilkie,
2002; Henry et al., 2012). При ограничении венти-
ляционных объемов данное соединение может
накапливаться в примыкающем к жаберной мем-
бране водном слое и приводить к развитию ло-
кального ацидоза. Это может иметь несколько
негативных следствий: снижать диффузию кис-
лорода (Wilson et al., 1994) и уменьшать сродство
гемоглобина к нему (Souza, Bonilla-Rodriguez,
2007). И то, и другое способствует развитию арте-
риальной гипоксемии и переводит организм в ре-
жим гипоксического состояния. На рис. 1 пред-
ставлена обобщенная схема рассмотренной выше
информации.

ЦИРКУЛЯЦИОННАЯ ГИПОКСИЯ
Данный вид гипоксического состояния пред-

полагает ограничение величины объемного тка-
невого кровотока, которое не удовлетворяет дей-
ствующий кислородный запрос тканей (Колчин-
ская, 1991; Soldatov, 2012). В основе его могут
лежать изменение тонуса гладкомышечной стен-
ки сосуда (ишемическая гипоксия), реакции пе-
рераспределения крови и понижение функцио-
нальных кондиций миокарды сердца (застойная
гипоксия).

Случаи естественной ишемической гипоксии от-
мечаются у гидробионтов в основном при адапта-
ции к низким температурам (Soivio, Tuurala,
1981). Эффект затрагивает в основном сосуды жа-
берного аппарата и выражается в неконтролируе-
мой вазоконстрикции их сосудистой стенки. Это
ограничивает объемный кровоток в данном орга-
не и сопровождается развитием артериальной ги-
поксемии. Аналогичные изменения отмечаются

+
4NH
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и при повышении концентрации  в примем-
бранном слое воды жабр, что приводит к разви-
тию локального ацидоза (Sundin, Nilsson, 2000).
Рост этот может происходить вследствие ограни-
чения вентиляционных объемов, о чем говори-
лось выше (Wilkie, 2002; Henry et al., 2012).

Сходные изменения были отмечены в скелет-
ных мышцах ряда теплолюбивых видов рыб (ке-
фаль-сингиль, хамса) в условиях эксперимен-
тальной гипотермии (5°С и ниже) (Солдатов,
2010). Это выражалось в повышении тонуса глад-
комышечной стенки сосудов микроциркулятор-
ного русла и уменьшении плотности капилляр-
ной сети в мышечной ткани. Следствием этого
явился рост толщины диффузионного слоя и
уменьшение площади диффузионной поверхно-
сти, что понижало тканевое напряжение кисло-
рода (Солдатов, 2010). Сосуды при этом утрачива-
ли способность реагировать на тестовые функци-
ональные нагрузки (реакция на внешнюю
гипоксию). Это происходило на фоне повышения
концентрации свободного Са2+ в скелетных
мышцах (Солдатов, 2010). Известно, что у клеток,
чувствительных к гипотермии, в области низких
температур происходит нарушение мембранных

+
4NH функций, приводящее к диссипации ионных гра-

диентов, что сопровождается входом Ca2+ в клет-
ки (Hochachka, 1986). Поступление внеклеточно-
го Ca2+ в гладкомышечные клетки активирует ба-
зальный тонус сосудов (Шуба, Кочемасова, 1988).
На этом фоне должна развиваться неконтролиру-
емая вазоконстрикторная реакция, что, по-види-
мому, в действительности и имело место. Вазо-
констрикторный эффект Ca2+ был выявлен в
условиях гипоксии и у циклостомат (Russell et al.,
2001).

В основе застойных форм гипоксии могут ле-
жать два процесса: избирательное перераспреде-
ление крови в пользу отдельных органов, что
ограничивает объемный кровоток в других орга-
нах, и ограничение функциональных кондиций
миокарды сердца (Колчинская, 1991; Soldatov,
2012).

Наиболее реактивной группой сосудов у гид-
робионтов и рыб в частности являются сосуды
оксифильных тканей: головного мозга, сердца и
жаберных лепестков (Soivio, Tuurala, 1981;
Gamperl et al., 1994; Renshaw, Dyson, 1999).
В условиях внешней гипоксии кровоток в них
может увеличиваться более чем в 2 раза (Gamperl

Рис. 1. Группа естественных процессов, приводящая к развитию артериальной гипоксемии у гидробионтов.
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et al., 1994; Yoshikawa et al., 1995; Soederstroem,
Nilsson, 2000). При этом в остальных тканях (поч-
ки, печень, селезенка, скелетные мышцы, ки-
шечник) он может существенно ограничиваться,
приводя к понижению среднетканевого напряже-
ния кислорода (Cameron, 1975; Axelsson, Fritsche,
1991).

Значительное влияние на перераспределение
крови в организме гидробионтов оказывают фак-
торы водной среды. Так, повышение температу-
ры (6 → 18°С) увеличивало объемный кровоток в
белых скелетных мышцах форели (Barron et al.,
1987). В других органах (селезенка, печень, поч-
ки, кишечник, желчный пузырь) он явно подав-
лялся. При увеличении солености отмечен суще-
ственный рост кровотока в кожных покровах
Pleuronectes platessa (Steffensen, Lomholt, 1985).

Функциональные состояния также могут ока-
зывать существенное влияние на характер рас-
пределения кровотока в тканях. Чрезмерное по-
требление пищи, характерное для хищных дон-
ных рыб, значительно усиливает кровоток в
желудочно-кишечном тракте (Shulman, Love,
1999). Плавательные нагрузки в крейсерском ре-
жиме сопровождаются повышением объемного
кровотока в красной мышечной ткани (Axelsson,
Fritsche, 1991). Определенное влияние оказывает
и состояние нереста (Soldatov, 2006). Из представ-
ленной информации видно, что реакции перерас-
пределения крови переводят функционирование
отдельных органов и тканей гидробионтов в ре-
жим ограниченного кровоснабжения. Это, как
следствие, может периодически усиливать в них
анаэробные процессы, что характерно для ткане-
вой гипоксии.

Застойные формы гипоксии могут развиваться
у гидробионтов и на основе изменения функцио-
нального состояния сердечной мышцы. Значи-
тельную роль в этом играют факторы среды. Вы-
раженная брадикардия и ограничение ударного
объема крови у костистых рыб отмечается в усло-
виях внешней гипоксии и гипотермии (Mourad
et al., 1991; Kakuta, Murachi, 1992), что ограничи-
вает величину объемного кровотока на организ-
менном уровне в целом.

Недавно в условиях эксперимента описан фе-
номен полного кратковременного подавления
сердечной деятельности у морского ерша при
предъявлении звуковых стимулов (реакция на-
стороженности, “замирание”) (Kolesnikova et al.,
2021). Он наблюдался на фоне прекращения дви-
жения оперкулярных крышек (остановка дыха-
ния, апноэ). Длительность реакции составила от
31 до 50 сек. Остановка кровотока должна была
сказаться прежде всего на состоянии оксифиль-
ных тканей (мозг, сердце). Предполагается, что в
основе кратковременной задержки сердечной де-
ятельности скорпены лежит явление кардио-ре-

спираторного сопряжения и синхронизации.
Данный феномен следует рассматривать как есте-
ственное для данного вида состояние, которое в
условиях плотной водной среды обеспечивает от-
сутствие акустических и электрических сигналов,
демаскирующих местоположение хищника-за-
садчика.

Процессы, ответственные за развитие циркуля-
ционной гипоксии, обобщены на схеме (рис. 2).

ГЕМИЧЕСКАЯ ГИПОКСИЯ

Данный вид гипоксических состояний может
развиваться как следствие изменения респира-
торных характеристик циркулирующих сред
(крови, гемолимфы). К ним можно отнести ане-
мию, снижение доли функционально активного
пигмента, изменение диффузионных свойств
эритроцитарных мембран (Soldatov, 2012). У гид-
робионтов в результате естественных процессов
могут периодически возникать указанные выше
критические состояния.

Анемия, как следствие нерегулярности эритро-
поэтических процессов. По общему признанию,
нерест является своеобразным “стержнем” боль-
шинства метаболических процессов, протекаю-
щих в организме гидробионтов на протяжении
годового цикла (Shulman, Love, 1999). Состояние
физиологических систем в этот период претерпе-
вает наиболее радикальные изменения. Красная
кровь не является исключением. Отмечено, что
кислородная емкость крови в преднерестовый
период и в начале нереста существенно понижа-
ется. Концентрация гемоглобина и число эритро-
цитов в крови падает (Raizada, Singh, 1981; Мас-
лова, Тавровская, 1991), что фактически отражает
развитие анемии. Эти результаты подтверждены
также в экспериментах с искусственной стимуля-
цией нереста (инъекции вытяжек гипофиза карпа,
гонадотропина, эстрогена, релизинг-факторов)
(Ochiai et al., 1975; Hilge, Klinger, 1978). К концу
нереста и в постнерестовый период (2–3 мес.),
напротив, происходит существенное увеличение
кислородной емкости крови, о чем свидетель-
ствует повышение концентрации гемоглобина и
числа циркулирующих эритроцитов (Маслова,
Тавровская, 1991; Ranzani-Paiva, 1995). Известно,
что при подготовке к нересту в организме гидро-
бионтов происходит существенное перераспреде-
ление пластических ресурсов. Оно в той или иной
степени отражается на состоянии большинства
физиологических систем, в частности циркули-
рующей крови, и выражается в деградации части
клеточной массы органов и тканей.

