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АГРОХИМИЯ И ПОЧВОВЕДЕНИЕ
УДК 631.48 (571.5)
doi: 10.17223/19988591/39/1

В.А. Голубцов

Институт географии им. В.Б. Сочавы СО РАН, г. Иркутск, Россия

Карбонатные новообразования в почвах 
Байкальского региона: процессы формирования 

и значение для палеопочвенных исследований

Работа выполнена при поддержке РФФИ (проект № 17-04-00092).

На данный момент вопросы, касающиеся строения, хронологии и специфики 
формирования педогенных карбонатов в резкоконтинентальных областях 
юга Восточной Сибири, остаются практически незатронутыми. Выполнено 
обобщение сформировавшихся за последние годы представлений о механизмах 
формирования карбонатных новообразований почв, а также их связи с условиями 
среды и процессами почвообразования. Оценены пути поступления карбонатов 
и основные факторы их аккумуляции в профиле почв. Описаны особенности 
вещественного и изотопного состава карбонатных новообразований в почвах, 
формирующихся в различных климатических условиях. На основании собственных 
исследований приводятся данные о разнообразии карбонатных аккумуляций 
в почвах Байкальского региона, их вещественном составе и роли в качестве 
палеогеографических индикаторов. Детально рассмотрены следующие формы 
карбонатных новообразований: ризолиты, игольчатый кальцит, гипокутаны, 
белоглазка, нодули, кутаны, лессовые куколки.

Ключевые слова: карбонаты; педогенные карбонатные новообразования; 
стабильные изотопы; почвы; палеореконструкции. 

Введение

Первостепенное значение при изучении эволюции почв имеет выделение 
устойчивых эволюционно-генетических признаков, маркирующих отдель-
ные этапы педогенеза, особенно тех, что поддаются датированию методами 
абсолютной геохронологии. К таким признакам относятся новообразования 
карбонатов. Процессы их формирования тесно связаны с генезисом почв и 
их эволюцией. Особенности распределения и морфологии педогенных кар-
бонатов в профиле почв отражают направленность и интенсивность педоге-
неза [1, 2]. Их изотопный состав несет информацию о палеоклиматических 
условиях, составе древней растительности [3–5] и динамике процессов ре-
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льефообразования [6]. Применение различных методов датирования педо-
генных карбонатов позволяет решать вопросы геохронологии [7–10].

Подобные сведения представляют значительную ценность для познания 
закономерностей эволюции почв и ландшафтов, что обусловило большой 
интерес исследователей к педогенным карбонатам. За счет этого в течение 
последних лет произошло стремительное накопление фактических данных, 
сочетавшееся с глубоким совершенствованием методик исследований [11–
13]. Появилась необходимость создания новых обобщающих работ. 

В настоящее время в Байкальском регионе большинство палеоэкологи-
ческих исследований сосредоточено на отложениях озера Байкал и прилега-
ющих к нему небольших озер и торфяников. Получен значительный объем 
данных, характеризующих региональные особенности развития ландшаф-
тов. Гораздо меньше внимания уделяется палеопочвенным исследованиям, 
которые позволяют получать информацию с большим пространственным 
разрешением за счет формирования почв in situ. Поэтому педогенные кар-
бонаты являются новым многообещающим инструментом для исследования 
палеоэкологических изменений в регионе. Тем не менее на данный момент 
вопросы, касающиеся строения, хронологии и специфики их формирования 
в почвах Байкальского региона, остаются практически незатронутыми.

В данной работе мы обобщаем сформировавшиеся за последние годы 
представления о разнообразии, вещественном составе, факторах и механиз-
мах формирования карбонатных новообразований почв и дополняем их ма-
териалами собственных исследований на территории Байкальского региона. 

Пути поступления карбонатов в почвы 
и основные факторы их аккумуляции

Выделяются следующие источники и механизмы поступления карбона-
тов в почвы: 1) унаследованность от материнской породы; 2) осаждение из 
растворов, образованных в результате выветривания содержащих кальций 
минералов; 3) осаждение карбонатов, вызванное увеличением концентра-
ции Са2+ при дегазации за счет эмиссии СО2; 4) отложение карбонатной пыли 
на поверхность почвы с последующим перемещением карбонатов вглубь 
профиля в составе растворов; 5) осаждение в результате объединения Са2+, 
поступающего с атмосферными осадками, с HCO3

-, находящимся в составе 
почвенных растворов; 6) привнос с грунтовыми водами [14].

Таким образом, пути поступления карбонатов в почвы могут быть услов-
но разделены на две группы: 1) формирование карбонатов непосредствен-
но в почве и 2) поступление их извне. В первом случае синтез карбонатов 
происходит в результате процесса карбонатизации при выветривании со-
держащих кальций минералов. Следствием этого процесса является появле-
ние растворов щелочей и щелочных земель слабых концентраций, которое 
в присутствии угольной кислоты сопровождается образованием карбонатов 

Карбонатные новообразования в почвах Байкальского региона
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и бикарбонатов [15]. Такой процесс может протекать практически в любых 
климатических условиях. Однако в гумидных областях результат процесса 
может быть диагностирован только в почвенном растворе. Твердофазный эф-
фект карбонатизации (карбонатные новообразования) будет наблюдаться лишь 
в аридных условиях, где синтез сопряжен с аккумуляцией карбонатов [16]. 

Второй путь поступления карбонатов в почвы – перемещение продуктов 
выветривания карбонатных пород любыми геологическими агентами. В за-
висимости от способа переноса и климатических условий источниками кар-
бонатов могут быть атмосферные осадки, пыль, грунтовые и поверхностные 
воды. В большинстве семиаридных и аридных областей основным источ-
ником кальция являются пыль и атмосферные осадки [17]. Особая роль в 
регулировании поступления карбонатов в почвы и их дальнейшей динамике 
принадлежит растениям [18].

Обобщенная схема источников и механизмов поступления карбонатов в 
почвы представлена на рис. 1.

Рис. 1. Основные источники и механизмы поступления карбонатов в почвы 
(по [13, 14, 17] с дополнениями): I – выветривание горных пород; 

II – развевание пыли; III – атмосферные осадки; IV – грунтовые воды; V – выветривание 
карбонатсодержащих пород и минералов; VI – нисходящее перемещение 

карбонатов, поступивших в составе наносов; VII – эмиссия СO2, испарение, 
эвапотранспирация, микробная деятельность; VIII – разложение органических остатков

[Fig. 1. The main sources and mechanisms of carbonate input into soils (according to [13, 14, 17] 
with additions). I - Weathering of rocks; II - Dust transfer; III - Precipitations; 
IV - Groundwater; V - Weathering of carbonate-bearing rocks and minerals; 
VI - Downward migration of carbonates received with sediments; VII - CO2 

emission, evapotranspiration, microbe activity; VIII - Decomposition of organic residues]

Многообразие путей поступления карбонатов в почвы диктует необходи-
мость четкого разграничения собственно педогенных (вторичных) карбона-
тов и других их форм. В почвах могут быть встречены генетически принци-
пиально различные формы карбонатов, из которых основные:

– литогенные карбонаты, унаследованные от почвообразующих пород. 
Часто характеризуются магниевым составом, более крупными размерами 
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минеральных зерен, тяжелым изотопным составом углерода [19]. В почвах 
они могут встречаться в виде обломочных включений, конкреций, раковин 
моллюсков, но чаще находятся в дисперсном состоянии [20]. Иногда литоген-
ные карбонаты обнаруживаются в составе педогенных новообразований [21];

– гидрогенные карбонаты формируются за счет привноса боковым или 
восходящим током капиллярных растворов от грунтовых вод. Отличия ги-
дрогенных и педогенных карбонатов следующие: 1) прослои гидрогенных 
карбонатов имеют резкие границы с вмещающей массой как в нижней, так и 
в верхней частях; 2) толща гидрогенных карбонатов массивна (в ней отсут-
ствуют горизонты либо они выражены слабо); 3) не содержат вертикальных 
следов корневых каналов и структурных отдельностей; 4) гидрогенные кар-
бонаты не могут залегать над горизонтом иллювиирования ила [22];

– к педогенным карбонатам относятся аутигенные карбонатные минера-
лы, формирующиеся в почвах [13]. Это карбонаты кальция, магния, натрия 
и другие, новообразованные или преобразованные в почвах при участии 
угольной кислоты, продуцируемой при разложении органических остатков 
и дыхании корней [18].

Формирование собственно педогенных карбонатов происходит под вли-
янием следующих факторов. В зависимости от гидротермических условий 
поступившие в почву карбонаты или полностью вымываются из почвенного 
профиля, или подвергаются локальному перемещению [18], которое имеет 
элювиально-иллювиальный характер [15, 17, 23]. Основными физико-хими-
ческими факторами, влияющими на динамику карбонатов в почвах, являют-
ся концентрация почвенных растворов, температура, парциальное давление 
СО2. Эти факторы определяются особенностями гидротермического и газо-
вого режимов почв, а также активностью биоты [23–25]. Благодаря деятель-
ности живых организмов формируется большое разнообразие биогенных 
почвенных карбонатов [26]. К ним относят игольчатый кальцит, трубки и 
чехлики, ризокреции и ризолиты, окарбоначенные экскременты и клетки 
растений, образующиеся путем заполнения клеточных ячеек кальцитом [26, 
27], а также кристаллы щавелевокислого кальция – вевеллита, формирую-
щегося в растительных клетках [11, 18].

Вещественный и изотопный состав 
педогенных карбонатных новообразований

Минеральная фаза аккумуляций вторичных карбонатов представлена, 
главным образом, кальцитом (CaCO3) [11, 20, 24], магнезиальным кальци-
том (CaxMg1–x(CO3)) и доломитом (СaMg(CO3)2) [14]. Присутствие педоген-
ного кальцита характерно для хорошо дренируемых почв, формирующихся 
в семигумидных, семиаридных и аридных климатах [28, 29] c относитель-
но низкими суммами атмосферных осадков (< 800 мм/год) [28]. Арагонит 
(CaCO3) обнаруживается в почвах достаточно редко в силу своей неустой-
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чивости [11, 14]. В почвенной среде он постепенно перекристаллизовывает-
ся в кальцит [11]. Тем не менее известны случаи его нахождения в составе 
некоторых почвенных новообразований [8, 21, 24]. Cидерит (FeCO3) обна-
руживается в почвах в форме кутан на стенках пор и мелких инфиллингов 
[11]. Его формирование характерно для плохо дренируемых почв с восста-
новительным режимом [30]. Хотя все минералы группы карбонатов, встре-
чающиеся в почвах, могут быть унаследованы от почвообразующих пород, 
доломит и арагонит относятся к литогенным практически всегда. Случаи 
формирования доломита в почвах очень редки [31, 32].

Основным компонентом химического состава новообразований является 
карбонат кальция, который обычно слагает более 80% их массы [33, 34]. На 
98% из кальцита состояли аккреционные белоглазки, обнаруженные нами 
в черноземах Селенгинского среднегорья. Исследования карбонатных ку-
тан в черноземах Южного Прибайкалья показали, что содержание карбо-
ната кальция в пределах различных слоев одного новообразования может 
варьировать от 77 до 96% [35]. Минимальные значения данного компонента 
(34%) зафиксированы К.Е. Пустовойтовым в кутанах криоаридных почв Се-
веро-Востока Сибири [34]. Подобные вариации обусловлены различными 
примесями в составе новообразований. Это могут быть включения кварца, 
силикатного глинистого материала, внедренного из вмещающей почвенной 
массы, пленки полуторных оксидов Fe и Al на поверхности кристалличе-
ских индивидов минералов, аморфных и слабоокристаллизованных форм 
кремнезема, гумуса. Все эти примеси отмечены в карбонатных кутанах 
криоаридных почв Тувы [36], Северо-Востока Сибири [34] и в черноземах 
Байкальского региона [35]. Их интерпретация использована в указанных ра-
ботах для диагностики процессов иллювиирования и отклика почв на кли-
матические изменения голоцена.

Углерод попадает в состав педогенных карбонатов из растворенного СО2 
в почвенном растворе. Дыхание корней и микроорганизмов, разложение рас-
тительного опада и органического вещества почв являются основными ис-
точниками CO2 в почвенном воздухе во время вегетационного периода [37]. 
Однако в промерзающих почвах или почвах с очень низкими скоростями 
дыхания (например, в пустынях) концентрация CO2 частично контролирует-
ся диффузией атмосферного диоксида углерода в почву [3]. Источником кис-
лорода в педогенных карбонатах является кислород почвенной воды [3, 38].

Изотопный состав углерода педогенных карбонатов контролируется 
значением δ13С почвенного СО2, которое, в свою очередь, является произ-
водной от смешения двух изотопно различных источников: атмосферного 
и биологически выделенного (почвенного) СО2 [3, 38, 39]. Значение δ13С ат-
мосферного СО2 обычно находится в пределах от –6 до –7‰. Значения δ13С 
СО2, выделяемого растениями, фотосинтез которых идет по циклу Кальвина 
(С3) или Хэтча–Слэка (С4), существенно различаются и в среднем составля-
ют –26 и –12‰ соответственно [38]. Характер профильного распределения 
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значений δ13С педогенных карбонатов обусловлен диффузионным смеши-
ванием изотопно более тяжелого углерода атмосферного СО2 с более лег-
ким, происходящим из дыхания корней растений и минерализации органи-
ческого вещества. На небольших глубинах в почве влияние атмосферного 
СО2 более велико, по мере увеличения глубины данное влияние падает, и 
на больших глубинах значения δ13С педогенных карбонатов уже являются 
функцией скорости почвенного дыхания и количественного соотношения 
С3 и С4 растений в экосистемах. В регионах с холодными климатическими 
условиями формирование изотопного состава педогенных карбонатов мо-
жет идти в условиях подавленной активности почвенной биоты, что при-
водит к повышению концентрации атмосферного СО2 в почвенном воздухе 
и утяжелению изотопного состава углерода новообразований. Это явление 
отмечено нами в новообразованиях черноземов Южного Прибайкалья. Оно 
проявилось в несоответствии изотопного состава углерода педогенных кар-
бонатных натеков и органического вещества почв [40]. Вымораживание по-
чвенных растворов ведет к облегчению изотопного состава кислорода от-
носительно атмосферных осадков [3, 38], что также отмечалось и для кутан 
в Южном Прибайкалье [40].

При сравнении изотопного состава углерода и кислорода карбонатов в 
резко континентальных областях Сибири обнаруживаются довольно близ-
кие значения. Так, в черноземах Южного Прибайкалья значения δ13С варьи-
руют от –5,41 до –2,05‰ [40]. В криоаридных почвах Тувы они колеблются 
от –5,2 до –2,7‰ [36], а в кутанах криоаридных почв Северо-Востока Сиби-
ри составляют в среднем –2,3‰ [34]. И хотя часто такие высокие значения 
интерпретируются как влияние литогенных карбонатов, схожесть значений 
в столь отдаленных регионах скорее наводит на мысль о доминирующем 
влиянии климата в формировании изотопного состава углерода педогенных 
карбонатов Сибири. Его влияние проявляется в коротком периоде биологи-
ческой активности почв и, как следствие, большом влиянии атмосферного 
СО2 на изотопный состав карбонатов, откуда и происходят высокие значения 
δ13С. Подобное явление наблюдалось и в других холодных областях [3, 8]. 
В то же время в условиях Средиземноморья значения δ13С в карбонатах об-
легчаются до –10‰ [5].

Изотопный состав кислорода карбонатных новообразований варьирует в 
широких пределах от –7,8‰ в почвах Тувы [36] до –17,4‰ в почвах Северо-
Востока Сибири [34]. В черноземах Южного Прибайкалья они находятся в 
пределах от –10,15 до –16,33‰ [40].

Основные формы педогенных карбонатных новообразований 
в почвах Байкальского региона и их значение для палеореконструкций

Ризолиты (рис. 2) формируются из растворов, насыщенных Ca2+, переме-
щающихся по направлению к корням, и последующего осаждения кальцита 
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вдоль корня. Поскольку корни растений поглощают Ca2+ значительно хуже, 
чем воду, ионы Ca2+ соединяются с CO2, выделяемым корнями в ходе дыха-
ния, и осаждаются в виде CaCO3, формируя таким образом ризолиты [41].

 

Рис. 2. Ризолиты в дюнных песках долины р. Белой (разрез Холмушино 
(52°51' с.ш., 103°20' в.д., абс. выс. 428 м)). Фото В.А. Голубцова

[Fig. 2. Rhizoliths formed in dune sands in the Belaya river valley (Kholmushino section, 
52°51' N, 103°20' E, absolute height 428 m). Photo by VA Golubtsov]

Формирование ризолитов – довольно распространенное явление для кор-
ней кустарников и деревьев, но не характерное для трав из-за их короткого 
жизненного цикла. По данным [42], углерод карбонатов из вмещающих от-
ложений полностью замещается углеродом CO2, выделяемым корнями во 
время формирования ризолитов. Эти новообразования формируются отно-
сительно быстро (месяцы–годы) и, как правило, не перекристаллизовыва-
ются после окончания формирования. Перечисленные факторы обусловли-
вают их высокий потенциал при палеореконструкциях, на что также указано 
и в [43]. На территории Южного Прибайкалья наиболее выраженные формы 
таких новообразований обнаружены нами в псаммоземах гумусовых, фор-
мирующихся на дюнных песках раннеголоценового возраста в долине р. Бе-
лой (см. рис. 2).

