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Сравнивали климатические характеристики и морфометрические показатели рельефа местообита-
ний лесных сообществ, описанных в системе эколого-флористической классификации, на Уфим-
ском плато, а также на западном макросклоне и в центрально-возвышенной части Южного Урала.
Установлено, что синтаксономические различия лесной растительности на этих территориях обу-
словлены прежде всего различиями температуры воздуха и количества летних осадков. Существую-
щие прогнозы изменения климата предполагают увеличение среднегодовых и летних температур, а
также увеличение количества зимних и уменьшение летних осадков. Это позволяет предположить,
что в будущем на Южном Урале темнохвойные и темнохвойно-широколиственные леса будут обо-
гащаться видами неморального комплекса, что в свою очередь приведет к увеличению их сходства
с современными лесами Уфимского плато.
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BIOCLIM, морфометрические показатели рельефа, Южно-Уральский регион
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В настоящее время во всем мире наблюдаются
значительные преобразования состава, структу-
ры и функций лесов, связанные с климатически-
ми изменениями [1, 2]. Поэтому становится акту-
альным изучение взаимодействия между уровнями
биоразнообразия и биотическими и абиотическими
компонентами экосистем. Этим проблемам посвя-
щено большое количество отечественных и зару-
бежных публикаций [3–6]. Леса Южно-Ураль-
ского региона (ЮУР) достаточно полно охаракте-
ризованы с синтаксономической точки зрения,
однако слабо изучена связь различных типов леса с
ландшафтными и климатическими характеристи-
ками местообитаний. Цель настоящей работы –
анализ влияния климатических характеристик и
морфометрических показателей рельефа на про-
странственную дифференциацию лесной расти-
тельности на уровне союзов на примере двух тер-
риторий ЮУР.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Для исследований были выбраны две крупные

территории, различающиеся по физико-геогра-
фическим и климатическим условиям, характе-
ризующиеся высокой степенью облесенности и
высоким уровнем разнообразия лесной расти-
тельности. Первая из них – территория горно-
лесной зоны (ГЛЗ) Республики Башкортостан,
включающая в себя западный макросклон и цен-
трально-возвышенную часть Южного Урала
(ЮУ) (рис. 1), ограниченная координатами
53°15′–54°23′ с.ш. и 56°30′–58°30′ в.д. и занимаю-
щая площадь около 9.5 тыс. км2. Вторая – терри-
тория водоохранно-защитных лесов Павловского
водохранилища на Уфимском плато (УП), огра-
ниченная координатами 55°13′–56°07′ с.ш. и
56°16′–57°37′ в.д. и занимающая площадь около
2.3 тыс. км2.

Основные лесные сообщества этих двух терри-
торий относятся к 9 союзам эколого-флористиче-
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ской классификации. Их синтаксономическое
положение приведено ниже:

Класс QUERCETEA PUBESCENTIS Doing-
Kraft ex Scamoni et Passarge 1959

Порядок QUERCETALIA PUBESCENTI-PE-
TRAEAE Klika 1933

Союз Lathyro pisiformis-Quercion roboris Sol-
omeshch et Grigoriev in Willner et al. 2015*

Класс CARPINO-FAGETEA Jakucs ex Passarge
1968

Порядок CARPINETALIA BETULI P. Fukarek
1968

Союз Aconito lycoctoni-Tilion cordatae Sol-
omeshch et Grigoriev in Willner et al. 2016

Подсоюз Tilio cordatae-Pinenion sylvestris Shi-
rokikh et al. 2021*, **

* Сообщества, распространенные в ГЛЗ.
** Сообщества, распространенные на УП.

Подсоюз Aconito septentrionalis-Tilenion cordatae
Shirokikh et al. 2021*

Класс ALNO GLUTINOSAE-POPULETEA
ALBAE P. Fukarek et Fabijanić 1968

Порядок ALNO-FRAXINETALIA EXCELSIO-
RIS Passarge 1968

Союз Alnion incanae Pawłowski et al. 1928*, **
Класс ASARO EUROPAEI-ABIETETEA SI-

BIRICAE Ermakov, Mucina et Zhitlukhina in Willner
et al. 2016

Порядок ABIETETALIA SIBIRICAE (Ermakov
in Ermakov et al. 2000) Ermakov 2006

Союз Aconito septentrionalis-Piceion obovatae Sol-
omeshch, Grigoriev, Khaziakhmetov et Baisheva in
Martynenko et al. 2008*, **

Класс BRACHYPODIO PINNATI-BETULE-
TEA PENDULAE Ermakov et al. 1991

Рис. 1. Территории исследования влияния климатических характеристик и морфометрических показателей рельефа
на распространение лесных сообществ: 1 – территория западного макросклона и центральной части Южного Урала
(горно-лесная зона Республики Башкортостан); 2 – территория водоохранно-защитных лесов Уфимского плато; бе-
лыми кружками отмечены геоботанические описания лесной растительности.
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Порядок CHAMAECYTISO RUTHENICI-
PINETALIA SYLVESTRIS Solomeshch et Ermakov
in Ermakov et al. 2000

Союз Caragano fruticis-Pinion sylvestris Sol-
omeshch et al. 2002*, **

Союз Trollio europaei-Pinion sylvestris Fedorov in
Ermakov et al. 2000*

Класс VACCINIO-PICEETEA Br.-Bl. in Br.-Bl.,
Siss. et Vlieger 1939

Порядок PINETALIA SYLVESTRIS Oberd. 1957
Союз Brachypodio pinnati-Pinion sylvestris Mar-

tynenko 2009 prov.*, **
Союз Dicrano-Pinion (Libbert 1933) W. Matusz-

kiewicz 1962*
Порядок PICEETALIA EXCELSAE Pawłows-

ki et al. 1928
Союз Piceion excelsae Pawłowski et al. 1928*, **
В качестве исходного материала было исполь-

зовано 830 геоботанических описаний лесной рас-
тительности на пробных площадях размером 400 м2,
привязанных к системе единиц эколого-флористи-
ческой классификации [14–16]. Геопривязанные
описания были отражены на ГИС-карте в виде по-
лигонов размером 20 × 20 м. Для расчета ланд-
шафтных характеристик полигонов описаний ис-
пользована цифровая модель рельефа SRTM
1arc_V3 с пространственным разрешением одна
угловая секунда, доступная на сайте “USGS”
(https://earthexplorer.usgs.gov). Расчеты проводили в
программах QGIS 3.14 с поддержкой GRASS 7.8.3 и
SAGA GIS 7.7.0 (модуль Basic Terrain Analysis). На
основе цифровой модели рельефа были получены
растровые слои, количественно отражающие сле-
дующие характеристики рельефа: высота над
уровнем моря, индекс пересеченности [7], кру-
тизна склона, индекс конвергенции/дивергенции
[8], топографический индекс влажности [9],
LS-фактор [10]; плановая кривизна и профиль-
ная кривизна [11], а также экспозиция склонов.
Для местообитаний каждого союза были рассчи-
таны доли плоских и почти плоских поверхностей
(до 4°), доли пологих (4°–10°), покатых (10°–20°),
средней крутизны (20°–30°), крутых и очень кру-
тых (более 30°) склонов согласно классификации
склонов для горных территорий [12]. Доли раз-
личной крутизны инсолируемых и неинсолируе-
мых склонов рассчитывали отдельно.

Для расчета климатических показателей были
использованы растровые слои 19 биоклиматиче-
ских переменных BIOCLIM с разрешением 30 уг-
ловых секунд, доступные на сайте глобальных
климатических данных CHELSA [13]: bio1 – сред-
негодовая температура; bio2 – средний дневной
диапазон; bio3 – изотермичность; bio4 – сезон-
ность температуры (стандартное отклонение);
bio5 – максимальная температура самого теплого
месяца (в регионе исследований – июль); bio6 –

минимальная температура самого холодного ме-
сяца (январь); bio7 – годовой диапазон температу-
ры; bio8 – средняя температура самого влажного
квартала (июнь–август); bio9 – средняя температу-
ра самого сухого квартала (январь–март); bio10 –
средняя температура самого теплого квартала
(июнь–август); bio11 – средняя температура са-
мого холодного квартала (декабрь–февраль);
bio12 – годовое количество осадков; bio13 – коли-
чество осадков в самый влажный месяц (июль);
bio14 – количество осадков в самый засушливый
месяц (январь); bio15 – сезонность осадков (ко-
эффициент вариации); bio16 – количество осад-
ков в самом влажном квартале (июнь–август);
bio17 – количество осадков в самом засушливом
квартале (январь–март); bio18 – количество осад-
ков в самом теплом квартале (июнь–август);
bio19 – количество осадков в самом холодном
квартале (декабрь–февраль).

Значения климатических и ландшафтных ха-
рактеристик для полигонов описаний по растро-
вым слоям оценивали с использованием модуля
QGIS “Зональная статистика”. Для выявления
вклада климатических и ландшафтных характе-
ристик местообитаний в дифференциацию лес-
ных сообществ на УП и в ГЛЗ был использован
иерархический кластерный анализ (метод бли-
жайшего соседа), в качестве меры различия –
квадрат Евклидова расстояния. При проведении
кластерного анализа применяли средние значе-
ния климатических характеристик и морфомет-
рических показателей рельефа для каждого союза
лесной растительности.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Результаты кластерного анализа различий ме-

стообитаний лесных сообществ на УП и в ГЛЗ по
морфометрическим показателям рельефа и кли-
матическим показателям представлены на рис. 2,
а средние значения, определяющие различия ме-
стообитаний лесной растительности, с ошибкой
среднего – в табл. 1, 2. В ряде случаев из-за вари-
абельности некоторых показателей, характеризу-
ющих местообитания, в которых выполняли гео-
ботанические описания в пределах синтаксона,
ошибка среднего достаточно велика, но тем не
менее в силу значительных различий средних они
могут быть использованы при интерпретации
различия кластеров.

По морфометрическим показателям рельефа
на УП наиболее обособлены пойменные леса со-
юза Alnion incanae, встречающиеся в долинах не-
больших рек, впадающих в Павловское водохрани-
лище (рис. 2а). Отличия обусловлены профильной
кривизной, характеризующей вогнутые поверхно-
сти, на которых накапливаются мелкозем и поч-
венная влага (см. табл. 1). Почти также сильно
обособлены сообщества союза Caragano-Pinion,
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Рис. 2. Дендрограммы сходства/различия местообитаний сообществ союзов лесной растительности территорий водо-
охранно-защитных лесов Уфимского плато (а – по характеристикам рельефа, б – по климатическим характеристи-
кам) и Западного макросклона и центральной части Южного Урала (в – по характеристикам рельефа, г – по климати-
ческим характеристикам): TP – подсоюз Tilio cordatae-Pinenion sylvestris; AT – союз Aconito septentrionalis-Tilion cordatae;
Pe – союз Piceion excelsae; AP – союз Aconito septentrionalis-Piceion obovatae; TrP – союз Trollio europaea-Pinion sylvestris;
LQ – союз Lathyro pisiformis-Quercion roboris; BP – союз Brachypodio pinnati-Pinion sylvestris; CP – союз Caragano fruticis-
Pinion sylvestris; Aln – союз Alnion incanae; DP – союз Dicrano-Pinion.
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представляющего собой остепненные травяные и
кустарниковые сосняки и лиственничники, ме-
стообитания которых характеризуются высокими
значениями индекса пересеченности и LS-фак-
тора, а также приуроченностью к инсолируемым
склонам.

Среди остальных наиболее обособлен союз
Brachypodio-Pinion, который объединяет ксеро-
фитные и ксеромезофитные травяно-зеленомош-
ные сосновые и лиственнично-сосновые леса
ЮУ. Его местообитания отличаются от местооби-
таний других союзов прежде всего отрицатель-
ным значением индекса конвергенции, который

указывает на сходящиеся потоки влаги и мелко-
зема. Также для этих местообитаний характерны
большие значения топографического индекса
влажности, который представляет собой соотно-
шение водосборной площади и крутизны склона.

Последний кластер включает три союза: Aconi-
to-Tilion (представленный на УП подсоюзом Tilio-
Pinenion), Aconito-Piceion и Piceion excelsae. Подсо-
юз Tilio-Pinenion объединяет мезофитные сосно-
вые леса с присутствием широколиственных пород
в основном древесном ярусе и большим участием в
травяном ярусе типичных видов неморальных ши-
роколиственных лесов. Его местообитания отли-
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чаются от местообитаний еловых лесов меньшим
значением индекса пересеченности и более высо-
ким значением топографического индекса влаж-
ности. Союз Aconito-Piceion объединяет темно-
хвойные и смешанные широколиственно-темно-
хвойные леса неморального типа, местообитания
которых отличаются от других союзов низкими
значениями индекса пересеченности, характер-
ными для выровненных местообитаний в широ-

ких днищах логов и подножий склонов. Топогра-
фический индекс влажности высокий, но ниже,
чем в местообитаниях, занятых сообществами
подсоюза Tilio-Pinenion. Союз Piceion excelsae объ-
единяет мезофитные темнохвойные зеленомош-
ные леса. Для местообитаний, занятых сообще-
ствами данного союза, характерны высокие зна-
чения LS-фактора, отражающего эрозионные
процессы, но ведущим показателем, отделяющим

Таблица 1. Климатические характеристики и параметры рельефа местообитаний, определяющие различия ме-
стообитаний лесной растительности водоохранных лесов Уфимского плато

Примечание: AT – союз Aconito septentrionalis-Tilion cordatae; AP – союз Aconito septentrionalis-Piceion obovatae; Pe – союз Piceion
excelsae; BP – союз Brachypodio pinnati-Pinion sylvestris; CP – союз Caragano fruticis-Pinion sylvestris; Aln – союз Alnion incanae.

Параметры
Союзы

AT AP Pe BP CP Aln

Ландшафтные индексы
Индекс пересеченности 6.38 ±  0.49 8.38 ± 0.66 12.44 ± 0.68 10.30 ± 1.14 12.12 ± 1.74 9.17 ± 0.45
Индекс конвергенции/ 
дивергенции

1.15 ± 0.99 1.38 ± 0.52 0.57 ± 0.56 –2.47 ± 1.58 1.55 ± 1.13 0.07 ± 1.02

LS-фактор 4.33 ± 0.39 6.20 ± 0.6 9.08 ± 0.71 7.48 ± 0.98 10.01 ± 1.86 7.03 ± 0.49
Профильная кривизна 
(×100)

0.015 ± 0.016 –0.017 ± 0.019 –0.104 ± 0.03 –0.048 ± 0.031 –0.012 ± 0.058 –0.191 ± 0.035

Топографический индекс 
влажности

7.01 ± 0.23 6.51 ± 0.14 6.18 ± 0.18 8.19 ± 0.9 5.88 ± 0.29 6.62 ± 0.56

Доли местообитаний с различной крутизной и экспозицией
Покатые инсолируемые 
склоны

0.19 0.11 0.05 0.16 0.33 0.75

Покатые неинсолируемые 
склоны

0.16 0.24 0.14 0.10 – –

Средней крутизны неинсо-
лируемые склоны

0.11 0.07 0.36 0.06 – –

Крутые и очень крутые 
инсолируемые склоны

0.01 – 0.02 0.13 0.50 –

Крутые и очень крутые 
неинсолируемые склоны

0.03 0.18 0.29 0.16 0.17 –

Климатические параметры
Среднегодовое количество 
осадков, мм/год

583.4 ± 4.78 563.3 ± 5.72 547.2 ± 5.32 556.3 ± 8.0 560.5 ± 13.49 567.6 ± 2.27

Среднее количество осадков 
в июле, мм

75.2 ± 0.66 73.4 ± 0.71 71.6 ± 0.60 70.3 ± 0.73 70.7 ± 1.25 77.9 ± 0.50

Среднее количество осадков 
в январе, мм

26.3 ± 0.25 25.1 ± 0.29 24.4 ± 0.31 25.4 ± 0.49 25.7 ± 0.73 24.6 ± 0.18

Среднее количество осадков 
в январе–марте, мм

82.5 ± 0.80 78.9 ± 0.91 76.5 ± 0.98 79.5 ± 1.59 80.6 ± 2.24 77.2 ± 0.57

Среднее количество осадков 
в июне–августе, мм

209.8 ± 1.71 204.3 ± 1.88 199.8 ± 1.57 197.7 ± 1.97 199.1 ± 3.41 214.8 ± 1.27

Среднее количество осадков 
в декабре–феврале, мм

96.0 ± 0.94 92.0 ± 1.02 88.9 ± 1.16 93.3 ± 1.69 94.5 ± 2.58 89.8 ± 0.68
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его от других союзов, является приуроченность к
неинсолируемым склонам.

На рис. 2б представлены результаты кластер-
ного анализа этих же местообитаний лесных со-
обществ УП по климатическим характеристикам.
В первый кластер входит подсоюз Tilio-Pinenion,
который отличается от других союзов бόльшим
количеством осадков в январе и в целом в зимние
месяцы (см. табл. 1). В пределах второго кластера
для сообществ союза Alnion incanae характерно
наибольшее количество летних и годовых осад-
ков. В этот кластер входят еще четыре союза, раз-
деляющиеся на два подкластера, включающих со-
юзы сосновых лесов Caragano-Pinion и Brachypo-
dio-Pinion, а также еловых лесов Aconito-Piceion и
Piceion excelsae. Между собой эти подкластеры
различаются по количеству осадков в летний и
зимний периоды.

Результаты кластерного анализа местообита-
ний союзов лесной растительности ГЛЗ по ланд-
шафтным характеристикам представлены на рис. 2в.
На дендрограмме наиболее сильно от других сою-
зов выделяется союз зеленомошных сосняков
Dicrano-Pinion. Его местообитания отличаются
наибольшими значениями индекса пересеченно-
сти, LS-фактора, плановой кривизны, крутизны
склона и наименьшим значением индекса влаж-
ности (TWI) (см. табл. 2). В пределах следующего
кластера по минимальным значениям индекса
конвергенции и максимальным значениям TWI
отделяется союз пойменных лесов Alnion incanae.
Следующий подкластер образуют союзы ксеро-
фитных и мезоксерофитных сосновых лесов
Caragano-Pinion и Brachypodio-Pinion. От других
союзов этого подкластера они отличаются более
высокими значениями индекса пересеченности,
LS-фактора, крутизны и инсолируемости скло-
нов и меньшими значениями TWI.

В пределах оставшейся группы союзов по по-
ложению в рельефе наиболее близки местообита-
ния еловых лесов Piceion excelsae и Aconito-Piceion.
Местообитания союза Aconito-Tilion отличаются
от местообитаний ельников меньшей крутизной
склонов. Союз Lathyro-Quercion отличается от
других союзов наибольшими значениями индек-
са конвергенции и приуроченностью к инсолиру-
емым некрутым склонам. Союз Trollio-Pinion от-
делился по наибольшим значениям индекса пе-
ресеченности, LS-фактора, крутизны склона и
наименьшим значениям TWI.

На дендрограмме, построенной по климатиче-
ским параметрам, обособленное положение за-
нимает союз Lathyro-Quercion, для местообитаний
которого характерно наибольшее количество
зимних и летних осадков (рис. 2г). В следующем
кластере выделяется подкластер еловых лесов
двух союзов – Piceion excelsae и Aconito-Piceion –
по более низким температурам летних и зимних

месяцев. Среди оставшихся союзов по более вы-
соким значениям температуры летних и зимних
месяцев и меньшему количеству летних осадков
отделяется союз кустарниковых ксерофитных
сосняков Caragano-Pinion. Различия остальных
пяти союзов на дендрограмме незначительны.
Тем не менее можно отметить, что союзы Brachy-
podio-Pinion и Dicrano-Pinion, представляющие
собой зеленомошные сосняки, близки по клима-
тическим показателям и отличаются от осталь-
ных союзов этого подкластера более высокой
среднегодовой температурой и большим количе-
ством летних осадков. Местообитания союза Aco-
nito-Tilion отличаются от местообитаний союзов
Alnion incanae и Trollio-Pinion более высокими по-
казателями летних температур и годового количе-
ства осадков.

Сравнение местообитаний четырех союзов и
одного подсоюза лесных сообществ, одновременно
встречающихся на УП и в ГЛЗ, не выявило стати-
стически достоверного отличия по ландшафтным
характеристикам, но они статистически достоверно
различались по ряду климатических параметров
(табл. 3). Наибольшие климатические различия
между УП и ГЛЗ характерны для местообитаний
еловых лесов. По сравнению с другими союзами
местообитания сообществ Piceion excelsae наиболее
существенно отличаются по климатическим пока-
зателям: среднегодовая температура на УП выше на
3.3°С, чем в ГЛЗ. Кроме того, местообитания это-
го союза различаются по температуре летних и
зимних месяцев и количеству летних и зимних
осадков. Местообитания сообществ союза Aconi-
to-Piceion на УП по сравнению с ГЛЗ характеризу-
ются большей среднегодовой температурой, тем-
пературой летних и зимних месяцев и меньшим
количеством летних и большим количеством
зимних осадков.

По сравнению с ГЛЗ местообитания сооб-
ществ союза Brachypodio-Pinion и подсоюза Tilio -
Pinenion на УП отличаются большей среднегодо-
вой температурой, температурой зимних месяцев
и меньшим количеством летних осадков. Мини-
мальные различия по климатическим характери-
стикам между УП и ГЛЗ характерны для место-
обитаний сообществ союза Caragano-Pinion: сред-
негодовая температура местообитаний сообществ
этого союза на УП выше, чем в ГЛЗ, только на
0.3°С. Местообитания союза также достоверно
отличаются по средним показателям температу-
ры летних и зимних месяцев.

ОБСУЖДЕНИЕ
На Уфимском плато ведущими климатически-

ми факторами, определяющими пространствен-
ную дифференциацию лесной растительности,
являются количество осадков в январе и за весь
зимний период, которые обусловливают глубину
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промерзания почвы и условия влагообеспеченно-
сти в начале сезонного развития древесной расти-
тельности. Эти климатические показатели счита-
ются основными при дифференциации место-
обитаний сообществ неморальных сосново-

широколиственных лесов подсоюза Tilio-Pinenion
от местообитаний других союзов. В условиях пе-
ресеченного рельефа УП к основным факторам
дифференциации местообитаний союзов отно-
сятся профильная и плановая кривизна, крутизна

Таблица 3. Различия климатических характеристик местообитаний союзов лесной растительности на территории за-
падного макросклона и центральной части Южного Урала и в водоохранно-защитных лесах Уфимского плато

Примечание: ΔУП-ГЛЗ – разность показателей, рассчитанных для Уфимского плато и центральной части Южного Урала; до-
стоверность различия средних оценивали на уровне значимости р < 0.05.

Климатические характеристики Уфимское плато Горно-лесная зона ΔУП–ГЛЗ

Союз Caragano fruticis-Pinion sylvestris
Cреднегодовая температура, °С 3.3 ± 0.07 3.0 ± 0.2 0.3
Средняя температура января–марта, °С –7.0 ± 0.06 –8.1 ± 0.2 1.1
Средняя температура июня–августа, °С 18.7 ± 0.07 17.1 ± 0.8 1.6

Cоюз Brachypodio pinnati-Pinion sylvestris
Cреднегодовая температура, °С 3.4 ± 0.03 2.3 ± 0.2 1.1
Минимальная температура января, °С –15.6 ± 0.03 –17.1 ± 0.2 1.5
Средняя температура января–марта, °С –7.0 ± 0.02 –8.4 ± 0.2 1.4
Средняя температура декабря–февраля, °С –12.1 ± 0.03 –13.5 ± 0.2 1.4
Количество осадков в июле, мм 70.3 ± 0.7 85.5 ± 2.7 –15.2
Количество осадков в июне–августе, мм 198.2 ± 2.0 242.7 ± 7.5 –44.5

Подсоюз Tilio cordatae-Pinenion sylvestris
Cреднегодовая температура, °С 3.30 ± 0.02 1.9 ± 0.04 1.4
Минимальная температура января, °С –15.6 ± 0.02 –17.6 ± 0.04 2.0
Средняя температура января–марта, °С –7.1 ± 0.02 –9.1 ± 0.04 2.0
Средняя температура декабря–февраля, °С –12.1 ± 0.02 –14.1 ± 0.04 2.0
Количество осадков в июне–августе, мм 209.8 ± 1.7 235.3 ± 2.8 –25.5

Союз Aconito septentrionalis-Piceion obovatae
Cреднегодовая температура, °С 3.50 ± 0.03 0.8 ± 0.17 2.7
Максимальная температура июля, °С 24.2 ± 0.03 21.2 ± 0.2 3.0
Минимальная температура января, °С –15.5 ± 0.02 –18.4 ± 0.15 2.9
Средняя температура января–марта, °С –7.0 ± 0.02 –9.8 ± 0.15 2.8
Средняя температура декабря–февраля, °С –12.0 ± 0.02 –14.8 ± 0.14 2.8
Средняя температура июня–августа, °С 18.8 ± 0.03 15.8 ± 0.2 3.0
Количество осадков в июле, мм 73.4 ± 0.7 92.0 ± 1.5 –18.6
Количество осадков в июне–августе, мм 204.5 ± 1.9 258.2 ± 3.9 –53.7
Количество осадков в декабре–феврале, мм 92.0 ± 1.0 77.8 ± 1.8 14.2

Союз Piceion excelsae
Cреднегодовая температура, °С 3.4 ± 0.02 0.1 ± 0.1 3.3
Максимальная температура июля, °С 24.2 ± 0.03 20.4 ± 0.12 3.8
Минимальная температура января, °С –15.6 ± 0.02 –19.0 ± 0.09 3.4
Средняя температура января–марта, °С –7.0 ± 0.02 –10.4 ± 0.09 3.4
Средняя температура декабря–февраля, °С –12.1 ± 0.02 –15.4 ± 0.09 3.3
Средняя температура июня–августа, °С 18.8 ± 0.03 15.0 ± 0.1 3.8
Количество осадков в июле, мм 71.6 ± 0.6 91.9 ± 1.3 –20.3
Количество осадков в июне–августе, мм 200.0 ± 1.6 257.9 ± 3.7 –57.9
Количество осадков в декабре–феврале, мм 88.9 ± 1.2 75.5 ± 1.4 13.4
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и экспозиция склонов, которые определяют на-
копление влаги, мелкозема и температурный ре-
жим почв.