Известно, что белковая недостаточность все-
гда сопряжена с более или менее выраженной
анемией у рыб (Kokkidis et al., 2000), которая спо-
собна индуцировать выработку эритропоэтинов
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(Weinberg et al., 1976; Houston et al., 1996; Roth-
mann et al., 2000). Впервые данные соединения
были обнаружены у рыб с помощью иммунохи-
мического анализа в почках, селезенке, печени и
плазме крови (Wickramasinghe, 1993). Местом их
образования, по-видимому, являются почки.
Здесь была обнаружена самая высокая концен-
трация эритропоэтинов. Полная структура гена
эритропоэтина в настоящее время аннотирована
для Fugu rubripes (Chou et al., 2004). Выработка
эритропоэтина и усиление эритропоэза в гемопо-
этических тканях – это сравнительно инерцион-
ный процесс, требующий у гидробионтов опреде-
ленного периода времени. Образование новых
циркулирующих эритроцитов обычно происхо-
дит в течение 2–3 мес. (Soldatov, 2005). Это соот-
ветствует продолжительности жизни эритроцитов
костистых рыб, определяемой по включению 3Н-ти-
мидина и флуоресцентных зондов (270–310 дней)
(Золотова, 1987; Fischer et al., 1998). Отсюда сле-
дует, что интенсификация процессов пролифера-
ции и дифференцировки клеток эритроидного
ряда в кроветворной ткани в постнерестовый пе-
риод является вполне закономерным следствием
развития анемичного состояния, которое возни-
кает у гидробионтов периодически на протяже-
нии годового цикла. Степень развития этого со-
стояния может иметь как индивидуальную, так и
межвидовую специфику.

Метгемоглобинемия, как следствие нерегуляр-
ности эритропоэтических процессов. Процесс
деоксигенации оксигемоглобина (HbO2) в норме
сопровождается освобождением молекулярного

кислорода с сохранением железа в геме в двухва-
лентном состоянии (ферро-форма) (Schechter,
2008):

Однако в ряде случаев это сопровождается окис-
лением железа, которое переходит в трехвалентное
состояние (Fe3+) (ферри-форма), и образованием
супероксиданионрадикала ( ) (Schechter, 2008):

Это соединение именуется метгемоглобином
(MtHb). Оно снижает кислородную емкость крови в
целом. В эритроцитах присутствует NADH-диа-
фораза, которая препятствует развитию данного
процесса. Она переносит электрон с NADH на ци-
тохром b5, а затем на MtHb (Percy, Lappin, 2008):

Это приводит практически к 100%-му восста-
новлению окисленного пигмента. Окислению
гемоглобина препятствуют также глутатион
(GSH), аскорбиновая кислота, токоферол
(Krishna, Venkataramana, 2007).

В эритроцитах гидробионтов (костистые ры-
бы) также присутствует данный молекулярный
комплекс (Zikic et al., 1991; Schoore et al., 1995).
Однако респираторные пигменты у них отлича-
ются низкой устойчивостью к окислению в срав-
нении с высшими позвоночными (Powell, Perry,
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Рис. 2. Группа естественных процессов, приводящая к ограничению тканевого кровотока у гидробионтов.
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1997; Blair et al., 2020). Они могут периодически
переходить в ферри-форму без видимых призна-
ков токсической метгемоглобинемии. Такое со-
стояние было отмечено у отдельных видов на
протяжении годового цикла (Hardig, Hoglund,
1983; Soldatov, Maslova, 1989). Максимальная
концентрация метгемоглобина была выявлена у
Gadus morhua – 27% (Graham, Fletcher, 1986). При
этом сезонная динамика уровня метгемоглобина
в крови имеет явно выраженную видовую специ-
фичность и обычно не отражает естественный ход
изменения температуры и фотопериода (Graham,
Fletcher, 1986; Soldatov, Maslova, 1989).

Как показали наблюдения, уровень окислен-
ного пигмента в крови коррелировал с изменени-
ем активности гемопоэтической ткани. В период
активной пролиферации и дифференцировки
эритроидных форм уровень метгемоглобина в
крови был минимален (Soldatov, Maslova, 1989).
Основной прирост приходился на период старе-
ния циркулирующей эритроцитарной массы, в
основном в преднерестовый период. Это нашло
отражение в смещении максимума кислотных
эритрограмм влево и происходило на фоне сни-
жения активности NADH-диафоразы (Soldatov,
Maslova, 1989; Солдатов, 2005).

Из представленной информации следует, что
нерегулярность эритропоэтических процессов в
гемопоэтической ткани гидробионтов имеет два
негативных следствия: развитие анемии и метге-

моглобинемии (рис. 3). Это снижает кислород-
ную емкость крови и способствует развитию со-
стояния гипоксии, которое периодически возни-
кает на протяжении годового цикла.

Влияние гипоксии и гипотермии. Как показали
наблюдения, данные факторы могут снижать
функциональные кондиции респираторных пиг-
ментов и способствовать развитию гемической
гипоксии у гидробионтов (рис. 3).

При гипоксии повышается доля дезокс-фор-
мы гемоглобина. Железо в геме при этом нахо-
дится в высокоспиновом состоянии (четыре не-
спаренных электрона). Это может способствовать
отрыву электрона и переходу гемоглобина в мет-
форму (автоокисление гемоглобина) (Jensen et al.,
1998), что показано для высших и низших позво-
ночных (Affonso et al., 2002; Chen et al., 2017). Роль
акцептора электрона при этом выполняет кисло-
род венозной крови.

Эритроциты низших позвоночных содержат
ядро и митохондрии (Boutilier, Ferguson, 1989;
Phillips et al., 2000). В них активно протекают
аэробные процессы. В условиях гипоксии в клет-
ках красной крови усиливаются гликолитические
процессы, что приводит к закислению внутри-
клеточной среды (Adragna et al., 2004). Это
должно сопровождаться снижением активности
NADH-диафоразы и приводить к росту содержа-
ния метгемоглобина.

Рис. 3. Группа естественных процессов, приводящая к ограничению доставки кислорода к тканям у гидробионтов.
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Гипотермия оказывает негативное влияние
преимущественно на гемоглобины теплолюби-
вых видов рыб. При температуре воды ниже 10°С
тепловая зависимость реакции оксигенации кро-
ви у них значительно повышается, о чем свиде-
тельствуют более высокие значения теплоты ок-
сигенации пигмента (ΔH) (Солдатов, Парфенова,
2011). Это сопровождается значительным увели-
чением сродства цельной крови к кислороду, что
существенно осложняет процесс ее деоксигена-
ции на тканевом уровне. Допускается, что данная
реакция определяется изменением характера вза-
имоотношений гемоглобина с внутриэритроци-
тарной средой, а не свойствами самого пигмента.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, специфика организации ре-

спираторных, циркуляционных и гемических си-
стем у водных организмов может приводить к раз-
витию естественных эндогенных гипоксических
состояний, не свойственных высшим позвоноч-
ным. Они могут наблюдаться при сохранении
внешнего оптимума условий среды, а также при
адаптации к ряду физико-химических факторов
(гипоксии, гипотермии, гипоосмии). При этом
следует обратить внимание на следующую группу
процессов:

• К респираторным формам гипоксии можно
отнести: ограничение подвижности у пелагиче-
ских рыб, использующих в той или иной степени
таранный тип вентиляции жаберной полости;
рост  в примембранном слое воды жабр
вследствие увеличения интенсивности процессов
белкового катаболизма; подавление активности
респираторного центра и неконтролируемую ва-
зоконстрикцию сосудов микроциркуляции жабр
в условиях гипотермии; рост толщины диффузи-
онного слоя жабр как следствие повышенной
пролиферации хлоридных клеток. Во всех случа-
ях эти процессы приводят к развитию артериаль-
ной гипоксемии у гидробионтов.

• К циркуляционным формам гипоксии относят-
ся: развитие чрезмерной брадикардии в условиях
гипотермии и гипоксии; неконтролируемая вазо-
констрикция сосудов микроциркуляции в ряде
органов и тканей при гипотермии; различия в ре-
активности сосудов микроциркуляции органов и
тканей, что может приводить к формированию
застойных зон в момент перераспределения кро-
ви в организме. Эти процессы ограничивают при-
ток крови к тканям, что усиливает течение в них
анаэробных процессов.

• Гемические формы гипоксии в основном свя-
заны с нерегулярностью функционирования ге-
мопоэтической ткани. Это приводит к периодиче-
скому старению циркулирующей эритроцитарной
массы, что сопровождается развитием анемии и

+
4NH

метгемоглобинемии на протяжении годового
цикла. В условиях гипотермии возможен некон-
тролируемый рост сродства гемоглобина к кисло-
роду, что осложняет процесс диссоциации окси-
гемоглобина.

Рассмотренные выше состояния не свойствен-
ны наземным формам жизни. Их не следует рас-
сматривать как аномальные, так как они являются
естественными и отражают специфику функцио-
нальной организации организма гидробионтов и
особенности их существования в водной среде.
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To the nature of the development of endogenous hypoxic states in aquatic organisms
A. A. Soldatov*

Kovalevsky Institute of Biology of the South Seas, RAS 
Pr. Nakhimova, 2, Sevastopol, 299011 Russia

*e-mail: alekssoldatov@yandex.ru

Endogenous forms of hypoxic states are considered, reflecting the specifics of the organization of oxygen
transport systems in aquatic organisms that are not characteristic of terrestrial forms of life. They include re-
spiratory, circulatory and hemic components. Exclusively natural processes that lead to the development of a
number of critical conditions throughout the life cycle of hydrobionts, as well as during adaptation to factors
of the aquatic environment (hypoxia, hypothermia, hyperosmia) are analyzed. Toxic effects, pathologies and
diseases are not taken into account. A group of processes leading to the development of arterial hypoxemia,
which is realized at the level of respiratory surfaces (ventilation and parechymatous hypoxia), is described.
The reasons behind the violation of microcirculation processes at the tissue level (ischemic and congestive
hypoxia) are considered. The mechanisms leading to a periodic decrease in the concentration of hemoglobin
in the blood (anemia), an increase in the content of methemoglobin, and a change in the kinetic character-
istics of oxygen binding by blood have been determined. The conditions considered should not be understood
as abnormal, since they reflect a group of processes that are implemented in the body of a hydrobiont during
its life.
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Еще до недавнего времени залив Нячанг Южного Вьетнама с одноименным городом-курортом на
своем побережье был известен как “Ривьера Южно-Китайского моря” с чистыми белыми пляжами,
нетронутыми островами и богатыми коралловыми рифами с большим биоразнообразием. Однако в
реальности многолетнее и комплексное антропогенное воздействие в виде разрастания туристиче-
ских мегакомплексов на побережье и островах, дноуглубительных работ в районе порта, бума раз-
вития плавучих хозяйств марикультуры и нерегулируемого промысла морских биоресурсов привели
к деградации более половины коралловых рифов в заливе уже к началу 2010-х годов. Относительно
высоким коралловым покрытием и разнообразием обладала только треть сохранившихся к тому
времени рифов в мористой части залива. Однако всего за три года, с 2017 по 2019 год, более 90% от
этой трети погибло в результате вспышки численности основного кораллофага – морской звезды
Acanthaster sp., достигшей на апрель 2019 г. плотности 4.2 экз./100 м2. Последующая в июне этого же
года сильнейшая тепловая аномалия поверхностных вод вызвала обесцвечивание и высокую смерт-
ность оставшихся в живых колоний кораллов. Каскадная деградация коралловых рифов в заливе и
не менее серьезное ухудшение экологического статуса на рифах соседних провинций не позволяют
дать оптимистичный прогноз на восстановление коралловых сообществ в заливе в ближайшем бу-
дущем.