Игольчатый кальцит (рис. 3) обнаруживается в межагрегатных порах, 
трещинах усыхания и других пустотах в почвенной массе. Однако он редко 
полностью заполняет эти пространства [12]. Он может присутствовать и в 
составе других карбонатных новообразований, что было обнаружено нами 
в кутанах Южного Прибайкалья (см. рис. 3). Данная форма карбонатных 
новообразований чаще всего приурочена к переходной по гумусу части по-
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чвенного профиля. Здесь он формируется благодаря относительно влажным 
условиям накопления органического вещества, когда иссушение профиля 
компенсируется капиллярным подъемом влаги [27].

Происхождение игольчатого кальцита может быть связано с биологиче-
скими процессами. Один из них – грибная биоминерализация внутри пучков 
мицелия. Освобожденные после разложения органического вещества гриб-
ных стенок пучки мицелия могут быть заполнены кальцитом с формирова-
нием зубчатых пластинок. Второй путь – сапрофитная биоминерализация 
[1, 27].

Рис. 3. Строение игольчатого кальцита в карбонатных кутанах 
черноземов Южного Прибайкалья. Фото В.А. Голубцова

[Fig. 3. Structure of needle-fiber calcite in carbonate coatings 
of chernozems in the Southern Cisbaikalia. Photo by VA Golubtsov]

Биологическое происхождение приписывается монокристаллическим 
формам. Поликристаллические образуются при быстром испарении раство-
ров [12]. С точки зрения реконструкций условий среды игольчатый кальцит 
является индикатором достаточного почвенного увлажнения [27].

Гипокутаны (рис. 4) формируются из растворов, просачивающихся через 
почвенную массу, в результате быстрого осаждения CaCO3 вокруг больших 
и средних пор. Быстрое осаждение происходит из-за значительно большего 
снижения парциального давления СО2 в крупных порах по сравнению с ми-
кропорами. Из-за быстрого осаждения эти формы карбонатных новообразо-
ваний имеют малый возраст и формируются в течение недель – месяцев [27]. 
Гипокутаны могут также формироваться из-за колебаний уровня грунтовых 
вод в почвенном профиле [11]. Еще одна гипотеза объясняет их формиро-
вание деятельностью корневой системы растений – быстрое поглощение 
влаги корнями обусловливает интенсивную кристаллизацию карбонатов из 
растворов [12]. Эта гипотеза объясняет форму данных аккумуляций, кото-
рые часто образуют как бы чехол вокруг отмерших корней. В  отличие от 
ризолитов, гипокутаны более характерны для корневых систем травянистых 
растений. Гипокутаны – это скопления карбонатных минералов вокруг кор-
ней, в то время как ризолиты рассматриваются и как внутрикорневые струк-
туры цементации [12].
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Рис. 4. Морфология гипокутан в лессовидных почвообразующих породах 
Байкальского региона: а – распределение новообразований во вмещающих 

отложениях; b – мезоморфология гипокутан (в центре). Фото В.А. Голубцова
[Fig. 4. Morphology of hypocoatings in loess-like parent material of the Baikal region: 

a - Distribution of accumulations in sediments; b - Mesomorphology 
of hypocoatings. Photo by VA Golubtsov]

С.В. Овечкин [25] выделяет несколько разновидностей гипокутан: 
1) слабосцементированные, состоящие из мелкозернистого кальцита, кото-
рый формируется при медленной кристаллизации из растворов невысокой 
концентрации, полностью заполняющих крупные поры; 2) инкрустации по 
стенкам пор плотной однородной массой преимущественно микрозернисто-
го кальцита. Образуются при полном заполнении пор растворами высокой 
концентрации, при более высокой скорости кристаллизации; 3) столбики – 
плотные сплошные заполнения микрозернистым кальцитом пор и корневых 
каналов, образующиеся при интенсивном испарении пленочной влаги.

Гипокутаны широко распространены в лессовидных отложениях При-
байкалья и Забайкалья. Они обнаруживались нами в профилях разново-
зрастных (позднеплейстоценовых, голоценовых) почв, сформированных на 
таких отложениях (см. рис. 4). По мнению многих исследователей, они диа-
гностируют сухие условия среды и сопоставимы по возрасту с вмещающи-
ми их отложениями [12, 27]. 

Белоглазка (рис. 5) – объемные мучнистые скопления карбонатов окру-
глой, неправильной, слегка вытянутой или угловатой формы. Может резко 
отграничиваться от вмещающей почвенной массы или постепенно перехо-
дить в нее через пропитку.

В работе [24] описаны формы белоглазки с мелкими округлыми плот-
ными ядрами (1–3 мм), а также с одиночным относительно крупным ядром 
(3–5 мм диаметром), находящимся среди мучнистой карбонатной массы. 
Образование таких разновидностей связывалось авторами с чередованием 
автоморфно-гидроморфных циклов почвообразования. Подобные разновид-
ности белоглазки считаются переходной формой к журавчикам. Согласно 
исследованиям [24] белоглазка может образовываться несколькими путями: 

a b
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Рис. 5. Строение белоглазки, сформированной в профиле чернозема 
(разрез Большой Куналей (51°25' с.ш., 107°34' в.д., абс. выс. 735 м). Фото В.А. Голубцова)

[Fig. 5. Structure of “white-eye” formed in chernozem  
(Bol'shoy Kunaley section, 51°25'N, 107°34'E, absolute height 735 m). Photo by VA Golubtsov]

1) инкреционным (постепенная концентрация в почвенной массе ми-
крозернистого кальцита вокруг пор и пустот в результате испарения в них 
почвенных растворов). Микрозоны повышенной концентрации крипто-
микрозернистого кальцита среди минеральной массы (пропитки) являют-
ся зародышами белоглазки [20]. Таким путем формируется палево-желтая 
белоглазка с нечеткими границами и низким содержанием CaCO3 (25–35%), 
что обусловлено значительной примесью кластического и глинистого мате-
риала; 

2) аккреционным (испарение пленочной влаги из пор, а также в пустотах 
на стыках структурных отдельностей); так формируется белоглазка, четко 
отграниченная от вмещающей породы, содержащая минимальное количе-
ство кластических зерен и, как следствие, наибольшую (выше 60%) долю 
СaCO3. Как правило, такая разновидность новообразования имеет чисто бе-
лую окраску.

В отложениях легкого механического состава белоглазка не обнаружи-
вается. В то же время она является довольно типичным представителем 
карбонатного профиля черноземов, развивающихся в Байкальском регионе 
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на лессовидных отложениях (см. рис. 5). Так, в разрезе Большой Куналей 
(Селенгинское среднегорье) белоглазки имеют довольно крупные размеры 
(8–10 см), четкие границы с вмещающей почвенной массой. Субмикроско-
пические исследования показали, что аккумуляции сложены преимуще-
ственно микроспаритовыми (4–50 мкм) таблитчатыми кристаллами кальци-
та с ровными поверхностями и хорошо выраженными гранями (см. рис. 5). 
Подобные размеры и форма кристаллов могут указывать на их быструю 
кристаллизацию из насыщенных растворов. Такой характер кристаллизации 
свойствен для относительно сухого климата [2], что согласуется с выводами 
об условиях формирования почв [44].

Нодули (рис. 6) представляют собой твердые стяжения округлой или вы-
тянутой формы, легко отделяющиеся от вмещающей почвенной массы. Но-
дули различны по форме и размерам. Их облик варьирует от мелких округлых 
(кальцитовые ооиды) до широких плоских образований [45]. В основном 
они гомогенны и мономинеральны, но иногда могут встречаться полими-
неральные образования, демонстрирующие концентрическую зональность. 
Такие образования относятся к конкрециям. Как правило, они имеют окру-
глую или эллиптическую форму [45]. В отличие от гипокутан, ризолитов и 
других педогенных карбонатных новообразований формирование нодулей 
не привязано к естественным поверхностям и пустотам почвенной матрицы, 
а происходит в результате постепенной цементации кальцитом вмещающих 
отложений. Рост нодулей начинается на каком-либо ядре (минеральные ча-
стицы, органические остатки и пр.), служащем в качестве затравки [11, 12]. 
Механизмы формирования нодулей остаются до конца невыясненными и во 
многом дискуссионными. Указывается на роль процессов метасоматоза в 
формировании этих новообразований [20].

Высказаны гипотезы о происхождении нодулей из коллоидных раство-
ров, что аргументируется большим количеством элементов-примесей, тре-
щин усыхания, скрытокристаллической структурой [46]. Карбонатные ноду-
ли в почвенном профиле часто рассматриваются как аллохтонный материал, 
на что указывают их резкие границы и отличное от вмещающей почвенной 
матрицы внутреннее строение и состав [2]. В целом нодули формируются в 
ходе перераспределения карбонатов in situ, без их существенной миграции 
по профилю [13], однако некоторые авторы рассматривают их формирование 
как результат процессов выщелачивания [12]. С этой точки зрения нодули 
могут служить индикатором интенсивности и направленности процессов вы-
щелачивания. Но расшифровка этой информации затруднительна, так как но-
дули формируются в течение длительного времени (десятки–сотни лет) [13] 
и всегда отражают многофазную историю развития карбонатного профиля 
почв [1], а их морфология зачастую не позволяет выделить стадии развития.

В Южном Прибайкалье такие новообразования обнаруживались нами в 
нижних горизонтах черноземов, формирующихся на лессовидных отложени-
ях террас левых притоков р. Ангара, а также в бассейне р. Куда (см. рис. 6).
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Рис. 6. Строение нодулей. Слева – положение новообразований 
в нижних горизонтах чернозема в долине р. Куда (Южное Прибайкалье), 

справа – общий вид новообразования. Фото В.А. Голубцов
[Fig. 6. Structure of nodules. Left - Nodules at lower depth of chernozems in the Kuda river 

valley (Southern Cisbaikalia), right - Morphology of nodule. Photo by VA Golubtsov]

Кутаны (рис. 7), как правило, представляют собой слоистые отложения 
карбонатного материала на поверхности различных включений в почвенном 
профиле [8, 40, 47]. Карбонатные кутаны широко распространены в почвах 
аридных и семиаридных областей. В почвах, развивающихся на известня-
ках и других карбонатных породах, они могут формироваться и в условиях 
гумидного климата [47]. Присутствие карбонатных кутан в почвах и отло-
жениях зафиксировано в различных частях земного шара, включающих вы-
сокие широты Арктики [8], умеренные области Атлантики [48], Средизем-
номорье [5], различные климатические зоны США [33], а также холодные 
резко континентальные области Сибири [34, 36, 40].

Кутаны состоят из последовательно расположенных слоев карбонатного 
материала, которые, в свою очередь, могут быть стратифицированы на ми-
крослои [8, 47], различимые на мезо- и микроморфологическом уровнях [36] 
(см. рис. 7). Подобное строение кутан обусловлено характером аккумуляции 
материала этих новообразований – они формируются в результате последо-
вательной кристаллизации карбонатов из тонких пленок влаги, остающихся 
на нижних поверхностях грубообломочных и гравийно-галечниковых вклю-
чений [8, 11]. Однако в отношении их генезиса не все столь однозначно. Так, 
в работе [48] изучен генезис карбонатных кутан, формирующихся в семи-
аридных и умеренных климатических условиях. Показано, что генезис на-
теков определяется характером перехода кристаллов кальцита, слагающего 
кутаны, из одной формы кристаллизации в другую в процессе роста. Первая 
представлена беспорядочно ориентированным монокристаллическим каль-
цитом игольчатой формы. Следующая кристаллическая форма – гетероген-
ные поликристаллические иглы большего размера (50 µм). Заключительная 
фаза кристаллизации представлена ромбоэдрическим спаритом. Описанный 
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последовательный переход сопровождается изменениями химического со-
става, в частности, содержания Mg [48].

Рис. 7. Строение карбонатных кутан в почвах Южного Прибайкалья: а – положение 
новообразований в профиле, b – мезоморфология кутан, c – микрослои кутан, 
по резким контактам сменяющие друг друга, d – радиально-ориентированные 

шестоватые кристаллы кальцита, слагающие один из микрослоев. Фото В.А. Голубцова
[Fig. 7. Structure of carbonate coatings in soils of the Southern Cisbaikalia: 

a - Position of carbonate accumulations in soil profile, b - Mesomorphology of coatings, 
c - Microlaminae of coatings, replacing each other by sharp boundaries, d - Radial-oriented 

bladed calcite crystals composing one of microlamina. Photo by VA Golubtsov]

Как правило, внутренний слой кутан – наиболее древний, а внешний 
слой – молодой. Тем не менее даже в этом случае возможны исключения – 
пустоты, иногда имеющие место на контакте включения и натека, могут слу-
жить местом для кристаллизации нового карбонатного материала и форми-
рования здесь наиболее молодого слоя [49].

Важным фактором, обусловливающим слоистое строение кутан, счита-
ются вариации размеров и морфологии кристаллов, слагающих различные 
слои [33, 35]. Наличие микрослоев коричневых, серых и других оттенков свя-
зывают с присутствием в карбонатном материале кутан примесей органиче-
ского вещества и железа [36, 47]. Новообразования имеют конусообразную 
или округлую форму и формируются на нижней стороне включений [11]. 

a b

c d
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Однако в некоторых случаях они покрывают и его верхнюю часть, что мо-
жет быть связано со спецификой климатических условий [47].

Карбонатные кутаны наиболее репрезентативны для палеопочвенных 
исследований. На данный момент перспективным подходом для рекон-
струкции палеоэкологических условий является измерение соотношений 
стабильных изотопов углерода и кислорода в слоях натеков [5, 40]. Морфо-
логия и вещественный состав педогенных карбонатных кутан неоднократно 
использовались для реконструкции климатических и почвообразовательных 
условий [8, 33–36, 40]. Отмечено большое влияние иссушения на скорость 
роста кристаллов кальцита, слагающих кутаны [33]. На основании изуче-
ния натеков, находившихся в различных гидротермических условиях, авто-
ры [33] предположили, что формирование кристаллов кальцита, слагающих 
новообразования, может быть обусловлено климатическими факторами. 
Изометричные и параллельно-ориентированные призматические кристаллы 
слагали кутаны, формировавшиеся в сухих условиях. В то же время в от-
носительно влажных условиях наблюдались беспорядочно ориентирован-
ные волокнистые и острореберные кристаллы. Специфическая морфология 
кристаллов кальцита наблюдалась в кутанах криогенного происхождения. 
Формирование в таких новообразованиях игольчатого кальцита иногда объ-
ясняют псевдоморфозами по кристаллам льда [50]. Некоторые слои кутан, 
изученных нами в Южном Прибайкалье, сложены радиально-волокнистыми 
сферолитами, что в сочетании с изотопными данными позволило нам сде-
лать вывод об активном участии процессов промерзания почвенной толщи в 
формировании новообразований [40]. В целом предполагается, что светлые 
микрослои, сложенные чистыми, хорошо сформированными и параллель-
но-ориентированными кристаллами кальцита, отражают более сухие кли-
матические условия, которые были менее благоприятны для биологической 
активности. Высокое содержание примесей, хуже сформированные и произ-
вольно ориентированные кристаллы кальцита указывают на более влажные 
периоды [47].

Датирование слоев педогенных карбонатных кутан успешно проводилось 
различными методами, среди которых 230Th/U [10] и радиоуглеродный [5, 7, 
36], а также термолюминесцентный [9]. Однако на данный момент наиболее 
представительные результаты получены именно с помощью радиоуглерод-
ного метода. Радиоуглеродный возраст наиболее древних слоев карбонат-
ных кутан, как правило, демонстрирует хорошую корреляцию с возрастом 
культурных слоев, почв и отложений, в которых они формируются. Отмеча-
ется, что радиоуглеродный возраст наиболее древних слоев карбонатных ку-
тан может указывать на минимальный возраст почв и отложений, в которых 
сформированы новообразования [5]. 

Формирование большинства карбонатных кутан происходило в голоце-
не, и лишь в некоторых случаях получены даты, соответствующие концу 
позднего плейстоцена. Как правило, радиоуглеродный возраст педогенных 
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карбонатных кутан возрастает с увеличением глубины их залегания [5]. Из-
мерение возраста слоев кутан позволило оценить скорости их аккумуляции 
[5], которые зависят от многих факторов внешней среды и, таким образом, 
могут служить дополнительным инструментом для реконструкции динамики 
локальных экологических условий. Продолжительность образования карбо-
натных кутан толщиной 0,5–4 мм составила от 500 до 10 000 лет, а рассчитан-
ная скорость роста изменялась в диапазоне от 0,17 до 10 мм за 1 000 лет. Наи-
более быстрый рост был отмечен в семигумидных и гумидных условиях [51].