В ГЛЗ в связи с выраженной высотной поясно-
стью температурные перепады значительно вы-
ше, чем на УП. Максимальное различие средне-
годовой температуры воздуха между местообита-
ниями сообществ разных союзов в ГЛЗ составляет
4.2°С, в то время как на УП всего 0.2°С. Максималь-
ное различие местообитаний союзов по количеству
среднегодовых осадков в ГЛЗ в 7.5 раза выше, чем
на УП, и составляет 265 мм/год. В связи с этим в
ГЛЗ климатические факторы играют бόльшую
роль в дифференциации лесной растительности,
что соответствует литературным данным о значе-
нии зимних температур, а также количества летних
и зимних осадков в распределении растительности
на Южном Урале [17]. Ведущими параметрами ре-
льефа в ГЛЗ являются показатели, определяющие
снос или накопление влаги и мелкозема (плано-
вая и профильная кривизна, LS-фактор, топогра-
фический индекс влажности).

По сравнению с УП показатели крутизны и
экспозиции склонов в ГЛЗ играют меньшую роль
при дифференциации растительных сообществ.
При этом есть исключение. На дендрограмме, по-
строенной по климатическим параметрам, наи-
более сильно от местообитаний других союзов в
ГЛЗ отличаются местообитания союза ксерофит-
ных широколиственных лесов Lathyro-Quercion,
приуроченные к вершинам хребтов и верхним ча-
стям инсолируемых склонов. Согласно получен-
ным результатам, для этих местообитаний харак-
терно наибольшее количество зимних и летних
осадков. Обильные зимние осадки предотвраща-
ют вымерзание дубового подроста. В весенне-
летний период поступающая влага не задержива-
ется на крутых каменистых склонах и быстро ис-
паряется вследствие особенностей рельефа и низ-
кой сомкнутости древесного яруса. Таким образом,
в отличие от других союзов ГЛЗ орографические
факторы играют значительно большую роль в фор-
мировании условий местообитания сообществ сою-
за Lathyro-Quercion на западном макросклоне ЮУ.

Среднегодовая, средняя зимняя и средняя лет-
няя температуры воздуха в местообитаниях одних
и тех же союзов на УП выше, чем в ГЛЗ: в ряде
случаев среднегодовая разница превышает 3.4°С.
Наибольшие температурные различия характер-
ны для еловых лесов союзов Piceion excelsae и Aco-
nito-Piceion, произрастающих в широком темпе-
ратурном диапазоне [18]. Кроме того, на УП ко-
личество летних осадков в местообитаниях
еловых лесов этих союзов меньше на 50–60 мм
летом и несколько больше зимой, чем в ГЛЗ.

У союзов Caragano-Pinion, Brachypodio-Pinion и
подсоюза Tilio-Pinenion различия по количеству
летних осадков между местообитаниями на УП и

в ГЛЗ меньше, а водный режим почв в значитель-
ной степени определяется особенностями релье-
фа. Наименьшие климатические различия харак-
терны для ксерофитных кустарниковых сосняков
союза Caragano-Pinion, представленных на УП и в
ГЛЗ одной и той же ассоциацией Ceraso fruticis-
Pinetum sylvestris Solomeshch et al. 2002, приуро-
ченной преимущественно к инсолируемым скло-
нам (см. табл. 3).

Существующие прогнозы изменения климата
предполагают увеличение среднегодовых и лет-
них температур и количества зимних осадков, а
также уменьшение количества летних осадков
[19]. Это позволяет сделать вывод о том, что при
реализации наиболее вероятного климатического
сценария RCP4.5 [20] климатические условия в
ГЛЗ будут постепенно приближаться к современ-
ным условиям на УП. В этом случае будет происхо-
дить обогащение темнохвойных и темнохвойно-
широколиственных лесов в ГЛЗ видами немораль-
ного комплекса с постепенным формированием со-
обществ, флористически близких к сообществам
этих союзов на УП в текущее время.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На Уфимском плато распространение боль-
шинства союзов лесной растительности опреде-
ляется преимущественно особенностями релье-
фа. Исключение составляют сообщества подсою-
за Tilio-Pinenion, на распространение которых
сильное влияние оказывает большое количество
зимних осадков, обеспечивающих меньшее про-
мерзание почвы в зимний период, что способ-
ствует сохранению подроста широколиственных
видов [21].

В горно-лесной зоне в области проведения ис-
следований наиболее важными факторами в диф-
ференциации местообитаний растительных сооб-
ществ являются температура воздуха и количе-
ство осадков. Крутизна и экспозиция склонов в
ГЛЗ имеют меньшее значение по сравнению с
УП. Основными параметрами рельефа, определя-
ющими распределение лесной растительности в
ГЛЗ, являются плановая и профильная кривизна,
индекс пересеченности, LS-фактор, а также ин-
декс влажности, отражающие снос или накопле-
ние влаги и мелкозема.

Согласно существующим прогнозам по изме-
нению климата, можно ожидать усиление экс-
пансии видов неморального комплекса в сообще-
ства темнохвойных лесов западного макросклона
и центрально-возвышенной части ЮУ, что впо-
следствии приведет к формированию сообществ,
флористически близких к сообществам на УП в
текущее время. Полученные результаты могут
быть использованы при мониторинге климатиче-
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ских изменений лесной растительности Южного
Урала.
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Исследована динамика видового состава мхов и лишайников на мертвой древесине пихты и ели в юж-
нотаежных лесах Среднего Урала после почти полного прекращения выбросов Среднеуральского меде-
плавильного завода (г. Ревда Свердловской обл.). По сравнению с периодом высоких выбросов (1993–
1994 гг.) число видов мхов в непосредственной близости от завода (1–2 км) к 2019 г. увеличилось с 1 до
27, лишайников – с 1 до 30. Тем не менее по сравнению с фоновой территорией видовое богатство мхов
и лишайников остается сниженным, а видовой состав существенно отличается: отсутствуют многие ви-
ды, типичные для фоновой территории, и присутствуют виды, специфичные для нарушенной. В загряз-
ненных местообитаниях выше доля видов с преимущественно половым воспроизводством.
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Оценка способности природных экосистем к
восстановлению после сокращения/прекраще-
ния внешнего воздействия – одна из актуальных
проблем современной экологии. Процессы реко-
лонизации деградированных территорий после
сокращения выбросов промышленных предпри-
ятий существенно различаются как между группа-
ми организмов [1], так и между видами в пределах
конкретной группы из-за различий в способности к
расселению [2, 3]. Криптогамные организмы
имеют высокую колонизирующую способность
благодаря огромному количеству образуемых мел-
ких диаспор и значительной дальности их распро-
странения [4, 5]. Однако успех колонизации зави-
сит не только от характеристик диаспор (размер,
дальность распространения) и расстояния от их ис-
точника [6], но и от ширины экологической ниши
видов [7] и репродуктивной стратегии – преимуще-
ственного расселения с помощью генеративных
или вегетативных диаспор, которые существенно
различаются по выживаемости [8].

Мертвая древесина (МД) играет огромную
роль в поддержании разнообразия криптогамных
организмов в лесных экосистемах: число видов на
ней может составлять до 84% от общего видового
богатства [9, 10]. В то же время специальных иссле-
дований колонизации крупных древесных остатков
после сокращения выбросов металлургических за-
водов не проводилось. Немногочисленные работы

по восстановлению криптогамных организмов на
загрязненных территориях посвящены изменению
разнообразия в напочвенном покрове [11, 12], на
стволах живых деревьев [2] или без учета субстрат-
ной приуроченности [13–15].

Цель данной работы – анализ закономерностей
заселения мхами и лишайниками мертвой древеси-
ны в елово-пихтовых лесах после почти полного
прекращения выбросов крупного медеплавильного
завода на Среднем Урале. Район исследований удо-
бен для изучения восстановительной динамики рас-
сматриваемых групп тем, что для него имеются дан-
ные о состоянии мохово-лишайниковых сообществ
в период высоких выбросов (1993–1994 гг.). Надеж-
но установлено, что в этот период в радиусе 1–2 км
от завода эпиксильные сообщества криптогамных
организмов на упавших стволах были представлены
всего двумя видами – мхом Pohlia nutans (Hedw.)
Lindb. [16] и лишайником Placynthiella uliginosa
(Schrader) Coppins & P. James [17]. Еще два вида ли-
шайников (Scoliciosporum chlorococcum (Graewe ex
Stenh.) Vězda, Trapeliopsis flexuosa (Fr.) Coppins & P.
James) были зарегистрированы на других типах
МД – сухостое и пнях [17].

В течение первого десятилетия после почти
полного прекращения выбросов в зоне макси-
мального загрязнения в целом сохранялось край-
не низкое видовое разнообразие мхов, хотя обна-
руживали локальные участки с большим числом
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видов [15]. Показано также активное заселение
живых стволов деревьев эпифитными лишайни-
ками в зоне бывшей “лишайниковой пустыни”
вблизи завода [2]. Сведения о реколонизации
мхами и лишайниками почвы и живых деревьев в
сочетании с данными о более низком содержании
тяжелых металлов в МД по сравнению с лесной
подстилкой [18] позволили выдвинуть гипотезу о
вероятном быстром заселении мхами и лишайни-
ками МД на загрязненной территории, которая
тестируется в настоящей работе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Работа выполнена на территории, подвержен-

ной длительному (с 1940 г.) атмосферному загряз-
нению выбросами Среднеуральского медепла-
вильного завода (СУМЗ), расположенного возле
г. Ревды Свердловской области, в елово-пихто-
вых лесах подзоны южной тайги. Основные ком-
поненты выбросов завода – оксиды серы и пылевые
частицы с сорбированными на них металлами (Сu,
Fe, Zn, Pb, Cd и др.) и металлоидами (As). В конце
1980-х годов объем выбросов (сернистый ангидрид
и тяжелые металлы) составлял 140 тыс. т/год, в
1995–1998 гг. – 71–96 тыс. т/год, а после рекон-
струкции предприятия в 2010 г. – 3–5 тыс. т/год [19].
Детальное описание района исследований, степени
деградации и восстановительной динамики ряда
компонентов экосистем опубликовано ранее [19–21].

В 2019 г. на четырех участках, заложенных в им-
пактной (1 и 2 км от завода) и фоновой (30 и 31 км)
зонах были обследованы поваленные деревья ели
(Picea obovata Ledeb.) и пихты (Abies sibirica Ledeb.)
2-й и 3-й стадий разложения (по шкале П.В. Гор-
диенко). Эти стадии характеризуются следующи-
ми признаками: 2-я стадия – кора в основном со-
хранилась, древесина плотная с первыми призна-
ками разложения; 3-я стадия – кора местами
отпала, верхний слой древесины мягкий, наличие
выраженного гниения. Характер и сила связи
между диагностируемой стадией разложения ва-
лежа и его плотностью не зависят от зоны загряз-
нения, что позволяет использовать шкалы стадий
разложения не только в фоновых условиях, но и в
техногенно преобразованных лесах [22]. Выбор
этих стадий обусловлен тем, что для них характерно
наибольшее число эпиксильных видов мхов и ли-
шайников [23, 24]. Всего обследовано 95 фрагмен-
тов МД: 56 – в импактной зоне (25 пихт и 31 ель) и
39 – в фоновой (21 пихта и 18 елей).

Виды мхов и лишайников регистрировали на
стволе, ветвях и пне упавшего дерева как на
остатках коры, так и на обнаженной древесине.
Не идентифицируемые в полевых условиях об-
разцы собирали для определения видовой при-
надлежности в лаборатории. Для этого использо-
вали стандартные методики и определительные
ключи [25–37].

Виды мхов и лишайников были разделены на
две группы: с преимущественно половым и веге-

тативным типом воспроизводства. Для мхов под-
разделение выполнено на основе частоты образо-
вания спорофитов (виды с частым образованием
спорофитов отнесены к видам преимущественно
полового типа воспроизводства, с редким – к ви-
дам преимущественно вегетативного воспроизвод-
ства) [27, 28, 38]. Виды лишайников, формирующие
соредии и/или изидии, отнесены к видам преиму-
щественно вегетативного воспроизводства, виды
без соредий и/или изидий, но формирующие апоте-
ции – к видам полового воспроизводства.

Статистический анализ выполнен в программе
PAST 4.12. Для сравнения видового состава сооб-
ществ использовали коэффициент сходства Жак-
кара. Дендрограммы сходства построены мето-
дом UPGMA.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Характеристика исследованных древесных остат-

ков. В табл. 1 приведены размерные характери-
стики обследованного валежа пихты и ели. В фо-
новой зоне средний диаметр стволов ели значимо
превышал диаметр стволов пихты (непараметри-
ческий t-тест с перестановками, 10000 перестано-
вок, P = 0.014), но распределения были сходными
(тест Колмогорова–Смирнова, D = 0.37; Р = 0.116).
Средняя длина стволов ели также превосходила
длину стволов пихты (P = 0.014), но распределе-
ния значимо не различались (D = 0.38; Р = 0.088).
В импактной зоне средние значения и распреде-
ления по размерам между фрагментами разных
видов деревьев значимо не различались.

Число видов и видовой состав. Всего в районе
исследований на МД обнаружено 50 видов мхов
(табл. 2) и 52 вида лишайников (табл. 3), в фоно-
вой зоне – 47 и 42 вида соответственно, причем
46% всех видов мхов и 42.3% видов лишайников
специфичны для фоновой зоны.

В фоновой зоне состав сообществ мхов не-
сколько различается между МД разных видов де-
ревьев (коэффициент сходства 0.68), хотя число
видов сходно (41 и 38 на МД пихты и ели соответ-
ственно). Специфичных для пихты видов 9 (Pylaisia
polyantha, Plagiothecium latebricola и др.), для ели – 6
(Bryum rubens, Calliergon cordifolium и др.).

В фоновой зоне число видов лишайников на
ели (33) выше, чем на МД пихты (26, коэффици-
ент сходства 0.41), что во многом определяется
высоким разнообразием сохраняющихся после
падения дерева эпифитов на ветвях: для МД ели
на фоновой территории специфичны 16 видов, из
которых 7 обнаружены именно на ветвях (Bryoria
nadvornikiana, Evernia mesomorpha, Hypocenomyce
leucococca, Hypogymnia tubulosa, Lecanora pulicaris,
Mycoblastus fucatus, Tuckermanopsis chlorophylla).

В импактной зоне выявлено 27 видов мхов и
30 видов лишайников. Число видов лишайников на
удалениях 1 и 2 км не различается (по 23 вида на
каждом участке), тогда как видовое богатство мхов
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Таблица 1. Размеры исследованных древесных остатков

Размерные характеристики
Фоновая зона Импактная зона

пихта ель пихта ель

Длина ствола, м
среднее арифметическое ± SE 10.5 ± 1.0 20.6 ± 2.4 12.5 ± 0.9 13.4 ± 1.3
размах 5.2–20.0 4.4–29.9 4.2–24.7 5.2–28.8

Диаметр ствола, см
среднее арифметическое ± SE 14.4 ± 1.6 25.1 ± 3.8 16.9 ± 1.9 20.6 ± 2.4
размах 5.3–29.0 7.0–56.1 7.0–44.6 7.2–55.4

на удалении 1 км существенно ниже, чем на удале-
нии 2 км (4 и 27 видов соответственно, см. табл. 2).
Коэффициенты сходства фоновой и импактной зон
составили 0.48 (мхи) и 0.39 (лишайники).

Вблизи завода отсутствует целый ряд типич-
ных для фоновой территории эпиксильных мхов
(Dicranum fuscescens, Rhizomnium punctatum, Joche-
nia pallescens и др.). Интересно, что лишь в им-
пактной зоне отмечены два редких для Урала вида
мхов, которые в обычных условиях произрастают
либо только на сырой почве (Physcomitrella patens),
либо на почве и экскрементах (Tayloria tenuis), а
также Bryum pallescens – типичный для Южного
Урала, но редкий для Среднего [39]. В отличие от
фоновой территории в импактной зоне число видов
мхов на МД ели (25) значительно выше, чем на МД
пихты (14), коэффициент сходства равен 0.44.

В импактной зоне не обнаружены очень чув-
ствительные к загрязнению эпифитные лишай-
ники, сохраняющиеся на фоновой территории на
ветвях валежа (B. nadvornikiana, E. mesomorpha,
Fuscidea arboricola, H. tubulosa) и остатках коры
(Lepraria spp.), а также эпибриофитные лишайни-
ки рода Peltigera. В то же время здесь выше разно-
образие видов рода Cladonia, многие из которых
известны как эпигейные, типичные для сухих ме-
стообитаний (C. crispata, C. furcata, С. gracilis,
C. ochrochlora, C. rei) [32]. Среди этих видов С. rei –
вид, предпочитающий антропогенные местообита-
ния [32]. Только на импактной территории обнару-
жен высокотолерантный вид P. uliginosa, переходя-
щий на МД с отмершего мха, а также эксплерент
Tuckermanopsis sepincola, характерный для откры-
тых местообитаний и активно заселяющий живые
стволы на бывших загрязненных территориях [2].
В импактной зоне МД ели и пихты по числу видов
почти одинаковы (26 и 24 вида соответственно).

Описанные закономерности хорошо отраже-
ны на дендрограммах сходства (рис. 1). Как для
мхов, так и лишайников выделяется кластер фо-
новой территории. Значительная доля видов ли-
шайников, специфичных для импактной терри-
тории, определила образование кластера импакт-
ной зоны, т.е. сходство внутри зон загрязнения
выше, чем сходство на МД одного вида дерева в
разных зонах. Видовой состав мхов на МД ели в
импактной зоне ближе к фоновой зоне, а наиме-
нее богатые видами сообщества МД пихты им-

пактной зоны обособлены. Для мхов сходство
между МД разных видов деревьев выше на фоновой
территории, а для лишайников – на импактной.

Вклад видов с разной репродуктивной стратегией.
В фоновой зоне мхи с разным типом воспроиз-
водства представлены почти одинаковым числом
видов: первая группа (преимущественно половое
воспроизводство) – 24 вида, вторая (преимуще-
ственно вегетативное воспроизводство) – 23. Соот-
ношение групп не зависит от видовой принад-
лежности МД (рис. 2а). В импактной зоне преоб-
ладают виды 1-й группы (19 видов), тогда как из
2-й отмечены только 8 видов. Доля видов первой
группы в импактной зоне на МД пихты составила
71.4%, ели – 68%. Все специфичные для импактной
зоны виды мхов принадлежат к первой группе.

В сообществах лишайников фоновой террито-
рии преобладают виды второй группы (69%)
(см. рис. 1б). Однако на загрязненной территории
соотношение меняется на противоположное: до-
ля видов первой группы составляет 57%. При
этом в импактной зоне доля типов размножения
примерно одинакова на МД обоих видов дере-
вьев, а в фоновой зоне на МД ели отмечена более
высокая доля вегетативно размножающихся видов
(см. рис. 2б). Это обусловлено упоминавшимся вы-
ше присутствием эпифитов на ветвях, большинство
которых – соредиозные виды (B. nadvornikiana,
E. mesomorpha, F. arboricola, H. tubulosa), и видами
рода Lepraria. Из 10 специфичных для импактной
зоны видов 9 принадлежат к первой группе.

ОБСУЖДЕНИЕ

В фоновой зоне видовое богатство мхов (42 ви-
да) и лишайников (47) сходно. Хотя детальный
анализ взаимодействий мхов и лишайников не
входил в наши задачи, необходимо отметить их
разнонаправленность. С одной стороны, относи-
тельно быстро растущие мхи, формирующие вы-
сокую биомассу, очевидно являются и более
сильными конкурентами за субстрат по сравне-
нию с лишайниками. С другой стороны, мхи мо-
гут быть субстратом для эпибриофитных видов
лишайников [40]. В нашем исследовании это ли-
шайники рода Peltigera, которые отмечены на МД
только в фоновых местообитаниях.
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Таблица 2. Список видов мхов на мертвой древесине пихты (П) и ели (Е) на разных удалениях от СУМЗа

Примечание. Здесь и в табл. 3 типы воспроизводства: 1 – преимущественно половое, 2 – преимущественно вегетативное.

Вид
Тип 

воспро-
изводства

Удаление от завода и субстрат
1 км 2 км 30 км 31 км

П Е П Е П Е П Е
Amblystegium serpens (Hedw.) Bruch, Schimp. et W. Gümbel 1 – – + + – – + –
Atrichum undulatum (Hedw.) P. Beauv. 1 – – – – – – – +
Aulacomnium palustre (Hedw.) Schwägr. 2 – – – – + – – –
Brachytheciastrum velutinum (Hedw.) Ignatov et Huttunen 1 – – + + + + + +
Brachythecium salebrosum (Hoffm. ex F. Weber et D. Mohr) Bruch, 
Schimp. et W. Gümbel

1 – – + + + + + +

Bryum caespiticium Hedw. 1 – – – – + – – –
B. pallescens Schleich. ex Schwägr. 1 – – + + – – – –
B. rubens Mitt. 2 – – – – – + – –
Callicladium haldanianum (Grev.) H.A. Crum 1 – – – + + + + +
Calliergon cordifolium (Hedw.) Kindb. 2 – – – – – – – +
Campylophyllopsis sommerfeltii (Myrin) Ochyra 1 – – – + + – – –
Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid. 1 – – – + – + – –
Cirriphyllum piliferum (Hedw.) Grout 2 – – – – + – + +
Climacium dendroides (Hedw.) F. Weber et D. Mohr 2 – – – – + – + +
Dicranum fuscescens Turner 2 – – – – + + + +
D. majus Turner 2 – – – – – – + –
D. montanum Hedw. 2 – – – + + + + +
D. polysetum Sw. 2 – – – – + + + +
D. scoparium Hedw. 1 – – – + + + + +
Drepanocladus polygamus (Bruch, Schimp. et W. Gümbel) Hedenäs 2 – – – – – – + –
Herzogiella turfacea (Lindb.) Z. Iwats. 1 – – + – – + – –
Hylocomiadelphus triquetrus (Hedw.) Ochyra et Stebel 2 – – – + + + + +
Hylocomium splendens (Hedw.) Bruch, Schimp. et W. Gümbel 2 – – – + + + + +
Jochenia pallescens (Hedw.) Hedenäs 1 – – – – + + + +
Oncophorus wahlenbergii Brid. 1 – – – + + + + +
Physcomitrella patens (Hedw.) Bruch, Schimp. et W. Gümbel 1 – – + – – – – –
Plagiomnium cuspidatum (Hedw.) T.J. Kop. 1 – – – + + + + +
P. drummondii (Bruch et Schimp.) T.J. Kop. 1 – – – – + + + +
P. elatum (Bruch et Schimp.) T.J. Kop. 2 – – – – + – + +
P. ellipticum (Brid.) T.J. Kop. 2 – – – – – – + +
P. medium (Bruch et Schimp.) T.J. Kop. 1 – – – – + + + –
Plagiothecium denticulatum (Hedw.) Bruch, Schimp. et W. Gümbel 2 – – + + + + + +
P. laetum Bruch, Schimp. et W. Gümbel 2 – – + + + + + +
P. latebricola Bruch, Schimp. et W. Gümbel 2 – – – – – – + –
Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. 2 + – – + + + + +
Pohlia nutans (Hedw.) Lindb. 1 + + + + + + + +
Polytrichum longisetum Sw. ex Brid. 2 – – – – + – – –
Ptilium crista–castrensis (Hedw.) De Not. 2 – – – + + + + +
Pylaisia polyantha (Hedw.) Bruch, Schimp. et W. Gümbel 1 – – – – – – + –
Rhizomnium punctatum (Hedw.) T.J. Kop. 1 – – – – – – + +
Rhodobryum roseum (Hedw.) Limpr. 2 – – – – + + – –
Rhytidiadelphus subpinnatus (Lindb.) T.J. Kop. 2 – – – – + + – +
Sanionia uncinata (Hedw.) Loeske 1 + – + + + + + +
Sciuro–hypnum oedipodium (Mitt.) Ignatov et Huttunen 1 – – + + + + + +
S. populeum (Hedw.) Ignatov et Huttunen 1 – – – + + – + +
S. reflexum (Starke) Ignatov et Huttunen 1 – – + + + + + +
S. starkei (Brid.) Ignatov et Huttunen 1 – – – + + + + +
Sphagnum squarrosum Crome 1 – – – – – + – –
Tayloria tenuis (Dicks. ex With.) Schimp. 1 – – – + – – – –
Tetraphis pellucida Hedw. 2 + – + + + + + +
Всего видов 4 1 13 25 34 30 35 32
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Таблица 3. Список видов лишайников на мертвой древесине пихты (П) и ели (Е) на разных удалениях от СУМЗа

Вид
Тип 

воспро-
изводства

Удаление от завода и субстрат

1 км 2 км 30 км 31 км

П Е П Е П Е П Е

Absconditella lignicola Vězda & Pišút 1 + – – + + + + +
Amandinea punctata (Hoffm.) Coppins & Scheid. 1 – – – + – – – –
Bacidina phacodes (Körb.) Vězda 1 – + – – – – – –
Bryoria nadvornikiana (Gyeln.) Brodo et D. Hawksw. 2 – – – – – – – +
Catinaria atropurpurea (Schaer.) Vezda & Poelt 1 – – – + + – + –
Chaenotheca ferruginea (Turner ex Sm.) Mig. 1 – – + – – + – +
Cladonia botrytes (Hag.) Willd. 1 + + – – – – + –
C. cenotea (Ach.) Schaerer 2 – – – – – + + +
C. chlorophaea (Flörke ex Sommerf.) Spreng. 2 + + + + – – + –
C. coniocraea (Flörke) Spreng. 2 + + + + + + + +
C. crispata (Ach.) Flot. 1 – + – – – – – –
C. fimbriata (L.) Fr. 2 + + + + + + + +
C. furcata (Huds.) Schrad. 1 – + – – – – – –
C. gracilis (L.) Willd. 1 + + – – – – – –
C. ochrochlora Flk. 2 + – + + – – – –
C. rei Schaer. 2 + + + + – + + –
Dimerella pineti (Ach.) Vězda 1 – – + – – – – –
Evernia mesomorpha Nyl. 2 – – – – – + – +
Fuscidea arboricola Coppins & Tønsberg 2 – – – – + + + +
F. pusilla Tønsberg 2 – – – – – + + +
Hypocenomyce caradocensis (Leight. ex Nyl.) P. James & Gotth. Schneid. 1 + + + + + – – –
H. leucococca R. Sant. 2 – – – – – + – –
Hypogymnia physodes (L.) Nyl. 2 + + + + + + + +
H. tubulosa (Schaer.) Hav. 2 – – – – – – – +
Lecanora pulicaris (Pers.) Ach. 1 – – – – – + – +
Lepraria elobata Tønsberg 2 – – – – – + – +
L. incana (L.) Ach. 2 – – – – – – – +
Lepraria sp. 2 – – – – – – + +
Micarea denigrata (Fr.) Hedl. 1 – – – – – – + –
M. myriocarpa V. Wirth and Vĕzda ex Coppins 1 – – – – – – + –
M. prasina s.l. 1 + + + + + + + +
Mycobilimbia carneoalbida (Müll. Arg.) S. Ekman et Printzen 1 – – + – – – – –
Mycoblastus alpinus (Fr.) Hellb. 2 – – – – – – + –
M. fucatus (Stirt.) Zahlbr. 2 – – – – – + – –
Parmelia sulcata Tayl. 2 – – + + – + + +
Parmeliopsis ambigua (Wulfen) Nyl. 2 – – – – – + + –
P. hyperopta (Ach.) Vain. 2 – – – – – + – –
Peltigera canina (L.) Willd. 1 – – – – – – + –
P. polydactylon (Neck.) Hoffm. 1 – – – – + + + +
P. praetextata (Flörke ex Sommerf.) Zopf. 2 – – – – + + – +
Pycnora sorophora (Vain.) Hafellner 2 – – – – – + – –
Placynthiella dasaea (Stirton) Tønsberg 2 – + – – – + – –
P. icmalea (Ach.) Coppins & P. James 1 + + + + – – – +
P. uliginosa (Schrader) Coppins& P. James 1 + + + + – – – –
Rinodina degeliana Coppins 2 – – + – – + + +
Ropalospora viridis (Tønsberg) Tønsberg 2 + – – + – + – –
Scoliciosporum chlorococcum (Graewe ex Stenh.) Vězda 1 + + + + – + + –
Trapeliopsis flexuosa (Fr.) Coppins & P. James 2 + + + + – – + –
T. granulosa (Hoffm.) Lumbsch 2 + + – + – – – +
Tuckermanopsis chlorophylla (Willd.) Hale 2 – – – – – – – +
T. sepincola (Ehrh.) Hale 1 + + – – – – – –
Vulpicida pinastri (Scop.) J.–E. Mattsson & M.J. Lai 2 + + – + – + + +
Всего видов 19 20 17 19 10 26 24 24
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Влияние вида дерева на состав эпиксильных
сообществ в пределах одного биотопа изучено не-
достаточно. Описанные в литературе различия
между субстратами [10, 23] связывают не столько
с видом дерева, сколько с комплексом факторов
местообитания (тип растительного сообщества,
высота над уровнем моря, продолжительность
стадии разложения и др.). Наши данные свиде-
тельствуют о большей субстратной дифференци-
ации лишайников по сравнению с мхами на фо-
новой территории. Пихта и ель принадлежат к од-
ной группе – хвойные деревья с кислой корой,
поэтому лихенобиота живых деревьев этих видов
форофитов сходна [41, 42]. Обнаруженные нами
субстратные различия в видовом составе лишай-
ников в значительной степени обусловлены боль-
шим количеством ветвей на валеже ели по срав-
нению с пихтой. Скорость биологического разло-
жения ветвей низка по сравнению со стволовой
древесиной, что связано с расположением суб-
страта относительно поверхности земли [43]. По-
этому после падения дерева именно на ветвях

дольше сохраняются сформировавшиеся при
жизни дерева сообщества эпифитов. Кроме того,
большее видовое богатство лишайников на МД
ели может быть связано с более крупными разме-
рами фрагментов по сравнению с пихтой.