DOI: 10.31857/S0044459622060082

Тропические коралловые рифы являются од-
ними из наиболее богатых по продуктивности и
биоразнообразию экосистем на планете и имеют
ключевое значение для огромного числа его оби-
тателей и для жизни людей в прибрежных странах
тропиков. Вместе с тем за последние три десятка
лет коралловые рифы испытывают сильнейшее
стрессовое воздействие, обусловленное комплек-
сом природных и антропогенных негативных
факторов. Тепловые аномалии поверхностных
водных слоев, ацидофикация (закисление) океа-
на, разработка береговой линии, дноуглубитель-
ные работы, терригенные стоки с повышенным
содержанием поллютантов и биогенов, добыча
кораллового известняка и бесконтрольное рыбо-
ловство привели к тому, что к настоящему мо-
менту более двух третей коралловых рифов по
всему миру деградированы более чем на 80% (Car-
penter et al., 2008; Wilkinson, 2008; Burke et al., 2011;
Ткаченко, 2015а; Hughes et al., 2017, 2018). В Индо-
Пацифике, где сосредоточена основная часть со-
временных коралловых рифов, скорость деградации

составляет в среднем 0.72% кораллового покры-
тия в год (Bruno, Selig, 2007). Более того, скорость
эрозии кораллового известняка по всей области
распространения рифов к настоящему моменту
превышает скорость его естественного прироста
(Yates et al., 2017), и при сохранении таких темпов
деградации уже к середине текущего 21-го столе-
тия все современные тропические рифы могут
погибнуть и перейти исключительно к фазе эро-
зии (Hoegh-Guldberg et al., 2007; Sale, 2008).

Рифы Юго-Восточной Азии составляют 34%
от всех коралловых рифов в Мировом океане и в
большинстве своем входят в состав так называе-
мого “кораллового треугольника” с наибольшим
видовым богатством рифообразующих кораллов,
однако более 90% рифов региона находятся под
высоким риском частичной или полной деграда-
ции (Burke et al., 2011). Коралловые рифы Вьетна-
ма входят в эту долю (90%) с наибольшей угрозой
вымирания, только 1% рифов до сих пор находит-
ся в относительно здоровом состоянии с коралло-
вым покрытием от 50 до 90% (Wilkinson, 2008;
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Burke et al., 2011), причем эти коралловые сооб-
щества преимущественно локализованы вокруг
удаленных островов в Южно-Китайском море,
принадлежащих Вьетнаму, таких как острова Кон
Дао (Латыпов, Селин, 2011; Ткаченко, 2018) или
некоторые острова в архипелаге Спратли
(Tkachenko et al., 2020a). Однако по нашим по-
следним данным, уже и на островах Спратли про-
исходит массовая гибель кораллов под воздей-
ствием как природных, так и антропогенных фак-
торов (Tkachenko, Hoang, 2022).

Очень небольшая доля относительно здоровых
рифов до недавнего времени сохранялась также у
материкового побережья Южного Вьетнама, в
частности в заливе Нячанг и в акватории природно-
го парка Нуй Чуа в провинции Нин Тхуан. Залив
Нячанг Южно-Китайского моря входит в состав
провинции Кхань Хоа и характеризуется значитель-
ным развитием прибрежных окаймляющих корал-
ловых рифов. На берегу залива находится широко
известный одноименный город-курорт Нячанг.
До середины 90-х годов прошлого века в заливе
были описаны богатые коралловые сообщества с
высоким коралловым покрытием и видовым раз-
нообразием (более 250 видов из 60 родов), состав
которых позволил отнести эти сообщества к “ко-
ралловому треугольнику” (Vo, Hodgson, 1997; Ла-
тыпов, 2007; Latypov, 2011). По воспоминаниям
местных рыбаков, в то время в залив также пери-
одически заходили стаи дельфинов, китовые акулы,
гигантские скаты-манты, на рифах встречались
морские черепахи, рифовые акулы и было много
рыбы. Но к началу XXI в. воздействие человека в
акватории залива стало стремительно возрастать.
Интенсивная разработка береговой линии, не-
сколько этапов дноуглубительных работ, нерегу-
лируемое рыболовство, развитие садковой мари-
культуры, а также природные стрессовые факто-
ры, такие как вспышка численности основного
кораллофага – морской звезды акантастер (Acan-
thaster sp.), привели к каскадной деградации ри-
фов в заливе (Ткаченко, 2015б; Tkachenko et al.,
2016). По данным Во c соавт. (Vo et al., 2008), с
1994 по 2007 год в среднем по заливу Нячанг по-
крытие рифообразующих кораллов снизилось на
13.1%, и его ежегодное снижение в среднем сохра-
няется на уровне 1.25%. Декларирование бóльшей
части залива как морской охраняемой акватории в
2002 г. (Vo et al., 2002) не внесло значимых изме-
нений в режим использования его природных ре-
сурсов. В конечном итоге к концу 2010-х годов
большая часть рифов в акватории залива пришла
в состояние перманентного коллапса.

В 2013 г. в рамках программы “Биоразнообра-
зие и структурно-функциональная организация
морских прибрежных экосистем”, проводимой
Российско-Вьетнамским Тропическим научно-
исследовательским и технологическим центром,
автором была инициирована оценка статуса ко-

ралловых сообществ залива и анализ влияющих
на него природных и антропогенных факторов.
Данная статья является обобщением собранных
автором за десятилетний период (2013–2022 гг.) дан-
ных по мониторингу коралловых рифов залива Ня-
чанг (Ткаченко, 2015б, 2018; Tkachenko et al., 2016,
2020b; https://www.youtube.com/watch?v=Y_U-
vt_S7g4c&t=12s) и оценкой перспектив устойчи-
вости рифообразующих кораллов в акватории в
свете текущих стрессовых воздействий.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Особенности гидрологического и температурного 

режимов в акватории залива
Залив Нячанг (12°08′–12°24′ с.ш., 109°10′–

109°23′ в.д.; рис. 1) характеризуется наличием
речных стоков от двух рек Кай и Бе, суммарные
выносы которых в акваторию ежегодно составля-
ют 916.41 км3 пресной воды и 80.64 тонн речного
осадка, из которых бóльшая часть приходится на
более крупную и разветвленную р. Кай (Nguyen
et al., 2013). Речные и городские стоки обуславли-
вают высокую концентрацию растворенных био-
генов, наибольшие их значения приходятся на эсту-
арии рек, до 423.87 мг/м3 фосфатов и до 184.02 мг/м3

нитратов в эстуарии р. Кай и соответственно до
48.53 и 198.45 мг/м3 в эстуарии р. Бе (Huan, 2010).
Концентрация суммарного осадка (взвешенных
частиц) в заливе достигает в среднем 1.80 ± 1.07 г/м3 в
сухой сезон и 9.73 ± 7.08 г/м3 в сезон дождей, в эс-
туариях концентрация суммарного осадка в сезон
дождей может достигать 60–70 г/м3 (Huan et al.,
2009; Huan, 2010). Залив Нячанг находится в зоне
прохождения тропических циклонов, формирую-
щихся в юго-западной части Тихого океана, боль-
шинство циклонов приходят в залив с юго-восто-
ка. В акватории залива находятся девять остро-
вов, из которых самый большой, о. Че, является
естественным разделителем акватории на север-
ную и южную части.

Несмотря на такие достаточно жесткие гидро-
логические условия, в заливе сформировались
обширные коралловые структуры, преимуще-
ственно вокруг островов и также по периферии
береговой линии залива, причем северные
окаймляющие приматериковые рифы находятся
в менее чем двух километрах от устья реки Кай.
Согласно данным картирования рифовых струк-
тур, проведенным Всемирным центром монито-
ринга охраны природы программы ООН по окру-
жающей среде (Millennium Coral Reef Mapping
Project of UN Environment World Conservation
Monitoring Centre, UNEP-WCMC) и представлен-
ным в виде GIS-карт на хостинге данных по ко-
ралловым рифам ReefBase (http://reefgis.reef-
base.org), первоначальная площадь коралловых
рифов в заливе составляла 6.65 км2 (Tkachenko
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et al., 2020b). По топологической классификации,
предложенной Ю.Я. Латыповым (2007), коралло-
вые рифы в заливе относятся к двум типам: 1) бес-
структурные рифы с невыраженным риф-флетом
(мелководной прибрежной террасой) и пологим
склоном, где известковый каркас рифа не сфор-
мирован и коралловые поселения образуют кор-
ковое покрытие на подстилающем скалистом осно-
вании; 2) структурированные голоценовые рифы,
имеющие выраженный риф-флет и рифовый
склон, толщина известкового каркаса может пре-
вышать 10 м, а тело рифа может иметь характер-
ные отбойные каналы (система батресс). Несмот-
ря на наличие второго типа, преимущественно в
заливе представлены бесструктурные рифы, при-
чем вертикальное распространение рифообразу-
ющих кораллов не превышает 9–12 м.