Рис. 8. Лессовые куколки в нижней части профиля современной почвы 
(Усть-Менза-15, Забайкальский край). Фото В.А. Голубцова

[Fig. 8. Loess dolls in lower part of modern soil profile (Ust-Menza-15, Zabaikalsky Krai). 
Photo by VA Golubtsov]

В Прибайкалье карбонатные кутаны были изучены нами в черноземах, 
сформированных в пределах террас р. Белой [35, 40] (см. рис. 7). Многие 
из них отчетливо разделены на микрослои, состоящие из радиально ори-
ентированных шестоватых кристаллов кальцита (см. рис. 7). Возникнове-
ние подобной структуры интерпретируется нами как результат перерыва в 
их росте, в результате чего на внешней поверхности остается множество 
мелких зерен кристаллов. Последующее возобновление роста провоцирует 
конкуренцию между такими произвольно ориентированными зародышами, 
что в конечном итоге выражается в формировании своеобразной радиаль-
но-шестоватой структуры. В результате довольно частых перерывов в росте 
и формируются многочисленные микрослои, по резким контактам сменяю-
щие друг друга (см. рис. 7).

Лессовые куколки формируются в трещинах и пустотах (макропоры, ходы 
корней и почвенных животных). Такие участки отличаются наибольшей аэ-
рацией, что значительно снижает парциальное давление CO2 в растворах и 
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ведет к осаждению карбонатов [12]. Несмотря на их название, наиболее вы-
раженные формы таких карбонатных новообразований в Байкальском ре-
гионе были обнаружены нами в супесчаных отложениях археологического 
памятника Усть-Менза-15 (Забайкальский край) (рис. 8).

Здесь они приурочены к ходам крупных роющих животных в нижней ча-
сти профиля современных лесных почв. Их формирование способствовало 
сохранению этих ходов в целости и позволило предположить наличие этапа 
остепнения во время формирования почв. 

Выводы

1. В почвах Байкальского региона отмечается значительное разнообразие 
карбонатных новообразований, среди которых наиболее часто встречаются 
игольчатый кальцит, ризолиты, гипокутаны, белоглазки, нодули, кутаны. Все 
они могут успешно применяться для реконструкции условий почвообразо-
вания, однако наиболее информативными являются карбонатные кутаны.

2. Отмечается специфика в морфологии и изотопном составе карбонат-
ных новообразований почв Байкальского региона, связанная, по-видимому, 
с резко континентальными климатическими условиями и активным участи-
ем процессов сезонного промерзания-протаивания почв в формировании 
новообразований.

3. Вещественный состав рассматриваемых новообразований в целом схо-
ден с таковым для других резко континентальных областей юга и северо-вос-
тока Сибири. Преобладает карбонат кальция, но его содержание значительно 
варьирует как в различных формах карбонатных аккумуляций, так и в преде-
лах одного новообразования. Это обусловлено примесями силикатного гли-
нистого материала, кремнезема, кварца, полуторных оксидов и гумуса. 

4. Различия в вещественном и изотопном составе служат одними из наи-
более информативных индикаторов для реконструкции процессов почво- 
образования и отклика почв на климатические изменения. 
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Secondary carbonate accumulations in soils of the Baikal region: 
formation processes and significance for paleosoil investigations

Secondary carbonate accumulations are one of the most important genetic, material 
and classification components of soils, formed in a wide range of natural conditions. 
The processes of their formation are closely related to the genesis of soils and their 
evolution. The study of their morphology and material and isotopic composition is of 
considerable value for knowledge of the regularities of soils and landscape evolution. 
However, now, questions concerning the diversity, specificity of the formation and 
structure of carbonate accumulations in sharply continental regions of southern Siberia 
remain practically untouched. In this research, we summarize the data on the diversity, 
composition, factors and mechanisms of formation of pedogenic carbonates formed 
over the last years and we supplement them with materials of our own research in the 
territory of the Baikal region.
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We identified the main sources of carbonates in soils, divided into the following 
groups: 1) formation of carbonates directly in the soil during weathering of parent 
rocks; 2) their supply from outside as a result of movement of weathering products 
of carbonate rocks by various geological agents. We evaluated the variety of genetic 
forms of carbonates in soils, among which the main ones are lithogenic, hydrogenic and 
pedogenic. We identified the main factors of carbonate accumulation in the soil profile, 
which include concentration of soil solutions, temperature, partial pressure of CO2, 
moisture and the character of the soil profile desiccation. These factors are determined 
by the features of the hydrothermal and gas regimes of soils, as well as by the biota 
activity. We present data on mineralogical, chemical and isotope composition of 
pedogenic carbonates of soils formed under different climatic conditions, in particular, 
in the Baikal region. There is a significant similarity in the material and stable carbon 
and oxygen isotope composition of the accumulation of secondary carbonates in sharply 
continental regions of Siberia. We evaluated the mechanisms of formation of various 
types of pedogenic carbonate accumulations. On the basis of our own research, we 
present data on the diversity of carbonate accumulations in soils of the Baikal region, 
their material composition and their role in paleosoil research. Rhizolites, needle-fiber 
calcite, hypocoatings, white eyes, nodules, coatings, loess dolls are described in detail 
and data on their morphology at different levels of structural organization are given 
(see Figures).

The article contains 8 Figures, 51 References.
Keywords: carbonates; secondary carbonate accumulations; stable isotopes; soils; 

paleoreconstructions.
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Сравнительная оценка методов определения педогенного 
органического углерода в углесодержащих почвах 

Дана сравнительная оценка ряда методов по определению содержания углерода 
педогенного органического вещества в почвах отвалов месторождений каменного 
и бурого угля. Показано, что традиционные методы оценки, базирующиеся на 
определении содержания общего или органического углерода, не могут быть 
использованы из-за наличия в почвах органического углерода литогенных веществ 
(углистых частиц). Предлагается для дифференциации педогенного и литогенного 
органического углерода в углесодержащих почвах использовать показатели, 
отражающие функциональные особенности педогенного органического 
вещества. Выявлено, что для почв, сформированных на рыхлых почвообразующих 
породах отвалов буроугольных месторождений, наиболее пригоден показатель, 
рассчитанный из соотношения содержания углерода и азота (С/N) зональных 
почв. Установлено, что в почвах отвалов каменноугольных месторождений, 
сложенных плотными породами, содержание педогенного углерода отражает 
величина литогенного потенциала гумусонакопления. 

Ключевые слова: почвы техногенных ландшафтов; литогенный потенциал 
гумусонакопления; эмбриоземы; отвалы угольных месторождений; Сибирь; 
литогенный углерод.

Введение

Сегодня, когда темпы добычи угля в России увеличиваются с каждым 
годом, а скорость реализации рекультивационных мероприятий существен-
но им уступает, все больше актуализируются вопросы, связанные с прогно-
зом экологического состояния и оценкой перспектив самовосстановления 
территорий угольных месторождений. Решение этих задач невозможно без 
усовершенствования имеющихся и разработки новых методов исследования 
органического вещества углесодержащих почв. 

Известно, что угли в почвах техногенных ландшафтов представляют со-
бой органические соединения литогенной природы, которые способны со-
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храняться в них длительное время. Тем не менее они не остаются неизмен-
ными по причине того, что подвергаются процессам химического окисления 
(деуглификации) [1]. В одних случаях окисление приводит к самовозгора-
нию отвалов, в других – к образованию органических соединений, сходных 
с гумусовыми по свойствам. Протекающие вместе с тем в почвах процессы 
гумификации обусловливают образование собственно гумусовых веществ, 
которые вместе с продуктами деуглификации формируют общий фонд педо-
генного органического вещества, т.е. совокупность соединений, способных 
выполнять функции гумуса [2]. Поскольку процессы гумификации и химиче-
ской трансформации органических веществ в почвах идут синхронно, то для 
оценки почвенно-экологического состояния и решения ряда других проблем 
рекультивации и восстановления нарушенных угледобычей земель возникает 
необходимость в дифференциации педогенного и литогенного углерода. 

Учитывая, что в настоящее время идет довольно активное освоение 
угольных месторождений, различных по характеристикам пород и углей, а 
следовательно, и по свойствам почв, формирующихся на отвалах, существу-
ет возможность определить целесообразность используемых методов и вы-
явить достоверность полученных результатов.

В связи с этим целью данной работы является сравнительная оценка 
возможности использования традиционных и двух предлагаемых авторами 
подходов к определению содержания педогенного органического углерода в 
почвах отвалов угольных месторождений.

Материалы и методики исследования

Предлагаемые авторами подходы к исследованию углесодержащих почв от-
валов (эмбриоземов) [3] базируются на оценке функциональных особенностей 
педогенного органического вещества. Первый подход, часто применяемый для 
естественных почв, основан на его способности депонировать биогенные эле-
менты и, прежде всего, азот. Как известно, до 92–98% азота естественных почв 
входит в состав гумусовых соединений [4, 5]. Поскольку исходно в породах 
техногенных ландшафтов содержание азота крайне низкое и в процессе по-
чвообразования происходит его аккумуляция, то количество азота в молодых 
почвах отражает запасы углерода педогенного органического вещества, т.е. для 
дальнейших расчетов может быть применен стандартный прием, основанный 
на оптимальном соотношении углерода и азота, установленном И.В. Тюриным 
[6]. Исходя из этого, условно принимается, что количество педогенного углеро-
да в молодых почвах отвалов в 10 раз превышает количество азота и определя-
ется как содержание общего азота (Nвал, %), умноженное на коэффициент 10. 
Расхождения данных расчетов с реальным содержанием органического угле-
рода дают представления о количестве литогенного углерода углистых частиц.

Второй подход основан на представлении, что педогенное органическое 
вещество входит в состав органо-минеральных комплексов и в значительной 



31

мере зависит от ресурсов тонкодисперсной фракции [7, 8]. Иными словами, 
от способности минеральной части аккумулировать и закреплять макси-
мально возможное количество органического вещества. Для количествен-
ной оценки этой способности предложена величина литогенный потенциал 
гумусонакопления (ЛПГ) [9]. Ранее нами показано, что максимальной вели-
чиной ЛПГ для почв Сибири характеризуется чернозем выщелоченный, в 
котором содержание педогенного углерода составляет 7% (12% в пересче-
те на гумус). Стабилизация в почве такого количества углерода органиче-
ского вещества обеспечивается запасом глинистых частиц, составляющим 
55% от массы почвы [10]. Следовательно, 1 г тонкодисперсного почвенного 
материала отвечает за закрепление и устойчивое функционирование 0,13 г 
углерода. Отмеченное соотношение выбрано авторами в качестве эталона, с 
учетом которого расчет ЛПГ (в %) ведется по следующей формуле:

ЛПГ = R(э) • К(т.ф.),
где R(э) – максимальное количество педогенного углерода в эталонной почве 
(7%); К(т.ф.) – коэффициент специфичности почвы отвалов по содержанию 
тонкодисперсных фракций, который рассчитывается как отношение величи-
ны содержания физической глины в эмбриоземе к таковой в выщелоченном 
черноземе, т.е. к 55, и измеряется в долях от 1 [9]. Поскольку накопление 
основной части физической глины в эмбриоземах является результатом про-
цессов органо-минерального взаимодействия [11, 12], то величина ЛПГ при-
нимается за содержание педогенного органического вещества [9].

Оба подхода опробованы при определении содержания углерода педо-
генного органического вещества в эмбриоземах, формирующихся на отва-
лах месторождений каменных (Листвянский разрез) и бурых (Назаровский 
разрез) углей. Исследовались инициальные, органо-аккумулятивные, дерно-
вые и гумусово-аккумулятивные эмбриоземы [3], которые сформированы в 
сходных природно-климатических условиях, но существенно разнятся по 
характеристикам почвообразующих пород. На Листвянском угольном раз-
резе отвалы сложены сильно метаморфизованными плотными осадочными 
породами. Исходно состав субстрата отвалов более чем на 70% состоит из 
каменистых отдельностей. Доля фракции мелкозема колеблется в пределах 
от 10 до 20%, доля фракции < 0,01 мм составляет менее 5%. Отвалы Наза-
ровского буроугольного месторождения сложены рыхлыми осадочными по-
родами и в основном состоят из суглинистого материала с незначительной 
примесью каменистых фракций. Содержание мелкозема в них составляет 
около 95%. Содержание фракции менее 0,01 мм варьирует от 30 до 60%. 

Несмотря на эти различия, минералогический состав тонкодисперсной 
фракции пород отвалов каменно- и буроугольных месторождений имеет схо-
жий гидрослюдисто-монтмориллонитовый состав, который в одинаковой 
мере сказывается на особенностях гумусообразовательного процесса [9, 13]. 

Реализация рассмотренных подходов подразумевает применение и тра-
диционных методов. Метод сухого сжигания учитывает содержание общего 

Сравнительная оценка методов определения 
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углерода почвы, в том числе углерода карбонатов. Современные анализато-
ры позволяют разделить органический и углерод карбонатов посредством 
разрушения растворами кислот, но при работе с почвами, обогащенными 
углистыми частицами, это не всегда удается из-за возможного присутствия 
в составе почвообразующих пород доломитов и кальцитов. Поэтому опреде-
ление содержания органического углерода в исследуемых почвах выполняли 
методом мокрого сжигания И.В. Тюрина. Определение содержания общего 
азота и углерода проводилось с помощью анализатора Thermo Flash 2000 
NC Soil (США), тонкодисперсных фракций – методом Н.А. Качинского. 
Образцы почв отбирались из верхнего 10-сантиметрового слоя. Пробоподго-
товку проводили согласно принятым в почвоведении методам. Она включала 
отбор мелких корней и просеивание образца через сито с диаметром ячейки 
0,25 мм [14, 15]. При этом важно отметить, что в случае с почвами буроуголь-
ных месторождений на анализ шел весь образец, а при работе с почвами 
каменноугольных разрезов, в силу их каменистости, только часть образца, 
представленная мелкоземом, т.е. от 20 до 40% массы почвы. Результаты ис-
следований обработаны методом дисперсионного анализа при помощи про-
граммы SNEDECOR V5.6.

Результаты исследования и обсуждение

Известно, что содержание педогенного органического углерода (гумуса) 
является одной из основных характеристик, определяющих экологическое 
состояние такого компонента экосистемы, как почва. Не случайно этот по-
казатель используется для качественной оценки как ненарушенных почв, 
так и подверженных антропогенной нагрузке [16, 17]. В отечественной и за-
рубежной литературе используется множество подходов к дифференциации 
педогенного и литогенного органического углерода почв техногенных ланд-
шафтов (табл. 1). В ряде стран, где в силу специфики природно-климатиче-
ских условий углесодержащие породы часто подвергаются самовозгоранию, 
получили распространение методы определения содержания литогенного 
органического вещества, основанные на оценке их оптических, термиче-
ских и ряда других свойств. Целью таких исследований, помимо прогно-
за и предупреждения негативных последствий пирогенной трансформации 
угля, является также оценка возможности секвестирования углекислого газа 
атмосферы техногенными ландшафтами [18]. В странах, в которых природ-
но-климатические условия способствуют аккумуляции органического веще-
ства в почвах, чаще обращают внимание на его функциональные особенно-
сти. Поэтому в России, где содержание педогенного органического углерода 
служит основным показателем для оценки плодородия и экологического 
состояния почв [16, 17], помимо классических, получили распространение 
методы, основанные на определении среднего содержания углерода по про-
филю [19] и фракционировании [2, 20, 21]. 
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Т а б л и ц а  1  [Table 1]
Систематизация работ по дифференциации педогенного и литогенного 

органического вещества углесодержащих почв
[Systematization of works on differentiation of pedogenic and lithogenic 

organic substance in coal-bearing soils]

Свойства органи-
ческого вещества
[Organic substance 

properties]

Методы
[Methods]

Страны
[Countries]

Авторы
[Authors]

Термические
[Thermal]

Сухого сжигания
[Dry combustion]

США
[USA] Schmidt et al., 2001 [22]

Термогравиме-
трические

[Thermogravimetric]

Индия
[India] Maharaj et al., 2007 [23]

Спектроско-
пические

[Spectroscopic]

ИК-спектроскопия
[IR-spectrography]

Германия
[Germany] Rumpel et al., 2003 [24]

Морфоло-
гические

[Morphologic]

Оптические
[Optical]

США [USA],
Австралия
[Australia],
Германия 
[Germany]

Griffin, Goldberg, 1981 [25]; 
Fernandes et al., 2003 [26];
Brodowski et al., 2005 [27]

Микроскопические
[Microscopic]

Германия
[Germany] Rumpel et al., 1998 [28]

«Изотопные»
[Isotopic]

Радиоуглеродные
[Radiocarbon]

Германия
[Germany] Morgenroth et al., 2004 [29]

13С
[13C spectroscopy] США [USA] Ussiri et al., 2014 [30]

Магнитные
[Magnetic]

ЯМР
[NMR spectroscopy]

Канада
[Canada] Simpson, Hatcher, 2004 [31]

Сорбционные
[Sorption]

Денсиметрическое 
фракционирование

[Densitometric 
fractionation]

Россия
[Russia] Куляпина [Kulyapina], 2002 [20]

Гранулометрическое 
фракционирование

[Granulometric 
fractionation]

Россия
[Russia] Соколов [Sokolov], 2012 [2]

Фракционирование 
по характеру связи с 
минеральной частью 

почв [Fractionation by the 
nature of the relation with 
the mineral part of soils]

Россия
[Russia]

Двуреченский, Сере-
дина [Dvurechenskiy and 

Seredina], 2015 [21] 

Биодеграда-
ционные

[Biodegradation]

Хроматографические
[Chromatographic]

Чехия
[Czech Republic] Frouz et al., 2011 [31]

Химические
[Chemical]

Ультрафиолет-
ное окисление

[Ultraviolet oxidation]

Австралия
[Australia] Skjemstad et al., 1993 [32]

Мокрого сжигания
[Wet combustion]

Все вышеу-
казанные
[All above-
mentioned]

Все вышеуказанные и 
многие другие [All above-
mentioned and many others]

Сравнительная оценка методов определения 
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Проведенное разными способами определение содержания углерода в 
эмбриоземах показало, что традиционные методы сухого и мокрого сжига-
ния дают завышенные результаты, особенно ярко это демонстрируют дан-
ные по инициальным и органо-аккумулятивным эмбриоземам (табл. 2). 