Ключевой результат работы заключается в
том, что после сокращения, а затем почти полно-
го прекращения выбросов завода произошло
быстрое увеличение видового богатства эпик-
сильных сообществ криптогамных организмов.
По сравнению с периодом высоких выбросов
(1993–1994 гг.) к 2019 г. число видов мхов увели-
чилось с 1 до 27, лишайников – с 1 до 30. Такая
высокая скорость восстановления контрастирует
со стабильно низким видовым разнообразием
травяно-кустарничкового яруса на загрязненной
территории, несмотря на сокращение выбросов
[19]. Вероятно, в загрязненных местообитаниях
МД – это более “привлекательный” субстрат для
криптогамных организмов благодаря более низ-
ким концентрациям металлов и более высокому
содержанию воды в древесных остатках по срав-

Рис. 1. Дендрограммы сходства видового состава мхов (а) и лишайников (б) на мертвой древесине ели и пихты в раз-
ных зонах нагрузки (I – импактная, II – фоновая). Использован коэффициент Жаккара и метод UPGMA. В основа-
ниях кластеров показаны цифры бутстреп-поддержки (% от 1000 повторностей).
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Рис. 2. Число видов мхов (а) и лишайников (б) на мертвой древесине ели и пихты в разных зонах нагрузки. Черная за-
ливка – число видов с преимущественно половым типом воспроизводства, без заливки – число видов с преимуще-
ственно вегетативным типом воспроизводства.
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нению с лесной подстилкой [18]. Присутствие
редких видов мхов в импактной зоне может быть
связано с низкой заселенностью стволов, т.е. от-
сутствием межвидовой конкуренции.

Число видов лишайников на МД в импактной
зоне (30 видов) выше, чем на живых деревьях: на
стволах пихты на удалениях 1 и 2 км в 2018 г. было
зарегистрировано 8 и 13 видов эпифитных ли-
шайников соответственно [2]. Все эти эпифитные
виды отмечены и на МД, за исключением очень
чувствительного E. mesomorpha.

Представляет интерес разница в скорости ре-
колонизации МД мхами и лишайниками наибо-
лее загрязненного участка (1 км от завода). Число
видов мхов на удалении 1 км существенно уступа-
ет таковому на удалении 2 км, тогда как число ви-
дов лишайников на этих удалениях сходно. Воз-
можно, определенную роль в замедлении заселе-
ния играет более высокий уровень токсикантов в
субстрате и большее расстояние до ближайших
источников диаспор. Однако ведущая роль, веро-
ятно, принадлежит микроклимату. На удалении
1 км значительно сильнее выражено разрушение
древесного и травяно-кустарничкового ярусов
[19]. Показано [44], что там происходит некото-
рая аридизация микроклимата: среднесуточная
температура, измеренная на высоте 2 м, на 0.7–
1.0°С превышает фоновые значения. В травяном
ярусе этот эффект еще более выражен: макси-
мальная суточная температура на 3°С, а суточный
диапазон температур на 4.3°С превышают анало-
гичные показатели для фоновой территории [45].
Это приводит к снижению содержания воды в МД
на импактной территории по сравнению с фоно-
вой, что показано для древесных остатков 4-й ста-
дии разложения [18]. Вполне вероятно, что именно
дефицит влаги лимитирует развитие мхов. Лишай-
никовые же сообщества отвечают на аридизацию
ростом доли ксерофитов (например, многие виды
рода Сladonia, а также и T. sepincola – вид, часто
встречающийся на обработанной древесине в от-
крытых местообитаниях). Несмотря на пойкило-
гидридность и мхов, и лишайников, различия в
степени их толерантности к высыханию велики
[46]. Анализ градиентов увлажненности разного
масштаба (от уровня ствола до высотных градиен-
тов) показал преобладание мхов в наиболее влажных
местообитаниях, которое сменяется доминирова-
нием лишайников в более сухих [40, 47].

Субстратная дифференциация мхов и лишай-
ников в импактной зоне разнонаправлена: эпик-
сильные сообщества лишайников на разных ти-
пах субстрата характеризуются близким числом
видов и более сходным видовым составом, чем в
фоновой зоне, тогда как дифференциация сооб-
ществ мхов на разных типах субстрата в этой зоне,
наоборот, резко выражена. Поскольку, как уже
упоминалось, различия видового состава лишай-
ников на МД ели и пихты в фоновой зоне в
первую очередь определяются наличием эпифи-
тов на ветвях ели, большинство из которых очень

чувствительны к загрязнению, их отсутствие в
импактной зоне автоматически ведет к повыше-
нию сходства между МД разных видов деревьев.

Можно предположить, что причины более высо-
кого видового богатства мхов на МД ели связаны с
особенностями ее коры: значительная часть мхов
предпочитает грубую кору с высоким содержанием
воды [8]. В условиях аридизации деградированных
территорий различия во влагоемкости между гру-
бой корой ели и гладкой корой пихты могут возрас-
тать, что влияет на формирование сообществ мхов.

Роль репродуктивной стратегии видов в успеш-
ности реколонизации деградированных террито-
рий неоднозначна. С одной стороны, споры поло-
вого размножения имеют меньшие размеры и соот-
ветственно большую дальность рассеивания, с
другой – их выживаемость ниже, чем выживае-
мость вегетативных пропагул [8]. Спорам лишайни-
ков, кроме того, для развития таллома необходимо
наличие совместимого фотобионта. По нашим дан-
ным, на импактной территории эпиксильные сооб-
щества и мхов, и лишайников характеризуются бо-
лее высоким участием видов с преимущественно
половым воспроизводством, при этом большин-
ство специфичных для импактной зоны видов – с
преимущественно половым воспроизводством.
На первый взгляд это противоречит данным, по-
лученным для окрестностей цинкоплавильного
завода в г. Палмертон, США: после прекращения
выбросов заселение сильно загрязненных участ-
ков происходило преимущественно вегетативно
размножающимися видами лишайников (58% от
общего числа видов) [13]. Однако в районе Пал-
мертона рассматривали эпифитные, эпигейные и
эпилитные лишайники, а эпиксильных видов об-
наружено не было. В то же время именно для эпи-
ксильных лишайников в целом характерно пре-
обладание видов с половым воспроизводством,
особенно выраженное для облигатных эпикси-
лов, у которых доля таких видов достигает 75% [48].
Для анализа преимуществ разных репродуктивных
стратегий при реколонизации деградированных
территорий пока недостаточно данных и необходи-
мо дальнейшее накопление информации.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Тестируемая гипотеза полностью подтверди-

лась: сокращение выбросов на загрязненной тер-
ритории инициировало значительное увеличение
видового богатства эпиксильных мхов (с 1 до 27)
и лишайников (с 1 до 30). Однако, несмотря на
положительные сдвиги, число видов на МД в им-
пактной зоне остается сниженным по сравнению
с фоновой, а видовой состав сообществ суще-
ственно отличается от фонового как за счет отсут-
ствия многих видов, типичных для фоновых ме-
стообитаний, так и присутствия видов, специ-
фичных для импактных территорий.

Данное исследование следует рассматривать
лишь как первый этап изучения закономерностей
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реколонизации мертвой древесины криптогам-
ными организмами. Для дальнейшего анализа не-
обходима детальная оценка влияния физико-хи-
мических факторов МД (в том числе содержания
токсикантов) на качественные и количественные
характеристики эпиксильных сообществ, а также
комплексные исследования, рассматривающие
восстановление местообитания в целом.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-
ных УрО РАН (проект № 122021000076-9).
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биоты в нижней и верхней частях ствола (и особенно в кроне). От основания вверх по стволу про-
исходит смена доминирующих видов лишайников. Отмечено, что именно в верхней части стволов
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В процессе большинства лихенологических
исследований эпифитные лишайники собирают
и учитывают лишь до высоты 2–2.5 м на стволе
дерева. Тем самым значительная часть информа-
ции о биологическом разнообразии лишайников
остается недоступной – по разным оценкам [1‒3]
не учитывается от половины до двух третей от об-
щего видового богатства лихенобиоты. Однако
подобные данные могут быть очень важны как для
оценки общего биоразнообразия лесных сооб-
ществ, так и для целей выявления редких видов и
проведения биоиндикационных исследований.

Наличие неоднородного высотного распреде-
ления лишайников по стволу форофита отмеча-
лось неоднократно [4‒11]. Тем не менее подроб-
ных исследований разнообразия лишайников по
градиенту высоты по-прежнему немного. Напри-
мер, при обследовании хвойных лесов Америки
показана смена преобладающих формаций с мо-
хового на лишайниковый покров при движении
вверх по стволу [12‒14], кроме того, в старовоз-
растных лесах доминирующие виды родов Hypo-
gymnia и Platismatia произрастают только в верх-
ней части крон [12]. Также в кроне деревьев часто
оказываются сосредоточены находки редких и
охраняемых видов лишайников [3, 12, 13]. Пока-

зано [2], что состав лихенобиоты верхней части
кроны деревьев в еловых и сосновых лесах гораз-
до более информативен для оценки пылевого за-
грязнения.

Однако детальных исследований разнообра-
зия эпифитных лишайников на разной высоте
ствола дерева проводилось крайне мало [6], что
связано с объективными методическими трудно-
стями: для обследования деревьев по всей высоте
вплоть до ветвей кроны необходимы специальное
дорогостоящее оборудование либо вырубка “мо-
дельных” деревьев, причем последний метод на-
носит ощутимый вред лесному сообществу, осо-
бенно в случае достаточной для статистической
обработки выборки. Наилучшие условия для ис-
следований распределения лишайников по высо-
те ствола складываются на недолгое время после
ветровалов, когда довольно много свежих валеж-
ных деревьев разных пород и классов возраста
оказываются доступными для сборов эпифитной
лихенобиоты по всем высотам. Цель данной ра-
боты ‒ выявление закономерностей распределе-
ния эпифитных лишайников по высоте ствола на
примере свежеповаленных деревьев на террито-
рии заказника “Звенигородская биологическая
станция МГУ и карьер “Сима””. Рабочая гипоте-
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за: видовое разнообразие и встречаемость эпи-
фитных лишайников на разных высотах одного и
того же форофита значимо различаются; в рас-
пределении разнообразия эпифитных лишайни-
ков по стволам форофитов разных видов предпо-
лагались некоторые общие тенденции.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Район исследований. Комплексный заказник

регионального значения “Звенигородская био-
станция МГУ и карьер “Сима”” (далее ЗБС МГУ)
площадью 1116.3 га расположен на западе Мос-
ковской области на правом берегу р. Москвы
(рис. 1). Климат умеренно континентальный, сред-
няя месячная температура колеблется от –10.6°С в
январе до +17.2°С в июле, сумма осадков за год
превышает 700 мм. В заказнике сохраняются ти-
пичные для региона естественные условия и про-
цессы, а режим эксплуатации максимально при-
ближен к заповедному [15]. Территория относит-
ся к подзоне хвойно-широколиственных лесов.
Растительный покров очень разнообразен: хвой-
ные сосновые и еловые древостои сочетаются с
дубово-липовыми насаждениями, ольшаниками,
болотами и лугами. Основная лесообразующая

порода – ель европейская (Picea abies (L.)
H. Karst.) – в последние годы выпадала вслед-
ствие деятельности короеда-типографа (Ips ty-
pographus L.). Кроме того, на фоне поражения ко-
роедом в 2016 и 2017 гг. леса заказника были по-
вреждены сильным ветровалом.

Сбор и камеральная обработка материала. В те-
чение двух полевых сезонов (2016–2017 гг.) на
территории комплексного заказника ЗБС МГУ
проведены сборы эпифитных лишайников на
свежих валежных деревьях в субнеморальном
ельнике возрастом более 100 лет. Всего обследо-
вано 10 поваленных стволов ели (Picea abies) и
13 стволов березы (Betula pendula Roth) в несколь-
ких кварталах заказника (см. рис. 1, врезка).

Сбор лишайников осуществляли у основания
ствола, на уровне 5 м высоты и далее с шагом в 5 м.
Для березы отбор лишайников проводили вплоть
до начала разветвления ствола, далее отдельно
учитывали лишайники кроны (как основных вет-
вей, так и мелких веточек); для ели отбор прово-
дили аналогично, с поправкой на то, что ветвле-
ния стволовой части не происходит, в качестве
начала кроны рассматривали первые живые ветви
(мутовку или часть мутовки) [16]. Собранный ма-

Рис. 1. Географическое положение территории обследования и точки сбора лихенологических материалов.
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териал (289 образцов) определяли с помощью об-
щепринятых лихенологических методик [17]. Но-
менклатура упомянутых видов лишайников соот-
ветствует современной сводке [18].

Анализ данных. Для сравнения видового соста-
ва лихенобиот на ели и березе использовали ко-
эффициент Съеренсена (KS) [19]. Поскольку ока-
залось, что состав лишайников на ели и березе за-
метно различается, то дальнейшие анализы
проводили для этих пород раздельно. Для выяв-
ления влияния фактора положения на стволе де-
рева на число видов лишайников был проведен
однофакторный дисперсионный анализ (ДА) для
отдельных пород деревьев. На основании коэф-
фициента KS была составлена матрица расстоя-
ний, где в качестве расстояния использовали зна-
чение 1 – KS, и проведен кластерный анализ; в ка-
честве метода объединения использовали метод
“дальнего соседа” (метод полной связи).

Обилие лишайников не учитывали, но для
оценки биоразнообразия был введен дополни-
тельный косвенный показатель обилия, вычисля-
емый следующим образом: наличие вида на опре-
деленной высоте конкретного дерева принимали
за “находку”. Таким образом, каждому виду на
конкретной породе дерева могло быть приписано
некоторое число “находок” ‒ от 1 в случае одно-
кратного обнаружения до суммарного количества
всех проанализированных высот по всем дере-
вьям данной породы (75 для березы и 48 для ели).
Данное число и рассматривали как показатель аб-
солютного обилия вида. Для вычисления относи-
тельного обилия (pi) число “находок” конкретно-
го вида делили на сумму “находок” всех видов по
данной породе дерева (181 для березы и 89 для
ели). На основе полученных данных строили гра-
фики распределения обилия видов. Используя
аналогичный метод для отдельных высот дере-
вьев определенной породы, вычисляли индекс
разнообразия Шеннона (H) и индекс доминиро-
вания Симпсона (D) [19] для каждой высоты.

Анализ проводили в программах Microsoft Ex-
cel 2010 и Statistica 8.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Суммарно на березе выявлено 37 видов эпи-

фитных лишайников, на ели – 23. Коэффициент
сходства между породами составил 51%. В каче-
стве преобладающих видов отмечены: на березе ‒
Hypogymnia physodes, Parmelia sulcata, Cladonia
coniocraea и Melanohalea olivacea, на ели ‒
H. physodes и P. sulcata, Cladonia digitata и H. tubulo-
sa (рис. 2).

Однофакторный ДА показал значимость фак-
тора положения на стволе дерева для числа выяв-
ляемых видов как на березе (F = 65.6; df = 6; p <
< 0.01), так и на ели (F = 25.6; df = 6; p < 0.01). Сле-

довательно, лихенобиота на разном уровне ствола
характеризуется различным видовым богатством.
Суммарно наибольшее число видов выявляется в
кроне (16 видов для березы и 10 для ели). Анало-
гичные данные для стволов деревьев достаточно
неоднородны, хотя можно сказать, что первые
10 м ствола дают схожие значения суммарного
числа видов (8–10 для березы и 5–7 для ели). Бо-
лее наглядную картину показал анализ числа ви-
дов, выявляемых в среднем на одном дереве: сред-
нее число видов монотонно возрастает в направ-
лении от основания к кроне, что особенно
выражено у березы (рис. 3).

Разнообразие лишайников заметно различает-
ся для разных уровней высот на стволах и берез, и
елей (табл. 1, рис. 4, 5). При движении от основа-
ния вверх по стволу происходит смена преоблада-
ющих видов. Это можно установить, если для
каждого уровня высоты выделить виды, обнару-
живаемые на данной высоте более чем на полови-
не исследованных деревьев (рис. 6). Основным
видом для основания ствола березы является
C. coniocraea, который уже на высоте 5 м встреча-
ется в 2 раза реже и лишь один раз отмечен на вы-
соте 10 м. По всей высоте ствола встречается Hyp-
ogymnia physodes, достигая 100% встречаемости на
уровне 15 м и несколько снижая свое присутствие
далее. Только с 10 м отмечен Parmelia sulcata, но
далее встречается на всех высотах обследованных
берез. Наконец, Melanohalea olivacea обнаружен
только с высоты 20 м, но при этом преобладает в
ветвях кроны. Исключительно в кроновой части
на березе отмечены следующие виды: Cetraria
sepincola, Evernia prunastri, Lecanora circumborealis,
L. pulicaris, L. symmicta, Naevia punctiformis, Usnea
dasypoga, Vulpicida pinastri. У ели в основании
ствола чаще встречаются виды рода Cladonia, а в
верхней части в число доминантов входит Parme-
lia sulcata.

Для ели приведены данные по соответствию
известных предпочтений лишайников к услови-
ям освещенности и на какой высоте мы их обна-
руживаем (табл. 2).

Таблица 1. Значения индекса разнообразия Шеннона
(H) и индекса доминирования Симпсона (D) для эпи-
фитной лихенобиоты на разной высоте ствола

Индекс Порода
Уровень высоты

основание 5 м 10 м 15 м 20 м крона

H Береза 2.90 2.25 2.39 1.44 3.21 3.33

Ель 2.50 1.51 2.09 1.63 2.87

D Береза 0.18 0.32 0.31 0.42 0.15 0.14

Ель 0.22 0.50 0.35 0.38 0.18
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Рис. 2. Относительное обилие лишайников на Betula pendula и Picea abies.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Выявленное различие лихенобиот березы и
ели обусловлено разными свойствами коры, что
соответствует данным некоторых авторов [21].
Так как оба форофита принадлежат группе дере-
вьев с “кислой” корой (рН < 4.7) [22], в различии
видового состава эпифитных лишайников пред-
положительно бóльшую роль играют такие фак-
торы, как структура поверхности и стабильность
коры [4], а также микроклимат в кронах и под-
кроновой части [23].

Несмотря на то, что в нижней части дерева в
среднем встречается меньше лишайников (см.
рис. 3), видовой состав от дерева к дереву может
меняться, что и дает сравнительно высокие зна-
чения суммарного видового богатства лихено-
биоты. Таким образом, видовой состав лишайни-
ков в основании ствола варьирует сильнее, чем в
кроне. Так, для высоты 15 м на березе отмечено
низкое разнообразие лишайников (H = 1.44) и
максимальное значение индекса доминирования
(D = 0.42), т.е. лихенобиота на данном уровне
представлена преимущественно самыми распро-
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Рис. 3. Среднее число выявляемых видов лишайников на Betula pendula и Picea abies (полосы погрешности указывают
на ошибку среднего).
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Рис. 4. Число видов лишайников, которые были вы-
явлены на Betula pendula только на определенном
уровне высоты.
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страненными лишайниками. В целом разнообра-
зие лихенобиоты выше у березы, что в значитель-
ной степени связано с бóльшим числом выявлен-
ных на данном форофите видов. Для обеих пород
деревьев характерно высокое разнообразие ли-
шайников в нижней и верхней частях ствола (и
особенно в кроне) и некоторое “падение” в средней
части. Особенно наглядно это иллюстрирует число
видов лишайников, обнаруженных только на кон-
кретной высоте ‒ “маркеров высоты” (см. рис. 4).

Наблюдаемая вертикальная зональность рас-
пределения лишайников по стволу дерева обу-
словлена различиями в микроклиматических
условиях ‒ влажности, освещенности, химиче-
ских и физических свойств покровных тканей де-
рева [4, 21‒24]. Если рассматривать стволы бере-
зы и ели, то на первое место, вероятно, выходит
освещенность с поправкой на особенности мик-
роклимата именно комлевой части стволов. В
обоих случаях верхняя часть ствола кластеризует-
ся вместе с кроной (см. рис. 5), а в нижней части
стволов ели и березы мы наблюдаем некоторые
различия. Для ели уровень основания ствола фор-
мирует отдельную кладу, что обусловлено произ-
растанием видов рода Cladonia только в основа-
нии ствола. Напротив, характер коры березы в со-
четании с тем, что ствол исходно мог иметь не
жестко вертикальное положение, позволяет ви-
дам Cladonia довольно высоко подниматься по
стволу, обеспечивая объединение позиций осно-
вания и высоты в 5 м.

То, что Parmelia sulcata тяготеет к верхней ча-
сти деревьев (см. рис. 6), отмечали и другие авто-
ры [4, 6, 7], и в ряде случаев она действительно от-
мечается как доминант [4, 7]. Доминирующие по-
зиции вида Hypogymnia physodes также широко
известны [4, 7 и др.]. Безусловно, этот вид в уме-
ренно континентальном климате хвойно-широ-
колиственной подзоны более толерантен к фак-
тору освещенности: его интервалы в баллах для
этого фактора должны составлять не 3–4 (как в

Рис. 5. Дендрограмма сходства видовых составов ли-
шайников на разной высоте ствола Betula pendula (а) и
Picea abies (б). В качестве метода объединения использо-
вали метод “дальнего соседа” (метод полной связи). По
оси абсцисс: 1–KS.
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Рис. 6. Диаграмма распределения доминантных лишайников на разной высоте стволов Betula pendula (а) и Picea abies (б);
пояснения в тексте.
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Средиземноморье ‒ по [20]), а минимум 2–4,
максимум 2–5 баллов. Шире этот интервал (прав-
да, только в сторону увеличения освещенности) и
у H. tubulosa, составляя не 3 балла, а минимум 3–4,

максимум 3–5. Высокие требования к освещен-
ности у этого вида послужили причиной того, что
при маршрутных лихенологических исследова-
ниях его собирали нечасто, долгое время он счи-

Таблица 2. Вертикальное распределение некоторых лишайников по стволам елей (виды расположены в порядке
возрастания требований к условиям освещенности ‒ приведен диапазон по 5-балльной шкале [20])

Вид лишайника
Экологические требования 
по фактору освещенности 

местообитания

Диапазоны высот на стволах ели

основание 5–10 м 15 м крона

Chaenotheca trichialis 1–3 +
Lepraria jackii 2–3 +
Scoliciosporum chlorococcum 2–3 +
Lepraria elobata 2–4 + +
Lepraria incana 2–4 +
Hypogymnia tubulosa 3 + +
Hypogymnia physodes 3–4 + + + +
Cladonia coniocraea 3–4 +
Cladonia digitata 3–4 +
Ropalospora viridis 3–4 +
Lecanora symmicta 3–4 +
Tuckermanopsis chlorophylla 3–4 + +
Parmelia sulcata 3–5 + + +
Platismatia glauca 3–5 + +
Vulpicida pinastri 3–5 +
Hypocenomyce scalaris 3–5 +
Bryoria capillaris 3–5 + +
Evernia prunastri 3–5 + +
Bryoria fuscescens 3–5 +
Usnea hirta 4–5 +
Cetraria sepincola 4–5 +
Evernia mesomorpha 4–5 +
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тался редким в Московской области и был даже
занесен в список охраняемых [25]. Тем не менее,
как видно на рис. 2, данный вид входит в состав
наиболее часто встречающихся, но только начиная
с высоты 15 м на ели (см. табл. 2), а на березе – с вы-
соты 10 м. В целом экологические предпочтения
некоторых видов в отношении фактора освещен-
ности, очевидно, варьируют в зависимости от
природно-климатической зоны.

В основании обеих пород деревьев остаются
виды рода Cladonia, относящиеся к числу сравни-
тельно теневыносливых. Их отношение к освещен-
ности составляет 2–4 балла [20], а если говорить о
C. digitata в условиях Московской области, где он
предпочитает очень затененные и затененные усло-
вия, более справедлива оценка в 1–3 балла. Харак-
терно, что более теневыносливый вид рода
Cladonia отмечен для ели, имеющей меньшую
сквозистость кроны, что приводит к заметному
снижению освещенности в основании ствола.