По температурному режиму залив Нячанг вы-
деляется тем, что он находится под воздействием
сезонного Вьетнамского апвеллинга, который ге-
нерируется сильными муссонными юго-запад-
ными ветрами в период май–август на узком кон-
тинентальном шельфе Центрального Вьетнама и
вызывает падение температуры в прибрежной ча-
сти на 3–5°С по сравнению с соседними района-

ми Южно-Китайского моря (Kuo et al., 2000).
Анализ многолетней температурной динамики
поверхностного водного слоя в заливе позволил
отнести этот район к температурному рефугиуму
для рифообразующих кораллов, поскольку ап-
веллинг нивелирует в заливе воздействие тепло-
вых летних аномалий поверхностного слоя у по-
бережья Южного Вьетнама (Tkachenko et al.,
2016). За период исследований, представленных в
настоящей работе (2013–2022 гг.), акватория Юж-
ного Вьетнама испытала четыре тепловых анома-
лии, когда был достигнут и превышен температур-
ный порог обесцвечивания (бличинга) кораллов.
Повышение температуры ускоряет метаболизм
кораллов и фотосинтез симбиотических микро-
водорослей зооксантелл и приводит к образова-
нию токсичных концентраций вырабатываемого
кислорода, что активирует массовый сброс ко-
ралловыми полипами зооксантелл, вызываю-
щий потерю окраски (Veron, 2008). Если темпе-
ратурная аномалия имеет большую длитель-
ность и (или) амплитуду, кораллы деградируют и
гибнут в результате отравления кислородными
радикалами и продолжительного голодания. Так
как тропические рифообразующие кораллы яв-

Рис. 1. Расположение гидробиологических станций первого и второго этапа. Целевые станции отмечены крестиком.
Треугольник – место постановки терморегистраторов у станции 1. Звездочки (станции A1 и A2) – участки с сохранив-
шимися акропоридными сообществами, выявленными после 2019 г.

река Кайрека Кайрека Кай

г. 
Н

яч
ан

г
г. 

Н
яч

ан
г

г. 
Н

яч
ан

г

река Берека Берека Бе

Залив Нячанг

N

А1

12

3

4
5

6

7

89

10

11
12

13

14

15

16
17

18

19

20

5 км

остров Чеостров Чеостров Че

В
ье

тн
ам

А2

12�10�N12�10�N12�10�N

109�15��



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 83  № 6  2022

ДЕГРАДАЦИЯ КОРАЛЛОВЫХ РИФОВ 465

ляются стенотермными организмами, обитаю-
щими у верхней границы своей температурной
устойчивости (Jokiel, Coles, 1990; Glynn, 1993),
повышение температуры воды всего на 1°С от
среднемноголетнего температурного максимума
вызывает их массовое обесцвечивание (Goreau,
Hayes, 1994). По данным Американского Нацио-
нального Бюро по Океаническим и Атмосфер-
ным Исследованиям (National Oceanic and At-
mospheric Administration, NOAA), среднемного-
летний максимум для Южного Вьетнама
составляет 29.5°С, соответственно, порог обесцве-
чивания кораллов достигается при 30.5°С. Со-
гласно классификации по программе Coral Reef
Watch (NOAA, https://coralreefwatch.noaa.gov/prod-
uct/5km/methodology.php), обесцвечивание корал-
лов начинается при их экспозиции в воде с темпе-
ратурой выше пороговой более четырех недель.
При экспозиции более восьми недель наблюдает-
ся массовое обесцвечивание и смертность корал-
лов. Несмотря на нивелирующее действие апвел-
линга, в 2019 г. его развитие не совпало по време-
ни с наступлением аномально высоких
температур, таким образом, вторую половину мая
и весь июнь коралловые сообщества в заливе под-
вергались воздействию сильнейшей за последние
20 лет тепловой аномалии. Число недель с ано-
мально высокой температурой весной 2019 г. до-
стигло восьми (Tkachenko et al., 2020b). Нами бы-
ли установлены автономные температурные реги-
страторы (модель HOBO® U22-001, Onset, Bourne,
MA, USA) на коралловом рифе на станции 1 у
юго-восточной части о. Че на глубинах 3 и 7 м
(рис. 1), которые зафиксировали эту аномалию на
обоих горизонтах.

Антропогенная трансформация залива

В заливе с 2000 по 2007 год было проведено не-
сколько этапов дноуглубительных и насыпных
работ в районе порта и эстуария р. Бе с вырубкой
прибрежных мангровых лесов, а также строитель-
ство ~60 км дороги с севера на юг по береговой
линии Нячанга и его окрестностей, сопровождав-
шееся выработкой прибрежных горных массивов
с отвалом породы вниз по склону к побережью. В
результате в залив было сброшено свыше 2000000 м3

выработанного грунта с соответственным много-
кратным повышением концентрации взвеси в во-
де (Nguyen et al., 2013; Tkachenko et al., 2016). Бо-
лее того, строительство гигантских туристиче-
ских комплексов на побережье и островах, в
первую очередь двух самых больших – Даймонд
Бей (Diamond Bay) и Винперл (Vinpearl), стало
причиной значительной трансформации берего-
вой линии и вызвало гибель прибрежных корал-
ловых рифов. Винперл и по сей день продолжает
активную разработку о. Че, видоизменяя его
ландшафт и срывая значительные части природ-

ных возвышенностей острова, основу которых
составляет красная мелкодисперсная глина. В ре-
зультате этой деятельности окаймляющие рифы
либо просто захораниваются в результате отсып-
ных работ, либо подвергаются воздействию тако-
го уровня седиментации при терригенных смывах
в период дождей, что деградируют в течение не-
скольких месяцев с начала подобных работ. На-
пример, только за один год между 2003-м и 2004-м в
результате отсыпки во внутренней части бухты
Dam Gia Bay на северо-западном побережье о. Че
было уничтожено 50 га кораллового рифа и 12 га
морских трав (Son et al., 2007). Более того, гидро-
биологические исследования, проведенные в за-
ливе Нячанг в последнюю декаду прошлого 20-го
столетия и предшествующие упомянутым этапам
дноуглубительных и насыпных работ, показали
токсичность и мутагенный эффект илистых дон-
ных отложений с высоким содержанием фотоин-
гибирующих диоксинов, которые также могли
иметь разрушительное воздействие на коралло-
вые сообщества залива (Павлов и др., 2004).

Разрастание города-курорта Нячанг, сброс му-
ниципальных канализационных стоков, выносы
удобрений с полей и бум развития садковой мари-
культуры в заливе способствовали значительной эв-
трофикации. Особенно высокое содержание биоге-
нов отмечается в эстуариях рек, например, концен-
трация фосфатов у устья более крупной р. Кай
доходит до 423 мг/м3, а нитратов, соответственно,
до 184 мг/м3 (Tkachenko et al., 2016). Вместе с этим
начиная с 2000 г. активное развитие в заливе по-
лучили плавучие хозяйства марикультуры. Толь-
ко за период с 2001 по 2004 год число плавучих
садков увеличилось с 1675 до 5096 (Dung, 2009), а
для разведения и подкормки лангустов в садках
ежегодно используется до 6650 т рыбных комби-
кормов или “мусорной рыбы” (Tung, 2002). Раз-
дача корма происходит один раз в две–три неде-
ли, количество корма на каждый садок составляет
около 7% массы от общей массы объектов мари-
культуры, содержащейся в садке, периодически в
корм добавляются поливитамины и антибиоти-
ки, такие как цефокситин и эритромицин (Тка-
ченко, 2015б). Бытовые и фекальные сбросы с
плотов марикультуры напрямую попадают в
окружающую воду. Все это неизбежно сказывает-
ся на показателях качества воды и содержании
биогенов. Самое крупное скопление плавучих хо-
зяйств марикультуры до 2017 г. находилось у де-
ревни Vung Ngan в центральной части южного побе-
режья о. Че и частично в проливе между островами
Че и Мот (к апрелю 2016 г. в нем насчитывалось
55 плотов). Каждый плот имел в среднем 40–50
садков с размером верхней части от 2 до 4 м2.

Рыболовство и рыбоводство, связанное с до-
бычей рыбной молоди в природе для подращива-
ния в садках, в заливе никак не контролируется и
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не регулируется. Только за три года после декла-
рирования бóльшей части залива охраняемой ак-
ваторией, число рыболовных ботов увеличилось с
380 в 2002 г. до 527 в 2005 г. (Dung, 2009). Кроме
пелагической рыбы вылавливаются все группы
коралловых рыб, независимо от их размеров и пи-
щевой ценности, частично для удовлетворения
аквариумного рынка. Таким образом, из экоси-
стемы изымаются в том числе и рыбы-фитофаги
из семейств Scaridae, Acanthuridae и Siganidae, иг-
рающие важнейшую роль в сохранении баланса
между обилием макроводорослей и покрытием
кораллов. По нашим данным (Tkachenko et al.,
2016), относительно высокая численность этих
трех семейств к 2014 г. сохранялась только на двух
самых удаленных мористых станциях у охраняе-
мого о. Мун и у юго-восточной части о. Че (стан-
ции 1 и 3, рис. 1), на большинстве остальных
станций эти семейства были представлены либо
единично, либо полностью отсутствовали. До сих
пор в акватории залива некоторыми рыбаками
используются деструктивные способы собира-
тельства аквариумных рыб с применением циа-
нидов. Разрушительными для коралловых коло-
ний являются якоря, а учитывая огромное коли-
чество рыбацких ботов и ферм марикультуры, а
также частоту постановок на якорь каждый
день/месяц/год, число разбитых и погибших
вследствие этого колоний кораллов весьма суще-
ственно. Влияние туризма на коралловые рифы в
заливе опосредовано через строительство и рас-
ширение курортных комплексов, многократное
увеличение потребления морепродуктов и увели-
чение спроса на сувенирную продукцию из мор-
ских раковин и кораллов, добываемых на рифах.
В существенно меньшей степени туризм влияет
через развитие морских экскурсий с дайвингом и
снорклингом, так как в этой сфере туристические
боты хотя бы используют становые швартовые
канаты (муринги). Однако в силу местной специ-
фики дайвинг в заливе слабо регулировался в пла-
не правил поведения дайверов на дне и контактов
с колониями кораллов.