Т а б л и ц а  2  [Table 2] 
Сравнение методов определения содержания углерода педогенного 

органического вещества в исследуемых почвах
[Comparison of methods for determining the carbon content of pedogenic 

organic substance in the investigated soils]

Тип почвы
[Soil type]

Сcух.
(сухое 
сжига-

ние)
[Carbon;

Dry 
combus-
tion], %

Смок.
(мокрое 
сжига-

ние)
[Carbon; 

Wet 
combus-
tion], %

Спед. 

Nобщ
[Total ni-
trogen], %

Смок./N
[Organic 
carbon/ 

total 
nitrogen]

Содер-
жание

фракции
< 0,01 мм
[Clay par-
ticles], %

по С/N
[Pedogen-
ic carbon;
on C/N]

по 
ЛПГ**

[Pedogen-
ic carbon;
on LPHA]

Уголь
[Coal]

53,1*
86,8

36,3
28,1 – – 1,03

0,98
51,6
88,6 –

Инициальный
эмбриозем
[Initial embryozem]

8,9
4,4

4,6
2,9

0,9
3,7

4,6
0,9

0,09
0,37

51,1
7,8

36,1
8,3

Органо-акку-
мулятивный
эмбриозем
[Organic-
accumulative 
embryozem]

5,2
4,0

3,7
3,0

0,9
3,3

5,7
1,1

0,09
0,33

41,1
9,1

45,3
10,1

Дерновый
эмбриозем
[Turf embryozem]

3,7
4,2

2,8
3,1

1,0
2,9

5,6
2,0

0,10
0,29

28,0
10,7

44,1
17,5

Гумусово-акку-
мулятивный
эмбриозем
[Humus-accumulative 
embryozem]

3,9
3,8

3,3
3,3

3,9
3,1

5,3
3,2

0,39
0,31

8,5
10,6

41,7
20,8

НСР 05*** 0,03
0,20

0,2
0,2 – – 0,02

0,02 – 0,4
0,3

Примечание. * В числителе – величина, характерная для почв отвалов буроугольных ме-
сторождений, в знаменателе – для каменноугольных; ** литогенный потенциал гумусо-
накопления; *** Наименьшая существенная разница при уровне значимости 5%.
[Note. * In the numerator - Value characteristic for brown coal mine dump soils, in the denominator - For 
coal mine dump soil; ** Lithogenic potential of humus accumulation; *** Smallest significant difference 
at the significance level of 5%].

Установленное содержание углерода зачастую превышает таковое в есте-
ственных почвах прилегающих территорий [33] и не соответствует услови-
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ям, при которых возможна аккумуляция педогенного органического веще-
ства. При мокром сжигании погрешность значительна за счет окисления 
углистых частиц в навеске почвы, при сухом сжигании искажение результа-
тов происходит также за счет углерода карбонатов. 

Способ оценки содержания педогенного углерода через величину ЛПГ 
позволяет минимизировать недостатки методов сжигания. Однако его рас-
чет ведется с учетом количества тонкодисперсных частиц в почвах. По это-
му показателю эмбриоземы на отвалах буроугольных (Назаровский разрез) 
и каменноугольных (Листвянский) месторождений существенно различают-
ся (см. табл. 2). В первом случае почвы характеризуются средне- и тяжело-
суглинистым гранулометрическим составом. Суглинистый субстрат отвалов 
Назаровского разреза имеет значительные запасы тонкодисперсной фрак-
ции, вследствие чего содержание углерода, рассчитанного по величине ЛПГ, 
довольно высокое и существенно выше значений, полученных методами 
мокрого и сухого сжигания. Необходимо учесть, что даже у гумусово-акку-
мулятивных эмбриоземов субстрат педогенно слабо освоен. Следовательно, 
метод расчет ЛПГ для почв на таком субстрате дает завышенные результаты 
и не может быть применим.

Мелкозем почв, формирующихся на отвалах каменноугольных разрезов, 
характеризуется каменистым составом (см. табл. 2). Процессы почвообра-
зования в таких сильнокаменистых почвах направлены на формирование 
материала, пригодного к освоению, а накопление тонкодисперсной фракции 
достигается посредством механизмов биофизического и биохимического 
выветривания обломков пород [11, 34, 35]. По причине того, что выветрива-
ние представляет собой систему органоминеральных взаимодействий, доля 
органического вещества, аккумулируемого в молодых почвах, пропорцио-
нальна содержанию в них глинистых фракций [12]. Поэтому в почвах от-
валов, сформированных на плотных породах каменноугольных месторожде-
ний, значения ЛПГ наиболее достоверно отражают содержание педогенного 
органического вещества.

В пользу приемлемости использования величин ЛПГ для почв каменно-
угольных разрезов говорят также данные, полученные с применением под-
хода на основе расчета соотношения углерода и азота. Поскольку С/N опре-
деляется только для мелкозема, который в эмбриоземах каменноугольных 
разрезов приурочен исключительно к корнеобитаемой зоне, то полученные 
значения нельзя экстраполировать на всю почву. В данном случае соотно-
шение С/N может характеризовать содержание педогенного углерода только 
в биохимически активной ее части. Как указывает И.Н. Госсен [36], полу-
ченные таким образом данные необходимо использовать с учетом величины 
надземной фитомассы. Следовательно, значения содержания педогенного 
органического вещества в почвах отвалов на плотных породах каменноу-
гольных месторождений, рассчитанные на основе соотношения C/N, не мо-
гут приниматься как корректные.

Сравнительная оценка методов определения 
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В то же время реализация этого подхода дает приемлемые результаты для 
почв буроугольных месторождений. Считается, что на поверхности отвалов 
рыхлых осадочных пород почвообразование идет сравнительно быстро и 
ограничивается только скоростью освоения исходного субстрата биологи-
ческими, а точнее, сукцессионными процессами [37]. Учитывая сказанное, 
а также то, что минералогический состав тонкодисперсной части эмбриозе-
мов близок к таковому черноземов, гумусообразование и гумусонакопление 
даже на самых ранних этапах имеют зональные признаки [38, 39]. При этом 
значения содержания углерода близки к таковым в однотипных почвах, но 
сформированных на «безугольном фоне». Кроме того, расчеты показали, что 
в эволюционном ряду эмбриоземов наблюдается увеличение содержания 
педогенного углерода (см. табл. 2), которое обратно коррелирует с отноше-
нием C/N (r = –0,81, при n = 12). Следовательно, несмотря на все недостат-
ки метода оценки содержания педогенного углерода по соотношению C/N 
[40], для верхних горизонтов углесодержащих почв отвалов рыхлых пород 
он является более точным по сравнению с прямым определением углерода, 
выполняемым при помощи мокрого или сухого сжигания. Наиболее при-
емлем способ оценки содержания педогенного органического вещества по 
соотношению C/N зональных почв.

Заключение

Таким образом, проведенные исследования позволяют заключить, что 
возможности традиционных методов, базирующихся на непосредственном 
определении содержания углерода при мокром и сухом сжигании, при ис-
следовании почв отвалов угольных месторождений не позволяют оценивать 
долю педогенного органического углерода. Для углесодержащих почв более 
точными являются методы дифференциации педогенного и литогенного ор-
ганического углерода, основанные на использовании показателей, отража-
ющих функциональные особенности педогенного органического вещества. 
Так, для оценки содержания педогенного органического углерода в почвах, 
сформированных на отвалах рыхлых пород буроугольных месторождений, 
наиболее пригоден показатель, рассчитанный из соотношения С/N зональ-
ных почв. Применительно к почвам, сформированным на плотных осадоч-
ных породах отвалов каменноугольных месторождений, наиболее репре-
зентативен метод оценки содержания педогенного углерода, основанный на 
определении величины литогенного потенциала гумусонакопления. Пред-
лагаемые авторами подходы могут быть применимы для решения обозна-
ченного в статье круга задач в целях оценки экологического состояния и 
ресурсного потенциала почв техногенных ландшафтов. Тем не менее они не 
претендуют на универсальность и за счет расширения базы аналитических 
данных, а также географии объектов исследования могут быть усовершен-
ствованы. 
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Comparative evaluation of methods for determination 
of pedogenic organic carbon in coal-bearing soils

The research considered determination of carbon reserves of soil organic substances 
in coal-bearing soils as an important problem of the study of technogenic landscape soils 
of coal deposits. Basing on the ability of soils of technogenic landscapes to perform 
the functions of natural undisturbed soils, the total fund of soil organic substance in 
such soils is said to be formed not only by humic compounds, but also by oxidized 
carbonaceous particles. Therefore, only developing the methods for differentiating soil 
organic substance performing the function of humus, and non-transformed lithogenic 
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organic substance can solve the problem of evaluating the state of coal-bearing soils. 
The aim of the work is a comparative evaluation of the possibility of using traditional 
approaches and two those which we propose to determine the content of pedogenic 
organic carbon in soils of coal deposit dumps. 

Embryosems formed on the surface of coal and brown coal deposit dumps in 
Kemerovo oblast (N 53o39'; E 86o53') and Krasnoyarsk Krai (N 55o58'; E 90o23') 
were objects of the research. Methodically, along with traditional methods based on 
the content of total and organic carbon determination, we use approaches that rely on 
functional characteristics of soil organic substance. The first approach is based on the 
ability of soil organic substances to deposit nitrogen in soils. This approach involves 
calculation of carbon content of pedogenic organic substances using the parameters 
of soil nitrogen reserves and its ratio with carbon (C / N) in zonal undisturbed soils. 
The second approach is based on the ability of soil organic substance to form organic 
and mineral complexes with clay particles. At the same time, the content of pedogenic 
carbon is determined by the value of lithogenic potential of humus accumulation 
(LPHA), which depends on the number of clay particles in soils. 

Our research has shown that for carbon-containing soils, methods based on 
determination of total and organic carbon give incorrect results and cannot be used 
in complex ecological studies of techogenic soils and landscapes. Approbation of 
the proposed approaches has shown that, the definition of LPHA makes it possible 
to obtain reliable results for embryozems formed on a dense, stony substrate of coal 
deposits (See Table 2), since the accumulation of clay particles in such soils is the 
result of biochemical weathering and their amount is proportional to the reserves of 
organic substance. For embriozems formed on a loose substrate of brown coal deposit 
dumps, the results obtained with the help of C / N ratio and nitrogen content in the 
investigated soils are the most representative (See Table 2). Thus, we can conclude that, 
even in this approximation, the proposed approaches allow carrying out large-scale 
studies on evaluating the ecological state and resource potential of coal-bearing soils of 
technogenic landscapes.

The article contains 2 Tables, 39 References.
Key words: soils of technogenic landscapes; lithogenic potential of humus 

accumulation; embryozems; dumps of coal deposits; Siberia; lithogenic carbon.
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Эколого-биологическая характеристика редкого  
для Якутии вида Hemerocallis minor (Hemerocallidaceae)

Работа выполнена в рамках проекта: VI.52.1.8. Фундаментальные и прикладные аспекты 
изучения разнообразия растительного мира Северной и Центральной Якутии 

(0376-2016-0001; рег. номер АААА-А17-117020110056-0).

Приведены результаты онтогенетического, ценопопуляционного и 
интродукционного изучения редкого вида Hemerocallis minor. В Якутии 
местообитания вида ограничены долиной среднего течения р. Лены и не 
входят в сеть Особо охраняемых природных территорий. Изученные популяции 
находятся на периферии северной части ареала и изолированы от южносибирских 
центральных популяций. В онтогенезе вида выделены следующие периоды: 
латентный, прегенеративный и генеративный. Особи постгенеративного периода 
не выделены. ЦП 1 площадью 1 120 м2 расположена на пойменном разнотравно-
ячменном лугу в окр. с. Абага Олекминского района. Видовой состав фитоценоза 
включает 37 видов растений. Травостой густой, общее проективное покрытие – 
100%. ЦП 2 площадью всего 10 м2 расположена на береговом галечнике р. Лены в 
устье р. Большой Синтях. Здесь, кроме H. minor, другие растения не встречаются. 
Изученные ЦП нормальные, неполночленные. Численность их крайне низка. 
Самоподдержание осуществляется только семенным путем. В ЦП 1 преобладают 
виргинильные особи. Вследствие антропогенного воздействия (сенокос, обрывание 
цветков на букеты) семенное возобновление в этой популяции нарушено. 
Местообитание ЦП 2 мало подвержено влиянию деятельности человека, здесь 
преобладают особи моложе виргинильного состояния. Максимум приходится 
на имматурные растения, что свидетельствует о молодости ценопопуляции. 
Испытание H. minor в культуре показало высокие интродукционные возможности 
вида. Популяции H. minor, созданные в ботанических садах, могут служить 
резервным фондом для возможных реинтродукционных мероприятий по 
восстановлению численности природных ценопопуляций.

Ключевые слова: Hemerocallis minor; периферическая популяция; структура 
ценопопуляции; онтогенез; интродукция. 

Введение

Сохранение биологического разнообразия входит в национальные про-
граммы практически всех стран. В России масштабные изменения природ-



45

ных экосистем затронули не только центральные районы, но и окраинные 
регионы, особенно те, где развита добывающая промышленность. Террито-
рия Якутии, несмотря на малоосвоенность, также подвержена техногенным 
преобразованиям. Сильнейшую нагрузку испытывают фитоценозы Цен-
тральной и Южной Якутии, особенно в долине р. Лены. Только здесь ре-
гиональной охране подлежат 76 видов сосудистых растений, из которых 12 
включены в Красную книгу РФ [1]. Мероприятия по сохранению редких ви-
дов, помимо их инвентаризации, включают исследования состояния популя-
ций, их динамики [2]. Многие виды редких растений в Якутии представле-
ны изолированными от основного ареала периферическими популяциями, в 
которых идет направленный отбор. Периферические популяции составляют 
эволюционные потенциал и резерв вида и реализуют его тенденции к экс-
пансии за границы ареала и переходу в новую экологическую нишу [3]. Ме-
роприятия по сохранению и восстановлению биологического разнообразия 
должны учитывать генетическое разнообразие изолированных и перифери-
ческих популяций вида [4–6].

Существуют два подхода к сохранению редких и исчезающих видов рас-
тений – in situ и ex situ. In situ – сохранение вида в природных сообществах – 
наиболее естественный путь охраны, когда растения остаются активными 
компонентами ценозов. В России наиболее действенным методом сохране-
ния редких видов растений считается охрана на Особо охраняемых природ-
ных территориях (ООПТ). Но при этом современная концепция охраны био-
логического разнообразия предполагает комплексные меры, направленные 
на сохранение объектов, находящихся и за пределами сети ООПТ [7].

Поэтому было бы неоправданным отказываться и от второго пути – ex 
situ – сохранения редких растений в ботанических садах [8–10]. Два этих под-
хода должны гармонично сочетаться [8]. Одним из интересных видов является 
Hemerocallis minor Miller., представленный в Якутии периферическими по-
пуляциями, находящимися на большом удалении от центральных популяций. 
Все местообитания популяций в якутской части ареала не подпадают под охра-
ну ООПТ. Цель работы – изучение популяций Hemerocallis minor, их фитоце-
нотической приуроченности, особенностей онтогенеза, возрастной структуры 
и плотности ценопопуляций, а также интродукционных возможностей вида.

Материалы и методики исследования

Hemerocallis minor Miller (красоднев малый) в Якутии встречается очень 
редко, нуждается в охране [11], занесен в Красные книги Красноярского 
края, Новосибирской и Читинской областей [12–14]. Основным лимитирую-
щим фактором является хозяйственная деятельность – освоение территорий 
произрастания вида, а также сбор на букеты.

H. minor – высокодекоративное растение. Используется в озеленении 
г.  Якутска, хорошо растет в городских условиях. Эффектно смотрится в 
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групповых посадках в сочетании с касатиками; можно рекомендовать для 
ландшафтных садов [15]. Использование красоднева малого в озеленении 
можно рассматривать и как один из путей его сохранения и размножения.

H. minor – восточноазиатский вид. В России распространен в Сибири, 
на юге Дальнего Востока. За пределами России произрастает в Китае, Мон-
голии, Корее, Японии. В Якутии местообитания H. minor ограничены до-
линой среднего течения р. Лены, наиболее северное местонахождение вида 
отмечено в долине Лены в 50 км ниже г. Якутска в окр. с. Едейцы (Цен-
тральная Якутия) [16], но основные точки произрастания H. minor сосредо-
точены в пределах Юго-Западной Якутии. В Гербарии (SASY) Института 
биологических проблем криолитозоны СО РАН (ИБПК) имеются сборы из 
окр. д. Крестовая выше г. Ленска (колл. Е.Р. Труфанова, 1952), р. Бол. Патом 
(колл. А. Петрова, 1963), д. Кочегарово выше г. Олекминска (колл. В.М. Ми-
халева, 1977), г. Олекминск (колл. В.М. Михалева, 1974; Х.Х. Данилов, 
1974), пос. Пеледуй (колл. П.А. Тимофеев, 1989). В составе коллекций при-
родной флоры Якутского ботанического сада ИБПК и Ботанического сада 
Северо-Восточного федерального университета им. М.К. Аммосова (СВФУ) 
произрастают образцы, привлеченные в культуру с берега р. Лены в устье 
р. Большой Синтях (колл. Н.С. Данилова, 1983) и окр. с. Абага Олекминско-
го района (колл. С.З. Борисова, Н.С. Данилова, 2009). Все местообитания 
H. minor в Якутии находятся вне сети ООПТ.