Отметим, что охраняемые в настоящее время
на территории Московской области [26] виды как
на березе, так и на ели отмечены, начиная с высо-
ты 10 м (Bryoria fuscescens) и 20 м (B. capillaris,
B. implexa, B. nadvornikiana, B. vrangiana, Usnea
dasopoga, U. hirta, U. subfloridana). Это коррелирует
с данными [3, 13, 27], показывающими, что в кроне
деревьев часто оказываются сосредоточены наход-
ки редких и охраняемых видов лишайников.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Обследование позволило выявить некоторые

закономерности вертикального распределения
эпифитных лишайников на стволах берез и елей.
Несмотря на небольшую степень сходства видового
состава эпифитов березы и ели, обусловленную раз-
личиями физических и химических свойств коры, в
распределении видового богатства эпифитных ли-
шайников по высоте стволов обеих пород форофи-
тов наблюдаются некоторые общие тенденции.

Подтвердилась гипотеза о значимом различии
видового разнообразия и встречаемости эпифит-
ных лишайников на разных высотах одного и того
же форофита. Для обеих пород форофитов харак-
терно высокое разнообразие лихенобиоты в ниж-
ней и верхней частях ствола (и особенно в кроне),
а в средней части наблюдается снижение этого
показателя. Отметим, что в нижней части каждо-
го конкретного ствола обычно развивается мень-
ше видов лишайников, чем в верхней, но при
этом видовой состав от дерева к дереву сильно ва-
рьирует, что и дает сравнительно высокие значе-
ния суммарного видового богатства основания
ствола.

От основания вверх по стволу происходит сме-
на доминирующих видов. На березе доминанты
меняются в следующем порядке: Cladonia coni-

ocraea (основание) ‒ Hypogymnia physodes (5‒10 м) ‒
H. physodes, Parmelia sulcata (10‒20 м) ‒
H. physodes, P. sulcata, Melanohalea olivacea (крона).
Аналогичный ряд доминантов для ели выглядит
несколько иначе: Cladonia digitata (основание) ‒
Hypogymnia physodes (5‒10 м) ‒ H. physodes, Parme-
lia sulcata (15 м ‒ крона). На смену доминантов,
по-видимому, наибольшее влияние оказывает
фактор освещенности: эта зависимость лучше
видна в распределении по высоте лишайников
ели, имеющей вечнозеленую крону. Находки
H. tubulosa на стволах ели исключительно в верх-
ней части (начиная с 15 м и в ветвях кроны) сви-
детельствуют о большей “фотофильности” этого
вида в умеренно континентальном климате хвой-
но-широколиственной подзоны, чем в Средизем-
номорье.

Существенным для природоохранной деятель-
ности фактом является сосредоточение в верхней
части стволов и кронах находок охраняемых в ре-
гионе видов родов Bryoria и Usnea, что необходи-
мо учитывать при определении их реальной
встречаемости и численности популяций в Мос-
ковской области.
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Река Худосей – единственный приток среднего течения р. Таз (Западная Сибирь), пригодный для
размножения и зимовки сиговых рыб в условиях естественных заморов, продолжающихся ежегодно
с ноября по апрель. Воспроизводство сиговых рыб в р. Худосей изучено впервые. Исследования
проведены в 2002, 2003, 2017–2022 гг. Описаны основные нерестилища сиговых рыб. Установлено,
что скат личинок на нижней границе нерестилищ начинается с первым подъемом воды и заканчи-
вается в период ледохода. Отмечен особый природный фактор – замор от промерзания перекатов
на нерестилищах, вызывающий полную гибель инкубируемой икры. Оценен высокий потенциал
р. Худосей в воспроизводстве сиговых рыб, сопоставимый с потенциалом уральских нерестовых
притоков Нижней Оби. Выявлено, что увеличение уровня воспроизводства сиговых рыб р. Таз мо-
жет происходить за счет миграции рыб из Оби.

Ключевые слова: cиговые рыбы, нерестилища, размножение, личинки, покатная миграция, числен-
ность, смертность икры, климатические и гидрологические факторы
DOI: 10.31857/S0367059722060063

Для всех проходных и полупроходных форм
рыб характерна покатная миграция молоди, по-
лучившая название “скат”. Массовая покатная
миграция ранних личинок характерна для сиго-
вых рыб и налима, а мальков и сеголеток – для ло-
сосевых и осетровых рыб. Покатные миграции
могут быть массовыми и у некоторых туводных
рыб [1, 2]. У всех видов скат является приспособ-
лением к распределению молоди по местам нагу-
ла. Покатная миграция молоди рыб десяти се-
мейств, среди которых нет сиговых (Coregonidae),
подробно рассмотрена Д.С. Павловым [3]. Авто-
ром на большом фактическом и литературном
материале показана адаптивная природа мигра-
ций, способствующих расселению вида, увеличе-
нию площади нагула и в конечном счете сбалан-
сированному функционированию популяций в
колеблющихся условиях среды.

К механизмам, обеспечивающим покатную
миграцию и распределение личинок по местам
нагула, относятся: 1) врожденные реакции (спо-
собность сразу после вылупления выходить в по-
ток) и морфологические особенности личинок,
способствующие пелагическому распределению
в потоке (большие жировые запасы, относитель-
но высокая вагильность); 2) возможность пассив-
ного ската при наличии течения; 3) видоспеци-

фичное поведение личинок во время ската [4].
Имеются обширные данные по покатной мигра-
ции личинок сиговых рыб уральских и восточно-
сибирских рек. Зарубежная литература по данной
теме отсутствует либо содержит информацию из
публикаций советских и российских ученых [5].

Покатная миграция личинок обских видов сиго-
вых подробно описана В.Д. Богдановым [4, 6–10].
Установлено, что у речных сиговых рыб покатная
миграция личинок проходит на разных реках одно-
типно, что связано со сходством биологических ас-
пектов размножения: осенним нерестом и весен-
ним вылуплением личинок в период прохождения
паводковой волны [9]. Существующие различия
ската на разных реках определяются экологически-
ми особенностями условий среды (динамикой
освещенности, скорости течения и температуры во-
ды, удаленностью нерестилищ от мест нагула).

Река Таз – одна из самых крупных рек Запад-
ной Сибири, имеющая большое значение в вос-
производстве ценных сиговых рыб: пеляди (Core-
gonus peled (Gmelin, 1789)), сига-пыжьяна (Corego-
nus lavaretus pidschian (Gmelin, 1788)), чира
(Coregonus nasus (Pallas, 1776)), муксуна (Coregonus
muksun (Pallas, 1814)) и нельмы (Stenodus leucich-
thys nelma (Guldenstadt, 1772)).

УДК 597.552.51:639.2.03(282.256.26)

EDN: QNZIDP
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Природно-климатические условия в бассейне
р. Таз отличаются крайней суровостью, что связано
с расположением вблизи Полярного круга в лесо-
тундровой зоне, близостью Карского моря, много-
летней мерзлотой и высокой заболоченностью.

Информация о покатной миграции личинок
сиговых рыб в притоках реки до начала наших ис-
следований отсутствовала. Единственные крат-
кие сведения о воспроизводстве сиговых рыб в
бассейне реки, включающие оценку покатной
миграции личинок в 2001–2003 гг., приведены
Я.А. Кижеватовым [11, 12] лишь для р. Ратты, то-
гда как существует восемь нерестовых притоков
(реки Печалькы, Толька, Ватылька, Каралька,
Бол. и Мал. Ширта, Покалька). Таким образом, вос-
производство сиговых рыб в р. Таз, несмотря на ее
большую роль в формировании биоресурсов сиго-
вых рыб Западной Сибири, практически не изучено.

В середине прошлого века в литературе сооб-
щалось, что в р. Худосей на нерестилища, распо-
ложенные на 200–300 км вверх по ее течению,
мигрируют пелядь, сиг-пыжьян и чир [13, 14].
Муксун, нельма и тугун в этой реке не размножа-
ются. В ряде работ [12–15] приводятся сведения
об особом значении водотока в воспроизводстве
пеляди. Исследования покатной миграции личи-
нок сиговых рыб в р. Худосей проведены впервые
и позволяют оценить значение самой крупной
нерестовой реки бассейна р. Таз в воспроизвод-
стве сиговых рыб.

Цель настоящей работы – на основе многолет-
них данных определить границы нерестилищ,
выявить особенности покатной миграции, дина-
мику численности личинок и оценить потенциал
воспроизводства сиговых рыб в р. Худосей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Река Худосей – единственный приток нижнего
и среднего течения р. Таз, где могут размножаться
и зимовать сиговые рыбы. Большая часть аквато-
рии р. Таз в зимнее время находится под действием
экстремальных природно-климатических факто-
ров. Основным лимитирующим фактором является
зимний замор – резкое уменьшение содержания
растворенного кислорода в воде начиная с ноября
вследствие поступления вод с дефицитом кисло-
рода [13–16], охватывающий всю русловую часть
р. Таз от верховий до Тазовской губы и большин-
ство притоков. Истоки р. Худосей расположены в
болотах южной части Нижнеенисейской (Верх-
нетазовской) возвышенности. Длина водотока
составляет 409 км, площадь водосборного бассей-
на 11.2 тыс. км2 [17]. В бассейне реки нет населен-
ных пунктов и не проводятся масштабные геоло-
гические изыскания, поэтому загрязнение воды и
грунтов отсутствует. Влияние браконьерского
промысла на сиговых рыб может быть значитель-

ным в период массового нерестового хода – с
конца августа до середины октября.

Расходы воды в р. Худосей имеют сезонную
цикличность, свойственную большинству сибир-
ских рек [17]. Минимальные расходы наблюдают-
ся в феврале–марте. Пик водности приходится на
весенний паводок в конце мая–начале июня и
продолжается 1–2 недели, затем происходит по-
степенное понижение уровня воды. Расходы во-
ды повышаются в периоды осадков. Заморные
явления в нижнем течении р. Худосей развивают-
ся ежегодно в ноябре–декабре, после прекраще-
ния поверхностного стока и начала преобладания
в стоке обескислороженных болотных вод.

В период ската личинок в районе учетных
створов скорость течения может изменяться на
стрежне от 0.3 до 1.2 м/с, а вода прогревается от
0.4 до 4°С. Расход воды в период пика ската личи-
нок в р. Худосей достигает 500–800 м3/с.

Учет покатных личинок. В р. Худосей исследо-
вания покатной миграции личинок сиговых рыб
проведены в 2002–2003, 2017–2019, 2021, 2022 гг.
на створах, расположенных ниже нерестилищ.
Учетный створ в 2003, 2021 и 2022 гг. организован
на расстоянии 50 км от устья р. Худосей выше ме-
ста впадения р. Покалькы. В 2003 г. учеты прове-
дены на спрямленном участке русла ниже выхода
Карсавинской протоки в 15 км от устья р. Худо-
сей. С 2017 г. по 2019 г. исследования проведены
на учетном створе, который находится в районе
устья р. Кентылькы на нижней границе нерести-
лищ сиговых рыб.

При сборе материала по дрифту икры и скату ли-
чинок применяли метод учета стока [4, 18]. Всего за
период исследований собрано 204 пробы.

Для оценки распределения покатной молоди,
независимо от скорости течения потока, исполь-
зовали формулу, предложенную Д.С. Павловым
[1–3]:

(1)

где М100 – количество рыб в 100 м3; m – среднее
число рыб в пробах за расчетный период времени;
Qлов – расход воды через сетку = SVt (м3/с); S –
площадь входного отверстия (м2); V – скорость
течения в сетке (м/с); t – время лова (с).

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

(2)

где N – общее число личинок; Qр – средний рас-
ход воды в реке за расчетный период времени
(м3/с); T – расчетный период времени (с), состав-
ляющий обычно 6, 12 или 24 ч.

×=100
лов

100,mM
Q

= р

лов

,
Q mT

N
Q
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Общая погрешность применяемого метода не
превышала 40%, чаще была близка к 30% [4, 18]. Эф-
фективность фильтрации ловушки рассчитывается
эмпирически, по авторской методике [4, 18]. Видо-
вую принадлежность личинок устанавливали по раз-
работанному В.Д. Богдановым определителю [18].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Описание нерестилищ сиговых рыб. Потенци-
альные нерестилища сиговых рыб в бассейне
р. Худосей находятся в среднем и верхнем тече-
нии реки на участке от 220 до 380 км (рис. 1) меж-
ду устьями притоков Пошталькы и Лимпыпи-
тылькы, расположенных на Верхнетазовской воз-
вышенности. Типичные нерестилища – участки
русла с горным характером течения, каменными
перекатами с субстратом из валунов, гальки и
крупнозернистого песка. Обычные места инкуба-
ции икры – плесы с каменно-песчаным субстра-
том. Нерестилища находятся на участках реки,
расположенных на высоте более 50 м над ур. м.
Ниже притока Лимпыпитылькы нерестилищ нет,
так как русло реки приобретает черты мелкого
равнинного водотока с заиленным дном, с посто-
янным поступлением обескислороженных болот-
ных вод, критически уменьшающих содержание
растворенного кислорода в реке при минималь-
ных расходах воды в зимнюю межень и, особен-
но, в начале весны.

В нижнем и частично среднем течении р. Ху-
досей принимает притоки, чья водосборная пло-
щадь включает сток с обширных заболоченных
пространств лесотундры. Наиболее крупные из
них – реки Кашкы, Покалькы, Кентылькы, в кото-
рых нерестилища сиговых рыб отсутствуют. Вода
этих притоков насыщена гуминовыми кислотами.

Интенсивность осенних дождевых паводков
влияет на распределение сиговых рыб по нере-
стилищам. В многоводные сезоны с продолжи-
тельными осенними осадками сиговые рыбы раз-
множаются на верхних участках нерестилищ.

Покатная миграция личинок сиговых рыб. В
2002 г. скат личинок начался 17 мая (рис. 2). Пер-
выми были отмечены личинки пеляди и сига-пы-
жьяна. Интенсивность ската возрастала с нача-
лом подъема уровня воды и достигла своего пика
(более 8000 экз/100 м3) с началом ледохода, затем
постепенно снижалась, оставаясь, однако, высо-
кой (более 300 экз/100 м3) до окончания ледохода.
Пик ската пеляди пришелся на 25 мая, пыжьяна –
на 24–26 мая, чира ─ на 24 мая. Общая численность
личинок различных видов, скатившихся с нерести-
лищ в р. Худосей в 2002 г., была значительной, со-
поставимой с современной численностью генера-
ций обских сиговых рыб [7]. Среди покатной моло-
ди отмечены представители 3 видов сиговых рыб:
пелядь, сиг-пыжьян, чир. Особенно высока чис-
ленность личинок пеляди (табл. 1). Всего в 2002 г.
скатилось 1.94 млрд личинок сиговых рыб.

Рис. 1. Карта-схема р. Худосей: 1 – выявленные нерестилища; 2 – расположение учетных створов.
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В 2003 г. скат личинок начался 13 мая. Нарас-
тание их численности проходило одновременно с
подъемом воды, пик произошел 18 мая. Отмече-
ны представители 3 видов: пелядь, сиг-пыжьян,
чир. Как и в 2002 г., по численности преобладала
пелядь – 90.5%. Покатная миграция личинок чи-
ра и сига-пыжьяна прекратилась на 7–8 дней
раньше, чем у пеляди. Интенсивность ската ли-

чинок в потоке в пик достигала 2710 экз/100 м3.
Снижение плотности личинок произошло резко,
одновременно с началом ледохода. Общая числен-
ность покатной молоди сиговых рыб уменьшилась
почти в 2 раза в сравнении с прошлым годом. В
дрифте встречались погибшие и живые икринки.

В 2017 г. скат живых личинок сиговых рыб от-
сутствовал. В уловах с 20 мая по 1 июня была от-

Рис. 2. Зависимость интенсивности ската личинок сиговых рыб от расходов воды в разные годы, р. Худосей: 1 – рас-
ходы воды на учетном створе, м3/с; 2 – численность личинок в 100 м3, экз/100 м3; 3 – пределы погрешности.

250

200

150

100

50

0

700
600
500
400

200
300

100
0

2017 г.

07.05 09.05 11.05 13.05 15.05 17.05 19.05 21.05 23.05 35.05 27.05 29.05 31.05 02.06 04.06 06.06

2500

2000

1500

1000

500

0

30000

25000

20000

15000

10000

5000

0

2003 г.

07.05 09.05 11.05 13.05 15.05 17.05 19.05 21.05 23.05 35.05 27.05 29.05 31.05 02.06 04.06 06.06

900
800
700
600
500
400
300
200
100

0

900
1000

800
700
600
500
400
300
200
100
0

Расход воды, м3/с

1

2

3
2002 г.

Численность, экз/100 м3

07.05 09.05 11.05 13.05 15.05 17.05 19.05 21.05 23.05 35.05 27.05 29.05 31.05 02.06 04.06 06.06

600

500

400

300

200

100

0

6000

5000

4000

2000

3000

1000

0
07.05 09.05 11.05 13.05 15.05 17.05 19.05 21.05 23.05 35.05 27.05 29.05 31.05 02.06 04.06 06.06

Месяц

2018 г.



442

ЭКОЛОГИЯ  № 6  2022

КИЖЕВАТОВ, БОГДАНОВ

Рис. 2. Окончание.
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мечена только погибшая икра чира, пеляди и си-
га-пыжьяна. Преобладала икра чира, что может
быть связано с лучшей ее сохранностью из-за осо-
бенностей размножения вида в период ледостава
(размножение в заторах шуги), тогда как среди не-
рестящихся производителей преобладала пелядь.
Интенсивность ската была невелика, плотность по-
гибшей икры в потоке не превышала 570 экз/100 м3.

В 2018 г. скат начался 24 мая и закончился
5 июня. Учтено около 300 млн личинок сиговых
рыб трех видов. Среди покатной молоди преобла-
дала пелядь. Отмечена мертвая икра чира. Из-за
холодной и затяжной весны ледовый покров на
нижних и верхних нерестилищах вскрывался не-
равномерно, поэтому были отмечены два пика ин-
тенсивности покатной миграции. Основная масса
личинок скатилась до начала ледохода. Интенсив-
ность ската возрастала по мере подъема уровня во-
ды и достигла своего пика (до 4400 экз/100 м3) с на-
чалом ледохода.

В 2019 г. скат личинок продолжался с 18 по
28 мая. Численность личинок пеляди впервые за
все время наблюдений оказалась меньше, чем си-
га-пыжьяна. Плотность личинок в потоке дости-
гала 1140 экз/100 м3. Учтено 153 млн покатных ли-
чинок сиговых рыб двух видов. Наступление теп-
ла было резким, и основная масса ранней молоди
скатилась до начала ледохода. Впервые за период
исследований среди покатных личинок отсут-
ствовал чир.

В 2021 г. первые подвижки льда начались од-
новременно с подъемом воды 9 мая, ледоход на-
чался 11 мая при низких расходах воды и не со-
провождался ледовыми заторами. После прохож-
дения ледохода начались заморозки, и расходы
воды упали. Покатная миграция личинок сиговых
рыб началась 8 мая и завершилась 18 мая, т.е. боль-
шинство личинок скатилось после ледохода. Отме-
чены два пика интенсивности ската. Численность
покатных личинок пеляди и сига-пыжьяна была
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минимальной за период исследований, а личинки
чира отсутствовали. Максимальная плотность ли-
чинок в потоке не превышала 250 экз/100 м3.

В 2022 г. из-за непрочного и тонкого льда на
стрежне, сформировавшегося к началу мая, и
аномально теплой погоды первые подвижки льда
на р. Худосей начались 8 мая сразу при появлении
заберегов. На учетном створе ледоход проходил при
небольших расходах воды и слабых ледовых зато-
рах. Интенсивный подъем воды продолжался в те-
чение 6 сут. Скат личинок продолжался до 22 мая.
Отмечен один пик интенсивности ската: плот-
ность личинок в потоке достигала 2710 экз/100 м3.
Численность покатных личинок пеляди и сига-
пыжьяна существенно повысилась по сравнению
с последними тремя годами, впервые с 2018 г. от-
мечены личинки чира.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Установлено, что р. Худосей является местом
массового размножения сиговых рыб бассейна
р. Таз. Нерестилища в р. Худосей находятся на
удаленных от мест нагула участках с высокими
скоростями течения и песчано-галечным или га-
лечным грунтом. Качество нерестилищ обеспе-
чивает благоприятные условия для развития от-
ложенной икры. Потенциальные нерестилища
расположены в русле р. Худосей на участке от
устья р. Лимпыпитылькы до перекатов выше
устья р. Пошталькы. Места размножения отсут-
ствуют в нижнем течении и притоках р. Худосей.
Вероятно, небольшие по площади нерестилища
могут находиться лишь в северном притоке –
р. Чатылькы, что требует проверки.

Производители сиговых рыб могут использо-
вать все потенциальные нерестилища. Распреде-
ление производителей по нерестилищам и гидро-
логические особенности реки в весенний период
определяют характер покатной миграции личи-
нок сиговых рыб.

Скат личинок с нерестилищ происходит в пе-
риод паводковой волны. Характер покатной ми-
грации личинок традиционный для сиговых рыб:
одновременно с подъемом воды начинается посте-
пенное нарастание численности личинок, пик ска-
та наблюдается при резком увеличении расхода во-
ды непосредственно перед ледоходом, снижение
интенсивности миграции происходит быстрее, чем
нарастание. При одновременном ледоходе на всем
протяжении реки личинки скатываются за корот-
кий период времени и формируют один пик ската.
Если сроки ледохода в верхней части нерестилищ
отстают от нижней части или происходит неодно-
временное вскрытие северных и южных притоков,
проявляются два пика ската. Покатная миграция
личинок сиговых рыб заканчивается спустя не-
сколько дней после ледохода.

Самое раннее начало покатной миграции на
р. Худосей отмечено 8 мая, самое позднее –
24 мая. Большая часть личинок скатывается за 2–
3 сут, скат может продолжаться 10 – 13 сут. В пик
ската за три дня скатывается около 80% личинок.

Среди покатной молоди в р. Худосей обычно
доминируют личинки пеляди, следующие по чис-
ленности виды – сиг-пыжьян и чир, что соответ-
ствует соотношению видов среди производителей
во время нерестового хода [12]. В последние годы
общая численность ранней молоди пеляди и си-
га-пыжьяна снизилась. Выявлены значительные
изменения абсолютной численности покатных
личинок сиговых рыб. В сравнении с началом
2000-х гг. численность покатных личинок пеляди
к 2021 г. снизилась в 100 раз, сига-пыжьяна – в
10 раз, а скат личинок чира прекратился. Наибо-
лее вероятная причина резкого снижения чис-
ленности сиговых рыб – чрезмерный промысел
на путях миграций по руслу р. Таз.

Численность покатной молоди сиговых рыб
весной 2022 г., вопреки тенденции последних лет,
резко возросла. Это связано с заходом обских
производителей сиговых рыб в р. Таз в 2021 г.,
причем основу стада пеляди и сига-пыжьяна со-

Таблица 1. Численность и видовой состав покатных личинок и икры сиговых рыб, млн экз.

* В учетах отмечена только погибшая икра.

Река Год Пелядь Сиг-пыжьян Чир Численность мертвой икры

Худосей 2002 1885.7 55.3 0.37 0
Покалькы 0 0 0 0
Худосей 2003 935.0 30.8 67.5 19.2
Худосей* 2017 4.6 1.6 12.3 18.5
Кентылькы 0 0 0 0
Худосей 2018 212.0 78.3 9.7 0
Худосей 2019 74.3 78.5 0 0
Худосей 2021 18.5 7.6 0 0
Худосей 2022 543.4 70.8 9.9 0.3
Покалькы 0 0 0 0
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ставляли особи 2017 г. рождения (генерации, кото-
рые должны были отсутствовать в бассейне р. Таз
из-за полной гибели икры, послужили маркером).

Вероятно, гибель инкубируемой икры в р. Ху-
досей происходит с определенной регулярно-
стью, так как среди сиговых рыб отсутствует ко-
роткоцикловый тугун. Заморные явления от про-
мерзания нерестилищ также отмечены в притоке
Ратта [11].

Общая численность личинок различных ви-
дов, скатившихся с нерестилищ в р. Худосей, мо-
жет быть значительной и сопоставимой с числен-
ностью личинок в самом крупном нерестовом
притоке нижней Оби – Северной Сосьве [9].

ВЫВОДЫ

1. Покатная миграция личинок сиговых рыб на
нижней границе нерестилищ в р. Худосей прохо-
дит с закономерностью, выявленной ранее на
других нерестовых реках: скат начинается с пер-
вым подъемом воды и заканчивается непосред-
ственно перед ледоходом или сразу после него.

2. Скат личинок сиговых рыб в притоках р. Ху-
досей не обнаружен.

3. Потенциал р. Худосей в воспроизводстве си-
говых рыб очень большой. Численность скатив-
шейся молоди может достигать величин, сопоста-
вимых с генерациями сиговых рыб нерестовых
притоков Нижней Оби.

4. За последние 20 лет уровень воспроизвод-
ства сиговых рыб в р. Худосей снизился. К 2019 –
2021 гг. прекратилось размножение чира, числен-
ность покатной молоди пеляди уменьшилась в
100 раз, сига-пыжьяна – в 10 раз.

5. При возникновении условий для образова-
ния заморов и промерзании перекатов в районе
нерестилищ в р. Худосей происходит полная ги-
бель икры сиговых рыб.