Сбор и обработка материала

Сбор материала проводился на глубинах 4–7 м
на рифовых склонах с наибольшим коралловым
покрытием методом фототрансект, отработан-
ным автором в разных районах Индо-Вестпаци-
фики (Tkachenko, 2012, 2015; Tkachenko et al.,
2016, 2020a, b; Tkachenko, Soong, 2017). По четыре
фототрансекты, длиной 25 м каждая, были распо-
ложены в указанном диапазоне глубин случай-
ным образом и разделены 10-метровым интерва-
лом. Для учета проективного покрытия бентос-
ных компонент (известковых кораллов до уровня
рода (включая склерактиний, восьмилучевой ко-
ралл Heliopora coerulea и гидроидные кораллы из

р. Millepora), мертвых известковых кораллов, ко-
ралловых обломков и макроводорослей) исполь-
зовался метод фотоквадратов (площадь квадрата
0.25 м2) – по 30 фотоквадратов на трансекту. Ко-
личественную оценку покрытия проводили с по-
мощью программы CPCe (Kohler, Gill, 2006),
процентное покрытие объектов внутри фото-
квадрата рассчитывали по 25 точкам, располо-
женным случайным образом (750 точек на тран-
секту).

Работа была проведена в два этапа. В течение
первого этапа (2013–2016 гг.) был проведен сбор
данных на 20 гидробиологических станциях (рис. 1).
После обработки и анализа данных было выделе-
но девять целевых станций, на которых покрытие
кораллов было выше 40%. В течение второго эта-
па на этих станциях проводился мониторинг со-
стояния коралловых сообществ с количественной
сравнительной оценкой, сделанной в 2019 г. В по-
следующие годы ежегодную оценку состояния
проводили только на станциях 2 и 3 (рис. 1), где в
результате охранных мероприятий еще остава-
лись живые коралловые сообщества, а также в
двух новых точках A1 и A2, где после 2019 г. были
обнаружены уцелевшие скопления склерактиний
c большой долей акропорид (рис. 1).

Кластерный анализ (метод взвешенных пар-
ных средних) был использован для группировки
20 станций, обследованных в ходе первого этапа
(2013–2016 гг.) по покрытию рифообразующих
кораллов. Для сравнительной оценки изменений
в покрытиях указанных четырех бентосных ком-
понент на девяти целевых станциях в течение вто-
рого этапа (2016–2019 гг.) использовали однофак-
торный дисперсионный анализ (ANOVA) с по-
следующим тестом Тьюки. Перед проведением
сравнительного анализа данные были лог-транс-
формированы. Вариации в обилии основного ко-
раллофага – морской звезды Acanthaster sp. – оцени-
вали непараметрическим критерием Краскела–Уо-
ллиса. Статистическую обработку производили с
помощью программы STATISTICA® 8.0 (StatSoft
Inc. 2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Влияние повышенной седиментации

и эвтрофикации

Группировка 20 гидробиологических станций,
обследованных в ходе первого этапа (2013–2016 гг.),
позволила выделить две четкие группы (рис. 2) –
с высоким коралловым покрытием (более 40%) и
с низким или средним покрытием (две подгруп-
пы в этом кластере: в первой подгруппе станции
14–16, 18–20 с покрытием 0.3–12.5%, во второй
подгруппе станции 9, 11–13 и 17 с соответствен-
ным покрытием 24.2–34.7%). Станции с низким
и средним коралловым покрытием располагались
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в районах залива, в той или иной степени подвер-
женных повышенной седиментации и эвтрофи-
кации от выносов рек, из зон дноуглубительных
работ или прибрежного строительства, либо не-
далеко от садковых ферм марикультуры. На этих
станциях доминировали виды, более резистент-
ные к повышенному содержанию взвеси и биоге-
нов, такие как массивные и ветвистые поритиды
(Porites lobata, P. lutea, P. cyllindrica), некоторые
массивные представители сем. Merulinidae, такие
как Favites, Dispsastraea, Astraea, Goniastrea и Platy-
gyra, а также два вида гидроидных кораллов Mille-
pora dichotoma и M. platyphylla, больше использую-
щих гетеротрофное питание, чем склерактинии.
На части станций с покрытием 0.3–6% коралло-
вые сообщества были уже полностью деградиро-
ванными с единичной встречаемостью отдельных
колоний склерактиний указанных резистентных
групп. Ярким примером деградации рифа в ре-
зультате воздействия повышенной седиментации
является станция 14 у о. Мьеу, где первая гидро-
биологическая съемка, проведенная Ю.Я. Латы-
повым в 1981 г. выявила высокое коралловое по-
крытие (в среднем 60%) и доминирование чув-
ствительных к повышенной седиментации акропорид
(Acropora и Montipora) (Tkachenko et al., 2016). Уже к
2005 г. после нескольких этапов дноуглубитель-
ных работ в районе порта и сброса выработанного
грунта в открытое море в двух километрах от этой
станции произошло замещение акропорид на бо-
лее резистентных поритид и общее снижение ко-
раллового покрытия до 35%, а к началу наших
съемок в 2013 г. этот риф уже пришел к состоянию
перманентного коллапса, с коралловым покры-
тием 6.5% и зарастанием макроводорослями, в
первую очередь Chnoospora implexa, покрытие ко-
торых достигало 20.5%, в то время как давно по-
гибшие кораллы уже превратились в обломочный
материал, доля которого в общем покрытии дна
составила 43.7% (Tkachenko et al., 2016). По той же
причине (разработка береговой линии и сброс
выработанного грунта после дноуглубительных
работ) погибло коралловое сообщество и в райо-
не соседней станции 15 на мощном структуриро-
ванном голоценовом рифе. В бóльшей степени
этому способствовало строительство курортного
комплекса Даймонд Бей и отсыпка грунта с бере-
га прямо в районе этого рифа, так что проведен-
ная нами съемка в 2014 г. выявила на этой стан-
ции только 12.5% кораллового покрытия, в то
время как макроводорослями (Chnoospora implexa
и Sargassum sp.) этот риф был покрыт на 61%
(Tkachenko et al., 2016). Считается, что коралловое
сообщество нормально функционирует при седи-
ментационной нагрузке от 1 до 10 мг/см2/сут (или,
соответственно, <10 мг/л; Rogers, 1990). Более
высокие концентрации взвеси действуют на ко-
раллы угнетающе. Концентрация суммарного
осадка в воде в районах сброса выработанного

донного грунта доходила до 100 мг/л (Nguyen
et al., 2007), и шлейфы с таким высоким содержа-
нием осадка затягивались течениями на ближай-
шие станции. Повышение содержания взвешен-
ного и аккумулированного на дне осадка стано-
вится причиной гибели в результате абразии и
засыпания колоний либо приводит к негативным
последствиям, таким как замедление или прекра-
щение линейного роста кораллов в результате
снижения фотосинтеза из-за недостатка физио-
логически активной радиации (ФАР) и затрат на
самоочищение (Rogers, 1990; Nugues, Roberts,
2003; Ткаченко, 2015а). Подвижный субстрат ин-
гибирует оседание и закрепление коралловых
планул и увеличивает их смертность (Bak, Engel,
1979; Rogers, 1990; Fabricius et al., 2003), а повы-
шенная мутность, снижающая количество ФАР,
сдвигает нижнюю границу вертикального рас-
пределения кораллов выше в мелководную часть
акватории (Acevedo, Morelock, 1988; Nugues, Rob-
erts, 2003).

Интенсивное зарастание рифов макроводо-
рослями также может свидетельствовать о влия-
нии двух негативных факторов: повышенном
уровне эвтрофикации и перелове рыб-фитофа-
гов, регулирующих рост водорослей на рифах.
В частности, по периферии города Нячанг побли-
зости от устьев рек Кай и Бе (станции 15, 19 и 20),
а также на островных станциях, более подвержен-
ных воздействию речных выносов и муниципаль-
ных стоков (станции 10, 13, 14 и 16), покрытие
макроводорослями варьировало от 20 до 63%
(Tkachenko et al., 2016). Не менее показательными
были станции, расположенные в районах дея-
тельности садковых ферм марикультуры, такие
как уже упомянутая выше станция 14, где боль-
шое хозяйство марикультуры расположено в со-
седней бухте, а также станции 4, 6 и 12. На них по-
крытие макроводорослей варьировало от 9 до
25.8%. По нашим оценкам в районе самой боль-
шой агрегации плавучих ферм марикультуры
(станция 12), существовавшей до конца 2017 г.,
содержание нитритов, нитратов и фосфатов было
на 30–50% выше, чем на соседних референтных
станциях (Ткаченко, 2015б; Tkachenko et al., 2016).
Всего за три года с 2013 по 2016 год один из отно-
сительно здоровых на то время рифов на станции 4,
расположенный в 300 м ниже по течению от пла-
вучих ферм, частично зарос макроводорослями,
преимущественно Chnoospora implexa, что может
быть связано со стимулирующим влиянием био-
генов от ферм и низкой численностью рыб-фито-
фагов, контролирующих рост водорослей. По-
крытие кораллов за трехлетний период на этом
рифе снизилось с 66.3 до 46.5%, а покрытие мак-
роводорослей возросло с 7.2 до 14.7%. Усиление
эвтрофикации способствует развитию других фо-
тосинтезирующих пространственных конкурен-
тов склерактиний, в первую очередь макроводо-
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рослей, которые перерастают кораллы и приво-
дят к прекращению их роста и гибели в результате
перекрытия ФАР (Lapointe et al., 2004; Fabricius,
2005). Однако и другие фотосинтезирующие кон-
куренты, такие как актинии (Actiniaria) и коралли-
морфарии (Corallimorpharia), более устойчивые к
повышенной седиментации и усиливающие ин-
тенсивность размножения и рост с увеличением
концентрации биогенов, могут вытеснять и заме-
щать склерактиний (Kuguru et al., 2004; Tkachenko
et al., 2007; Work et al., 2008; Chadwick, Morrow,
2011). Наглядным показателем такого альтерна-
тивного замещения стала станция 12, располо-
женная непосредственно в центре скопления
плавучих ферм марикультуры на мелководном
деградированном рифе на глубине 4–5 м. Неко-
торые биогермы, сформированные коралловыми
обломками на этом рифе, были плотно заселены
актинией Anemonia manjano, покрытие которой
было почти равнозначно покрытию макроводо-
рослей (7.6% актиний против 8.8% макроводорос-
лей), а численность актиний доходила до >1000 экз./м2

в силу их небольшого размера (1–3 см высотой и
столько же в диаметре орального диска)
(Tkachenko et al., 2016). Нами было показано, что
данная актиния занимает любые поверхности дна
(песок, коралловые обломки и мертвые кораллы)
на хорошо освещенном мелководье до глубин
6‒7 м и конкурирует со склерактиниями, не толь-
ко занимая все твердые поверхности, но и заселяя
живые колонии известковых кораллов путем
умерщвления коралловых полипов с помощью

нематоцистов в маргинальных щупальцах
(Tkachenko, Britayev, 2016). Было отмечено, что
A. manjano атаковала и оккупировала как колонии
склерактиний из родов Acropora и Porites, так и
гидроидного коралла Millepora, несмотря на на-
личие собственных нематоцистов у последнего.
Более того, увеличение концентрации растворен-
ных биогенов снижает гаметогенез у кораллов,
развитие и оседание планул, снижает плотность
планул и увеличивает смертность молоди корал-
лов, а также увеличивает плотность организмов-
сверлильщиков и патогенов, вызывающих специ-
фические болезни кораллов (McCook et al., 2001;
Fabricius, 2005). Хроническое загрязнение биоге-
нами может вызывать многолетний коллапс ко-
ралловой экосистемы с отсутствием восстановле-
ния кораллов в течение десятилетий даже после
прекращения эвтрофикации акватории и сниже-
ния концентрации биогенов (Connell, 1997).