В природе H. minor растет на остепненных лугах, лесных опушках, в за-
рослях приречных кустарников, по берегам рек, на пойменных лугах, га-
лечниках. Предпочитает умеренно влажные места, рыхлые и богатые по-
чвы. Светолюбив. Вид имеет широкую фитоценотическую и экологическую 
амплитуду. При продвижении на север фитоценозы, в которых представлен 
вид, сменяются со степных на луговые. Возможно, это связано с происхож-
дением вида, который имеет мезофитную природу.

Для характеристики фитоценотической приуроченности изученных по-
пуляций проведены геоботанические описания сообществ с H. minor. Цено-
популяционное изучение проводилось согласно рекомендациям, представ-
ленным в [17]. При описании онтогенеза применены методы сравнительного 
морфологического анализа [18–21]. На исследуемых участках учитывались 
все особи H.  minor. Для общей оценки самоподдержания ценопопуляции 
использованы индексы возрастности (∆) и эффективности (ω) [21–23], доля 
генеративных особей от числа взрослых и общего числа растений [17]. Ста-
тистическая обработка полученных данных выполнена в программе Excel for 
Windows 7.0.

В природных условиях и культуре изучена морфометрия на 25 растениях 
среднего генеративного возраста в фазе массового цветения [24]. Учитыва-
лись следующие параметры: высота генеративных растений, число генера-
тивных побегов, число цветков на одном побеге, диаметр цветка, число зе-
леных листьев на побеге, длина и ширина листа.

С.З. Борисова, Н.С. Данилова
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Фенологические наблюдения проводились по методу И.Н. Бейдеман 
[25], фиксировали фазы вегетации, бутонизации, цветения и плодоношения.

Интродукционные возможности вида оценены по разработанной нами 
шкале [26]. Оценка устойчивости видов в культуре проводится по пяти по-
казателям: интенсивность плодоношения интродуцентов или полнота про-
хождения фенологических фаз; семенное и вегетативное самовозобновле-
ние, динамика численности особей в питомнике; размеры надземной части 
интродуцентов относительно размеров растений из природных мест обита-
ния; устойчивость интродуцентов к болезням и вредителям; длительность 
выращивания образца в культуре. Каждый показатель оценивается по трех-
балльной шкале. Суммирование баллов по всем пяти показателям дает воз-
можность выделить высокоустойчивые растения (14–15 баллов), устойчивые 
(11–13 баллов), слабоустойчивые (8–10 баллов) и неустойчивые (5–7 баллов).

В природных ценопопуляциях работа проводилась в Олекминском рай-
оне, интродукционное изучение – в Якутском ботаническом саду ИБПК и 
Ботаническом саду СВФУ в окр. г. Якутска. Также предпринимались попыт-
ки выращивания H. minor в долине р. Вилюй в пос. Сунтар. Климатические 
условия г. Якутска, г. Олекминска и пос. Сунтар приведены в табл. 1.

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Климатическая характеристика районов исследования
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осадков, мм
[Average precipita-
tion amount, mm]

годовая
[Annual]

января
[January]

июля
[July]

за год
[Annual]

за 
вегета-

ционный 
период

[Dur-
ing the 

growing 
season]

Якутск
[Yakutsk] –10,2 –42,6 18,7 93 98 234 158
Олекминск
[Olekminsk] –6,7 –34,2 18,0 92 99 315 208
Сунтар
[Suntar] –7,8 –33,7 17,7 68 94 284 181

Результаты исследования и обсуждение

Для разработки мер охраны и увеличения численности ценопопуляций 
редких видов растений необходима информация об их биологии и современ-
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ном состоянии в природе. Только на основе этих знаний могут быть разрабо-
таны научно обоснованные мероприятия по их сохранению.

В Якутии H. minor в культуре с 1983 г. В коллекциях выращиваются 2 образ-
ца, перенесенные живыми растениями из окрестностей сел Кочегарово (1983 г.) 
и Абага (2009 г.) Олекминского района. Ниже приводится характеристика онто-
генеза H. minor, изученного в культуре. В наших наблюдениях онтогенез вида 
включает 3 периода: латентный, прегенеративный, генеративный. Особи пост-
генеративного периода не идентифицированы. Сенильные особи ни в природе, 
ни в культуре также не обнаружены и другими исследователями [27, 28].

Латентный период. Семена H. minor – крупные, от 4,0 до 4,5 мм дли-
ной, от 2,8 до 3,7 мм шириной, яйцевидной формы, угловатые, черные с 
блестящей полированной поверхностью. При лабораторном проращивании 
семена быстро прорастают в первую неделю, всхожесть составляет 95–98%. 
При посеве семян в мае в грунт всходы появляются через 20–30 дней. Про-
растание семян подземное, в течение продолжительного времени растение 
сохраняет связь с семенем. 

Прегенеративный период. Проростки (p) H. minor несут по 2 листа, 
один из которых низовой, другой – ассимилирующий срединный, длиной 
9,5–9,7 см, шириной 0,5 см. Продолжительность этого состояния 1,5–2 не-
дели. Ювенильное (j) возрастное состояние очень быстротечно, и его почти 
невозможно идентифицировать. Нарастание 2-го срединного листа сопрово-
ждается появлением придаточных корней – в этот момент особи переходят в 
имматурное (im) онтогенетическое состояние, практически минуя ювениль-
ное. Это возрастное состояние длится 40–65 дней, в течение этого времени 
идет интенсивное нарастание листьев, их число достигает 4–5. С неменьшей 
интенсивностью происходит нарастание и ветвление придаточных корней, 
главный корень отмирает, в основании побега формируется корневище. 
Длина листовой пластинки 12–15 см, ширина 0,4–0,6 см с одной явно выра-
женной центральной жилкой. В год посева единичные особи могут перейти 
в виргинильное онтогенетическое состояние, но массовый переход особей в 
виргинильный возраст (v) осуществляется на втором году жизни. В этом со-
стоянии растения находятся в течение всего вегетационного сезона. В этот 
период происходит нарастание листьев, обычно розетка насчитывает по 
7–9 листьев. В основании побега в пазухах листьев закладываются боковые 
почки, которые дают начало новым боковым побегам. Длина листа состав-
ляет 19–23 см, ширина 0,8–1,0 см. Наблюдается разрастание корневой систе-
мы, длина ее составляет 14–16 см. 

Имеются отличия онтогенеза в природе. В природе ювенильное состоя-
ние может длиться от 40 дней и более, особи насчитывают по 1 низовому и 
1–2 срединному листу длиной 5 см, шириной 0,3 см. Имматурные и вирги-
нильные особи менее развиты, чем в культуре, длина листовой пластинки 
первых в среднем составляет 10–12 см, ширина 0,5 см, у виргинильных – 
13–14 см и 0,7–0,8 см соответственно.
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Генеративный период. Первое цветение красоднева в культуре отмеча-
ется на третьем году жизни. По степени развития генеративные особи (g) 
интродуцентов заметно отличаются от растений в природных местообита-
ниях (табл. 2).

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Морфометрические параметры Hemerocallis minor в природе и культуре

[Hemerocallis minor morphometric parameters in nature and in culture]

Показатель
[Parameter]

Природа
[Nature]

Культура
[Culture]

Высота генеративных 
растений, см
[Generative shoot height, cm]

M±m 53,69±2,01 89,16±2,40
V, % 14,98 13,45

Число генеративных побегов, шт.
[Number of generative 
shoots per 1 plant, pcs.]

M±m 1,44±0,18 27,04±2,24
V, % 50,60 41,34

Число цветков на побеге, шт.
[Number of flowers per stem, pcs.]

M±m 3,33±0,30 6,67±0,36
V, % 41,71 29,83

Диаметр цветка, см
[Flower diameter, cm]

M±m 7,50±0,74 9,50±0,48
V, % 18,00 18,36

Число зеленых листьев 
на побеге, шт.
[Number of green leaves 
on one shoot, pcs.]

M±m 7,46±0,27 7,27±0,22

V, % 12,97 16,93

Длина листа, см
[Leaf length, cm]

M±m 34,04±0,83 65,45±1,57
V, % 8,84 13,15

Ширина листа, см
[Leaf width, cm]

M±m 1,29±0,02 1,96±0,06
V, % 4,96 17,62

Примечание. М ± m – среднее значение ± ошибка среднего значения, V, % – коэффициент 
вариации.
[Note. M ± m - mean ± SEM values, V,% - Coefficient of variation].

В Юго-Западной Якутии изучены две ценопопуляции H. minor. ЦП 1 рас-
положена на пойменном разнотравно-ячменном лугу в окр. с. Абага Олек-
минского района (рис. 1). Площадь, занимаемая ценопопуляцией H. minor, 
составляет 1 120 м2. Видовой состав лугового фитоценоза включает 37 ви-
дов – Hordeum brevisubulatum (сор3), Geranium prаtense (сор3), Galium bo-
reale (сор3), G. verum (сор3), Acetosa thyrsiflorus (sp), Thalictrum minus (sp), 
Trifolium lupinaster (sp), Vicia cracca (sp), Linaria acutiloba (sp), Plantago ma-
jor (sp), P. media (sp), Аchillea millefolium (sp) и др. С западной и юго-запад-
ной сторон участок ограничен зарослями Salix viminalis. Травостой густой, 
общее проективное покрытие – 100%.

ЦП 1 испытывает антропогенное воздействие разного характера – сено-
кос, выкапывание растений для приусадебных участков, обрывание на буке-
ты. Все это не может не сказаться на семенном возобновлении H. minor и, в 
конечном счете, на возрастном спектре и численности ценопопуляции. На-
личие семенного размножения зависит от сроков сенокоса. В редкие годы, 
когда сенокошение происходит после созревания семян, появляется шанс 
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для увеличения численности ценопопуляции. На прямую зависимость се-
менного размножения от сроков сенокоса указывает размещение H. minor на 
участке. На открытом пространстве луга, на достаточном удалении друг от 
друга произрастают в основном одиночные генеративные особи, семенное 
размножение которых, вследствие антропогенного воздействия, лимитиро-
вано. По окраинам луга, близко к зарослям ивы, H. minor образует группы, 
в каждой группе центром является генеративная особь, которую окружают 
молодые вегетативные растения семенного происхождения.

Рис. 1. Разнотравно-ячменный луг 
с Hemerocallis minor в окр. с. Абага (фото С.З. Борисовой)

[Fig. 1. Herb-barley meadow with Hemerocallis minor around Abaga village. Photo by SZ Borisova]

Поскольку ЦП 1 крайне малочисленная, то подсчитаны все особи. Воз-
растной спектр ценопопуляции неполночленный, левосторонний, насчи-
тывается 17 взрослых генеративных особей, виргинильных – 50. Не пред-
ставлены в спектре ювенильные, имматурные, молодые генеративные, 
сенильные. Общая численность 67 особей. Доля генеративных растений 
от числа взрослых растений составляет 68,0%, от общего числа растений – 
25,4%. Соотношение возрастных состояний свидетельствует о том, что воз-
обновление происходит не ежегодно, лимитируясь, главным образом, хозяй-
ственной деятельностью человека.

ЦП 2 расположена на береговом галечнике р. Лены в устье р. Большой 
Синтях. Участок мало подвержен антропогенному воздействию. На неболь-
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шой площади в 10 м2 H. minor образует чистые заросли. Численность це-
нопопуляции 62 экз. Возрастной спектр неполночленный, левосторонний, 
включает ювенильные, имматурные, виргинильные и генеративные особи 
в соотношении 4 : 32 : 13 : 13. Самоподдержание ценопопуляции семенное. 
Доля генеративных растений от числа взрослых растений составляет 50,0%, 
от общего числа растений – 20,9%. Отсутствие субсенильных и сенильных 
растений, большая доля молодой фракции в возрастном спектре, незначи-
тельная занимаемая площадь свидетельствуют о том, что ЦП 2 является мо-
лодой.

Изученные ценопопуляции H. minor нормальные неполночленные, в воз-
растном спектре преобладают особи прегенеративного состояния и согласно 
критерию абсолютного максимума относятся к молодым. Индекс возраст-
ности (Δ) составляет 0,16 (ЦП 2) и 0,22 (ЦП 1). Если в ЦП 2 молодая часть 
представлена j, im и v особями, то в ЦП 1 – только виргинильными (v). Ве-
личина индекса эффективности (ω) равна 0,57 у популяции, находящейся 
в пойменном лугу (ЦП 1), и согласно классификации «дельта-омега» эта 
ценопопуляция приближается к зреющей. Популяция на галечном берегу 
(ЦП 2) молодая (ω = 0,40), при отсутствии лимитирующих факторов доля 
прегенеративных особей будет расти, и популяция может оставаться моло-
дой довольно длительное время.

Обе ценопопуляции крайне малочисленны; необходимы дальнейшие мо-
ниторинговые наблюдения за их состоянием и численностью.

Изученные ценопопуляции H. minor послужили источниками интродукции 
для коллекций Якутского ботанического сада и Ботанического сада СВФУ. Не-
обходимость создания интродукционной популяции вида в значительной мере 
продиктована низкой численностью его природных популяций. Оба образца 
в культуре ежегодно проходят полный цикл сезонного развития. Различий в 
сроках прохождения отдельных фенофаз не отмечено. Весеннее отрастание 
отмечается в середине мая. Вид раннелетнецветущий, что обеспечивается за-
благовременной закладкой генеративной сферы побега будущего года. Перед 
уходом в зиму в подземной почке обычно полностью, иногда частично заложен 
зачаточный генеративный побег. Цветет со второй декады июня до середины 
июля. В культуре образует мощные кусты с большим количеством цветоносов, 
цветки раскрываются неодновременно, последовательно, продолжительность 
цветения цветка 1–2 дня. Семена созревают в середине – конце августа.

Оценка интродукционных возможностей H. minor показала, что в усло-
виях интродукции в окр. г. Якутска вид высокоустойчив, ежегодно цветет и 
обильно плодоносит. Образует многочисленный жизнеспособный самосев, 
постоянно увеличивая численность интродукционной популяции молодыми 
особями. Растения хорошо отзываются на условия культуры, значительно 
превосходят по морфологическим показателям растения из природных ме-
стообитаний (см. табл. 2). Особи H. minor в течение 40 лет жизни в культуре 
не проявляют признаков старости.
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Опыты по выращиванию H. minor в долине р. Вилюй в пос. Сунтар пока-
зали неперспективность интродукции вида в этот регион. Короткий безмо-
розный период, поздние весенние заморозки (см. табл. 1) являются сильным 
лимитирующим фактором при продвижении H. minor на север. 

H. minor легко размножается семенами и вегетативно. Семена отличают-
ся высокой всхожестью, не требуют стратификации; посев можно проводить 
и весной, и осенью. На пятый год жизни красоднев образует мощные кусты, 
которые можно делить. Оптимальные сроки деления куста – ранняя весна, 
до весеннего отрастания. Делёнки хорошо приживаются, выпадов почти не 
наблюдается. Красоднев отзывчив на условия культуры, предпочитает уме-
ренно влажные места, рыхлые и богатые перегноем почвы. Светолюбив.

Создание интродукционной популяции H. minor, включающей различ-
ные возрастные состояния, может служить резервным фондом для возмож-
ных реинтродукционных мероприятий по восстановлению численности на-
рушенных природных ценопопуляций.

Выводы

1. Вид имеет широкую фитоценотическую и экологическую амплитуду. 
При продвижении на север фитоценозы, в которых представлен H. minor, 
сменяются со степных на луговые.

2. Онтогенез H. minor неполный, включает 3 периода: латентный, пре-
генеративный и генеративный. Постгенеративный период не выражен. В ус-
ловиях интродукции онтогенез протекает быстрее. Основная часть особей 
достигает генеративного периода на третьем году жизни.

3. Изученные ценопопуляции красоднева малого нормальные, неполноч-
ленные (отсутствуют особи постгенератиного периода) с максимумом на 
особях молодой фракции. По классификации «дельта-омега» ценопопуля-
ции относятся к молодым. Самоподдержание ценопопуляций в природе осу-
ществляется только семенным путем; к сожалению, оно нарушено вслед-
ствие антропогенного воздействия.