6. Увеличение уровня воспроизводства сиго-
вых рыб р. Таз может происходить за счет рыб
Оби, как это произошло в 2022 г.
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Оценивали проявления биотопической и межгодовой форм изменчивости у рыжей полевки (Cle-
thrionomys glareolus) в биотопах, возникших после ветровала и последующего лесного пожара на тер-
ритории Висимского заповедника (Средний Урал). С помощью методов геометрической морфо-
метрии провели сравнение изменчивости формы нижней челюсти и морфофункциональных ман-
дибулярных индексов в одновозрастных выборках сеголеток, отобранных в климатически
различные смежные годы в зонах ветровала и гари. Между ними выявлены существенные морфоге-
нетические различия и функциональные особенности мандибул. Межгодовые климатогенные раз-
личия сопоставимы по величине с биотопическими, но имеют другую направленность в общем
морфопространстве. На гари размах климатогенной изменчивости формы мандибул выше, чем в
зоне ветровала. В год с дождливым летом усилилась морфофункциональная дифференциация по-
левок обоих биотопов, связанная с трофическими предпочтениями зверьков. Высокая фенотипи-
ческая пластичность, выявленная в разные годы в восстанавливающихся биотопах, прямо указыва-
ет на присутствие у зверьков ценопопуляций исторически возникших преадаптаций индивидуаль-
ного развития в виде спектра адаптивных модификаций морфогенеза к определенным флуктуациям
климата и биотопическим последствиям природных катастроф – ветровала и пожара.
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В последние годы часто оцениваются отдален-
ные последствия различных антропогенных воз-
действий на изменчивость локальных популяций
модельных видов [1–8]. В то же время проблема
косвенного влияния последствий природных ка-
тастроф на изменчивость изучена недостаточно
[9–11]. В отличие от антропогенных и техноген-
ных воздействий, с которыми природные популя-
ции за время своего существования практически
не сталкивались, природные катастрофы: урага-
ны, наводнения, ветровалы, пожары и др., напро-
тив, многократно влияли на условия обитания
видов и считаются естественными факторами. На
многие из них у видов животных должны были
исторически сформироваться системные адап-
тивные реакции на ценотическом [10], популяци-
онном [2, 6] и индивидуальном [12, 13] уровнях,
которые в первую очередь затрагивают процессы
индивидуального развития. Поэтому можно ожи-
дать, что в отличие от антропогенных воздей-
ствий природные катастрофические явления
должны вызывать вполне определенные модифи-

кационные переключения развития, компенси-
рующие негативные изменения среды, смену рас-
тительного состава биотопов и формирующие
адаптивные перестройки морфогенеза.

При ветровале происходит резкое изменение
исходных биотопических условий: изменяется
состав растительных сообществ, временно фор-
мируются многочисленные убежища для мелких
млекопитающих, привлекаются древоразрушаю-
щие грибы, насекомые и микроорганизмы, кото-
рые способствуют утилизации выпавшего древо-
стоя. Высохшая древесина во многом является
причиной возникновения в последующие годы на
месте ветровала лесного пожара (сухие грозы, ан-
тропогенные причины). При пожаре происходит
неизбирательная элиминация растительности и ло-
кального населения многих видов животных, в том
числе мелких млекопитающих. В дальнейшем, по
мере восстановления растительности, на гарь за
счет набега из прилегающих не тронутых пожаром
участков проникают мелкие млекопитающие, и за-
ново происходит формирование их локального
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сообщества. Сходный процесс наблюдается по-
сле массовой неизбирательной дератизации [11].

Ранее мы неоднократно обнаруживали в попу-
ляциях переключения индивидуального развития
в ответ на разную полноту состава сообщества
[14], на неизбирательную элиминацию [11], а так-
же на разные фазы динамики численности (соот-
ветственно разную плотность и уровень стресса).
Такие стресс-индуцированные переключения
программы развития могут проявляться при вос-
становлении локальных популяций как адаптив-
ная морфогенетическая реакция на новые изме-
нившиеся экологические условия.

Подобные эффекты встречаются не только у
грызунов и имеют более общий характер, по-
скольку обнаружены и у другой группы мелких
млекопитающих – землероек (Soricidae). Так,
А.В. Бадяев с соавт. [15, 16] установили, что после
локальных сплошных вырубок перестойного леса
в штате Монтана (США) с последующим выжига-
нием оставшегося лесного дебриса представители
локальных сообществ землероек (Sorex) испыты-
вают в измененных открытых биотопах сильный
стресс, вызывающий повышенную эмбриональ-
ную смертность, снижение численности, анома-
лии и нестабильность развития (в том числе воз-
растание флуктуирующей асимметрии (FA) ниж-
ней челюсти). В.М. Захаровым с соавт. [17] также
была выявлена связь уровня FA с динамикой чис-
ленности популяции обыкновенной бурозубки в
Финляндии: нестабильность развития, маркируе-
мая FA, возрастала на спадах численности при не-
благоприятных условиях. Таким образом, стресс
индивидуального развития мелких млекопитающих
при резких изменениях условий обитания в локаль-
ных биотопах может существенно влиять на со-
стояние, численность и стабильность развития
популяций животных, выступая как общебиоло-
гический фактор, действие которого может уси-
литься при климатических и антропогенных из-
менениях, а также под влиянием природных ка-
тастроф. Дальнейшее изучение данной тематики
на модельных видах мелких млекопитающих мо-
жет потенциально пролить свет на решение про-
блемы механизмов мозаичной эволюции [16, 18].

Представляет интерес оценить проявление
морфогенетических эффектов в природных мо-
дельных ценопопуляциях в условиях измененных
природных биотопов, формирующихся после
природных катастрофических воздействий. До
сих пор не ясно, как проявляется биотопическая
изменчивость в климатически разные годы: оди-
наково ли направлены межгодовые морфогене-
тические изменения в ценопопуляциях разных
биотопов или в первую очередь проявляется био-
топическая специфика? На природных модель-
ных ценопопуляциях грызунов, обитающих в
контрастных биотопах, возникших после таких

природных катастроф, как ветровал и лесной по-
жар, представляется возможность решить эти за-
дачи.

Оценка изменчивости формы и размеров био-
логических объектов может быть получена мето-
дами геометрической морфометрии [19–23], ко-
торые допускают возможность морфогенетиче-
ской интерпретации выявляемых различий
формы [23–25] и позволяют использовать дан-
ный подход для оценки воздействия на морфоге-
нез определенных климатических или биотопи-
ческих условий.

Цель настоящей работы – анализ морфогене-
тических эффектов нарушения условий обитания
рыжей полевки (Clethrionomys glareolus Schreber,
1780) в лесных биотопах (главным образом измене-
ния состава растительности) под влиянием двух
природных катастрофических явлений – ветровала
(1995 г.) и последующего пожара (1998 г.) в Висим-
ском заповеднике на Среднем Урале. В качестве
объекта для работы была выбрана нижняя че-
люсть, поскольку изменчивость ее формы и раз-
меров тесно связана с функциональными нагруз-
ками при обработке кормовых объектов и трофи-
кой грызунов [14, 26, 22]. Последнее позволяет,
как было показано ранее [11, 14, 27], оценить мор-
фофункциональные различия между ценопопу-
ляциями рыжей полевки, связанные с их трофи-
ческими предпочтениями.

Особое внимание уделяли изучению морфоге-
нетических и функциональных реакций на кон-
трастные экологические условия двух смежных
лет в двух ценопопуляциях вида, населяющего
трансформированные биотопы – зону ветровала
и пирогенную зону – зарастающую гарь. Речь в
данном случае идет не об отдаленных морфологи-
ческих последствиях изменения биотопических
условий, а об оценке дарвиновской определенной
изменчивости и фенотипической пластичности,
отражающих проявление характерных модифика-
ций морфогенеза в разных экологических условиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Краниологический материал для изучения

влияния биотопических и климатогенных эф-
фектов на морфогенез нижней челюсти в популя-
ции рыжей полевки представлен выборками, со-
бранными в Висимском государственном при-
родном биосферном заповеднике (Средний Урал,
Свердловская обл.: 57°28′ с.ш., 60°00′ в.д.) в авгу-
сте 2003 и 2004 гг. в зоне ветровала, произошед-
шего в июне 1995 г., и пирогенной зоне – гари,
возникшей после лесного пожара в июне 1998 г.

Отлов животных проведен Л.Е. Лукьяновой
методом стандартных ловушко-линий с исполь-
зованием в трансекте 100 проволочных капканчи-
ков, расставленных на расстоянии 10 м друг от
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друга на 5 сут. Проверку ловушек осуществляли
ежедневно в утренние часы. Оценку относитель-
ной численности проводили в пересчете на
100 лов.-сут. Для характеристики погодных усло-
вий разных лет использовали данные метеостан-
ции “Висим”.

В работе использованы краниологические кол-
лекции, хранящиеся в Музее Института экологии
растений и животных УрО РАН. Все изученные вы-
борки представлены сеголетками обоих полов
(ювенильные и зимовавшие особи исключены).
Объем изученного материала составил 70 экз. (зона
ветровала (В): 2003 г. – 11 экз., 2004 г. – 16 экз.; пи-
рогенная зона (П): 2003 г. – 33 экз., 2004 г. – 10 экз.).

Для сравнения формы и размеров нижней че-
люсти применили методы геометрической мор-
фометрии с использованием фотографий правых
ветвей нижней челюсти рыжей полевки с линг-
вальной стороны, полученных с помощью план-
шетного сканера при оптическом разрешении
1200 dpi. На изображениях с помощью программ
tpsUtil [28] и tpsDig2 [29] разместили по 16 ланд-
марок (landmarks), характеризующих изменчи-
вость формы (shape) нижней челюсти (рис. 1).

Для оценки морфофункциональных особенно-
стей нижней челюсти использовали пять промеров:
A – сочленовно-резцовый, B – сочленовно-моляр-
ный, C – темпорально-сочленовный, D – сочле-
новно-массетерный и E – сочленовно-угловой
(см. рис. 1). По промерам вычислили морфо-
функциональные мандибулярные индексы [см.
27, 30, 31]: TI – темпорально-резцовый, TM –
темпорально-молярный, MI – массетерно-резцо-
вый, MM – массетерно-молярный и AM – ангу-
лярно-массетерный. Расчет индексов провели по
формулам [23, 27]: TI = C/A; TM = C/B; MI = D/A;
MM = D/B и AM = E/D. Поясним, что индексы TI
и TM характеризуют интенсивность продольных
режуще-жевательных движений, а индексы MI и

MM – интенсивность движений, связанных с
грызением, раздавливанием и дроблением кор-
мовых объектов. Предложенный ранее индекс
AM косвенно характеризует интенсивность попе-
речных жевательных движений, которые связаны
с поперечным перетиранием корма [26, 30].

Вычисление прокрустовых координат (Pro-
crustes coordinates) выполнили с помощью гене-
рализованного Прокрустова анализа – GPA [19]
на основе метода наименьших квадратов. Цент-
роидный размер (centroid size – CS), косвенно ха-
рактеризующий размер объекта, вычисляли как
корень квадратный из суммы квадратов дистан-
ций от центра объекта до каждой из ландмарок
[19]. Предварительная двукратная повторная рас-
становка ландмарок не выявила значимых сме-
щений оценок, связанных с влиянием ошибок
оператора [32].

Межгрупповые различия формы нижней че-
люсти оценили с помощью канонического анали-
за прокрустовых координат. Множественные
межгрупповые сравнения по центроидному раз-
меру и отдельным каноническим переменным
провели методом однофакторного дисперсион-
ного анализа (One-Way ANOVA). Для оценки воз-
можных аллометрических эффектов изменения
формы мандибул выполнили анализ главных
компонент (Principal components) прокрустовых
координат в каждой из четырех выборок и оцени-
ли регрессионные зависимости между центроид-
ными размерами и значениями PC1 в соответ-
ствующих выборках.

Для оценки вклада канонических переменных в
межгрупповые различия, связанные с погодными
условиями и принадлежностью к биотопу, провели
многомерный непараметрический двухфакторный
дисперсионный анализ PERMANOVA. Значи-
мость межгрупповых различий оценивали по
факторам год (Y) и биотоп (B) с учетом их взаимо-

Рис. 1. Размещение меток-ландмарок (landmarks) (1–16) на лингвальной стороне нижней челюсти рыжей полевки и
пять исходных промеров (A–E) для расчетов мандибулярных морфофункциональных индексов (TI, TM, MI, MM, AM)
[по 27, 30].
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действия (Y × B). Расчет выполнен в программе
PAST 4.06 [33] с использованием евклидовой мет-
рики и перестановочного теста (Permutation test)
при 10000 повторных реплик. Влияние каждого
экологического фактора на форму мандибул оце-
нили на основе линейного дискриминантного
анализа с вычислением его значимости на основе
теста T2 Хотеллинга. Параллельно попарно вы-
числили прокрустовы дистанции d и уровни их
значимости.

Показатель внутригруппового морфоразнооб-
разия (morphological disparity) рассчитали на ос-
нове анализа паттерна ближайших соседних ор-
динат (nearest neighbour point pattern analysis)
внутри полигонов изменчивости выборок (convex
hulls) [34, 35] для первых двух канонических пере-
менных (CV1 и CV2). Оценили показатель R – от-
ношение средней дистанции между ближними
соседними ординатами (MNND – mean nearest
neighbor distance) к величине ожидаемой средней
ближайшей дистанции (ExpNND – expected near-
est neighbor distance). Если R < 1, то выражена кла-
стеризация ординат, при R = 1 – пуассоновский
тип рассеивания, а при R > 1 – сверхрассеивание
(overdispersion). Последний случай при возраста-
нии MNND интерпретировали как увеличение
внутригруппового морфоразнообразия [35], а с
позиций геометрической морфометрии как рас-
ширение веера морфогенетических траекторий
особей в морфопространстве – эффект стресса раз-
вития, приводящего к его нестабильности [23].
Оценку нулевой гипотезы о равенстве MNND зна-
чению ExpNND при равной плотности ординат
полигона изменчивости провели на основе Z-
критерия ближайшего соседа [34]. Вероятные
краевые эффекты рассеивания ординат для поли-

гонов изменчивости компенсировали методом
Доннелли [36].

Статистические расчеты, включая использо-
вание методов геометрической морфометрии,
выполнили с помощью пакетов программ TPS
[28, 29], MorphoJ 1.6d [22] и PAST 4.06 [33].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Экологическая специфика лет сравнения обу-

словлена разной динамикой выпадения осадков
весной и летом 2003 и 2004 гг. на фоне сходной
среднемесячной динамики температуры (рис. 2).
Если в 2003 г. значительное количество осадков
наблюдалось в мае и июне, а июль и август были
засушливыми, то на следующий год в мае осадков
было в 2 раза меньше, но все летние месяцы были
дождливыми. При этом динамика среднемесяч-
ных температур в эти годы была практически оди-
накова (см. рис. 2).

Центроидные размеры (CS) нижней челюсти у
изученных групп сеголеток рыжей полевки на
разных участках и в разные годы были близки и
статистически не различались (F-критерий Уэл-
ша = 1.86; d.f. = 24.74; p = 0.1063). Половые разли-
чия по центроидному размеру мандибул были
также незначимы (F-критерий Уэлша = 3.07,
d.f. = 67.42; p = 0.0843), что позволило объединить
выборки по полу при использовании центроид-
ных размеров. Специальный предварительный
дискриминантный анализ прокрустовых коорди-
нат нижней челюсти самцов и самок рыжей по-
левки на объединенных выборках разных лет не
выявил значимых различий между полами (T2 Хо-
теллинга = 67.77; F = 1.15; p = 0.3368), что также
позволяет проводить дальнейшее исследование

Рис. 2. Динамика суммарных осадков по месяцам (а) и среднемесячных значений температуры (б) в Висимском запо-
веднике на Среднем Урале в 2003 и 2004 гг.
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на объединенных по полу выборках. Отсутствие
половых различий по форме мандибул обнаруже-
но нами в 2003 г. на фазе высокой численности и
в соседней сылвинской популяции рыжей полев-
ки, локализованной в 70 км юго-западнее Висим-
ского заповедника [14].

В канонический анализ прокрустовых коорди-
нат, характеризующих изменчивость формы
нижней челюсти, включили объединенные по
полу выборки 2003 и 2004 гг. как из зоны ветрова-
ла, так и пирогенной зоны. Результаты сравнения
представлены в табл. 1 и на рис. 3. Значимые раз-
личия проявились вдоль первых двух канониче-
ских переменных – CV1 и CV2 (см. табл. 1). Раз-
личия вдоль третьей канонической оси формаль-
но статистически достоверны, но лишь на первом
уровне значимости, поэтому являются статисти-
чески слабо обоснованными. Межгрупповая дис-
персия вдоль первых двух канонических осей со-
ставляет 85.24% от общей, что позволяет доста-
точно надежно интерпретировать различия вдоль
этих двух переменных.

Полигоны изменчивости всех четырех выбо-
рок занимают свои собственные области морфо-
пространства вдоль двух первых канонических
переменных (см. рис. 3). Наиболее удалена от
других выборка 2003 г. из пирогенной зоны.

В 2003 г. ценопопуляции из участков ветровала и
гари различаются в наибольшей степени. В 2004 г.
межгрупповые различия выражены меньше, но
полигоны изменчивости выборок из обеих цено-
популяций существенно смещаются в морфопро-
странстве. В большей степени это наблюдается
для особей, обитающих на гари. Интересно отме-

тить, что направление смещения полигонов в
сравниваемые годы и в обеих ценопопуляциях су-
щественно различается. На рис. 3 стрелками ука-
заны разные направления смещений центроидов
в зависимости от экологических условий разных
лет и для выборок, принадлежащих ценопопуля-
циям разных биотопов. Так, полигоны изменчи-
вости обеих выборок 2003 г. из разных биотопов
размещены в верхней и правой областях морфо-
пространства, а выборки 2004 г. смещены вниз и
в левую область. С другой стороны, если провести
секущую диагональ из левого нижнего угла в пра-
вый верхний, то пары выборок из одних и тех же
биотопов, но разных лет сбора будут размещены
на разных сторонах (левой и правой) общего мор-
фопространства.

Многомерный непараметрический дисперси-
онный анализ PERMANOVA по значениям трех
канонических переменных (CV1–CV3) позволил
оценить их взаимный вклад в межгрупповые раз-
личия с учетом влияния двух экологических фак-
торов: условий года и принадлежности к биотопу
(табл. 2). Из таблицы следует, что по совокупно-
сти всех трех канонических переменных факторы
условий года (Y), принадлежности к биотопу (B)
и их взаимодействия (Y × B) оказывают значимое
влияние на межгрупповую изменчивость формы
нижней челюсти рыжей полевки. Доли межгруп-
повой дисперсии, обусловленной влиянием обо-
их основных факторов , близки по величине: если
на влияние условий года приходится 25.6%, то на
влияние условий биотопа – 25.2%. Поскольку
взаимодействие факторов практически не выра-
жено (доля дисперсии – 2.5%), направления меж-

Таблица 1. Итоги канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы
нижней челюсти рыжей полевки, в выборках 2003 и 2004 гг. из ценопопуляций участков ветровала и гари Висим-
ского заповедника

Биотоп, год,
показатель

Каноническая переменная

CV1 CV2 CV3

Центроиды выборок (±SE)
Зона ветровала, 2003 –1.646  ±  0.315 1.911 ± 0.329 –1.255 ± 0.279
Зона ветровала, 2004 –1.978 ± 0.243 0.137 ± 0.167 1.458 ± 0.230
Пирогенная зона, 2003 2.098 ± 0.183 –0.047 ± 0.175 0.036 ± 0.175
Пирогенная зона, 2004 –1.947 ± 0.245 –2.167 ± 0.408 –1.072 ± 0.369

Итоги канонического анализа
Λ Уилкса (Wilks’ Λ) 0.0497 0.2491 0.6188
Собственные числа 4.1746 1.3267 0.8523
Каноническая корреляция 0.87 0.71 0.62
Доля дисперсии, % 64.70 20.54 14.76

Критерий χ2 159.04 73.66 28.08

Число степеней свободы (d.f.) 84 54 15
Уровень значимости, p <0.0001 0.0002 0.0211
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групповой изменчивости, обусловленные факто-
рами год (Y) и биотоп (B), почти ортогональны в
плоскости морфопространства, как показано
стрелками на рис. 3. Это означает, что они влияют
на межгрупповую изменчивость независимо друг
от друга.

Прямая оценка межгрупповых различий, свя-
занных с влиянием упомянутых экологических
факторов, была осуществлена с помощью линей-
ного дискриминантного анализа. В результате
установлено, что межгодовые различия прояви-
лись в наибольшей степени (Прокрустова ди-
станция d = 0.0162; обобщенная дистанция Маха-
ланобиса D2 = 8.940; T2 Хотеллинга = 146.08; p =
= 0.0004). Несколько меньше выражены разли-

чия между выборками двух контрастных биото-
пов – ветровала и гари (d = 0.0135; D2 = 8.845; T2 =
= 146.73; p = 0.0004). Межгодовые (рис. 4) и био-
топические (рис. 5) различия формы нижней челю-
сти носят до некоторой степени противоположный
характер по направлению изменений конфигура-
ции мандибул. Сплайны конфигураций нижней че-
люсти на деформационных решетках, приведенных
на рисунках, соответствуют крайним – максималь-
ному (справа) и минимальному (слева) – значени-
ям дискриминантной функции.

В 2003 г. нижняя челюсть рыжих полевок име-
ет относительно широкое тело, горизонтально
вытянутый угловой отросток, утонченный венеч-
ный отросток, смещенный кзади (см. рис. 4). В

Рис. 3. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы нижней
челюсти рыжей полевки в Висимском заповеднике в разные годы (2003–2004 гг.) в зоне ветровала (В2003, В2004) и
пирогенной зоне (П2003, П2004). Здесь и на рис. 4, 5 контуры конфигураций ландмарок деформационных решеток
соответствуют минимальным и максимальным значениям вдоль осей.
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Таблица 2. Двухфакторный непараметрический многомерный дисперсионный анализ (PERMANOVA) влияния
факторов условий года (Y), биотопа (B) и их взаимодействия (Y × B) на изменчивость формы лингвальной сто-
роны нижней челюсти рыжей полевки в Висимском заповеднике на Среднем Урале (2003–2004 гг.)

Источник изменчивости Сумма квадратов Число степеней 
свободы, d.f. Средний квадрат F Уровень 

значимости, p

Год (Y) 0.75553 1 0.75553 36.17 0.0001
Биотоп (B) 0.74473 1 0.74473 35.65 0.0001
Взаимодействие (Y × B) 0.07349 1 0.07349 3.52 0.0001
Остаточная 1.37970 66 0.02089
Общая 2.95245 69
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2004 г. она характеризуется большей грацильно-
стью, имеет относительно узкое тело, прогиб
кверху в массетерной области на стыке с угловым
отростком, отклоненным книзу, а также смеще-
ние кпереди венечного отростка. Последнее было
характерно и для другого вида – малой лесной
мыши, обитавшей в неблагоприятных условиях
[5]. При сравнении биотопических различий в
форме нижней челюсти (см. рис. 5) сходные вари-
анты строения, т.е. относительно утолщенное тело
мандибулы с горизонтально направленным угло-
вым отростком и смещением кзади венечного от-
ростка, наблюдаются у зверьков в зоне ветровала.

Ранее было показано [27, 28, 30], что по ком-
плексу морфофункциональных мандибулярных
индексов можно оценить особенности кормооб-
рабатывающей активности грызунов. Поэтому
представляло интерес оценить морфофункцио-
нальные особенности мандибул у зверьков обеих
микропопуляций и их трансформации в разные
годы, которые связаны с изменением локальных
кормовых условий.

Сравнивали значения мандибулярных индек-
сов в тех же двух аллохронных парах синтопных
выборок рыжей полевки из зоны ветровала и пи-
рогенной зоны по тем же оцифрованным изобра-
жениям лингвальной стороны нижнечелюстных
ветвей. Результаты сравнения приведены в табл. 3

и частично на рис. 6. Из табл. 3 следует, что значе-
ния индексов во внутрипопуляционных группи-
ровках слабо различаются по показателям MI и
MM, т.е. по степени грызущей активности. Для
показателей TI, TM и AM, связанных с разными
проявлениями жевательной активности, разли-
чия выражены в большей степени. В частности,
при сравнении межгрупповых различий в измен-
чивости индексов TI и AM (см. рис. 6) в зоне вет-
ровала от 2003 г. к 2004 г. значимо возрос индекс
AM, т.е. усилилась способность к поперечной же-
вательной активности. В то же время в пироген-
ной зоне от 2003 г. к 2004 г. значимо увеличились
средние значения индексов TI и TM, т.е. в этом
биотопе у полевок возросла продольная жева-
тельная активность.

В заключение оценили проявление внутриг-
руппового морфоразнообразия по показателю
MNND в сравниваемых ценопопуляциях рыжей
полевки в смежные годы (табл. 4). Напомним, что
показатель MNND был рассчитан по значениям
первых двух канонических переменных (CV1 и
CV2). Поскольку канонический анализ характе-
ризует изменчивость наименее варьирующих
признаков, но максимально различающих вы-
борки друг от друга, в данном случае имеется воз-
можность оценить стабильность протекания мор-
фогенеза на примере изменчивости формы ниж-

Рис. 4. Результаты линейного дискриминантного анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость
формы нижней челюсти рыжей полевки в Висимском заповеднике в 2003 и 2004 гг.
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ней челюсти в морфопространстве для каждой из
сравниваемых групп зверьков [см. 23, 25].

Судя по данным табл. 4, показатель MNND, ха-
рактеризующий морфоразнообразие локальных
группировок рыжей полевки по форме мандибулы,
у зверьков в зоне ветровала значимо выше (t = 2.1),
чем в этом же году на гари. Величина R-отноше-
ния для выборок из зоны ветровала в оба смеж-
ных года значимо выше 1.0 (см. табл. 4), что указы-
вает на сверхрассеивание (overdispersion) ординат в
морфопространстве. Напротив, в выборках на гари
в оба смежных года величина R-отношения стати-
стически не отличается от 1.0 (см. табл. 4), т.е. фор-
мально соответствует случайному пуассоновскому
распределению. Таким образом, развитие на гари
осуществляется случайно в пределах нормы в от-
личие от зоны ветровала, где, вероятно, полевки в
онтогенезе испытывали стресс.

ОБСУЖДЕНИЕ

Относительно сухое лето 2003 г. и дождливое
лето 2004 г. (см. рис. 2) в Висимском заповеднике
обусловили различия в эти годы в сезонной дина-
мике растительного покрова. Соответственно эти
обстоятельства должны были проявиться и в ди-
намике численности вида в сравниваемые годы:
если в 2003 г. популяция в целом была на пике
численности, то в 2004 г. наметился некоторый ее
спад [37]. В 2003 г. пик численности вида наблю-
дался на Среднем Урале и в соседней сылвинской
популяции из окрестностей д. Шигаево вблизи
пос. Сылва [14].

Ранее нами было показано [14], что половые
различия у сеголеток рыжей полевки на Среднем
Урале почти не выражены в благоприятные годы
при высокой численности вида и поливидовом
составе сообщества грызунов, но усиливаются в

Рис. 5. Результаты линейного дискриминантного анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость
формы нижней челюсти рыжей полевки Висимского заповедника, на участках ветровала и гари.
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Таблица 3. Значения морфофункциональных мандибулярных индексов с учетом их стандартных ошибок (±SE)
в аллохронных выборках (2003–2004 гг.) рыжей полевки в зоне ветровала (В) и пирогенной зоне (П) Висимского
заповедника на Среднем Урале

Выборка, год 
(экз.)