Воздействие биологических деструкторов

Таким образом, уже на первом этапе более по-
ловины станций было исключено из дальнейшего
мониторинга в силу частичной или полной дегра-
дации коралловых сообществ. На втором этапе
(2016–2019 гг.) проводился сбор данных с целе-
вых станций второго кластера (1–8 и 10) с относи-
тельно высоким коралловым покрытием (>40%),
расположенных в мористой части залива, где воз-
действие повышенной седиментации и эвтрофи-
кации было существенно ниже, чем во внутрен-

Рис. 2. Группировка станций первого этапа (2013–2016 гг.) по покрытию рифообразующих кораллов (метод взвешен-
ных парных средних).
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ней западной части залива. Следует также отме-
тить, что в ходе первого этапа была выявлена
вспышка численности основного кораллофага –
морской звезды акантастер (Acanthaster sp.), или
“терновый венец”, со средней численностью по
заливу на 2014 г. 1.7 экз./100 м2, а также отмечена
достаточно высокая плотность другого коралло-
фага – гастроподы Drupella cornus (17.8 экз./м2)
(Tkachenko et al., 2016). Такая численность акан-
тастера уже входит в диапазон 100–1000 экз./га,
который считается критическим и может опреде-
лять до 95% потери кораллового покрытия, учиты-
вая, что скорость уничтожения мягких тканей ко-
раллов одной звездой составляет 161–478 см2/день,
или 5–17 м2/год (Birkeland, Lucas, 1990). Согласно
протоколу ReefCheck, >0.1 экз./100 м2 считается
“активной вспышкой численности” (Hodgson,
Liebeler, 2002). Сравнительный анализ с предыду-
щими оценками (Vo et al., 2002, 2008) позволил
выявить постепенное увеличение численности акан-
тастера в заливе Нячанг с 0 в 1998 г. к 0.8 экз./100 м2 в
2007 г. и к 1.7 экз./100 м2 в 2014 г.

Оценка статуса, проведенная на целевых стан-
циях в 2019 г., выявила катастрофическую смерт-
ность рифообразующих кораллов и разрушение
рифового каркаса. За трехлетний период (2016–
2019 гг.) среднее коралловое покрытие на этих
станциях снизилось на 64.4% (смертность корал-
лов варьировала от 43 до 95% покрытия; рис. 3)
(Tkachenko et al., 2020b). Наибольший урон был
нанесен сообществам акропорид (Acroporidae),
среднее покрытие Acropora и Montipora снизилось
в 5 раз для обоих родов, или на 80.6 и 82.3% соот-
ветственно, покрытие массивных и ветвистых по-
ритид (Porites) снизилось в среднем в 1.6 раза (рис. 3)
(Tkachenko et al., 2020b). Наиболее сильная дегра-
дация коралловых сообществ произошла на ри-
фах, где доминировали акропориды и фунгииды
(Fungiidae), а именно на станциях 1, 4–8 (рис. 3).
Также на станциях 1, 5–7 значимо увеличилась
доля мертвых кораллов (в 4–20 раз), на станциях
3, 5 и 10 – доля коралловых обломков (в 2–4 раза),
а станция 4 показала более чем трехкратное уве-
личение покрытия макроводорослями (рис. 3).
Примеры особенно существенных трансформа-
ций представлены на рис. 4. Основной причиной
деградации коралловых сообществ на целевых
станциях стало усиление вспышки численности
акантастера, которая к 2019 г. достигла в среднем
4.2 экз./100 м2 (Tkachenko et al., 2020b), т.е. сред-
няя численность акантастера за 5-летний период
(2014–2019 гг.) увеличилась в 2.4 раза. По нашим
оценкам акантастер поедал фактически все из-
вестковые и мягкие кораллы, представленные в
заливе, включая гидроидные кораллы Millepora
(рис. 5а–г). Незначимое снижение кораллового
покрытия на станциях 2 и 3 обусловлено тем, что
1) основными на этих станциях были ветвистые и

массивные поритиды, и 2) персонал охраняемой
зоны о. Мун, у которого были расположены эти
станции, начиная с 2016 г. периодически прово-
дил акции сбора акантастера и тем самым способ-
ствовал выживанию коралловых сообществ. Тем
не менее сокращение кораллового покрытия на
17% на станции 2 и на 22% на станции 3 определя-
ется исключительно вымиранием акропорид, как
наиболее предпочтительного пищевого ресурса
для акантастера. Большое число работ выделяет
Acropora и Montipora как два самых уязвимых так-
сона при инвазиях акантастера, в то время как Po-
rites, некоторые Merulinidae и октокоралл Heliopo-
ra coerulea являются наименее уязвимыми по пи-
щевым предпочтениям акантастера (Pratchett et al.,
2014). Мы также выявили, что голубой коралл
H. coerulea был единственным коралловым таксо-
ном в заливе, которого акантастер избегал (Tka-
chenko et al., 2020b).

Помимо прибрежных вод Вьетнама, вспышки
численности акантастера зафиксированы и в дру-
гих районах Южно-Китайского моря, в частности
в Брунее, Малайзии и Таиланде (Lane, 2012; Scott
et al., 2017; Chak et al., 2018), а также на удаленных
коралловых островах и атоллах, таких как атолл
Донгша (Пратас) (Reimer et al., 2019) и архипелаг
Спратли (Heng et al., 2022; Kuo et al., 2022;
Tkachenko, Hoang, 2022). Вспышки численности
акантастера являются наиболее серьезной биоло-
гической угрозой для коралловых рифов Индо-
Пацифики и становятся причиной массовой
смертности кораллов; воздействие этого разру-
шительного фактора может быть сильнее, чем
воздействие всех остальных стрессовых факторов
вместе взятых (Bruno, Selig, 2007; De’ath et al.,
2012; Kayal et al., 2012; Pratchett et al., 2014). Мас-
совую гибель кораллов в результате инвазий
акантастера отмечают по всей области его рас-
пространения от Кении в Индийском океане до
побережья Западной Панамы в Тихом океане и от
Южной Японии до Большого Барьерного рифа в
Австралии (Mendonca et al., 2010; Caballes, Pratch-
ett, 2014; Pratchett et al., 2014; Saponari et al., 2014;
Roche et al., 2015). Только начиная с 1990 г. в Ин-
до-Пацифике было зафиксировано 246 вспышек
численности этого кораллофага (Moran, 1986;
Birkeland, Lucas, 1990; Pratchett et al., 2014). Чис-
ленность акантастера в заливе Нячанг к 2019 г. до-
стигла критического уровня, с максимумом до
15 экз./100 м2, что неизбежно привело к коллапсу
по схожему сценарию с другими районами Индо-
Пацифики, к примеру, при адекватной числен-
ности акантастера у о. Моуреа (Французская По-
линезия), которая всего за год возросла в 10 раз, за
этот же годовой промежуток было уничтожено
более 96% кораллового покрытия вокруг острова
(Kayal et al., 2012). Что же вызвало такую вспышку
этой морской звезды в заливе Нячанг?
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Рис. 3. Изменения величин покрытия основных бентосных компонент, доминирующих коралловых таксонов и чис-
ленности кораллофага – морской звезды Acanthaster sp. – на целевых станциях в ходе второго этапа (2016–2019 гг.).
Звездочками обозначены значимые изменения (p < 0.05) для кораллового покрытия по результатам однофакторного
дисперсионного анализа (ANOVA), для обилия морской звезды – по результатам непараметрического критерия Крас-
кела–Уоллиса.
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Очевидно, что здесь сработала комбинация
обоих катализаторов, которые, как полагают, вы-
зывают инвазии акантастера, а именно обогаще-
ние акватории биогенами и изъятие из экосисте-
мы естественных врагов этого кораллофага на

всех этапах его жизненного цикла в результате пе-
релова (Fabricius et al., 2010; Pratchett et al., 2014,
2017; Brodie et al., 2017). Ежегодное повышение
продукции фитопланктона, которым питаются
планктонные личинки акантастера, прямо корре-

Рис. 4. Деградация коралловых сообществ на станции 1 (а), станции 5 (б) и станции 7 (в).

а

б

в

2016

2015

2019

2019

2015 2019

Рис. 5. Хищничество кораллофагов морской звезды Acanthaster sp. (а–г) и гастроподы Drupella cornus (д) на рифообра-
зующих кораллах: а – выедание акантастером полипов на ветвистых Acropora; б – на субмассивной колонии Euphyllia
ancora; в – на гидроидных кораллах Millepora dichotoma; г – на мягких восьмилучевых кораллах Sinularia sp.; д – выеда-
ние гастроподами Drupella cornus полипов на пластинчатой колонии Acropora hyacinthus.
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лирует с концентрацией хлорофилла-а (Chl-a) в
воде (Hieu et al., 2021), а уровень 0.6–1 мг/л Chl-a
является оптимальной концентрацией для разви-
тия личинок этой морской звезды (Wolfe et al.,
2015; Brodie et al., 2017). Увеличение концентра-
ции Chl-a до 3 мг/л способствует увеличению вы-
живаемости личинок акантастера в 8 раз (Fabri-
cius et al., 2010). По нашим данным (Tkachenko
et al., 2020b), осенние пиковые концентрации
Chl-a в заливе даже превышают 3 мг/л, что может
способствовать развитию и выживаемости личи-
нок кораллофага. Также увеличение концентра-
ции фитопланктона прямо коррелирует с увели-
чением содержания биогенов в воде. В заливе Ня-
чанг, как уже обсуждалось выше, увеличение
концентрации биогенов связано как с выносами
рек и городскими стоками, так и с плавучими
фермами марикультуры. Только за период данно-
го исследования с 2013 по 2018 год концентрация
растворенного азота и растворенного фосфора в
среднем по заливу увеличилась соответственно на
90 и 60% (Tkachenko et al., 2020b). Все это неиз-
бежно способствовало развитию личинок аканта-
стера.