4. Испытание H. minor в ботаническом саду показало высокие интродук-
ционные возможности вида. Интродуценты ежегодно и обильно плодоно-
сят, образуя многочисленный жизнеспособный самосев, условия культуры 
способствуют повышению морфологических показателей вида. Интродук-
ционные популяции H. minor, созданные в Якутском ботаническом саду 
ИБПК и Ботаническом саду СВФУ, могут служить резервным фондом для 
возможных реинтродукционных мероприятий по восстановлению числен-
ности нарушенных природных ценопопуляций этого редкого вида.
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in the territory of Yakutia. Programs for the conservation and restoration of biological 
diversity should take into account the genetic diversity of such isolated populations. 
Hemerocallis minor is an Asian species that is common in southern Siberia. The 
northern boundary of the range of this species passes in the valley of the middle reaches 
of the Lena river (63º NS). Populations of H. minor are at a great distance from other 
populations in Siberia and they are extremely rare in Yakutia. All known habitats of the 
species are not protected by the Specially Protected Natural Areas networks. The aim of 
the research was to study the peripheral populations of H. minor, their phytocoenosis, 
ontogeny, age structure and density of the coenopopulations, as well as the introduction 
possibilities of the species.

The study was conducted in its natural habitats in Olyekminsky District of Southwest 
Yakutia. We investigated two locations of coenopopulations of H. minor. We examined 
the abundance, density and ratio of individuals of different age groups in the population to 
reveal the structure of H. minor population. H. minor ontogeny is incomplete and includes 
3 periods: latent, regenerative and generative. The postgenerative period is not expressed. 
Ontogeny occurs faster in culture conditions. The main part of individuals reaches the 
generative period in the third year of life. The first location is a floodplain meadow near 
Abaga village. The meadow is used for traditional land use. The vegetation is composed 
of a dense herbaceous layer of tall forbs and graminoids. Species include 37 phanerogams 
plants. The population of H. minor occupies 1120 m2. The second population of this 
species is found in pebbly shore of the Lena river near the mouth of the Bol’shoy Sintyah 
river. The area of this population is small, only 10 m2. Except H. minor, other species 
do not grow here. In each location, we recorded and classified all individuals into life 
cycle stage: juvenile, immature, vegetative and flowering individuals. The total number 
of flowering adults - 17 and vegetative - 50 individuals in the first population. The ratio of 
age state shows that the process of renewing is not annual and is mainly limited by human 
activities. The proportion of young plants (juvenile, immature, vegetative individuals) in 
the second population was higher than in the first. The total number of flowering adults - 
13, vegetative - 13, immature - 32, and juvenile - 4 individuals.

Thus, the studied populations of H. minor are normal and incomplete. Both 
populations are young according to the criterion of the absolute maximum. The results of 
the classification of “Delta-omega” indicate that the first population is close to maturing. 
The second population is very young and the proportion of young individuals will grow 
in the absence of limiting factors. This population can stay young for quite a long time. In 
nature, the populations themselves are renewed by seeds only, which is often impossible 
due to anthropogenic impact. These results demonstrate the paucity and vulnerability of 
this coenopopulations. H. minor responds well to the conditions of culture. Plants annually 
and abundantly bear fruit, forming a numerous viable self-sowing, the conditions of 
culture contribute to the increase in the morphological characteristics of the species. The 
introductory populations of H. minor can serve as a reserve fund for possible reintroduction 
activities for restoring the number of disturbed natural coenopopulations of this rare species.

The article contains 1 Figure, 2 Tables, 28 References.
Key words: Hemerocallis minor; peripheral population, coenopopulation structure; 

ontogeny; plant introduction.
Funding: This work was supported by the Budget Project VI.52.1.8 
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Морфотипическое разнообразие в популяциях 
Populus nigra L., P. laurifolia Ledeb. и P. × jrtyschensis 

Ch. Y. Yang. в зоне естественной гибридизации

Проведены исследования фенетической дифференциации популяций в 
зоне гибридизации P. nigra, P. laurifolia и P. × jrtyschensis. На основе анализа 
изменчивости качественных признаков побега и листа, отвечающих критериям 
«фена», в одновидовых и гибридных популяциях тополя в бассейне р. Томи 
выявлены характерные морфотипы для P. nigra, P. laurifolia и P. × jrtyschensis в 
количестве 2, 3 и 3 соответственно. В изученных популяциях родительских видов 
и гибридов присутствуют все выделенные морфотипы в разном соотношении, 
но всегда преобладает один. Выявлен не типичный для P. nigra морфотип с 
опушением черешка и основания листовой пластинки, возникший, вероятно, 
вследствие интрогрессии. Установлено, что среди гибридов во всех изученных 
популяциях преобладают особи с промежуточными качественными признаками 
листа. С учетом дифференциации побегов кроны гибриды уклоняются к 
P. laurifolia. Морфотипы упростят идентификацию чистых видов и гибридов и 
отбор ценных форм в зоне естественной гибридизации.

Ключевые слова: тополь; гибридизация; гибридные зоны; фены; морфотипы.

Введение

Природные гибридные зоны древесных растений представляют значи-
тельный интерес для исследования эволюционных процессов и служат ба-
зой для селекции при отборе хозяйственно ценных форм. В роде Populus 
межвидовая гибридизация широко распространена в настоящее время [1, 2] 
и, вероятно, сыграла значительную роль в его эволюции [3–5]. Процессы 
гибридизации и интрогрессии у тополей отличаются при скрещивании ви-
дов внутри и между секциями [6]. Скрещивание видов тополя внутри сек-
ций протекает симметрично и успешнее в силу их родства. Гибридизация 
между видами, относящимися к различным секциям, как правило, либо не-
возможна, либо приводит к образованию маложизнеспособного потомства 
[7]. Исключение составляют виды секции Aigeiros и Tacamahaca, которые 
относительно свободно скрещиваются, несмотря на наличие механизмов ре-
продуктивной изоляции [2, 8, 9].
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Populus nigra (Aigeiros) и P. laurifolia (Tacamahaca) образуют гибридные 
зоны в поймах рек и притоков Енисея, Абакана и Томи [10], а также в бас-
сейне Черного Иртыша в Синьцзян-Уйгурском автономном районе Китая 
[11, 12].

Populus × jrtyschensis – естественный гибрид осокоря и тополя лавро-
листного, распространенный в местах наложения ареалов родительских 
видов в Алтае-Саянской горной стране. Он отличается большой изменчиво-
стью листьев и является ценным для селекции [13]. В Китае тополь иртыш-
ский был введен в культуру и широко выращивается посредством черенков, 
взятых из диких популяций, из-за его быстрого роста, прямых стволов и 
других превосходящих признаков по сравнению с родительскими видами 
[12]. В России изучение и отбор форм этого вида находятся на начальном 
этапе [14]. Исследования фенетической дифференциации популяций видов 
Populus ранее не проводились. Поскольку полиморфизм природных попу-
ляций служит исходной базой для селекции лесных древесных пород, то 
целью настоящего исследования явилось изучение изменчивости качествен-
ных признаков и выделение на их основе морфотипов у P. nigra, P. laurifolia 
и P. × jrtyschensis в бассейне р. Томи.

Материалы и методики исследования

Томь является правым притоком р. Оби (устье: высота 68 м; 56°50'00" с. ш.; 
84°29'20" в. д.). Она берет начало на юге Кузнецкого Алатау в районе его 
сочленения с Абаканским хребтом (исток: высота 903 м; 53°39'05" с. ш.; 
89°45'50" в. д.). Бассейн реки располагается на границе Западно-Сибирской 
равнины и Алтае-Саянской горной страны, в умеренных широтах. Для верх-
него и среднего течения р. Томи характерна пойменная многорукавность. 
Река ветвится, образуя острова, занятые топольниками.

В бассейне р. Томи P. × jrtyschensis не образует больших чистых насаж-
дений, гибриды отмечены единично или небольшими клонами в составе 
смешанных насаждений родительских видов [10]. Однако на отдельных 
участках они встречаются стабильно и в значительном количестве. В ходе 
полевых исследований 2015–2016 гг. авторы выявили три такие популяции.

Исследования проведены с использованием сравнительно-морфологиче-
ского метода. На каждой особи изучен комплекс качественных признаков: 
форма поверхности удлиненных побегов, типы укороченных побегов кро-
ны, опушение укороченного побега, черешка листа, нижней стороны и края 
листовой пластинки, на основании которых проводили выделение морфо-
типов.

Качественные признаки отбирали таким образом, чтобы они отвечали 
критериям «фена»: 1) выявление дискретных признаков и свойств на ос-
нове анализа литературных данных и изучения изменчивости в природных 
популяциях; 2) дополнительный анализ выявленных качественных при-

Морфотипическое разнообразие в популяциях
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знаков на «делимость» для идентификации «элементарных» признаков на 
большом массиве особей; 3) отбор среди обнаруженных качественных аль-
тернативных элементарных признаков таких, которые не зависят от онто-
генетических и экологических факторов; 4) отбраковка среди выявленных 
высоконаследуемых качественных признаков таких, которые неоднозначно 
диагностируются разными исследователями [15, 16]. Для этого проведено 
специальное скрупулезное изучение большой коллекции гербарных образ-
цов листьев 180 особей P. nigra, 180 – P. laurifolia и 72 – P. × jrtyschensis, ото-
бранных в 15 популяциях (табл. 1). В каждой из них и для общего объема вы-
борки была оценена частота встречаемости (p) морфотипов по формуле [17]:

                                                                 
   ,

где n – количество особей с выраженным морфотипом; N – объем выборки.
Оценку фенотипического разнообразия популяций проводили, используя 

индекс Животовского [17].

Т а б л и ц а  1  [Table 1]
Исследованные популяции тополя

[Studied poplar populations]

Название 
популяции
[Name of the 
population]

Условные 
обозначения

[Symbols]

Координаты
[Coordinates]

Количество деревьев
[Number of trees]

P. nigra P. laurifolia P. × jrtyschensis

Студеный Плес
[Studenyy Ples] SP 53°66'15"N,

88°33'50"E – 30 –

Вороний
[Voroniy] Vo 53°66'10"N,

88°29'52"E – 30 –

Чистенький
[Chistenkiy] Ch 53°66'19"N,

88°28'56"E – 30 –

Майзас
[Maysas] Ma 53°37'24"N,

88°12'48"E 30 30 39

Кийзак
[Kiyzak] Ki 53°72'27"N,

87°94'58"E 30 – –

Швейник
[Shveynik] Sh 53°48'34"N,

87°28'42"E 30 – –

Новокузнецк
[Novokuznetsk] No 53°49'04"N,

87°07'23"E 30 – 23

Казанково
[Kazankovo] Ka 53°99'08"N,

87°29'44"E 30 – –

Ерунаково
[Yerunakovo] Ye 54°09'32"N,

87°47'45"E 30 – –

Верхняя Терсь
[Verkhnyaya Ters] VT 54°13'00"N,

87°39'48"E – 30 10
Средняя Маганакова
[Srednyaya 
Maganakova]

SM 54°19'33"N,
87°58'57"E – 30 –

Итого [Total] 180 180 72

100%np
N

   
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Результаты исследования и обсуждение

Поскольку в природных условиях гибриды не могут успешно конкури-
ровать с родительскими видами, возникновение гибридных популяций в 
бассейне р. Томи, на наш взгляд, приурочено к нарушенным местообита-
ниям. На этих участках P. nigra и P. laurifolia не имеют преимуществ перед      
P. × jrtyschensis. В исследованном районе они могут иметь как природное, так 
и антропогенное происхождение. Первые возникают в пойме как следствие 
катастрофических нарушений, связанных с динамикой русловых процессов. 
В отдельные годы снежно-ледовые паводки приводят к значительным раз-
рушениям почвенно-растительного покрова на отдельных участках поймы, 
что способствует возникновению природных гибридных популяций. Про-
веденные нами исследования позволили выявить только два таких участка в 
окр. пос. Майзас (р. Томь) и пос. Осиновое Плесо (р. Верхняя Терсь).

Гибриды в пойме р. Томи часто образуют скопления на участках со зна-
чительной антропогенной нагрузкой [10]. К такой «антропогенной» гибрид-
ной популяции относится Новокузнецкая.

Морфотипы

Форма поверхности удлиненных побегов. Ранее мы отмечали, что у ги-
бридов, подобно тополю лавролистному, выражена ребристость, которая в их 
нижней части постепенно исчезает, и они приобретают цилиндрическую фор-
му [10]. Однако в ходе полевых исследований 2016 г. были выявлены особи, 
у которых, несмотря на «гибридную» форму листовой пластинки, все побеги 
были либо исключительно цилиндрические, либо исключительно ребристые. 

Типы укороченных побегов кроны. У всех исследованных особей                    
P. × jrtyschensis даже при внешней схожести листовой пластинки с P. nigra 
всегда выражены дискобласты – укороченные розеточные побеги, характер-
ные для P. laurifolia.

Опушение укороченного побега. P. nigra имеет голые лептобласты. 
У P.  laurifolia наблюдается три их типа: голые укороченные побеги, редко 
опушенные длинными волосками и густо опушенные короткими волосками. 
У P. × jrtyschensis также три типа: голые, редко опушенные волосками раз-
ной длины и густо опушенные короткими волосками.

Опушение черешка листа. У P. nigra встречаются два типа опушений: 
черешок полностью голый и черешок редко опушен длинными отстоящими 
волосками в верхней части и основании листовой пластинки. У P. laurifo-
lia – три типа опушения: редкое короткими волосками, редкое изогнутыми 
длинными волосками, густое короткими волосками, абсолютно голых че-
решков нет. У P. × jrtyschensis также встречаются три типа опушения: чере-
шок полностью голый, покрыт редко короткими и длинными волосками и 
густо короткими волосками.

Морфотипическое разнообразие в популяциях
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Опушение нижней стороны и края листовой пластинки. У P. nigra на 
листовой пластинке опушение отсутствует. У P. laurifolia наблюдается три 
его типа: голые, редко опушены длинными волосками по жилкам и краю, 
густо опушены короткими волосками по жилкам и краю. P.  × jrtyschensis 
имеет два типа опушения: голые и редко опушенные по жилкам волосками 
разной длины.

Несмотря на варьирование характера опушения и длины трихом у ви-
дов и гибридов, все они являются кроющими, одноклеточными, простыми 
волосками. Исследованные качественные признаки встречаются только в 
определенных сочетаниях, которые образуют ряд морфотипов (табл. 2): два 
у P. nigra и по три у P. laurifolia и P. × jrtyschensis. Для оценки их встре-
чаемости было использовано по шесть популяций чистых видов (выборка 
деревьев n = 360) и три гибридные (n = 72). В изученных популяциях при-
сутствуют все выделенные морфотипы, их соотношения отличаются, но, как 
правило, преобладает какой-то один.

Почти во всех популяциях тополя черного доминировал 1 ТЧ (голые по-
беги и листья), исключением явились Майзаская и Новокузнецкая (табл. 2; 
рис. 1). В первой преобладали особи с опушенными черешками, во второй 
они лишь незначительно уступали 1 ТЧ. В целом частота встречаемости вы-
деленных морфотипов в общей выборке деревьев (n = 180): 1 ТЧ – 80,5%, 
2 ТЧ – 19,5%.

Рис. 1. Распределение морфотипов P. nigra в популяциях, шт.
[Fig. 1. Distribution of P. nigra morphotypes in populations, pieces]

Ma                Ki                 Sh                No                 Ka                 Ye
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Т а б л и ц а  2  [Table 2]
Морфотипы по качественным признакам Populus nigra, P. laurifolia 

и P. × jrtyschensis в бассейне р. Томи
[Morphotypes according to qualitative characteristics of Populus nigra, P. laurifolia 

and P. × jrtyschensis in the Tom river basin]

В
ид

[S
pe

ci
es

]

Качественные признаки
[Qualitative characteristics]

Мор-
фо-

тип*
[Mor-
phot-
ype]

Форма по-
верхности 

удлиненных 
побегов

[Surface shape 
of elongated 

shoots]

Типы 
укоро-
ченных 
побегов 
кроны
[Types 
of short 
shoots 
of the 

crown]

Опушение 
укороченно-

го побега
[Pubescence of 
the shortened 

shoot]

Опушение 
черешка листа
[Pubescence of 

the petiole]

Опушение 
нижней 

стороны и 
края листовой 

пластинки
[Pubescence of 
the underside 

and the edge of 
the leaf blade]

P.
 n

ig
ra

По всей 
длине цилин-

дрические
[Along the 

entire length 
cylindrical]

Лепто-
бласты
[Lepto-
blasts]

Голый
[Naked]

Голый
[naked]

Голые
[Naked]

1Pn
Редкое длинны-
ми отстоящими 

волосками в 
верхней части и 

основании листо-
вой пластинки
[Rare with long, 

spaced hairs in the 
upper part and the 

base of the leaf blade]

2Pn

P.
 la

ur
ifo

lia

По всей дли-
не ребристые

[Along the 
entire length 
of the shoot 

ribbed]

Лепто-
бласты 

и диско-
бласты
[Lepto-

blasts and 
brachy-
blasts]

Голый
[Naked]

Редкое коротки-
ми волосками

[Rare with short hairs]

Голые
[naked] 1Pl

Редкое 
длинными 
волосками
[Rare with 
long hairs]

Редкое изогну-
тыми длинными 

волосками
[Rare with curved 

long hairs]

Редкое длин-
ными волоска-
ми по жилкам 

и краю
[Rare with long 

hairs along 
the veins and 

the edge]

2Pl

Густое 
короткими 
волосками
[Dense with 
short hairs]

Густое коротки-
ми волосками

[Dense with 
short hairs]

Густое корот-
кими волоска-
ми по жилкам 

и краю
[Dense with 
short hairs 

along the veins 
and the edge]

3Pl
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В

ид
[S

pe
ci

es
]

Качественные признаки
[Qualitative characteristics]

Мор-
фо-

тип*
[Mor-
phot-
ype]

Форма по-
верхности 

удлиненных 
побегов

[Surface shape 
of elongated 

shoots]

Типы 
укоро-
ченных 
побегов 
кроны
[Types 
of short 
shoots 
of the 

crown]

Опушение 
укороченно-

го побега
[Pubescence of 
the shortened 

shoot]

Опушение 
черешка листа
[Pubescence of 

the petiole]

Опушение 
нижней 

стороны и 
края листовой 

пластинки
[Pubescence of 
the underside 

and the edge of 
the leaf blade]

P.
 ×

 jr
ty

sc
he

ns
is

По всей 
длине цилин-

дрические
[Along the 

entire length 
cylindrical]

Лепто-
бласты 

и диско-
бласты
[Lepto-

blasts and 
brachy-
blasts]

Голый
[Naked]

Голый
[Naked]

Голые
[Naked] 1P×j

На 1/2–1/3 
ребристые, 
в нижней 

части цилин-
дрические

[1/2–1/3 ribbed, 
in the lower 

part cylindrical]

Редкое 
короткими 

и длинными 
волосками

[Rare with short 
and long hairs]

Редкое коротки-
ми и длинными 

волосками
[Rare with short 
and long hairs]

Редкое по жил-
кам короткими 

и длинными 
волосками

[Rare with short 
and long hairs 

along the veins]

2P×j

По всей дли-
не ребристые

[Along the 
entire length 
of the shoot 

ribbed]

Густое 
короткими 
волосками
[Dense with 
short hairs]

Густое коротки-
ми волосками

[Dense with 
short hairs]

3P×j

* Pn – Populus nigra, Pl – P. laurifolia, P×j – P. × jrtyschensis.