Морфофункциональные мандибулярные индексы

TI ± SE TM ±SE MI ±SE MM ±SE AM ±SE

В2003 (11) 0.220 ± 0.005 0.284 ± 0.007 0.553 ± 0.007 0.714 ± 0.006 0.586 ± 0.008
В2004 (16) 0.231 ± 0.003 0.295 ± 0.004 0.557 ± 0.003 0.713 ± 0.005 0.610 ± 0.006
П2003 (33) 0.224 ± 0.003 0.287 ± 0.003 0.559 ± 0.002 0.717 ± 0.003 0.595 ± 0.005
П2004 (10) 0.242 ± 0.006 0.308 ± 0.007 0.555 ± 0.004 0.707 ± 0.005 0.596 ± 0.006
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неблагоприятные годы при низкой численности
и олиговидовом составе сообщества, т.е. при
численном доминировании вида в сообществе.
Отсутствие половых различий по CS нижней че-
люсти обнаружено нами в том же 2003 г. [14] в
соседней, удаленной на 70 км к юго-западу сыл-
винской популяции вида при относительно вы-
сокой численности. Поэтому отсутствие у сего-
леток выраженных половых различий в висим-
ской популяции рыжей полевки не является
особым случаем и косвенно указывает на относи-
тельно благоприятные условия развития вида в
сравниваемые годы.

При расчете линейной регрессии первой глав-
ной компоненты (PC1), вычисленной по прокру-
стовым координатам, по отношению к логарифмам
значений центроидных размеров (CS) между этими
переменными не была выявлена значимая зависи-
мость для выборки из зоны ветровала (доля пред-
сказанной изменчивости 5.48% при p = 0.2250). Од-
нако обнаружена регрессионная зависимость в
выборках пирогенной зоны (доля предсказанной
изменчивости 45.62% при p < 0.0001). Получен-
ные результаты прямо указывают на отсутствие
существенного влияния аллометрии на изменчи-
вость формы мандибул в зоне ветровала, но нали-
чие такового в пирогенной зоне. Возможно, этот
аллометрический ростовой механизм, влияющий
на характерное нелинейное изменение формы
нижней челюсти при увеличении ее размеров,
связан с повышенной миграцией группы быстро
созревающих и растущих сеголеток на участок
восстанавливающейся гари. Подобный экологи-
ческий эффект биотопической фильтрации (hab-
itat filtering) данной группы сеголеток [38] вполне
вероятен, но для проверки требует дальнейших
исследований.

В предыдущих исследованиях на этом виде,
проведенных в сходном биотопе вблизи дер. Ши-
гаево Шалинского района Свердловской обла-
сти, было установлено [14], что полигоны измен-
чивости формы нижней челюсти практически не
перекрываются в морфопространстве при разных
уровнях численности, а также при полном и не-

полном составе сообщества грызунов. Последнее
согласуется с полученными для Висимского за-
поведника данными. И в этом случае полигоны
изменчивости настолько разобщены друг от друга
в морфопространстве, что можно говорить об от-
четливо выраженном модификационном пере-
ключении морфогенеза нижней челюсти у поле-
вок сравниваемых ценопопуляций.

В пирогенной зоне у рыжей полевки преобла-
дает грацильный вариант строения нижней челю-
сти со смещенным кпереди венечным отростком.
Выше уже отмечалось, что такой вариант характе-
рен для импактных поселений данного вида, а
также для малой лесной мыши в техногенно из-
мененных условиях [5, 11]. Оба рассмотренных
выше варианта строения мандибулы ─ и в зоне
ветровала, и в пирогенной зоне ─ могут быть ин-
терпретированы как характерные биотопические
модификации морфогенеза нижней челюсти ры-
жей полевки. Другими словами, в локальных посе-

Рис. 6. Ординация средних значений с учетом стан-
дартных ошибок (±SE) морфофункциональных ман-
дибулярных индексов TI (темпорально-резцового) и
AM (ангулярно-массетерного) для аллохронных вы-
борок рыжей полевки из зоны ветровала (1 – 2003 г.,
3 – 2004 г.) и пирогенной зоны (2 – 2003 г., 4 – 2004 г.) в
Висимском заповеднике (Средний Урал).
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Таблица 4. Внутригрупповое морфоразнообразие (morphological disparity) в аллохронных (2003–2004 гг.) выбор-
ках рыжей полевки в двух характерных биотопах на территории Висимского заповедника – ветровальной (В) и
пирогенной (П) зонах

Выборка MNND ± SE ExpD ± SE R Z p n

Зона ветровала
В2003 0.782 ± 0.205 0.478 ± 0.015 1.63 3.51 0.0005 11
В2004 0.454 ± 0.052 0.336 ± 0.006 1.35 2.38 0.0174 16

Пирогенная зона
П2003 0.347 ± 0.048 0.303 ± 0.002 1.15 1.45 0.1461 33
П2004 0.616 ± 0.218 0.483 ± 0.016 1.28 1.45 0.1474 10
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лениях вида в разных биотопах и в годы с разными
погодными условиями происходят определенные
переключения морфогенеза, реализующие харак-
терные фенотипические черты мандибул.

Поскольку ветровалы и последующие за ними
лесные пожары – характерные природные ката-
строфические явления, относящиеся к естествен-
ным неблагоприятным экологическим факторам, с
которыми этот лесной вид за время своего суще-
ствования многократно встречался, то рыжая по-
левка, по-видимому, способна определенным обра-
зом переключать морфогенез на ранних этапах он-
тогенеза. При этом используется исторически
сложившийся пул наследующихся модификаций,
которые адекватны возникающим экологическим
условиям.

В “Летописи природы Висимского государ-
ственного природного биосферного заповедника
за 2003 год” отмечено, что в зоне ветровала в этом
году наблюдался высокий урожай ели, рябины и
шиповника. В то же время на ранних этапах за-
растания гари в заповеднике после пожара 1998 г.
(1998–2002 гг.) отмечалось увеличение общего
покрытия травянистой растительности до 70–
80% [39]. В 2003–2004 гг. ее площадь не снижалась,
а в составе травостоя в разные годы доминировали
иван-чай узколистный (Chamaenerion angustifolium)
и вейники тупочешуйный (Calamagrostis obtusata) и
Лангсдорфа (Calamagrostis langsdorffii), т.е. на гари в
оба года преобладал густой травянистый покров (в
основном представленный злаками) и отсутство-
вал древесный ярус (взрослые деревья). Можно
предположить, что отмеченное выше (см. табл. 4)
усиление поперечной жевательной активности у
зверьков в зоне ветровала в 2004 г. было обуслов-
лено возможностью использования в пищу семян
ели и ягод. Напротив, усиление функции про-
дольного жевания на гари может объясняться
преобладающим питанием рыжей полевки частя-
ми доминирующих здесь травянистых растений
(главным образом использования в пищу злаков).
Плотный травянистый покров за счет двух видов
вейников – тупочешуйного и Лангсдорфа – и от-
сутствие развитого древостоя в эти годы привели
к высокой обеспеченности рыжей полевки убе-
жищами и защитными ремизами на сравнитель-
но открытой безлесной территории пирогенной
зоны. Возможно, именно это дополнительное об-
стоятельство способствовало повышению отно-
сительной численности вида на данном участке,
выполняя функцию положительного экологиче-
ского фильтра (ecological filtering) [38] и усиливая
иммиграцию активно растущих и созревающих
сеголеток в этот биотоп при расселении из сопре-
дельных территорий.

В зоне ветровала в оба смежных года, судя по
величине показателя MNND (см. табл. 4), значимо
проявляется нестабильность развития, а на гари

морфогенез нижней челюсти протекает относитель-
но стабильно (распределение ординат носит случай-
ный пуассоновский характер, величина MNND низ-
ка, а межгодовые различия незначимы). Из этого
также можно заключить, что на восстанавливаю-
щейся гари с плотным травянистым покрытием
экологические условия оказываются не только при-
влекательными для расселяющихся сеголеток, но и
сравнительно более благоприятными для протека-
ния их морфогенеза, что также косвенно подтвер-
ждает эффект экологической фильтрации в данный
биотоп расселяющихся сеголеток рыжей полевки.

Ранее А.В. Бадяев с соавт. [16] также обнару-
жили сходный эффект на примере 4 видов земле-
роек рода Sorex: в измененных вырубкой лесных
биотопах существенно возрос уровень флуктуи-
рующей асимметрии (FA) промеров мандибул по
сравнению с контрольными незатронутыми
участками. Все это указывает на сходные реакции
разных представителей мелких млекопитающих
на стресс развития, возникающий при трансфор-
мации среды обитания.

Выявленные нами быстрые межгодовые изме-
нения морфогенеза, возможно, обусловлены
определенными направленными перестройками
функционирования популяционной эпигенети-
ческой системы [40, 41]. Аналогичные эффекты,
связанные с разным проявлением эпигенетиче-
ской изменчивости в локальных поселениях
обыкновенной бурозубки (Sorex araneus) кон-
трастных лесных биотопов Беловежской Пущи
(Польша), ранее были обнаружены Я.М. Вуйчи-
ком с соавт. [42]. В частности, показано, что в раз-
ных биотопах наблюдается неодинаковый уро-
вень эпигенетической изменчивости, оцененный
по комплексу неметрических признаков осевого
черепа и нижней челюсти. Выше мы уже упоми-
нали об исследовании В.М. Захарова с cоавт. [17],
которые на том же виде по билатеральным немет-
рическим признакам черепа показали возраста-
ние нестабильности развития (эпигенетической
изменчивости) при низкой численности в небла-
гоприятные годы. Реальность быстрых эпигене-
тических изменений нижней челюсти линейных
мышей, питающихся разными по консистенции
кормами, была доказана в ряде эксперименталь-
ных работ [27, 43]. Проявления биотопической
изменчивости могут быть разными по своему раз-
маху не только у грызунов, но и у насекомоядных
млекопитающих. Например, для обыкновенной
бурозубки (Sorex araneus) известен случай, когда
влияние локальных условий разных высотных
поясов гор Урала на развитие животных может
быть настолько велико, что размах биотопиче-
ской изменчивости поселений вида на разных
высотах может превышать морфологические раз-
личия между представителями разных хромосом-
ных рас, обитающих на равнине [44]. При исто-
рическом формировании подобной высотной
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биотопической изменчивости также могли пер-
воначально проявиться эпигенетические пере-
стройки, позволившие освоить виду новые экс-
тремальные биотопы.

Сказанное выше позволяет предполагать, что
стресс-индуцированные эпигенетические меха-
низмы переключения морфогенеза в направле-
нии тех или иных определенных модификаций
развития и их возможное дальнейшее трансгене-
рационное наследование [40, 45, 46] могут спо-
собствовать выработке адаптивных изменений
морфогенеза в короткие сроки. Поскольку лес-
ные пожары и вырубки леса в отличие от ветрова-
лов достаточно частые явления, в дальнейших ис-
следованиях на серии выборок модельных видов,
собранных при соответствующих условиях, мож-
но проверить гипотезу о специфичности морфо-
генетических реакций на определенные констел-
ляции экологических факторов, возникающие
после пожара или сплошной вырубки, опираясь
на методы геометрической морфометрии. Даль-
нейший анализ эпигенетической изменчивости
на тех же выборках как по комплексу билатераль-
ных неметрических признаков скелета [11, 42],
так и по индивидуальной и групповой выражен-
ности флуктуирующей асимметрии (FA) морфо-
логических структур [2, 15, 17] представляет собой
реальный путь для выявления характерных фено-
типов, возникающих как ответ на определенный
комплекс стрессовых факторов развития. Проведе-
ние таких исследований позволит оценить роль
эпигенетической изменчивости в формировании
определенных модификаций морфогенеза, устой-
чивых к стрессу и усиливающих выживаемость дан-
ных фенотипов, что может влиять на устойчи-
вость и динамику популяции в целом.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Итоги исследования позволяют сделать следу-

ющие выводы. Возникшие в Висимском заповед-
нике после ветровала и последующего пожара
биотопы вполне пригодны для нормального су-
ществования рыжей полевки. Установлено, что
на морфогенетическую изменчивость нижней че-
люсти рыжей полевки почти в равной степени
влияют как климатогенные (абиотические) фак-
торы, так и экологические особенности вновь
возникших биотопов (биотические). Показано,
что морфогенез нижней челюсти лабилен и спо-
собен переключаться на ранних стадиях развития
в ответ на складывающиеся условия обитания.
Есть основания предполагать, что в силу обычно-
сти таких природных явлений, как лесные ветро-
валы и пожары, модельный вид с момента своего
возникновения накопил пул потенциально до-
ступных модификаций развития (допустимых
траекторий морфогенеза), которые адекватны
формирующимся естественным экологическим

условиям как после природных катастрофиче-
ских явлений, так и при последующей демутаци-
онной сукцессии локальных сообществ.

На основании полученных оценок можно счи-
тать, что условия в зоне ветровала в целом менее
благоприятны для рыжей полевки по сравнению
с восстанавливающейся гарью (пирогенной зо-
ной). При обитании вида в обоих биотопах фор-
мируются характерные конфигурации нижней
челюсти, во многом связанные с разной морфо-
функциональной нагрузкой при питании неоди-
наковым спектром кормов, различным для дан-
ных биотопов. Во время относительно сухого лета
2003 г. при пике численности вида в пирогенной
зоне биотопические различия в протекании мор-
фогенеза нижней челюсти были велики, но не на-
блюдалась их морфофункциональная специали-
зация. Возможно, последнее было обусловлено
доступностью и обилием корма (урожай ели, ря-
бины, шиповника). В 2004 г. при высоком уровне
осадков в весенне-летний период, повлиявшем на
вегетацию растений, морфогенетические различия
между обитателями разных биотопов уменьшились,
однако между ними усилилась морфофункцио-
нальная специализация, сопровождающаяся харак-
терными изменениями конфигурации мандибул.
Так, в зоне ветровала усилилась способность к
функции поперечных давящих жевательных уси-
лий нижней челюсти при питании твердыми кор-
мовыми объектами, зернами и семенами. На гари
усилилась функция продольных двигательных
усилий мандибул, связанная с продольным раз-
резанием и жеванием растительного корма, веро-
ятнее всего, питанием зелеными частями травя-
нистых растений.

Таким образом, высокая фенотипическая пла-
стичность, лабильность морфогенеза и историче-
ски запасенный спектр потенциально доступных
модификаций развития обеспечивают высокую
устойчивость и быструю адаптацию ценопопуля-
ций рыжей полевки к биотопам, сформирован-
ным при воздействии природных катастрофиче-
ских явлений – ветровала и лесного пожара.

В результате исследований на примере мо-
дельного вида грызунов выявлена тесная связь
между изменением локальных климатогенных и
биотопических условий и изменчивостью формы
мандибул, а также адаптивными морфофункцио-
нальными перестройками постнатального мор-
фогенеза. Все это доказывает перспективность
использования экоморфологических подходов в
сочетании с методами геометрической морфо-
метрии для получения дополнительных монито-
ринговых оценок устойчивости, приспособлен-
ности и экологического состояния ценопопуля-
ций модельных видов мелких млекопитающих.

Работа выполнена в рамках государственного
задания ФГБУН Института экологии растений и
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В работе впервые представлены результаты комплексного кадастрового исследования правобереж-
ных притоков р. Мезень – Кыма и Сула – в осенний период 2021 г. Приведены характеристики со-
стояния среды обитания гидробионтов, а также результаты изучения планктонных и зообентосных
сообществ. Показано, что по химическому составу воды обследованных рек относятся к гидрокар-
бонатному классу малой минерализации и нейтральному типу по водородному показателю рН. По-
лученные результаты свидетельствуют об отсутствии заметного антропогенного воздействия на рас-
сматриваемые водотоки. Установлено, что фитопланктонное сообщество характеризуется высоким
таксономическим разнообразием, зоопланктонное и зообентосное – низким. Выявлена различная
динамика фитопланктона, зоопланктона и зообентоса по плотности, биомассе и таксономическому
составу. Согласно рыбохозяйственной классификации, уровень развития зоопланктона в мезен-
ских притоках позволяет отнести их к малокормным для рыб-планктофагов. По зообентосу р. Кыма
может быть отнесена к категории водотоков выше средней кормности, р. Сула – средней кормности
для рыб-бентофагов. Полученные данные по таксономическому составу и количественным показа-
телям развития гидробионтов правобережных мезенских притоков являются отправной точкой для
ведения экологического мониторинга состояния этих водных объектов.

Ключевые слова: правобережные притоки р. Мезень, среда обитания гидробионтов, качество речных
вод, фитопланктон, зоопланктон, зообентос, качественные и количественные характеристики, тро-
фический статус рек
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Известно, что в северных реках успех есте-
ственного воспроизводства ценных видов рыб за-
висит от ряда факторов. Поскольку икра рыб ло-
сосево-сигового комплекса имеет длительный
инкубационный период, первостепенное значе-
ние имеют абиотические факторы (уровенный и
температурный режимы, рН, содержание раство-
ренных газов, биогенные элементы, поллютан-
ты). Кормовая база рыб (фито-, зоопланктон и
зообентос) является определяющим фактором
успешности процесса естественного воспроиз-
водства рыб при переходе выклюнувшихся личи-
нок на внешнее питание. Наличие фитопланкто-
на (являющегося кормом для зоопланктона) и
мелких форм зоопланктона способствует успеш-
ности такого перехода, а питание зообентосом –
быстрому их росту при переходе на активное пи-
тание на нерестово-выростных угодьях (НВУ).

Анализ имеющейся научной литературы пока-
зал, что в правобережных притоках р. Мезень –
Кыма и Сула (рис. 1) – гидрохимических и гидро-
биологических исследований до настоящего вре-
мени не проводилось. Представлены лишь от-
дельные морфометрические характеристики этих
водотоков, что и позволило выбрать их в качестве
предмета исследования.

Цель настоящей работы – получение первич-
ной информации о современном состоянии сре-
ды обитания, а также планктонных и бентосных
сообществ этих семужье-нерестовых рек.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Гидрохимические и гидробиологические ис-

следования проводили в сентябре 2021 г. на трех
разрезах в верхнем, среднем и нижнем течениях
правобережных притоков р. Мезень (см. рис. 1).

УДК 574.583

EDN: YQUBZV
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При оценке условий среды обитания гидробион-
тов пробы воды отбирали с поверхностного гори-
зонта пластиковым батометром Нискина соглас-
но ГОСТ 17.1.3.07-82 (1982) [1], пробы донных от-
ложений – согласно ГОСТ 17.1.5.01-80 (1980) [2] с
использованием дночерпателя Петерсона с пло-
щадью захвата 0.25 м2. Химические анализы были
проведены в соответствии с общепринятыми в
гидрохимической практике методами [3, 4]: опре-
деляли значения рН, минерализации, содержа-
ние растворенного кислорода, биогенных эле-
ментов, а также присутствие нефтяных углеводо-
родов в воде и донных отложениях.

Отбор и обработку проб фитопланктона осу-
ществляли согласно стандартным методам [5].
Численность (млн кл/м3) фитопланктона в еди-
нице объема воды рассчитывали стандартным
методом [5]; расчет биомассы (г/м3) проводили с
помощью таблиц размеров и весов (масс) фито-
планктона [6]; видовую принадлежность орга-
низмов устанавливали с помощью определителей
микроводорослей [7–15]. Пробы зоопланктона
отбирали с поверхностного горизонта путем про-

цеживания 100 л воды через планктонную сеть с
размером ячеи 0.072 мм и последующей их фикса-
цией 4%-ным раствором формальдегида и обра-
боткой в камеральных условиях. Сбор и обработку
зоопланктонных проб проводили в соответствии с
руководством [5]. Численность зоопланктона пере-
считывали на 1 м3; биомассу вычисляли с использо-
ванием размерно-весовых зависимостей [16]; ви-
довую принадлежность беспозвоночных устанав-
ливали при помощи определителей зоопланктона
[17, 18]. Пробы зообентоса отбирали с помощью
дночерпателя системы Ван-Вина с площадью за-
хвата 0.025 м2. Собранные пробы грунта промы-
вали через мельничный газ № 23. Отобранные ор-
ганизмы зообентоса фиксировали 4%-ным рас-
твором формальдегида. Камеральную обработку
собранного материала осуществляли в лаборато-
рии в соответствии со стандартными методиками
[5]. При определении донных животных исполь-
зовали общепринятые идентификаторы [17, 19,
20]. Планктонные и бентосные сообщества харак-
теризовали по видовому и таксономическому со-
ставу, числу видов, численности (N) и биомассе (B).

Рис. 1. Карта-схема правобережных мезенских притоков рек Кыма и Сула и места отбора проб.
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Статистическую обработку результатов (сред-
няя арифметическая, ошибка средней арифмети-
ческой) выполняли в программном продукте по
обработке аналитической информации SPSS Sta-
tistics.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Среда обитания гидробионтов. Согласно полу-

ченным данным, природная вода рек имеет ней-
тральную реакцию и относится к водам с малой
минерализацией. Кислород в речных водах об-
следованных водотоков находится на удовлетво-
рительном уровне. В соответствии с нормативами
качества воды водных объектов рыбохозяйственно-
го значения содержание растворенного кислорода и
биогенных элементов не превышено – нормативы
соблюдаются во всех проанализированных пробах.

Характеристика основных гидрологических и
гидрохимических показателей на станциях отбо-
ра проб приведена в табл. 1–3.

Загрязнение нефтепродуктами воды и донных
отложений. По полученным нами данным, содер-
жание нефтяных углеводородов (НУ) в водах ис-
следуемых водотоков варьировало в диапазоне от
0.010 до 0.025 мг/л (см. табл. 3). В обеих реках рас-
пределение НУ по профилю имело схожую кар-
тину, согласно которой их концентрации увели-
чивались к устью реки. При уровне установлен-
ного ПДК 0.05 мг/л [21] превышений в период
наблюдений не отмечено. Донные отложения в р.
Кыма представлены в основном в виде крупно-
зернистого песка, илистого песка и гальки (см.
табл. 1). Содержание НУ в грунтах изменялось
незначительно – от 2.05 до 3.60 мг/кг (см. табл. 3).

Таблица 1. Характеристика основных гидрологических и гидрохимических показателей на станциях отбора
проб, р. Кыма, 04–07.09.2021 г.

Координаты,
с.ш./в.д.

Показатели

грунт Н, м
Т, °С

pH О2, мг/л
воздух вода

Разрез 1 (101 км от устья)
65.16.963/47.39.609 Ил–песок–мелкая 

галька–растительность
0.3 10.4 9.7 7.21 9.6

65.16.967/47.39.516 Крупный песок 0.2 10.4 9.7 7.22 10.4
Разрез 2 (59 км от устья)

65.06.495/47.36.069 Песок 0.1 5.8 8.3 7.28 10.3
65.06.540/47.35.868 Крупный песок 0.2 5.8 8.3 7.42 11.6

Разрез 3 (0.5 км от устья)
64.50.628/47.31.843 Крупный песок 0.2 6.3 8.8 7.31 11.2
64.50.568/47.31.819 Крупный песок 0.3 6.3 8.7 7.42 11.3

Таблица 2. Характеристика основных гидрологических и гидрохимических показателей на станциях отбора
проб, р. Сула, 10–13.09.2021 г.

Координаты,
с.ш./в.д.

Показатели

грунт Н, м
Т, °С

pH О2, мг/л
воздух вода

Разрез 1 (154 км от устья)
65.02.645/48.41.277 – – 3.6 6.8 7.31 12.2
65.02.637/48.41.313 Ил–песок 0.4 3.5 6.8 7.20 11.2

Разрез 2 (82 км от устья – впадение р. Омза)
64.49.390/48.25.462 Галька–глина 0.3 1.0 6.3 7.14 11.7
64.49.396/48.25.531 Галька–ил–песок 0.2 1.6 5.5 7.26 11.7

Разрез 3 (3 км от устья)
64.42.634/47.48.993 Галька–песок 0.2 6.5 6.6 7.32 12.7
64.42.527/47.48.521 – – 6.6 6.6 7.43 11.3
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Максимальное их содержание было зафиксиро-
вано в нижнем течении реки на станции правого
берега, где донные отложения представлены в ви-
де крупнозернистого песка. Донные отложения в
р. Сула представлены в основном в виде песка,
глины и гальки. Пробы грунта удалось отобрать
лишь на 4 станциях из-за сильного течения реки.
Содержание НУ в грунтах изменялось незначитель-
но и было выше, чем в р. Кыма, – от 2.4 до 4.6 мг/кг.
Максимальное содержание нефтепродуктов на-
блюдалось в среднем течении реки на станции пра-
вого берега, где грунт представлен в виде глины.

Следует отметить, что российскими норматив-
ными документами содержание НУ в донных от-
ложениях не регламентируется. Согласно литера-
турным источникам [21, 22], сублетальные и порого-
вые эффекты для гидробионтов по НУ проявляются
при их концентрации в воде от 1 мкг/л, в донных
отложениях – от 10 до 100 мкг/г. Иными словами,
содержание НУ в донных отложениях также не
превышает допустимых нормативов.

Фитопланктон. В период проведения кадастро-
вой съемки водотоков в общей сложности был об-
наружен 61 вид фитопланктона, относящиеся к
пяти отделам микроводорослей: диатомовые
(Bacillariophyta), зеленые (Chlorophyta), эвглено-
вые (Euglenophyta), цианопрокариоты (Cyanopro-
karyota), золотистые (Chrysophyta). В водах обеих
рек встречаются 32 вида микроводорослей.

Альгофлора р. Кыма характеризуется как “ди-
атомо-зеленово-синезеленая”: наиболее предста-
вительными видами являлись диатомовые водо-
росли – 66.7% от общего количества. Значитель-
ное число видов отмечено среди зеленых
микроводорослей – 22.2% от общего количества.
На всех станциях насчитывалось от 27 до 47 ви-

дов. Видовой состав фитопланктона р. Сула поз-
воляет охарактеризовать альгофлору как “диато-
мо-зеленую”. По количеству видов наиболее пол-
но представлены диатомовые водоросли, доля
которых составляет 87.5% (рис. 2).

В р. Кыма численность фитопланктона изме-
нялась от 8.2 в среднем течении до 29.8 млн кл/м3

в устьевой части реки, составляя в среднем
16.2 млн кл/м3. Низкие значения биомассы фи-
топланктона также отмечены в среднем течении
реки – 0.02 г/м3 и увеличивались до 0.08 г/м3 в
устье реки. В среднем по всей реке показатель
биомассы составил 0.05 г/м3. В р. Сула количе-
ственные показатели фитопланктона изменялись
незначительно. Численность и биомасса в верх-
нем и среднем течениях реки были одинаковы
(около 18 млн кл/м3 и 0.06 г/м3 соответственно) и
снижались в устье реки (14.1 млн кл/м3 и 0.04 г/м3

соответственно). В среднем по реке численность
фитопланктона составила 16.5 млн кл/м3, био-
масса – 0.05 г/м3. Суммарная биомасса фито-
планктона р. Сула образована главным образом
из диатомовых (87.5%) и зеленых (12.1%) микро-
водорослей (см. рис. 2).