Вторым катализатором вспышки численности
акантастера стал неконтролируемый промысел
всех рыб и беспозвоночных, имеющих хоть ка-
кую-то пищевую ценность на местных рынках.
Среди рифовых рыб 56 видов в той или иной сте-
пени используют разные стадии развития аканта-
стера в качестве пищевого источника, из них наи-
более известными потребителями являются
звездчатый иглобрюх Arothron stellatus, титановый
спинорог Balistodes viridescens и губан Наполеон
Cheilinus undulates (Pratchett et al., 2014; Cowan
et al., 2017). За весь период гидробиологических
съемок в заливе Нячанг с 2013 по 2022 год было
встречено только по одному экземпляру звездча-
того иглобрюха и титанового спинорога размера-
ми не более 20 см. Губан Наполеон давно исчез из
состава коралловой ихтиофауны залива, и его жи-
вые экземпляры крайне редко можно увидеть
только в дорогих ресторанах города, причем при-
везены они, возможно, даже не из вьетнамских
вод. Половые гаметы и планктонные личинки
акантастера не привлекают рыб-планктофагов в
связи с тем, что содержат сапонины, ингибирую-
щие пищевую привлекательность (Lucas et al.,
1979). Более того, акантастер известен как самая
плодовитая морская звезда в мире, так как может
выпускать более 200 млн половых гамет за сезон
(Babcock et al., 2016). Роль гастроподы Рог Трито-
на (Charonia tritonis) в контроле численности
акантастера изначально была сильно преувеличе-
на в связи с редкостью этого моллюска и с тем,
что он не является облигатным потребителем ис-
ключительно этой морской звезды (Tkachenko
et al., 2020b). Экспериментально было показано,
что эта гастропода потребляет всего 0.7 аканта-

стера за неделю (Pearson, Endean, 1969), а учиты-
вая, что в период вспышек численность аканта-
стера достигает более 100000 экз. на гектар рифа,
потенциальное воздействие Рога Тритона никак
не сопоставимо с такими масштабами размноже-
ния морской звезды. Раковины Рога Тритона
крайне востребованы на рынке морских сувени-
ров (несмотря на то, что этот вид внесен в пере-
чень редких видов, попадающих под действие
Конвенции СИТЕС), а учитывая его природную
редкость, можно предполагать, что популяция
этой гастроподы в заливе Нячанг уже давно ис-
чезла. За период наших съемок (2013–2022 гг.)
только один небольшой экземпляр был найден в
районе станции 4 в 2014 г.

С усилением деградации рифов в заливе в ре-
зультате вспышки численности акантастера и
уменьшением пищевых ресурсов активировался
и другой хищник-кораллофаг – гастропода Drupella
cornus (рис. 5д). Если на первом этапе съемок в
2013–2016 гг. эта гастропода не образовывала зна-
чительных скоплений и была распространена от-
носительно равномерно на рифах с высоким ко-
ралловым покрытием, то к 2019 г. на еще оставав-
шихся колониях кораллов, как массивных поритид,
так и особенно акропорид, были отмечены значи-
тельные скопления этого моллюска. К примеру,
на одной такой колонии Acropora hyacinthus, пред-
ставленной на фото (рис. 5д), находилось более
800 экз. друпеллы как с верхней, так и с нижней
стороны пластинчатой колонии коралла. Показа-
но, что вспышки численности гастроподы D. cor-
nus возникают на рифах, ослабленных стрессовыми
факторами, такими как механическое разруше-
ние, заиление, тепловые аномалии и перелов
естественных врагов этой гастроподы, т.е. на ри-
фах, где пищевой ресурс для друпеллы значитель-
но снижен (Turner, 1994). Именно это и произо-
шло с рифами залива Нячанг.

В завершение этого раздела следует добавить,
что еще в ходе первого этапа оценки как на стан-
циях с высоким, так и с низким коралловым по-
крытием, таких как станции 3, 6, 12, 13, 16 и 17,
было обнаружено достаточно высокое количе-
ство морских ежей Diadema setosum с максималь-
ной численностью на станции 13, достигшей
473 экз./100 м2, и средней численностью по зали-
ву 94.5 экз./100 м2 (Tkachenko et al., 2016). Такая вы-
сокая численность также является негативным
индикатором, который свидетельствует, во-пер-
вых, об усилении биоэрозии известкового карка-
са рифа, а во-вторых, о перелове хищников-бен-
тофагов, в рацион которых входят морские ежи
на разных стадиях жизненного цикла, особенно
это относится к спинороговым рыбам (Vo, Hodg-
son, 1997). На коралловых рифах Кении с нерегу-
лируемым рыболовством снижение численности
рыб-бентофагов и увеличение обилия морских
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ежей D. setosum привело к значительному сниже-
нию кораллового покрытия (McClanahan, Mutere,
1994), более того, известно, что в рацион этих
ежей кроме известковых водорослей могут вхо-
дить и ювенильные коралловые колонии (Nor-
ström et al., 2009).

Воздействие температурной аномалии 2019 г.

Финальным ударом, добивающим выжившие
к 2019 г. после нашествия акантастера колонии
рифообразующих кораллов, стала температурная
аномалия в июне этого же года, продлившаяся
восемь недель и вызвавшая обесцвечивание и вы-
сокую смертность оставшихся коралловых коло-
ний (рис. 6а). До наступления этой аномалии
сравнительная оценка уже была проведена (в ап-
реле 2019 г.), таким образом, на количественные
показатели снижения кораллового покрытия в
результате вспышки численности акантастера
тепловая аномалия не влияла. По принятой
иерархии термочувствительности и подвержен-
ности обесцвечиванию (Baird, Marshall, 2002;
McClanahan, 2004; McClanahan et al., 2007) акро-
пориды (Acroporidae) и поциллопориды (Pocillo-
poridae) находятся среди наиболее уязвимых для
теплового стресса коралловых семейств. Именно
акропориды, еще остававшиеся в живых после
нашествий акантастера и друпеллы, в первую
очередь и пострадали от теплового удара (рис. 6б).
Шансов на их восстановление не оставляла ни
продолжительность аномально теплого периода
(8 недель), ни плотность скоплений кораллофа-
гов на тот момент времени. Кроме акропорид,
обесцвечиванию подверглись и другие предста-
вители рифообразующих кораллов, прежде всего
массивные поритиды (но в меньшей степени) и
гидроидные кораллы Millepora (рис. 6в). Гидрои-
ды Millepora среди рифообразующих кораллов
также являются одними из наиболее термочув-
ствительных, что послужило причиной их гибели
и локальной элиминации из некоторых районов
Индо-Пацифики, в частности из вод Мальди-
вского архипелага после воздействия глобальной
тепловой аномалии 1998 г. (Tkachenko, 2012,
2015). Тепловая аномалия 2019 г. была первой за
более чем 20 последних лет, которая существенно
повлияла на кораллы в заливе Нячанг, что пока-
зали как анализ многолетней температурной ди-
намики в заливе, так и размер колоний пластин-
чатых акропор (более 200 см и возраст более 20 лет),
свидетельствовавшие об отсутствии значитель-
ных стрессов в течение длительного периода вре-
мени до начала вспышки численности акантастера
в 2013–2014 гг. (Tkachenko et al., 2016). Глобальные
температурные аномалии, связанные с развитием
Южной осцилляции (Эль-Ниньо) за последние
два десятка лет, особенно в 1997–1998, 2004–
2005, 2010–2011, 2016–2017 и 2019–2020 гг., вызва-

ли широкомасштабное обесцвечивание и гибель
рифообразующих кораллов как в Индо-Пацифи-
ке, так и в Карибском бассейне (Wilkinson, 2008;
Wilkinson, Souter, 2008; Moore et al., 2012; Hughes
et al., 2017, 2018). По прогнозу ведущих климато-
логов и морских экологов, частота сезонных тем-
пературных аномалий в Юго-Восточной Азии до-
стигнет ежегодной повторяемости к 2020 г.
(Hoegh-Guldberg et al., 2007), т.е. уже сейчас этот
регион фактически вступил в новый температур-
ный цикл. Более того, в Южно-Китайском море
отмечена тенденция к перманентному повыше-
нию температуры поверхностных слоев в среднем
на 0.2°С в декаду (Zuo et al., 2014), а у берегов
Юго-Восточного Вьетнама еще больше – 0.44°С в
декаду (Yu et al., 2019). Безусловно, рифообразую-
щие кораллы адаптируются различными спосо-
бами к меняющимся климатическим реалиям.
Среди них выявлены как врожденные, так и при-
обретенные особенности, повышающие термо-
устойчивость и резистентность к обесцвечиванию,
такие как: 1) преобладание теплоустойчивых ге-
нотипов зооксантелл в тканях коралловых поли-
пов; 2) более высокая концентрация зооксантелл
в тканях полипов; 3) более высокая биомасса и
толщина мягких тканей полипов; 4) массивные
формы роста колоний с крупными кораллитами и
способность глубоко втягивать полипы внутрь
кораллитов в период теплового стресса; 5) спо-
собность к альтернативному гетеротрофному пи-
танию в период обесцвечивания; 6) способность
производить флуоресцентные протеины, микос-
порин-подобные аминокислоты и антиоксидант-
ные энзимы, смягчающие воздействие темпера-
турного шока и УФ-радиации (Baker et al., 2004;
Grottoli et al., 2006; Baird et al., 2009; Ladner et al.,
2012; Wooldridge, 2014; Ткаченко, 2015а). Однако
все эти механизмы могут помочь только в случае
отсутствия или незначительного воздействия
других стрессовых факторов, чего не скажешь об
акватории залива Нячанг.