Для типичного P. nigra нехарактерно опушение листьев и побегов на 
большей части ареала [18], только на Балканском полуострове встречает-
ся описанный как подвид P. nigra subsp. caudina [19, 20], который харак-
теризуется отчетливо опушенными побегами, листьями и соцветиями. 
В настоящее время его считают ксероморфным экотипом, приуроченным к 
средиземноморскому типу климата [21]. Однако обнаруженные нами фор-
мы в бассейне Томи, безусловно, не являются экотипами и сильно отли-
чаются характером опушения от P. nigra subsp. caudina. Они преобладают 
или встречаются в значительном количестве в смешанных насаждениях с 
большим количеством гибридов. Возникновение этого морфотипа, на наш 
взгляд, является следствием интрогрессии. Это подтверждается исследова-
ниями P. ×  jrtyschensis, проведенными Jiang et al. [12] в бассейне Черного 
Иртыша, где бо́льшая часть изученных гибридов (87%) оказалась F1, 9% – 
беккроссами. Оценка миграции генов показала преобладание в направлении 
от P. laurifolia к P. nigra.

О к о н ч а н и е  т а б л.  2  [Table 2 (end)]

А.В. Климов, Б.В. Прошкин
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Популяции P. laurifolia четко распались на две группы (см. табл. 2; 
рис. 2): в первой преобладает морфотип 2 ТЛ с опушением из редких длин-
ных волосков, во второй – 1 ТЛ с голыми укороченными побегами и листья-
ми и редким опушением черешка короткими волосками. Морфотип 3 ТЛ в 
значительном количестве отмечен только в популяции Средняя Маганакова. 
Частота встречаемости морфотипов в общей выборке деревьев (n = 180): 
1 ТЛ – 43,4%, 2 ТЛ – 41,6% и 3 ТЛ – 15,0%.

Рис. 2. Распределение морфотипов P. laurifolia в популяциях, шт.
[Fig. 2. Distribution of P. laurifolia morphotypes in populations, pieces]

В изученных популяциях гибридов преобладал морфотип 2 ТИ с проме-
жуточными качественными признаками (см. табл. 2; рис. 3). Частота встре-
чаемости в общей выборке (n = 72): 1 ТИ – 12,5%, 2 ТИ – 65,3% и 3 ТИ – 
22,2%.

В процентном соотношении распределение особей в общих выборках по 
такому признаку, как опушение, явно демонстрирует уклонение гибридов в 
сторону P. laurifolia (рис. 4).

По значению индекса Животовского все изученные популяции чистых 
видов характеризуются средним уровнем изменчивости (1 <µ < 3) (рис. 5).

Следует отметить, что морфотипы, выделенные по качественным при-
знакам, не отличаются по морфометрическим признакам листа. В каждом из 
них встречаются, например, как крупнолистные, так и мелколистные фор-
мы.

Морфотипическое разнообразие в популяциях
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Рис. 3. Распределение морфотипов P. × jrtyschensis в популяциях, шт. 
[Fig. 3. Distribution of P. × jrtyschensis morphotypes in populations, pieces]

Рис. 4. Распределение признака «опушение» в общих выборках: – нет, + да
[Fig. 4. Distribution of the characteristic "pubescence" in general samples: - no, + yes]

%

%

Ma                             No                               VT



67

Рис. 5. Фенотипическое разнообразие популяций по морфотипам
[Fig. 5. Phenotypic diversity of populations according to morphotypes]

Заключение

На основе анализа изменчивости качественных признаков удлиненных 
и укороченных побегов и листа, отвечающих критериям «фена», в однови-
довых и гибридных популяциях тополя в бассейне р. Томи выявлены харак-
терные морфотипы для P. nigra, P. laurifolia и P. × jrtyschensis в количестве 
2, 3 и 3 соответственно. Установлено, что во всех изученных популяциях 
присутствуют все выделенные морфотипы, их соотношения отличаются, но, 
как правило, преобладает какой-то один. Выдвинуто предположение, что вы-
явленный нетипичный для P. nigra морфотип с опушенным черешком и осно-
ванием листовой пластинки возник вследствие интрогрессии. P. × jrtyschensis 
на исследованной территории образует популяции, приуроченные к нару-
шенным местообитаниям, возникновение которых связано с природными и 
антропогенными факторами. В целом при анализе всего гибридного ком-
плекса прослеживается асимметрия в сторону тополя лавролистного.

Морфотипическое разнообразие в популяциях
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Morphotypic diversity in populations of Populus nigra L., P. laurifolia Ledeb. 
and P. × jrtyschensis Ch. Y. Yang. in the zone of natural hybridization

Natural interspecific hybridization provides extensive opportunities for the selection 
of valuable forms and serves as a base for the selection of forest tree species. The 
purpose of this study was to investigate the polymorphism of qualitative characteristics 
and the isolation, on their basis, of morphotypes in P. nigra, P. laurifolia and their 
spontaneous hybrid P. × jrtyschensis. The knowledge of morphotypes will simplify 
identification of pure species and hybrids and selection of valuable forms in the zone of 
natural hybridization of the Tom River basin.

The Tom is the right tributary of the Ob river (estuary: height 68 m, coordinates: 
56°50'00''N; 84°29'20''E). It originates in the south of the Kuznetsk Alatau in the area of 
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its articulation with the Abakan ridge (source: height 903 m, 53°39’05”N; 89°45’50”E). 
The river basin is located on the border of the West Siberian Plain and the Altai-Sayan 
mountainous country, in temperate latitudes. For the upper and middle reaches of the 
Tom River, the flood plain multi-face is typical. The river branches, forming islands 
occupied by poplar forests.

Morphotypic diversity was studied in 432 individuals from 15 populations of 
P. nigra, P. laurifolia and P. × jrtyschensis. Populations of P. × jrtyschensis in the Tom 
River basin are confined to disturbed habitats, whose occurrence is associated with the 
dynamics of channel processes, or with human economic activity in the floodplain. We 
carried out these studies using a comparative morphological method. Each complex 
studied the set of qualitative characteristics: the shape of the surface of elongated 
shoots, the types of truncated shoots of the crown, the pubescence of the shortened 
shoot, the leaf petiole, the underside and the edge of the leaf blade, on the basis of which 
the morphotypes were isolated. Qualitative characteristics were selected in such a way 
that they met the criteria of "fen": 1) discreteness - alternative; 2) genetic conditioning.

Study of the shape of the surface of elongated shoots of the examined species 
showed that in P. nigra they are always cylindrical, and P. laurifolia is ribbed. In hybrids, 
there are shoots typical of parent species, but the intermediate ones with ribbing in the 
upper part predominate, which disappears down to the base. All the P. × jrtyschensis 
specimens studied, even with the external similarity of P. nigra leaf blade, always show 
shortened rosette shoots characteristic of P. laurifolia. In parent species and hybrids, the 
nature of pubescence and trichome length varies, although the latter are always hiding, 
unicellular, simple hairs. In general, the pubescence is not typical of P. nigra. However, 
in populations of the Tom River in the foci of hybridization, individuals with developed 
pubescence are found. In P. laurifolia shoots and leaves are of different pubescence 
degree. Among the individuals of P. × jrtyschensis, plants with developed pubescence 
also predominate. The studied qualitative characteristics of shoots and leaves are only 
found in certain combinations, which form a series of morphotypes. Morphotypes for 
P. nigra, P. laurifolia and P. × jrtyschensis in 2, 3 and 3, respectively, were detected 
in single-species and hybrid populations. They are found in all studied populations, in 
different ratios, but one morphotype always prevails. In P. × jrtyschensis populations, 
most individuals have intermediate qualitative characteristics of the leaf. Given the 
differentiation of shoots, an asymmetry towards P. laurifolia is observed for the crowns 
of hybrids. The presence of a morphotype not typical of P. nigra with pubescent petiole 
and the base of the leaf blade is explained by introgression. 

The article contains 5 Figures, 2 Tables, 21 References.
Key words: poplar; hybridization; hybrid zones; fens, morphotypes.
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Виталитетная структура ценопопуляций 
Allium angulosum L. (Alliaceae) в пойме верхнего 

течения р. Северная Двина (Вологодская область)

Изучена виталитетная структура двух ценопопуляций Allium angulosum L., 
редкого вида, занесенного в Красную книгу Вологодской области. Установлено, 
что в разных сообществах поймы верхнего течения р. Северная Двина 
ценопопуляции данного вида, характеризующиеся сходными показателями 
численности, плотности и генеративности, существенно различаются 
виталитетными спектрами. Значения индексов виталитета Q и IVC для 
ценопопуляции, расположенной в прибрежной части поймы, свидетельствуют 
о существовании в ней более благоприятных условий для роста и развития 
растений. В этой ценопопуляции особи высшего и промежуточного классов 
виталитета составляют в совокупности 83%. Ценопопуляция, расположенная 
в центральной части поймы, на 77% состоит из особей низшего класса 
виталитета. Здесь менее благоприятные условия для вида. Разный уровень 
жизненности особей в этих ценопопуляциях обусловлен межвидовой 
конкуренцией, влияющей на условия среды (освещение и др.). Следствием ее 
является разный уровень семенной продуктивности особей и качества семян, 
формируемых растениями в этих условиях. В ценопопуляции с преобладанием 
особей высшего и промежуточного классов виталитета растения образуют в 
1,5 раза больше семян. Их семена обладают более высокой энергией прорастания 
и всхожестью, что способствует увеличению роли семенного размножения в 
самоподдержании этой ценопопуляции. 

Ключевые слова: Allium angulosum L.; редкий вид; ценопопуляция; 
виталитет; Вологодская область.

Введение

Сохранение биологического разнообразия всех уровней является одной 
из основных задач современной биологии [1]. Важную роль в выявлении 
устойчивости экосистем играют редкие виды, занесенные в Красные книги 
различного ранга. Они являются наиболее уязвимыми компонентами био-
ценозов и в первую очередь исчезают при их нарушениях [2]. Детальное 
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исследование биологии этих видов и особенностей их популяционной ор-
ганизации в ценозах разного типа позволяет решить проблему их сохране-
ния и рационального использования, а также оценить степень устойчивости 
экосистем в целом [3–4]. В связи с этим комплексное исследование ценопо-
пуляций редких видов, включающее оценку их общего жизненного состоя-
ния (виталитета), является актуальной задачей [5, 6]. Известно, что крупные 
особи обладают большим репродуктивным потенциалом и, как правило, 
вносят больший вклад в самоподдержание ценопопуляции [7–10].

Целью настоящего исследования является оценка виталитета ценопопу-
ляций Allium angulosum L. в сообществах пойменного луга бассейна верх-
него течения р. Северная Двина (северо-восточная часть Вологодской об-
ласти).

Материалы и методики исследования

Род Allium L. насчитывает около 800 видов, распространенных почти по 
всему Северному полушарию, главным образом в странах Средиземномо-
рья, в Малой и Средней Азии [11]. 

A. angulosum – лук угловатый – вид с бореальным евросибирским аре-
алом, произрастающий в Средней Европе, европейской части России, юге 
Западной Сибири и в северной части Казахстана [12–15]. Данный вид на-
ходится под охраной более чем в 10 регионах России [16]. В Красную книгу 
Вологодской области он включен как вид, требующий биологического кон-
троля на ее территории [17–18]. Это вид, обладающий хозяйственно-цен-
ными свойствами, имеющий неясный характер распространения в пределах 
области и приуроченный к местообитаниям, быстро сокращающим свои 
площади на ее территории. 

А. angulosum – многолетнее луковично-короткокорневищное растение с 
моноцентрической биоморфой [19]. 

Это ценное декоративное и пищевое растение. Его широко применяют 
для озеленения клумб [20], листья и луковицы в свежем виде используют в 
качестве приправы [21].

В Вологодской области А. angulosum изредка встречается в 16 районах, 
произрастает преимущественно в сообществах пойменных лугов низкого 
уровня и по берегам водоемов [22, 23]. Согласно шкалам Г. Элленберга [24] он 
относится к гелиофитам (заселяет хорошо освещенные участки (L = 8)), пред-
почитает влажные, но не мокрые почвы (F = 8) со слабощелочной и слабокис-
лой реакцией среды (R = 8), способен расти на бедных азотом почвах (N = 2).

Маршрутные исследования с целью обнаружения ценопопуляций (ЦП) 
вида проведены в июле 2015 г. в пойме верхнего течения р. Северная Двина 
в пределах Шемогодского сельского поселения Великоустюгского муници-
пального района Вологодской области (60°45ꞌ с. ш., 46°25ꞌ в. д. – 60°50ꞌ с. ш., 
46°30ꞌ в. д.).
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Описания луговых сообществ в местах обитания вида выполнены с ис-
пользованием методики Ю.Н. Нешатаева [25]. Оценка условий произраста-
ния в них проведена на основе среднего балла экологических параметров 
местообитаний (Lсообщества) с учетом обилия (проективного покрытия) пред-
ставленных в них видов, вычисленного по формуле [24]:

                                                                                                      ,

где Si – покрытие в баллах для i-го вида; Li – значение (балл) экологического 
фактора для i-го вида (i = 1,…, n), n – число видов.

В пределах каждой ЦП заложены пробные площадки размером 0,25 м2 в 
количестве 30 штук регулярным или случайно-регулярным способом, на ко-
торых согласно общепринятым методикам выполняли учет особей для опре-
деления плотности и численности ЦП [26, 27]. В качестве счетной единицы 
приняты однопобеговые особи семенного происхождения (генеты) и части 
генет (раметы) – побеги вегетативного происхождения [28, 29].

Оценка виталитета ЦП проведена с использованием метода определения 
критерия Q Ю.А. Злобина [30] и метода определения коэффициента IVC 
А.Р. Ишбирдина и М.М. Ишмуратовой [31]. При вычислении показателя Q 
проведена двухмерная ранжировка 30 генеративных побегов из каждой ЦП на 
три класса виталитета (а – с высоким, b – средним, с – низким виталитетом) 
на основе их дифференциации по таким биометрическим параметрам, как вы-
сота побега и количество цветков в соцветии, между которыми отмечена по-
ложительная корреляция. Индекс виталитета Q определен по формуле:

                                                                    
где a – доля особей высшего класса виталитета; b – доля особей среднего 
класса виталитета.

По значению индекса Q определена степень благоприятности условий 
произрастания вида. Соотношения ½(a + b) > с и ½(a + b) ≈ с свидетельству-
ют о благоприятных условиях произрастания; ½(a + b) < с – о неблагопри-
ятных условиях произрастания.

Коэффициент виталитета IVC вычислен методом взвешивания средних 
значений на основе четырех признаков, характеризующих мощность вегета-
тивной и генеративной сферы растения (высота побега, число цветков, чис-
ло плодов и семян в них), согласно формуле

                                                                     ,
где xi – среднее значение i-го признака для данной ЦП; ẍi – среднее значение 
i-го признака для всех ЦП; N – число признаков.

Наибольшее значение индекса IVC отвечает наилучшему состоянию ЦП, 
что позволяет ранжировать их по уровню благоприятности условий.

Проведено проращивание свежих семян А. angulosum, собранных в на-
чале августа 2016 г. Эксперимент по проращиванию проведен в августе–сен-
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тябре 2016 г. в лабораторных условиях. Семена проращивали в чашках Петри 
при комнатной температуре, на свету, использовали дождевую воду. Для ха-
рактеристики процесса прорастания семян выбраны показатели: лаг-время – 
время в днях между началом эксперимента и началом прорастания; конечное 
прорастание – процент проросших семян в конце эксперимента [32] (этот 
термин соответствует в отечественной литературе термину «лабораторная 
всхожесть») [33]; период прорастания – количество дней, в течение которых 
семена прорастают [32]; энергия прорастания – процент проросших семян на 
определенный, условно принятый день (в нашем случае десятые сутки) [33].