В сравнительном аспекте реки Кыма и Сула
различаются по распределению таксономическо-
го соотношения в формировании суммарной чис-
ленности и биомассы фитопланктона. В целом
для р. Кыма вклад диатомовых в суммарную чис-
ленность составил 78.2%, цианопрокариот –
16.1% (за счет колониальной микроводоросли
Gloeocapsa sp. и нитчатой Anabaena sp.). Вклад диа-
томовых в суммарную биомассу в целом составил
93.1%. В р. Сула вклад диатомовых микроводорос-
лей в суммарную численность фитопланктона со-
ставил 94.2%. Количество видов фитопланктона

Таблица 3. Химический состав и гидрологические характеристики вод и донных отложений рек Кыма и Сула, 
осенний период 2021 г.

Показатели
Река Кыма Река Сула

ПДК
диапазон М ± m диапазон М ± m

pH 7.21–7.42 7.21 ± 0.03 7.14–7.43 7.28 ± 0.04 –
О2, мг/л 9.6–11.6 10.73 ± 0.31 11.2–12.7 11.82 ± 0.22 6.0
Общая минерализация, мг/л 55.3–76.1 64.52 ± 3.43 39.8–54.0 46.87 ± 2.38 –
НУ, мг/л (вода) 0.010–0.021 0.015 ± 0.002 0.010–0.025 0.015 ± 0.003 0.05
НУ, мг/кг (донные отложения) 2.05–3.6 2.71 ± 0.26 2.4–4.6 3.4 ± 0.47 до 100

Si, мг/дм3 889–1126 991.1 ± 38.1 757–1534 1050.7 ± 119.9 10000

P , мкг Р/л 24.73–43.36 30.13 ± 2.79 26.47–44.90 35.68 ± 3.11 50

N , мкг N/л 4.87–8.56 6.10 ± 0.57 4.16–6.07 4.98 ± 0.33 500

N , мкг N/л 200–221 215.3 ± 3.18 177–218 195.5 ± 6.2 40000

N , мкг N/л 3.45–4.84 4.19 ± 0.22 2.55–3.75 3.27 ± 0.21 20

−
4O
+
4H
−
3O
−
2O
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увеличивалось по направлению к среднему тече-
нию реки и снижалось в устьевой части.

Исследуемые реки схожи по средним количе-
ственным показателям фитопланктона (средняя
численность – 16.2–16.5 млн кл/м3, средняя био-
масса – 0.05 г/м3), но различаются характером их
распределения по ходу течения реки. В р. Кыма
численность и биомасса фитопланктона имеют
низкие значения в верхнем течении, снижаются
до минимума в среднем и возрастают до максиму-
ма в устьевой части реки. Также в устьевой части
отмечается максимально высокое количество ви-
дов фитопланктона (47 видов) по сравнению с
верхним и средним течениями. В р. Сула числен-
ность и биомасса фитопланктона имели одинако-
во низкие значения в верхнем, среднем течениях
и в устьевой части реки (рис. 3).

Зоопланктон рек Кыма и Сула был представлен
двумя крупными таксономическими группами –
ветвистоусыми и веслоногими ракообразными.
Коловратки в видовом составе зоопланктона не
обнаружены. Это, видимо, связано с отбором
проб в осенний период, поскольку коловратки

достигают своего максимального развития в пе-
риод весеннего половодья. Зоопланктон рек от-
личался крайне бедным видовым составом. Всего
было идентифицировано 7 видов, среди которых
85.7% видов относятся к семейству Chydoridae
надотряда Cladocera, при этом наибольшее видо-
вое богатство отмечено в р. Кыма (рис. 4).

В обследованных водотоках наблюдается пре-
обладание мейобентосных форм зоопланктона
(42.9%). Индикаторные виды составляли 100%
от общего числа и являлись показателями оли-
госапробной и переходных о-β-, β-о-мезоса-
пробных зон. При использовании предложенно-
го А.В. Крыловым [23] деления гидробионтов на
основании объединенных трофических и топиче-
ских классификаций выяснилось, что в зоопланк-
тоне рек Кыма и Сула преобладают организмы,
слагающие сообщества, которые добывают пищу с
поверхности субстрата. По способу питания и пе-
ремещению в пространстве доминировали полза-
ющие и плавающие вторичные фильтраторы,
представленные преимущественно видами Chy-

Рис. 2. Таксономический состав фитопланктона в реках Кыма и Сула в осенний период 2021 г.
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dorus sphaericus, Pleuroxus uncinatus в р. Кыма и
Acroperus harpae, Alona quadrangularis в р. Сула.

Более детальный сравнительный анализ так-
сономического состава зоопланктона показал, что
на всем протяжении обеих рек в пробах преоблада-
ли ветвистоусые ракообразные: в р. Кыма – 75.0%,
в р. Сула – 67.0% от всех отмеченных зоопланкте-
ров. На долю веслоногих ракообразных приходи-
лось соответственно 25.0 и 33.0%. В то же время в
пространственном аспекте (по профилю водото-
ков) ситуация на сравниваемых реках несколько
различалась. В верхнем течении р. Кыма ветви-
стоусые составляли три четверти видового соста-
ва, в среднем течении чуть меньше – две третьих;
в верхнем течении р. Сула количество ветвисто-
усых и веслоногих ракообразных было одинако-
вым (по 50.0%), в среднем течении пробы оказа-
лись пустыми. В нижнем течении обеих рек зоо-
планктонные пробы полностью состояли из
ветвистоусых ракообразных. Выявлена еще одна
закономерность при сравнении соотношения
таксономических групп – при продвижении с
верхнего течения притоков до их устьевых частей

происходит увеличение доли ветвистоусых до
полного исчезновения веслоногих ракообразных
(см. рис. 4).

В целом в осенний период зоопланктон в обеих
реках характеризовался крайне слабым развитием.
В р. Кыма средние численность и биомасса состав-
ляли соответственно 28 экз/м3 и 0.385 мг/м3, а в
р. Сула они были меньше в 2–5 раз – 5 экз/м3 и
0.145 мг/м3. При сравнении количественных по-
казателей по профилю рек в одном и другом водо-
токах наибольшие изменения отмечены в их
среднем течении. Если в р. Кыма здесь отмечены
максимальные значения численности и биомас-
сы (35 экз/м3 и 0.511 мг/м3), то в р. Сула пробы бы-
ли пустыми (см. рис. 3). Согласно рыбохозяй-
ственной классификации, уровень развития зоо-
планктона в притоках позволяет отнести их к
малокормным для рыб-планктофагов [25].

Зообентос. По результатам анализа дночерпа-
тельных проб было обнаружено 13 таксонов дон-
ных беспозвоночных. Таксономическое разно-
образие р. Кыма варьировало от 2 до 8 (в среднем 4)
таксонов на пробу. По частоте встречаемости в

Рис. 3. Количественные показатели развития фитопланктона, зоопланктона и зообентоса в реках Кыма и Сула в осен-
ний период 2021 г.
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целом по водотоку (83.0%) доминировали дву-
крылые (отр. Diptera) и малощетинковые черви
(кл. Oligochaeta). Встречаемость остальных таксо-
номических групп (отряды Plecoptera и Trichoptera,
классы Gastropoda и Bivalvia) составляла по 33.0%
каждая. По частоте встречаемости в конкретных
точках отбора зообентоса доминировали олиго-
хеты Enchytraeidae gen. sp. и двукрылые Chirono-
midae gen. sp.(lv) (на 67.0% станций). К второсте-
пенным видам (с частотой встречаемости в про-
бах от 25.0 до 50.0%) можно отнести олигохет
Haplotaxis gordioides, двукрылых Tipulidae gen. sp.
(lv), Ceratopogonidae gen. sp. (lv), веснянок Ne-
moura sp. (lv), ручейников Sericostomatidae gen. sp.
(lv), брюхоногих моллюсков рода Anisus, дву-
створчатых моллюсков рода Pisidium; к случай-
ным (с частотой встречаемости менее 25.0%) –
4 вида/надвидовых таксонов. В среднем течении
р. Сула обнаружено 4 таксона зообентоса. Необ-
ходимо отметить, что такой анализ дает лишь об-
щее представление о встречаемости отдельных
таксонов/видов непосредственно в местах отбора
дночерпательных проб и не отражает реальную
встречаемость видов в целом по исследуемым во-

дотокам (в связи с высокой мозаичностью бен-
тосных сообществ).

По видовому составу и таксономическому раз-
нообразию зообентос обследованных рек оказал-
ся в целом сходным – в обеих доминантной груп-
пой выступили водные личинки двукрылых (Dip-
tera), составившие в р. Кыма более трети (39.0%)
от всех донных обитателей, в р. Сула – более по-
ловины (58.0%), субдоминантной – олигохеты:
29.0% в р. Кыма и 25.0% в р. Сула. Примерно оди-
наковое количество составляли брюхоногие мол-
люски (Gastropoda) – соответственно 11.0 и 17.0%.
В то же время сравнительный анализ выявил
большее таксономическое разнообразие зообен-
тоса в р. Кыма по сравнению с р. Сула – в ее про-
бах дополнительно присутствовали веснянки Ple-
coptera (8.0%) и ручейники Trichoptera (5.0%)
(рис. 5).

По профилю р. Кыма удалось проследить из-
менение видового состава и таксономического
разнообразия зообентоса. На ее верхнем участке
доминировали олигохеты, составлявшие 38.0% от
всего состава бентоса. В качестве субдоминантной

Рис. 4. Таксономический состав зоопланктона в реках Кыма и Сула в осенний период 2021 г.
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группы в пробах присутствовали брюхоногие мол-
люски (25.0%) и лишь немного им уступали ли-
чинки двукрылых (19.0%). В значительно мень-
шем (по 6.0%) количестве были отмечены личинки
веснянок, ручейников и двустворчатые моллюски
Bivalvia. В среднем течении реки количество так-
сонов сузилось до 3: с возрастанием доли двукры-
лых до 65.0%, ручейников до 10.0% и снижением
доли олигохет до 25.0%. В устьевой части р. Кыма
количество таксонов вновь возросло до 5, при
этом в численном выражении количество дву-
крылых снизилось по сравнению с предыдущим
разрезом до 33.0%, а олигохет осталось без изме-
нений (25.0%). Вновь появились в равном количе-
стве (по 17.0%) личинки веснянок и двустворчатые
моллюски и в меньшем количестве (8.0%) – брюхо-
ногие моллюски (см. рис. 5).

Средние значения численности и биомассы
макрозообентоса р. Кыма составляли 1480 экз/м2

и 2.06 г/м2. Наибольшими показателями характе-
ризовалось среднее течение реки, где преоблада-
ли личинки хирономид. Значения биомассы дон-
ных сообществ уменьшались от верхнего течения

к нижнему, варьируя в узком диапазоне – от 2.6
до 9.87 экз/м2. Для р. Сула средние значения чис-
ленности и биомассы составили 260 экз/м2 и
4.58 г/м2 соответственно (см. рис. 3).

Если сравнивать имеющиеся данные по сред-
нему течению двух притоков, то при более низкой
численности зообентоса в р. Сула по сравнению с
р. Кыма значения биомассы примерно в 1.5 раза
выше. В целом на исследуемой акватории р. Кыма
по численности доминировали (64.0%) хирономи-
ды, вторыми были олигохеты (19.5%). Довольно су-
щественный вклад в создание общей численно-
сти организмов внесли двукрылые (кроме хиро-
номид и типулид) (6.5%), типулиды (3.0%). Доля
остального зообентоса была незначительна и в
сумме не превышала 7.0%.

Если рассматривать вклад отдельных таксонов в
общую биомассу, то полученные данные демон-
стрируют доминирование личинок двукрылых.
При этом доля типулид в создании общей биомассы
составила 30.0%, хирономид – 18.0%, остальных
двукрылых – 10.0%. Олигохеты составили 20.0% от
общей биомассы, брюхоногие моллюски – 14.0%,

Рис. 5. Таксономический состав зообентоса в реках Кыма и Сула в осенний период 2021 г.
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ручейники – 4.5%, а двустворчатые моллюски –
2.5%. Вклад в общую биомассу веснянок был неве-
лик – около 1.0%. По количественным показателям
зообентоса р. Кыма может быть отнесена к катего-
рии водотоков выше средней кормности, р. Сула –
средней кормности для рыб-бентофагов [24].

Данные по разрезам рек при одинаковых глу-
бинах в р. Кыма несколько отличаются. Скорее
всего, это объясняется высокой микромозаичной
изменчивостью донных сообществ, неоднород-
ностью распределения грунтов, разными гидроло-
гическими условиями (гидродинамика течений,
температурный режим, разная кислородонасыщае-
мость и др.). Полученные данные по донным сооб-
ществам двух исследуемых рек говорят о существо-
вании разных биотопов, которые соседствуют
друг с другом, что в целом характерно для таких
рек, как Кыма и Сула.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Установлено, что содержание растворенного

кислорода и биогенных элементов, концентра-
ции нефтяных углеводородов в воде и донных от-
ложениях рек Кыма и Сула в осенний период на-
блюдений не превышали предельно допустимых
значений для рыбохозяйственных водоемов, что
свидетельствует об отсутствии заметного антро-
погенного влияния на эти водотоки.

Фитопланктон представлен 61 надвидовым и
видовым таксоном, среди которых преобладают
диатомовые водоросли (70.5%). Фитоценозы ис-
следованных рек характеризуются высоким видо-
вым и таксономическим разнообразим, отсутстви-
ем доминантных видов и низкими количественны-
ми показателями, что обусловлено исчезновением
летних форм фитопланктона, снижением прогрева
водных масс, снижением количества биогенных
элементов в воде и соответствует осеннему состоя-
нию фитоценоза. Зоопланктон представлен ма-
лым числом видов и характеризуется слабым ко-
личественным развитием. Основной фон зоо-
планктона рек как по качественному, так и
количественному составу – кладоцерный, с пре-
обладанием в трофической структуре организ-
мов, добывающих пищу с поверхности субстрата
при помощи фильтрации. Наиболее продуктив-
ной по качественным и количественным показа-
телям зоопланктона является р. Кыма, что позво-
ляет отнести ее к районам с наиболее благоприят-
ной кормовой базой для откорма молоди рыб
независимо от их дальнейшей трофической спе-
циализации. Согласно рыбохозяйственной клас-
сификации, уровень развития зоопланктона в об-
следованных реках позволяет отнести их к мало-
кормным по зоопланктону водным объектам.
Список зообентоса в целом свидетельствует о его
достаточно бедном видовом составе с доминиро-
ванием по численности хирономид и олигохет. В

соответствии с рыбохозяйственной классифика-
цией р. Кыма может быть отнесена к категории
водотоков выше средней кормности для рыб-бен-
тофагов, р. Сула в среднем течении – к водотокам
средней кормности.

По результатам экспедиционных исследова-
ний подготовлена электронная база данных, ко-
торую планируется ежегодно дополнять. Полу-
ченные материалы позволят количественно оце-
нить межгодовую изменчивость гидролого-
гидрохимических и гидробиологических характе-
ристик в направлении от истока к устью рек, а
также уточнить взаимосвязи и закономерности
их распределения.

Исследование выполнено в рамках государ-
ственного задания по теме “Изучение изменений
в экосистеме р. Северная Двина и в водоемах осо-
бо охраняемых природных территорий (ООПТ)
Европейского Северо-Востока России в условиях
климатических сукцессий и воздействия антро-
погенных факторов” (гос. № 122011800593-4), а
также при финансовой поддержке WWF по теме
“Комплексное исследование условий естествен-
ного воспроизводства ценных осенне-нерестую-
щих видов рыб в р. Сула и р. Кыма Лешуконского
района Архангельской области”.
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Сообщества беспозвоночных травостоя изучены в периоды относительно высоких (2006–2008 гг.)
и почти прекратившихся (2015–2017 гг.; общий объем снизился в 75 раз до 3 тыс. т/год) выбросов
Среднеуральского медеплавильного завода (основные поллютанты – SO2 и тяжелые металлы). В
2015 и 2016 гг. отмечены сильные погодные флуктуации, потенциально способные нивелировать на-
чавшиеся восстановительные процессы. Несмотря на это, на умеренно загрязненной территории
зарегистрированы признаки восстановления как травостоя (увеличение фитомассы разнотравья в
1.5 раза и его доли в общей фитомассе с 56 до 76%, а также увеличение сходства видовой структуры
с незагрязненными участками), так и сообществ беспозвоночных (снижение обилия сосущих фито-
фагов в 1.3 раза и цикадовых в 1.6 раза, увеличение сходства трофической и таксономической струк-
тур сообществ фоновой и буферной зон). На сильно загрязненной территории признаков восста-
новления не выявлено. Полученные результаты подтверждают гипотезы о стабильности нарушен-
ного состояния луговых сообществ на сильно загрязненных участках и об относительно быстром их
восстановлении на умеренно загрязненных.

Ключевые слова: фитофаги, зоофаги, цикадовые, клопы, жуки, пауки, луговые экосистемы, про-
мышленное загрязнение, тяжелые металлы, снижение выбросов, естественное восстановление,
устойчивость
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Обитающих в травостое беспозвоночных тра-
диционно рассматривают как отдельный ярус на-
земной фауны, характеризующийся высоким
обилием и таксономическим богатством, а также
тесной связью всех его элементов с травяной рас-
тительностью [1]. Интерес к изучению данной
группы обусловлен наличием в ее составе пред-
ставителей большинства других наземных ярусов,
что с известной осторожностью позволяет экс-
траполировать оценку их устойчивости к стрессо-
вым воздействиям на население беспозвоночных
в целом.

В настоящее время повсеместно отмечается
снижение атмосферных выбросов вследствие мо-
дернизации или закрытия металлургических
предприятий [2]. В экосистемах, окружающих та-
кой “бывший” источник загрязнения, это долж-
но привести к инициации и постепенному разви-
тию восстановительных процессов. Действитель-
но, зарегистрированы примеры восстановления
растительных сообществ [3–5], сообществ беспо-
звоночных-герпетобионтов [6] и обитателей тра-

востоя [3]. Однако в приведенных работах описан
единственный и довольно специфичный источ-
ник загрязнения: завод фосфатных удобрений,
деятельность которого привела к защелачиванию
верхних почвенных горизонтов (pH увеличен с 7
до 9). Для условий загрязнения тяжелыми метал-
лами вблизи плавильных заводов более характер-
но продолжение дигрессии сообществ беспозво-
ночных, описанное, например, для почвенного
[7] и подстилочного [8, 9] ярусов. Эти результаты
соответствуют “инерционной гипотезе”, соглас-
но которой биота надолго сохраняется в угнетен-
ном состоянии даже после полного прекращения
выбросов [10, 11]. В целом число исследований,
посвященных беспозвоночным в условиях сни-
жения выбросов, на данный момент крайне неве-
лико [12].

Выбросы Среднеуральского медеплавильного
завода постепенно сокращались с начала 1990-х гг.,
а после 2010 г. почти полностью прекратились
[13], что позволило приступить к исследованию
закономерностей восстановления экосистем. На

УДК 574.4:[504.5:669.2/.8]

EDN: KXWRFP
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наиболее загрязненной территории в подстилке и
верхних почвенных горизонтах лесных участков
происходит снижение концентрации Cu и норма-
лизуется pH [13], хотя признаки восстановления в
травяно-кустарничковом ярусе лесных экоси-
стем пока отсутствуют [14–16]. Это дает основа-
ние предполагать, что и в луговых сообществах,
вплотную примыкающих к описанным лесным
участкам, темпы восстановления невелики. В то
же время на умеренно загрязненной территории
вероятна большая выраженность восстановитель-
ных процессов. Некоторые предпосылки этого (на-
пример, увеличение доли разнотравья), а также воз-
можные тренды восстановления были описаны на-
ми ранее [17–19].

Цель данной работы – анализ изменений, про-
исходящих в сообществах беспозвоночных луго-
вого травостоя в результате снижения выбросов
медеплавильного завода. Проверяли гипотезу о
том, что на территории с умеренным загрязнени-
ем снижение выбросов ведет к относительно
быстрому восстановлению сообществ, тогда как
на сильно загрязненной территории восстановле-
ние отсутствует или выражено слабее.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Работа выполнена в районе Среднеуральского
медеплавильного завода (СУМЗ), расположенно-
го на окраине г. Ревды (Свердловская обл.). В
1980 г. выбросы завода (SO2 и тяжелые металлы,
ассоциированные с пылевыми частицами) со-
ставляли 225 тыс. т в год, в 1990 г. – 148 тыс. т, в
2000 г. – 63 тыс. т, после реконструкции в 2010 г.
выбросы практически прекратились (составляют
около 3 тыс. т/год). Общая масса атмосферных
выбросов в период с 1980 г. по 2012 г. уменьши-
лась в 75 раз (в том числе SO2 – в 116 раз (с 201 до
1.7 тыс. т/год), пылевых частиц – в 44 раза (с 21 до
0.5 тыс. т/год)). Выбросы Cu сократились в 5500 раз
(с 4.4 до 0.0008 тыс. т/год), As – в 1571 раз (с 0.9 до
0.0006 тыс. т/год), Pb – в 16 раз (с 1 до
0.07 тыс. т/год). Выбросы Zn в период с 1989 г. по
2012 г. сократились в 15 раз (с 1.8 до 0.1 тыс. т/год).
Более подробная характеристика состава и дина-
мики выбросов представлена ранее [13, 14].

Ключевые участки были расположены в запад-
ном направлении от СУМЗа (против направле-
ния господствующих ветров) в импактной (1 км
от завода, сильное загрязнение), буферной (4 км,
слабое загрязнение) и фоновой (30 км, загрязне-
ние на уровне регионального фона) зонах, в пони-
женных элементах рельефа на вторичных суходоль-
ных лугах, сформировавшихся на лесных полянах
размером около 5000 м2 в результате вырубки леса
около 70 лет назад. Основания для выделения зон
загрязнения подробно рассмотрены в работах [11,
13, 14]. Флористический состав луговой расти-

тельности сильно различается между зонами на-
грузки, что связано с исчезновением чувствитель-
ных видов разнотравья и замещением их злаками
вблизи завода: в фоновой зоне – луга разнотрав-
ные, в буферной – разнотравно-злаковые, в им-
пактной – злаковые, с абсолютным доминирова-
нием Agrostis capillaris L. Более детально травостой
был описан ранее [17]. На момент проведения ис-
следований выпас скота и сенокос на всех участ-
ках отсутствовали.

Беспозвоночные травостоя собраны с помо-
щью модифицированного биоценометра Кона-
кова–Онисимовой (площадь основания 0.25 м2),
совмещенного с портативным пылесосом с авто-
номным источником питания. Каждая проба –
результат однократной установки биоценометра
с последующим сбором всех попавших в него бес-
позвоночных и срезанием на уровне почвы всех
травянистых растений. Первый период исследо-
вания осуществлен в 2006–2008 гг., второй – в
2015–2017 гг. Каждый год проводили три тура уче-
тов, приуроченных ко второй половине каждого
летнего месяца (1-й тур – июнь, 2-й – июль, 3-й –
август). Пробные площади размером 50 × 50 м, по
три в каждой зоне нагрузки, были расположены
на расстоянии 100–300 м друг от друга. Пробные
площади были постоянными и совпадали в оба
периода исследования. Конструкция биоцено-
метра [20], а также методика и порядок сбора
проб [17] подробно описаны ранее.

Объем выборки составил по 10 проб на проб-
ную площадь за тур учета. Таким образом, за 6 лет
(18 туров) собрано 1620 проб беспозвоночных и
растений (по 270 каждый год). В первый период
собрано более 62600 экз. беспозвоночных, во вто-
рой – более 61900 экз. Для растений измеряли об-
щую воздушно-сухую массу, а также массу двух
фракций – граминоидов (злаки, осоки и ситни-
ковые) и разнотравья с точностью 0.1 г. Видовая
принадлежность растений определена для мате-
риала, собранного в августе 2008 и 2015 гг.

В лабораторных условиях были установлены
таксономическая принадлежность (до уровня се-
мейств) и трофическая специализация беспозво-
ночных. Всего рассмотрено 6 трофических групп:
сосущие и грызущие фитофаги, сосущие и грызу-
щие зоофаги, гемофаги и прочие (табл. 1).

При обработке данных были рассчитаны стан-
дартные описательные статистики (среднее и
стандартная ошибка). Анализ влияния зоны за-
грязнения и периода исследования на обилие
беспозвоночных и фитомассу выполнен в пакете
LMERConvenienceFunctions [21] на основе обоб-
щенных линейных моделей со смешанными эф-
фектами: фиксированные факторы – зона загряз-
нения и период исследования, случайный фактор –
пробная площадь. Множественные сравнения ре-
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ализованы с помощью критерия Тьюки в пакете
multcomp [22].

Стандартизированный индекс сухости (SPEI)
рассчитан в пакете SPEI [23] для набора значений
среднемесячной температуры воздуха и суммар-
ного месячного количества осадков для периода с
января 1959 г. по декабрь 2021 г. по данным метео-
станции г. Ревда (WMO ID 28430, [24]); результа-
ты визуализированы в пакете ggplot2 [25]. Индекс

SPEI предназначен для учета соотношения осад-
ков и потенциальной эвапотранспирации на лю-
бой территории в глобальном масштабе; значе-
ния индекса можно существенно уточнить при
использовании данных местных метеорологиче-
ских наблюдений за достаточно протяженный пе-
риод (30–50 лет и более). Индекс SPEI позволяет
оценить условия увлажнения в интересующий
период (с точностью до месяца) по отношению к
многолетнему среднему: значения выше 1.5 соот-

Таблица 1. Состав трофических групп

Примечание. Возрастные стадии: (i) – имаго, (l) – личинка, (p) – куколка.