Текущий статус коралловых рифов залива
и ресурсы на восстановление

Периодические осенние шторма, приходящие
в акваторию залива Нячанг, даже достаточно
сильные, такие как тайфун “Тораджи” в ноябре
2018 г., имеют определенное влияние на внутрен-
нюю часть залива за счет усиления терригенных
выносов, но в намного меньшей степени влияют
на мористую часть залива (Tkachenko et al.,
2020b). За более чем 20 лет процветания коралло-
вых сообществ в мористой части залива было
много тайфунов и штормов, однако они не при-
водили к таким катастрофическим изменениям, к
которым привела комбинация антропогенных и
биологических деструктивных факторов за вто-
рую декаду XXI в., помноженных на экстремаль-
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ную тепловую аномалию 2019 г., не свойственную
для данного района в силу защитного воздей-
ствия Вьетнамского апвеллинга. А штормы всего
лишь разрушают уже разрушенное и превращают
поля мертвых кораллов в поля коралловых об-
ломков между голых базальтовых валунов, как это
произошло с некогда самым богатым по составу и
покрытию акропорид рифом на станции 1 зимой
2021 г. Экстраполяция полученных результатов
по коралловому покрытию в заливе на GIS-карту
проекта UNEP-WCMC с хостинга ReefBase по
распределению коралловых рифов в заливе Ня-
чанг позволила рассчитать, насколько сократилась
площадь живых коралловых структур: от 6.65 км2 в
1980-х до 0.74 км2 к 2019 г., т.е. менее чем за 40 лет
произошло сокращение рифов более чем на 90%

(Tkachenko et al., 2020b). Вместе с покрытием в ра-
зы снизилось и видовое разнообразие кораллов,
особенно акропорид, как наиболее пострадавше-
го семейства от комплекса негативных воздей-
ствий. Фактически на лето 2022 г. в заливе оста-
лось только два небольших участка с сохранив-
шимися скоплениями акропорид (А1 и А2, рис. 1),
причем в довольно неожиданных местах, особен-
но станция A1 у природного парка “Сад камней”
(Хон Чонг) в черте г. Нячанга, в районе его север-
ного пляжа, так как эта станция находится в не-
посредственной близости от устья р. Кай. Это не-
большой мелководный участок прибрежного
окаймляющего рифа площадью ~2.6 га с макси-
мальной глубиной 3 м и средним коралловым по-
крытием 57%. Акантастер каким-то чудом до сих

Рис. 6. а – трехлетняя температурная динамика в заливе Нячанг в районе станции 1 на глубине 3 и 7 м. Стрелкой по-
казана температурная аномалия 2019 г., с превышением температурного порога обесцвечивания кораллов (ТПОК,
красная линия) в течение восьми недель. б – обесцвечивание пластинчатых и ветвистых Acropora в результате тепло-
вого шока; в – обесцвечивание гидроидных кораллов Millepora platyphylla и M. dichotoma.
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пор туда не добрался, хотя друпелла уже появи-
лась. Уникальная сохранность этого участка тре-
бует особого охранного статуса и всестороннего
изучения. Однако в целом наличие этих двух жи-
вых акропоридных участков никак не компенси-
рует общее катастрофическое снижение коралло-
вого покрытия и разнообразия в заливе. Массовая
гибель рифообразующих кораллов в результате
острых и быстротечных стрессовых воздействий,
таких как вспышка численности акантастера,
тепловая аномалия или резкое повышение седи-
ментации в результате насыпных или дноуглуби-
тельных работ, запускает каскадную деградацию
всей экосистемы, так как вызывает разрушение
местообитаний и сложной структурированности
рифа, критически важных для ассоциированной с
рифами фауны. Мертвые кораллы быстро разру-
шаются в результате биоэрозии и механического
воздействия штормов, а коралловые обломки в
силу их подвижности не пригодны для закрепле-
ния новых коралловых планул (Fox et al., 2003), и
в основном такие участки дна демонстрируют фа-
зовые сдвиги к доминированию альтернативных
пространственных конкурентов, преимущественно
макроводорослей, и реже – к доминированию ко-
раллиморфарий, актиний и губок (Tkachenko
et al., 2007; Norström et al., 2009; Chadwick, Mor-
row, 2011). Более 320 видов рыб из 29 семейств и
более 860 видов беспозвоночных используют ко-
раллы как местообитание, а 133 вида рыб питают-
ся коралловыми полипами (Cole et al., 2008; Stella
et al., 2011; Coker et al., 2014), поэтому разрушение
коралловых колоний неизбежно влияет на это
огромное число животных.

Ресурсных рифов для пополнения молодью
деградированных рифов в самом заливе фактиче-
ски не осталось, за исключением всего трех участ-
ков у о. Мун (станция 2 и 3), в бухте Дамбай (стан-
ция А2) и у парка “Сад камней” (станция А1), т.е.
надеяться на само-восполнение залива новыми
коралловыми колониями опрометчиво. Показа-
но, что осаждение планул многих склерактиний,
не имеющих планктонной фазы развития, проис-
ходит в течение первого дня с момента их выпус-
ка, в то время как планулы большинства видов
склерактиний с планктонной фазой развития
осаждаются в течение трех–шести дней после вы-
мета (Figueiredo et al., 2013). Только небольшая
фракция планул, вынесенная течениями с мате-
ринского рифа, остается достаточно жизнеспо-
собной, чтобы достичь рифа ниже по течению и
осесть на нем (Graham et al., 2008; Connolly, Baird,
2010). На примере Большого Барьерного рифа по-
казано, что рифами ниже по течению перехваты-
вается не более 1–10% коралловых планул, выпу-
щенных на рифах выше по течению, даже без уче-
та смертности планул в ходе планктонной фазы и
сразу после осаждения (Black, 1993). Поэтому
преимущественно коралловые рифы развиваются

за счет самопополнения молодью и вегетативного
размножения. Ситуация с рифами, соседствую-
щими с заливом Нячанг, не менее драматичная,
чем в самом заливе. В частности, в соседней с юга
провинции Нин Тхуан в акватории национально-
го природного парка Нуй Чуа смертность коралло-
вых сообществ в результате той же комбинации –
вспышки численности акантастера и тепловой
аномалии 2019 г. – достигла более 98% (Tkachenko
et al., 2022).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исходя из всех приведенных в настоящей ра-
боте фактов, перспективы восстановления рифов
в заливе Нячанг весьма невелики. Акропорид в
заливе почти не осталось, а живые коралловые
сообщества сохранились только в трех небольших
районах залива. Власти провинции и города спо-
хватились в 2022 г., но как это часто бывает,
слишком поздно, чтобы как-то кардинально по-
влиять на масштабы бедствия. Сейчас акваторию
охраняемого о. Мун (станция 2 и 3) закрыли для
посещения туристами на пять лет, также хотят
вводить охранные мероприятия для участка жи-
вого рифа в черте города у “Сада камней”. Это
правильные меры, но было бы лучше не только
ограничивать посещаемость оставшихся живых
рифов, но и объявить несколько акций сбора
акантастера местными рыбаками за небольшое воз-
награждение еще три года назад, что могло бы
предотвратить настоящий коллапс. К сожалению,
этого не было сделано. Дайвинг и снорклинг к
2022 г. в Нячанге фактически умер, теперь тури-
стам нечего показывать и некуда возить на эти
мероприятия. Да и после пандемии COVID-19 ту-
ризм в Нячанге в основном внутренний, со своей
спецификой и незначительным интересом к под-
водному миру. Попытки властей схватится за
модную ныне идею культивирования кораллов из
небольших фрагментов на искусственных кон-
струкциях выглядят как минимум наивными при
сопоставлении масштабов потенциально культи-
вированных колоний и разрушений рифов по
всему заливу. Более того, они упираются в основ-
ную проблему – где взять столько донорских ко-
лоний кораллов для получения фрагментов для
культивирования? Выбивать последние кораллы
в оставшихся трех местах залива? Конечно, нет.
Теперь образ из рекламных брошюр и видеороли-
ков о том, что залив Нячанг раскрывает для тури-
стов “чистые воды, белые пляжи, многообразную
морскую жизнь и процветающие коралловые ри-
фы”, весьма далек от реальности. И все, что остает-
ся – надеяться на силы природы, а также адекват-
ные природоохранные мероприятия, которые будут
способствовать хотя бы частичному восстановле-
нию той красоты и биоразнообразия, которые
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еще совсем недавно мы могли наблюдать в этих
благодатных водах.
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Up to recently, Nha Trang City stretched along Nha Trang Bay of the southern Vietnam was known as the
“Riviera of the South China Sea” with clean and white beaches, untouched islands and rich coral reefs with
high biodiversity. Nevertheless, complex and long-term anthropogenic impact stipulated by enlargement of
touristic resorts on the coast of the bay and on its islands, dredging, boom of mariculture development, and
overfishing have led to degradation of more than a half of coral reefs in the bay already at the beginning of
2010s. To that time, only a third of remaining reefs in the seaward part of the bay were characterized by rather
high coral cover and diversity. Finally, only for three years from 2017 till 2019 more than 90% of these re-
mained rather healthy reefs have died off as a result of an outbreak of the main coral predator: crown-of-thorns star-
fish Acanthaster sp. By April 2019 an abundance of this starfish reached 4.2 individuals per 100 m2. Such abun-
dance is 8-fold higher than a maximum at which coral community may exist without decline. An abrupt in-
crease of starfish abundance in the bay was determined by an increase of phytoplankton production (food
source of starfish larvae) due to eutrophication of the bay and withdrawal of all natural enemies of the starfish
from coral reef ecosystem because of overfishing. In June 2019, the subsequent strong sea surface temperature
anomaly caused bleaching and mortality of survived coral colonies. The cascade coral reef reduction in Nha
Trang Bay and significant degradation of coral reefs in the neighboring provinces of Vietnam do not allow op-
timistic prediction on coral reef recovery to occur in this area in the near future.