Трофическая группа Таксономическая или сборная группа
Сосущие фитофаги Heteroptera: Berytinidae, Coreidae, Lygaeidae, Miridae, Pentatomidae (кроме Asopinae), Rhopalidae, 

Scutelleridae, Tingidae
Auchenorrhyncha: Aphrophoridae, Cicadellidae, Cixiidae, Delphacidae, Membracidae
Sternorrhyncha: Psyllidae, Aphididae, Coccinea
Diptera: Brachycera anthophaga
Lepidoptera: Lepidoptera (i)

Грызущие фитофаги Orthoptera: Acrididae
Coleoptera: Attelabidae, Apionidae, Brentidae, Buprestidae, Byrrhidae, Cerambycidae, Chrysomelidae, 
Curculionidae, Elateridae, Lagriidae, Mordellidae, Nitidulidae, Oedemeridae
Diptera: Nematocera anthophaga
Lepidoptera: Lepidoptera (l)
Hymenoptera: Symphyta
Gastropoda: Agriolimacidae, Arionidae, Bradybaenidae, Cochlicopidae, Discidae, Ellobiidae, 
Euconulidae, Gastrodontidae, Hygromiidae, Oxychilidae, Punctidae, Succineidae, Valloniidae, 
Vertiginidae, Vitrinidae

Сосущие зоофаги Heteroptera: Anthocoridae, Nabiidae, Pentatomidae (Asopinae), Reduviidae, Saldidae
Neuroptera: Chrysopidae (l)
Diptera: Asilidae
Aranei: Araneidae, Clubionidae, Corinnidae, Dictynidae, Eutichuridae, Gnaphosidae, Hahniidae, 
Linyphiidae, Liocranidae, Lycosidae, Mimetidae, Oxyopidae, Philodromidae, Pisauridae, Salticidae, 
Sparassidae, Tetragnathidae, Theridiidae, Thomisidae, Zoridae

Грызущие зоофаги Odonata: Odonata (i)
Coleoptera: Cantharidae, Carabidae, Coccinellidae, Colydiidae, Lampyridae, Malachidae
Neuroptera: Chrysopidae (i)
Opiliones: Nemastomatidae, Phalangiidae
Lithobiomorpha: Lithobiidae

Гемофаги Diptera: Culicidae, Simuliidae, Tabanidae, Brachycera haemophaga
Ixodida: Ixodidae

Прочие трофиче-
ские группы

Blattoptera: Blattidae
Orthoptera: Tettigonidae
Heteroptera: Aradidae, Heteroptera indet. (l)
Coleoptera: Anthicidae, Catopidae, Helodidae, Hydrophilidae, Lathridiidae, Staphylinidae, 
Coleoptera (l), Coleoptera (p)
Hymenoptera: Apoidea, Vespoidea, Hymenoptera microparasitica
Diptera: Tipulidae, Diptera (l)
Insecta: Insecta indet. (l), Insecta indet. (p)
Nematoda
Annelida: Lumbricidae
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ветствуют избыточному увлажнению, ниже –1.5 –
засухе.

Дендрограмму несходства видовой структуры
растительных сообществ построили в пакете pv-
clust [26] методом Варда на основе матрицы рас-
стояний Брея-Кертиса. Структуру сообществ
беспозвоночных по соотношению трофических и
крупных таксономических групп визуализирова-
ли с помощью неметрического многомерного
шкалирования (nMDS) на основе матриц рассто-
яний Брея-Кертиса в пакетах vegan (функция
metaMDS [27]) и ggord [28]. Значимость различий
структуры сообществ между зонами и периодами
оценили с помощью перестановочного многомер-
ного дисперсионного анализа (PERMANOVA;
999 перестановок; функция adonis2 пакета vegan)
и апостериорных (post-hoc) множественных
сравнений в пакете pairwiseAdonis [29]. Все расче-
ты выполнены в программной среде R [30].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Согласно индексу сухости SPEI, лето 2015 г.

было одним из самых переувлажненных за более
чем 60-летний период, а лето 2016 г., напротив,
одним из самых засушливых. В то же время 2006–
2008 и 2017 гг. по влагообеспеченности были
близки к многолетнему среднему (рис. 1).

В фоновой зоне фитомасса травянистых расте-
ний (как общая, так и обеих фракций) не различа-
лась между периодами (табл. 2, 3). В буферной зо-
не фитомасса граминоидов в 1.7 раза снизилась, а
фитомасса разнотравья в 1.5 раза возросла между
периодами. В импактной зоне тенденция анало-
гична (в 1.5 и 4.0 раза соответственно). В первом
периоде общая фитомасса в буферной зоне не от-
личалась от фоновой, во втором – увеличилась в
1.2 раза за счет разнотравья; фитомасса грамино-
идов снизилась до значений, близких к фоновым.
Видовая структура травостоя сильнее всего раз-

личалась между периодами, а различия между зо-
нами загрязнения менее контрастны (рис. 2).

Общее обилие беспозвоночных в первый и
второй периоды оказалось сходным – 309.7 ± 14.9
и 306.0 ± 21.7 экз/м2 соответственно. В фоновой
зоне общее обилие беспозвоночных, а также оби-
лие зоофагов не различалось между периодами
(см. табл. 2, 3). В буферной зоне обилие грызущих
фитофагов и зоофагов не различалось между пе-
риодами; в импактной зоне различалось обилие
всех трофических групп.

При сравнении фоновой и буферной зон общее
обилие в первом периоде различалось, тогда как во
втором различия отсутствовали (см. табл. 2, 3). Ис-
чезновение различий обусловлено снижением в
1.3 раза в буферной зоне обилия сосущих фитофа-
гов, и в их числе двух наиболее обильных групп –
цикадовых (в 1.6 раза) и клопов (в 1.3 раза). Также
данная тенденция отмечена для клопов-зоофагов
(обилие снижено в 1.7 раза). В целом во втором
периоде заметно увеличилось количество трофи-
ческих и таксономических групп, у которых раз-
личия между фоновой и буферной зонами отсут-
ствуют. Исключение составили жуки-фитофаги,
обилие которых во втором периоде снизилось в
обеих зонах, причем в фоновой зоне значительно
сильнее (в 3.7 раза), чем в буферной (в 1.8 раза),
что и привело к статистической значимости раз-
личий. Сравнение фоновой и буферной зон с им-
пактной выявило значимые различия общего
обилия как в первом, так и во втором периодах за
счет стабильно высокой численности сосущих
фитофагов (и в их числе цикадовых) на наиболее
загрязненной территории. Сходная тенденция
отмечена для всех трофических и большей части
таксономических групп.

Структура сообществ беспозвоночных по со-
отношению трофических и таксономических
групп разных зон загрязнения различалась между

Рис. 1. Индекс SPEI в годы исследований: а – рассчитан для каждого из летних месяцев; б – суммарно для четырех
месяцев (май–август). Значения SPEI выше 1.5 соответствуют избыточному увлажнению, ниже –1.5 – засухе.
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Таблица 2. Обилие беспозвоночных (экз/м2) и фитомасса растений (г/м2) в травостое исследуемых лугов

Примечание. Учетная единица – пробная площадь. В числителе приведено среднее ± стандартная ошибка, n = 27; в знаме-
нателе – размах среднегодовых значений обилия для рассматриваемого периода, n = 9. Прочерк – группа не обнаружена в
импактной зоне.

Трофическая 
группа/фракция 

фитомассы

Период исследования и зона загрязнения

I II

фоновая буферная импактная фоновая буферная импактная

Беспозвоночные

Общее обилие       

Фитофаг сосущий       

цикадовые       

клопы-фитофаги       

короткоусые дву-
крылые-фитофаги

      

Фитофаг грызущий       

жуки-фитофаги   –   –

длинноусые дву-
крылые-фитофаги

      

моллюски   –   –

Зоофаг сосущий       

клопы-зоофаги       

пауки       

Зоофаг грызущий    –

жуки-зоофаги      –

сенокосцы   –   –

Гемофаг       

Прочие группы       

Травянистые растения

Общая фитомасса      

граминоиды       

разнотравье       

±
−

227.9 11.2
213 237

±
−

297.8 13.6
243 333

±
−

403.6 33.3
275 485

±
−

223.7 18.0
164 285

±
−

221.8 16.2
184 277

±
−

472.6 45.9
420 532

±
−

95.9 7.5
92 103

±
−

161.0 10.6
139 172

±
−

328.3 31.2
195 400

±
−

132.6 15.8
76 204

±
−

126.2 14.0
92 185

±
−

415.1 46.3
363 503

±
−

63.9 6.1
56 72

±
−

116.6 8.6
91 140

±
−

283.1 30.1
152 351

±
−

89.2 12.8
36 142

±
−

73.3 10.5
44 108

±
−

377.5 45.2
318 467

±
−

11.9 1.8
9 16

±
−

20.4 4.0
14 30

±
−

25.0 4.3
20 28

±
−

13.8 2.0
10 20

±
−

14.8 1.7
11 20

±
−

20.3 4.7
6 31

±
−

13.2 1.4
12 14

±
−

16.9 2.1
13 23

±
−

12.1 1.3
10 16

±
−

25.0 3.5
14 34

±
−

33.8 5.4
17 51

±
−

13.0 1.3
8 19

±
−

45.2 3.0
41 52

±
−

46.1 2.9
38 54

±
−

11.0 1.3
7 14

±
−

33.9 2.8
26 46

±
−

40.1 3.8
29 59

±
−

16.7 4.2
4 39

±
−

5.5 0.5
5 6

±
−

8.6 1.2
5 12

±
−

1.5 0.4
1 2

±
−

4.9 1.1
2 10

±
−

10.2 1.8
7 16

±
−

9.2 1.2
6 12

±
−

4.4 1.1
1 6

±
−

18.1 2.2
12 28

±
−

24.9 3.8
12 42

±
−

14.7 3.9
3 34

±
−

16.4 1.9
10 21

±
−

13.0 1.5
7 19

±
−

6.8 1.0
5 10

±
−

3.6 0.9
1 7

±
−

25.8 1.4
24 28

±
−

32.6 2.3
29 38

±
−

16.3 1.5
12 22

±
−

24.1 2.4
16 34

±
−

20.4 1.3
16 24

±
−

7.7 0.6
6 9

±
−

3.9 0.5
3 4

±
−

6.8 0.8
6 8

±
−

2.7 0.5
0 4

±
−

5.6 0.8
3 8

±
−

3.9 0.6
1 6

±
−

0.4 0.2
0 1

±
−

22.2 1.2
21 24

±
−

26.4 2.0
23 32

±
−

14.1 1.3
11 20

±
−

19.0 2.0
14 26

±
−

15.4 1.3
12 18

±
−

6.8 0.5
5 8

±
−

5.8 0.8
5 6

±
−

3.4 0.7
3 4

±
−

0.1 0.1
0 1

±
−

4.4 0.7
4 5

±
−

3.0 0.6
1 5

±
−

1.3 0.4
1 2

±
−

1.2 0.5
1 1

±
−

0.1 0.1
0 1

±
−

0.3 0.2
0 1

±
−

0.6 0.3
0 1

±
−

3.9 0.8
4 4

±
−

1.2 0.4
1 2

±
−

3.6 0.7
3 4

±
−

1.5 0.6
0 2

±
−

36.9 10.9
14 57

±
−

31.3 6.6
20 38

±
−

20.7 6.8
15 30

±
−

11.9 4.0
3 28

±
−

10.4 2.6
3 16

±
−

6.7 1.5
1 10

±
−

18.8 1.6
12 22

±
−

23.7 2.2
15 30

±
−

27.0 2.3
21 35

±
−

17.5 1.5
14 22

±
−

23.1 2.2
17 31

±
−

26.7 3.1
17 32

±
−

219.4 10.1
200 236

±
−

236.4 7.8
216 249

±
−

149.9 5.5
128 171

±
−

209.9 9.0
194 220

±
−

252.3 13.4
240 266

±
−

104.9 4.8
86 115

±
−

63.6 7.2
44 86

±
−

104.3 7.4
84 125

±
−

149.0 5.6
126 170

±
−

60.1 3.5
52 72

±
−

60.6 6.2
41 96

±
−

101.2 4.3
84 113

±
−

156.6 7.9
137 194

±
−

132.7 7.0
112 166

±
−

0.9 0.4
0 3

±
−

150.5 8.0
143 165

±
−

192.0 13.0
171 210

±
−

3.6 1.4
0 9
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периодами исследования. Соотношение трофи-
ческих групп (рис. 3) в первом периоде (число из-
мерений ординационной диаграммы 2, стресс
0.061) отличалось между всеми зонами загрязне-
ния (p = 0.001). Во втором периоде (число измере-
ний 2, стресс 0.098) различия между фоновой и
буферной зонами отсутствовали (p = 0.804), а при
сравнении импактной зоны с прочими сохраня-
лись (p = 0.001). Среднее расстояние до центрои-
дов для всех зон увеличилось от первого периода ко
второму: фоновая – с 0.120 до 0.192, буферная – с
0.108 до 0.175, импактная – с 0.194 до 0.241.

Соотношение таксономических групп (рис. 4)
менялось аналогично: в первом периоде (число
измерений 2, стресс 0.120) все зоны различались
между собой (p = 0.001). Во втором периоде (чис-
ло измерений 2, стресс 0.160) различия между фо-
новой и буферной зонами также исчезли

(p = 0.192), при сравнении импактной зоны с про-
чими сохранились (p = 0.001). Среднее расстоя-
ние до центроидов также увеличилось для всех зон
от первого периода ко второму: фоновая – с 0.220 до
0.280, буферная – с 0.188 до 0.273, импактная – с
0.234 до 0.287.

В оба периоды значения общего обилия, оби-
лия сосущих фитофагов, а также цикадовых и
клопов-фитофагов положительно коррелировали
между собой и уровнем загрязнения. Обилие гры-
зущих фитофагов, жуков-фитофагов и моллюс-
ков отрицательно коррелировало с загрязнением;
сходную тенденцию во втором периоде проявили
сосущие зоофаги (клопы-зоофаги). Грызущие
зоофаги (как и сосущие зоофаги в первом перио-
де) демонстрировали слабую связь с уровнем за-
грязнения.

Таблица 3. Результаты множественных сравнений для обобщенных линейных моделей со смешанными эффек-
тами (фиксированные факторы – зона загрязнения и период исследования, случайный фактор – пробная пло-
щадь) обилия трофических групп беспозвоночных травостоя и фитомассы фракций луговой травянистой расти-
тельности

Примечание. Приведены уровни значимости (p) для выборки из 3 пробных площадей (n = 3). Зоны загрязнения: Ф – фоно-
вая, Б – буферная, И – импактная. Прочерк означает отсутствие группы в импактной зоне загрязнения.

Группа

Зона загрязнения и период исследования

отличия внутри зон отличия между зонами

Ф1–Ф2 Б1–Б2 И1–И2 Ф1–Б1 Ф2–Б2 Б1–И1 Б2–И2 Ф1–И1 Ф2–И2

Общее обилие беспозвоночных 0.995 <0.001 <0.001 <0.001 1.000 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001

Фитофаг сосущий <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.996 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
цикадовые <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.512 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
клопы-фитофаги 0.921 0.137 0.446 0.002 0.997 0.540 0.189 <0.001 0.060
короткоусые двукрылые-
фитофаги <0.001 <0.001 0.997 0.636 0.176 0.340 <0.001 0.997 <0.001

Фитофаг грызущий 0.012 0.545 0.049 1.000 0.660 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
жуки-фитофаги 0.002 0.070 – 0.369 0.014 – – – –
длинноусые двукрылые-
фитофаги 0.002 <0.001 <0.001 0.994 0.251 0.026 0.007 0.005 0.764

моллюски <0.001 <0.001 – 0.610 0.092 – – – –

Зоофаг сосущий 0.991 <0.001 <0.001 0.183 0.696 <0.001 <0.001 0.002 <0.001
клопы-зоофаги <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.127 <0.001 <0.001 0.415 <0.001
пауки <0.001 <0.001 <0.001 0.245 0.212 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001

Зоофаг грызущий 0.855 0.996 – 0.339 0.711 0.018 – 0.003 –
жуки-зоофаги 0.344 0.842 – 1.000 0.975 0.418 – 0.338 –
сенокосцы 0.992 0.964 – 0.061 0.210 – – – –

Гемофаг <0.001 <0.001 <0.001 0.978 0.997 0.287 0.460 0.058 0.213
Прочие трофические группы 0.993 1.000 1.000 0.374 0.198 0.842 0.780 0.023 0.005

Общая фитомасса 0.840 0.421 <0.001 0.298 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
граминоидов 0.963 0.001 <0.001 <0.001 1.000 0.001 <0.001 <0.001 <0.001
разнотравья 0.929 <0.001 0.020 0.139 0.005 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
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Важный результат работы – отсутствие разли-
чий общего обилия беспозвоночных между пер-
вым и вторым периодами в фоновой зоне (см.
табл. 2, 3). Ранее мы уже отмечали [19] выражен-
ные погодные различия между периодами иссле-
дования. Расширение на треть интервала лет, по
которым рассчитывали индекс сухости SPEI,
подтвердило этот факт (см. рис. 1). Несмотря на
выраженные погодные флуктуации, население
беспозвоночных травостоя в целом оказалось ста-
бильным. При этом во втором периоде в ордина-
ционных диаграммах расстояние до центроидов
увеличилось, что отражает наличие дестабилизи-
рующего влияния и хорошо согласуется с описан-
ными погодными аномалиями во втором периоде.

Стабильность населения беспозвоночных на
фоновой территории позволяет предположить,
что на загрязненных участках различия между пе-
риодами в первую очередь обусловлены сниже-
нием загрязнения, что инициировало восстано-
вительные процессы в травостое, включая увели-
чение разнообразия растений, снижение вклада
граминоидов и смягчение микроклимата, кото-
рый ранее был сдвинут в сторону большей “арид-
ности” [18, 19].

Сравнивая наши данные с результатами иссле-
дования, проведенного в период высоких выбросов
СУМЗа (1988–1989 гг. [11]), необходимо отметить
значительное увеличение фитомассы разнотравья в
буферной зоне: по сравнению с 1988–1989 гг. она
увеличилась в 1.5 раза в первом периоде и в 2.2 раза
во втором, как и общая фитомасса (в 1.1 и 1.4 раза
соответственно). Показательно изменение соот-
ношения фракций в общей фитомассе: доля раз-
нотравья возросла с 50% в 1989 г. до 56% в первом

периоде и до 76% во втором. Таким образом, струк-
тура фитомассы в буферной зоне во втором периоде
вплотную приблизилась к значениям фоновой зо-
ны. Видовая структура травостоя здесь также при-
обрела большее сходство с фоновой территорией
(см. рис. 2). Эти изменения можно расценивать
как проявление восстановительных процессов в
ярусе травянистой растительности.

В импактной зоне, напротив, по сравнению с
1988–1989 гг. сильно снизилась фитомасса грами-
ноидов, а за счет этого и общая фитомасса – в 2 и
3 раза для первого и второго периодов. Несмотря
на четырехкратное увеличение фитомассы разно-
травья во втором периоде по сравнению с первым
(см. табл. 2), ее абсолютные значения остались
ничтожными; в результате соотношение долей
фракций в общей фитомассе в импактной зоне не
претерпело изменений.

В указанной выше работе [11] был использован
несколько иной подход при формировании тро-
фических групп беспозвоночных по сравнению с
нашим, что осложняет прямое сравнение данных.
Тем не менее для ряда параметров это оказалось
возможным. Так, по нашим данным, общее оби-
лие беспозвоночных травостоя в буферной зоне
увеличилось в первом периоде в 1.6 раза по срав-
нению с 1989 г., однако во втором периоде почти
вернулось к исходным значениям из-за снижения
обилия ряда групп, в первую очередь сосущих фи-
тофагов (цикадовых и клопов). Важно отметить,
что во втором периоде значения обилия – обще-
го, сосущих фитофагов и цикадовых – вплотную
приблизились к показателям фоновой зоны (см.
табл. 2 и 3; рис. 3). Сосущие фитофаги – одна из
немногих групп, обилие которых часто увеличи-
вается на загрязненных территориях [31]. Выра-
женную положительную связь этой группы с за-

Рис. 2. Несходство (индекс Брея-Кертиса) видовой структуры травостоя в фоновой (Ф), буферной (Б) и импактной (И) зо-
нах загрязнения в разные годы учета. Цифры в основаниях ветвей дендрограммы – относительно несмещенные числа
поддержки (AU, %). Кластеры с AU ≥ 95% считают статистически значимыми.
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грязнением также подтверждают наши результа-
ты (см. рис. 3 и 4). Следовательно, снижение
обилия сосущих фитофагов с некоторой осто-
рожностью можно расценивать как признак вос-
становительной динамики после снижения вы-
бросов. Доли сосущих фитофагов и цикадовых в
общем обилии в буферной зоне снижались – с
86 и 80% в 1989 г. до 56 и 39% в первый и 53 и 33%
во второй периоды соответственно, что также
добавляет аргументов в пользу восстановления
сообществ. Отметим, что снижение долей этих

групп было зарегистрировано еще в первом пери-
оде, т.е. до почти полного прекращения выбросов
в 2010 г.

В импактной зоне общее обилие беспозвоноч-
ных последовательно возрастало: в 1.4 раза по
сравнению с 1989 г. в первом периоде и 1.7 раза во
втором. Это обусловлено увеличением доли ци-
кадовых – с 60% в 1989 г. до 70% в первый и до
80% во второй периоды. Доля сосущих фитофагов
составляла 88, 81 и 88% соответственно. Стабиль-
но высокая численность сосущих фитофагов (в

Рис. 3. Ординация методом неметрического многомерного шкалирования (nMDS) обилия основных трофических
групп беспозвоночных травостоя в первом (а) и втором (б) периодах исследования. Группы: Abun – общее обилие,
Su_Hbv – сосущие фитофаги, Chw_Hbv – грызущие фитофаги, Su_Prd – сосущие зоофаги, Chw_Prd – грызущие
зоофаги. Зоны загрязнения: Ф – фоновая, Б – буферная, И – импактная.
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частности, цикадовых) на наиболее загрязненной
территории в оба периоды также косвенно свиде-
тельствует о наличии восстановительных процес-
сов в буферной зоне.

Таким образом, анализ населения лугового
травостоя на уровне общего обилия, обилия и со-
отношения трофических и таксономических
групп позволяет говорить о достаточно выражен-
ном восстановлении на умеренно загрязненной
территории, тогда как на сильно загрязненных
участках восстановительная динамика не выявле-
на. Этот вывод хорошо согласуется с “инерцион-
ной гипотезой” [10, 14, 32], согласно которой
угнетенное состояние экосистем вблизи пред-
приятия значительное время сохраняется даже
после полного прекращения выбросов, а процес-
сы естественного восстановления начинаются с
задержкой и поначалу слабо выражены.

Помимо СУМЗа, восстановление луговых со-
обществ было исследовано только возле завода
фосфатных удобрений в Германии. Было показа-
но быстрое (в пределах 10 лет после прекращения
выбросов) и выраженное увеличение разнообра-
зия луговых растений [3–5], а также видового бо-
гатства герпетобионтов [6] и беспозвоночных
травостоя [3]. Однако в данном случае выбросы
завода защелачивали среду, что радикально отли-
чается от воздействия СУМЗа, загрязняющего
экосистемы тяжелыми металлами в сочетании с
подкислением среды. Для подобной структуры
выбросов описано либо полное отсутствие при-
знаков восстановления, либо только его началь-
ные стадии.

Примеры полного отсутствия восстановитель-
ной динамики сообществ беспозвоночных из-
вестны для почвенной макрофауны через 15 лет
[7] и сообществ герпетобионтов через 30 лет [8, 9]
после снижения выбросов. В случаях наличия
признаков восстановления процесс растянут на
десятилетия, что также хорошо согласуется с
“инерционной гипотезой”. В результате 10-летнего
мониторинга, проведенного на этапе снижения вы-
бросов СУМЗа, выявлены признаки восстановле-
ния трофической активности филлофагов березы,
что связали со снижением концентраций тяжелых
металлов в листьях [33]. Отдельные признаки
восстановления (появление новых видов) отме-
чены для населения моллюсков лугового траво-
стоя на умеренно загрязненной территории в
районе СУМЗа [19]. Для почвенной макрофауны
на сильно загрязненных участках в этом же районе
характерно увеличение общего обилия и продвиже-
ние ближе к заводу дождевых червей, энхитреид и
моллюсков на последнем этапе 25-летнего монито-
ринга [34]. Реколонизацию территории этими
группами связывают в том числе с расселением из
“микросайтов выживания” – крупных валежных
стволов на поздних стадиях разложения [35]. Про-

движением дождевых червей также обусловлен
сдвиг границы распространения европейского кро-
та к заводу через 15–18 лет после снижения выбро-
сов [36].

Рис. 4. Ординация методом неметрического много-
мерного шкалирования (nMDS) обилия крупных так-
сономических групп беспозвоночных травостоя в
первом (а) и втором (б) периодах исследования. Груп-
пы: Hrb_beetles – жуки-фитофаги, Hrb_bugs – кло-
пы-фитофаги, Hrb_brach – короткоусые двукрылые-
фитофаги, Hrb_hopp – цикадовые, Hrb_moll – мол-
люски, Hrb_nemat – длинноусые двукрылые-фито-
фаги, Prd_beetles – жуки-зоофаги, Prd_bugs – клопы-
зоофаги, Prd_Harv – сенокосцы, Prd_spiders – пауки.
Зоны загрязнения см. на рис. 3.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Произведена оценка параметров лугового тра-

востоя и сообществ населяющих его беспозво-
ночных в периоды относительно высоких (2006–
2008 гг.) и почти прекратившихся (2015–2017 гг.)
выбросов крупного медеплавильного завода. Во
втором периоде отмечены сильные погодные
флуктуации, потенциально способные негативно
повлиять на изучаемые сообщества и нивелиро-
вать начавшиеся восстановительные процессы.
Несмотря на это, на умеренно загрязненной тер-
ритории зарегистрированы признаки восстанов-
ления как в травостое (увеличение фитомассы
разнотравья, смещение соотношения фракций
фитомассы, изменение видовой структуры), так и в
сообществах беспозвоночных (снижение обилия со-
сущих фитофагов, в том числе цикадовых, увеличе-
ние сходства трофической и таксономической
структур сообществ с фоновой зоной). Учитывая, что
на фоновой территории обилие и структура сооб-
ществ беспозвоночных почти не различались между
периодами, описанные изменения можно интерпре-
тировать как восстановление. На сильно загрязнен-
ной территории признаков восстановления не выяв-
лено. Описанная ситуация соответствует “инерци-
онной гипотезе” и исходному предположению об
относительно быстром восстановлении луговых со-
обществ в условиях умеренного загрязнения.

Подобные результаты получены для сооб-
ществ беспозвоночных травостоя впервые. Пред-
ставляет интерес дальнейшее исследование видо-
вой структуры сообществ беспозвоночных траво-
стоя в условиях снижения выбросов, что позволит,
в частности, более надежно отделить тренд восста-
новления от погодных флуктуаций. Кроме того, в
условиях повсеместного снижения выбросов пред-
приятий перспективным становится расширение
географии работ и анализ особенностей восстанов-
ления сообществ в разных природных зонах.

Работа выполнена в рамках государственного
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