Для измерения морфометрических показателей использована линейка 
(ГОСТ 17435–72). Статистическая обработка материала проведена с приме-
нением стандартного пакета MS Excel '03. Для выявления пределов варьи-
рования биометрических признаков определяли среднее арифметическое и 
ошибку среднего арифметического [34]. Определение координат проведено 
навигатором Garmin nüvi 1310 (США). 

Результаты исследования и обсуждение

В ходе проведенного маршрутного исследования выявлены две ЦП 
A. angulosum и три местонахождения с единичными экземплярами лука. Первая 
ЦП (ЦП1) расположена на прибрежной части поймы правого берега р. Север-
ная Двина, в 9,5 км северо-восточнее слияния рек Сухона и Юг (60°47ꞌ50ꞌꞌ с. 
ш., 46°26ꞌ20ꞌꞌ в. д.). ЦП1 имеет длину 5 м и ширину 4 м. В ней насчитывается 
311 побегов. Общее проективное покрытие сообщества 100%, кустарники за-
нимают 15% площади. Средняя (максимальная) высота травостоя (см) – 51 (97). 
Количество видов на 100 м2 – 38, доминирует Galium boreale L., содоминирует 
Rumex acetosa L. Имеет место умеренная рекреационная нагрузка в виде вы-
таптывания (рядом находится место для купания).

Вторая ЦП (ЦП2) находится на расстоянии 5 км от ЦП1, в центральной части 
поймы р. Северная Двина на берегу ее правого притока – р. Шемогса, на 14,5 км 
северо-восточнее слияния рек Сухона и Юг (60°50ꞌ37ꞌꞌ с. ш., 46°29ꞌ35ꞌꞌ в. д.). ЦП2 
имеет длину 15 м и ширину 2 м. В ЦП2 насчитывается 298 побегов. Общее 
проективное покрытие сообщества 100%, кустарники занимают 15% площа-
ди. Средняя (максимальная) высота травостоя (см) – 60 (112). Количество ви-
дов на 100 м2 – 46, доминируют Galium boreale L. и Equisetum pratense Ehrh. 
Количество общих видов в данных сообществах – 24. ЦП2 испытывает пери-
одическое вытаптывание (место посещается рыбаками). 

Проведенные по спискам видов, представленных в фитоценозах, расчеты 
показали, что абиотические условия в местах нахождения ЦП во многом 
сходны, наблюдаются лишь незначительные отличия во влажности (табл. 1). 
Однако биотические условия в сообществах различаются достаточно силь-
но: их видовой состав не совпадает более чем на треть (37% видов (14 расте-
ний), произрастающих в первом ценозе, не встречаются во втором сообще-
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стве, и 48% видов (22 растения), произрастающих во втором сообществе, не 
встречаются в первом). Высота травостоя в первом ценозе в сравнении со 
вторым ниже на 9–15 см.

Т а б л и ц а  1  [Table 1]
Характеристика условий местообитаний Allium angulosum L. 

по шкалам Г. Элленберга (1991)
[Characteristics of Allium angulosum L. habitat conditions on H. Ellenberg’s scale (1991)]

Названия шкал 
[Names of the scales]

Среднее значение 
экологического фактора

[Mean value of the ecological factor]
ЦП1 

[Coenopopulation 1]
ЦП2 

[Coenopopulation 2]
Шкала освещенности (L) [The scale of lighting (L)] 7,76 7,86
Шкала влажности (F) [The scale of humidity (F)] 4,28 5,74
Шкала кислотности (R) [The scale of acidity (R)] 7,29 7,72
Шкала богатства почвы 
минеральным азотом (N)
[The scale of mineral nitrogen presence in soil(N)]

4,82 4.88

Примечание. Максимальные значения экологических факторов: L = 9, F = 12, R = 9, N = 9; 
значения для A. angulosum: L = 8, F = 8, R = 8, N = 4. 
[Note: The maximum values of ecological factors: L = 9, F = 12, R = 9, N = 9; the values for A. angulosum: 
L = 8, F = 8, R = 8, N = 4].

Известно, что эколого-ценотическая обстановка в первую очередь влияет 
на виталитет (жизненное состояние) особей, так как он наиболее чувствите-
лен к воздействию неблагоприятного фактора [35]. Снижение уровня жиз-
ненности особей является своеобразной адаптацией, которую можно рассма-
тривать как защитный механизм преодоления конкуренции и поддержания 
численности в условиях повышенной напряженности внутривидовых [36] 
и межвидовых отношений [37], что подтверждено в ходе исследования ви-
талитетной структуры данных ЦП A. angulosum. Установлено, что в разных 
ценотических условиях ЦП вида, характеризующиеся сходными показате-
лями численности, плотности и генеративности (табл. 2), существенно отли-
чаются виталитетными спектрами (табл. 3). ЦП1 подвержена более слабой 
межвидовой конкуренции, она имеет высокий уровень представленности 
особей высшего и промежуточного классов виталитета, которые в совокуп-
ности составляют 83%. ЦП2, расположенная в условиях более жёсткой меж-
видовой конкуренции в сообществе, включающем 46 видов травянистых 
растений со средней (максимальной) высотой травостоя 60 (112) см, на 77% 
состоит из особей низшего класса виталитета. Высокий уровень представ-
ленности ослабленных особей в ЦП2 связан с тем, что в её условиях ввиду 
конкуренции с другими видами растений для A. angulosum хуже условия ос-
вещения и, возможно, увлажнения и температурного режима. В данной ЦП 
менее благоприятные условия для развития генеративных особей, наблюда-
ется их более быстрое старение, сопровождающееся усилением партикуля-
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ции и снижением жизненности на фоне угнетения ростовых процессов. Это 
подтверждает оценка жизненности этих ЦП по индексу виталитета Q [30] и 
коэффициенту виталитета IVC [31]. 

Т а б л и ц а  2  [Table 2]
Демографические характеристики Allium angulosum L.

[Demographic characteristics of Allium angulosum L.]

Показатели [Parameters] ЦП1 
[Coenopopulation 1]

ЦП2 
[Coenopopulation 2]

Площадь ЦП, м2 
[The coenopopulation area, m2] 20 30
Численность побегов, экз. 
[The number of shoots, ind.] 311 298
Плотность ЦП, экз./м2 
[The coenopopulation density, ind./m2] 16 10
Плотность генеративных побегов, экз./м2

[The density of generative shoots, ind./m2] 8 5
Плотность вегетативных побегов, экз./м2

[The density of vegetative shoots, ind./m2] 7 6
Коэффициент генеративности, % 
[The coefficient of generativity, %] 52 41

Она свидетельствует о том, что особи в ЦП1 произрастают в значительно 
более благоприятных условиях, чем особи в ЦП2, так как индекс виталитета 
Q для ЦП1 в 2,5 раза больше доли особей низшего класса виталитета в ней, 
в то время как этот показатель для ЦП2 в 7 раз меньше доли особей низшего 
класса виталитета (см. табл. 3). 

Т а б л и ц а  3  [Table 3]
Характеристика виталитетной структуры ценопопуляций Allium angulosum L.

[Characteristics of the vitality structure of Allium angulosum L. coenopopulations]

Показатели виталитетной структуры
[The parameters of vitality structure]

ЦП1 
[Coenopopulation 1]

ЦП2 
[Coenopopulation 2]

Доля особей высшего класса виталитета (a), %
[The proportion of individuals 
of the highest class of vitality (a), %]

26,67 3,30

Доля особей среднего класса виталитета (b), % 
[The proportion of individuals 
of the intermediate class of vitality (b), %]

56,67 20,00

Доля особей низшего класса виталитета (c), %
[The proportion of individuals 
of the lower class of vitality (c), %]

16,67 76,70

Индекс виталитета (качества) ЦП Q
[The index of coenopopulation vitality (quality) Q] 41,67 11,65
Индекс виталитета ЦП IVC 
[The index of coenopopulation vitality IVC] 1,12 0,88

Индекс IVC для ЦП1 больше, чем для ЦП2, что свидетельствует о на-

О.А. Кононова, А.И. Кононов



79Виталитетная структура ценопопуляций Allium angulosum L. 

личии в ней лучших условий для формирования таких признаков, как вы-
сота побега, число цветков в соцветии, число плодов и семян. Эти тезисы 
подтверждаются средними значениями биоморфологических характеристик 
растений из этих ЦП (табл. 4). 

Т а б л и ц а  4  [Table 4]
Биоморфологические характеристики Allium angulosum L.

[Biomorphological characteristics of Allium angulosum L.]

Показатели [Parameters] ЦП1 
[Coenopopulation 1]

ЦП2 
[Coenopopulation 2]

Высота генеративной особи (x ± mx), см
[The height of generative individuals (x ± mx), cm] 45,7±4,9 44,8±3,5
Количество цветков в соцветии (x ± mx), шт.
[The number of flowers per inflorescence (x ± mx), items.] 55,0±12,0 32,4±8,2
Завязывание плодов (x ± mx), % 
[Formation of fetuses (x ± mx), %] 65,6±10,3 63,3±12,8
Семенификация (x ± mx), % 
[Formation of seeds (x ± mx), %] 71,7±12,7 48,3±13,1
Вес 1000 сухих семян, г
[The weight of 1000 dry seeds, grams] 1,23±0,14 1,1±0,06
Примечание. x – среднее значение, mx – среднее отклонение. 
[Note. x - mean value ± deviation].

Генеративные побеги в ЦП1 образуют больше цветков, плодов и семян, 
чем побеги в ЦП2, их семена более полновесные, что положительно влия-
ет на процесс прорастания. В ходе эксперимента по проращиванию семян 
установлено, что семена из ЦП1 имеют более высокую энергию прораста-
ния, их лабораторная всхожесть в 2 раза выше, чем семян из ЦП2 (табл. 5).

Т а б л и ц а  5 [Table 5]
Основные показатели прорастания семян Allium angulosum L. 

[Principal germination parameters of Allium angulosum L. seeds]

№ ЦП
[No Coeno-
population]

Лаг-время, 
сут 

[Lag-time, 
days]

(x ± mx)

Период 
прорастания, сут

[Germination pe-
riod, days] (x ± mx)

Энергия 
прорастания, % 

[Germination 
energy, %]

(x ± mx)

Лабораторная 
всхожесть, % 

[Laboratory 
germination, %]

ЦП1 
[Coenopopulation 1] 4,0±2,0 9,0±2,7 17,3±9,8 33,3±11,5
ЦП2 
[Coenopopulation 2] 6,3±2,2 4,0±1,3 12,0±2,7 17,3±4,4
Примечание. x – среднее значение, mx – среднее отклонение. 
[Note. x - mean value ± deviation].

Выводы
В ходе исследований виталитетной структуры ЦП A. angulosum в услови-

ях Вологодской области получены следующие результаты:
1) в сообществах пойменного луга в бассейне верхнего течения р. Север-

ная Двина при слабом антропогенном воздействии A. angulosum образует 
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разрозненные ЦП площадью 20–30 м2 с плотностью 10–16 побегов/м2 и сте-
пенью генеративности 40–50%;

2) ЦП имеют разную виталитетную структуру: в условиях низкой на-
пряженности конкурентных отношений особи высшего и промежуточного 
классов виталитета составляют в совокупности 83%, при высокой напря-
женности конкурентных отношений ЦП на 77% состоит из особей низшего 
класса виталитета;

3) главная причина разного уровня жизненности особей в этих ЦП – меж-
видовая конкуренция, влияющая на условия среды обитания (освещение и 
др.). Следствием ее является разный уровень семенной продуктивности осо-
бей и качества семян, формируемых в этих условиях. Семена растений в ЦП 
с преобладанием особей с высоким и средним уровнем жизненности обла-
дают более высокой энергией прорастания и всхожестью, что способствует 
увеличению роли семенного размножения в самоподдержании этой ЦП.

Литература
 

1. Савиных Н.П., Шишкина Н.И. Биоморфология Centaurea sumensis Kalen. с позиции 
охраны вида // Вестник Томского государственного университета. Биология. 2016. 
№ 2 (34). С. 69–86. 

2. Мэгарран Э. Экологическое разнообразие и его измерение. М. : Мир, 1992. 184 с.
3. Дорошенко К.В. Возможности использования параметров популяций растений 

для оценки состояния экосистем // Современное состояние и пути развития 
популяционной биологии : сб. материалов Х Всероссийского популяционного 
семинара. Ижевск, 2008. С. 251–254.

4. Чадаева В.А. Биоиндикационное значение и роль видов рода Allium L. (Alliaceae) в 
поддержании устойчивости экосистем // Ботанический вестник Северного Кавказа. 
2016. № 2. С. 68–73.

5. Елизарьева О.А., Мулдашев А.А., Маслова Н.В., Галеева А.Х. Оценка жизненного 
состояния ценопопуляций Astragalus kareliniamus M. Pop. (Fabaceae) в Башкирском 
Зауралье // Биологическое разнообразие растительного мира Урала и сопредельных 
территорий : материалы Всероссийской конференции с международным участием 
(Екатеринбург, 28 мая – 1 июня 2012 г.) / отв. ред. В.А. Мухин. Екатеринбург : 
Гощицкий, 2012. С. 153–155. 

6. Мулдашев А.А., Елизарьева О.А., Маслова Н.В., Галеева А.Х. Оценка жизненности 
популяций Hedysarum grandiflorum Pall. (Fabaceae) в республике Башкортостан // 
Вестник Оренбургского государственного университета. 2014. № 6 (167). С. 36–40.

7. Grime J.P. Plant strategies and vegetation processes. Chichester : Whiley and Sons, 1979. 
222 р.

8. Harper J.L., White J. The demography of plants // Annual review of ecology and systematics. 
1974. Vol. 5. РР. 419–463.

9. Soldrig O.T., Mewell S.Y., Kincaid D.T. The population biology of the genus Viola. The 
Demography of V. sororia // Journal of Ecology. 1980. № 2. PР. 521–546.

10. Чадаева В.А., Шхагапсоев С.Х. Анализ стратегий выживания видов рода Allium L. 
российской части Кавказа // Юг России: экология, развитие. 2016. Т. 11, № 4. С. 104–
118. doi: 10.18470/1992-1098-2016-1-104-118

11. Stearn W.T. How many species of Allium are known? // Kew Magazine. 1992. Vol. 9. 
PP. 180–182.



81Виталитетная структура ценопопуляций Allium angulosum L. 

12. Meusel H., Jager E., Weinert E. Vergleichende chorologie der Zentraleuropaisachen Flora. 
Jena : Magnus Poser, 1964. Bd. 1. 583 s.

13. Флора европейской части СССР./ отв. ред. А.А. Федоров. Л. : Наука, 1979. Т. IV. С. 261.
14. Stearn W.T. Allium L., Nectaroscordum Lindley // Flora Europaea. Vol. 5 / eds by T.G. Tutin 

et al. Cambridge : Cambridge Univ. Press, 1980. PP. 49–69.
15. Ковтонюк Н.К., Баркалов В.Ю., Фризен Н.В. Конспект семейства Alliaceae Borkh. – 

Луковые флоры Азиатской части России // Turczaninowia. 2009. Т. 12, вып. 3. С. 31–39.
16. Плантариум. Определитель растений on-line. URL: http://www.plantarium.ru/page/

view/item/1879.html (дата обращения: 20.07.2016).
17. Суслова Т.А., Чхобадзе А.Б., Филиппов Д.А., Ширяева О.С., Левашов А.Н. Второе 

издание Красной книги Вологодской области: изменения в списках охраняемых и 
требующих биологического контроля видов растений и грибов // Фиторазнообразие 
Восточной Европы. 2013. Т. VII, № 3. С. 93–104.

18. Об учреждении Красной книги Вологодской области : Постановление правительства 
Вологодской области от 24.02.2015 № 125. URL: http://vologda-oblast.ru/dokumenty/
zakony_i_postanovleniya/postanovleniya_pravitelstva / 393552 (дата обращения: 
03.04.2015).

19. Смирнова О.В. Структура травяного покрова широколиственных лесов. М. : Наука, 
1987. 207 с.

20. Кокорева В.А. Луки декоративные. М. : Армада-пресс. 2001. 32 с. 
21. Черепнин В.Л. Пищевые растения Сибири. Новосибирск : Наука, 1987. С. 74–75.
22. Орлова Н.И. Конспект флоры Вологодской области. Высшие растения // Труды Санкт-

Петербургского общества естествоиспытателей. 1993. Т. 77, вып. 3. 264 с.
23. Кононов А.И. Современное состояние изученности луков (Allium L.) в Вологодской 

области : материалы IX Межрегиональной научной конференции аспирантов и 
молодых ученых (24–25 ноября 2015 г). Вологда : ВоГУ, 2015. Ч. 1. C. 280–284.

24. Ellenberg H., Weber H. E., Düll R. et al. Zeigerwerte von Pflanzen in Mitteleuropa // 
Scriptageobotanica. 1991. Vol. 18. 248 p.

25. Нешатаев Ю.Н. Методы анализа геоботанических материалов. Л. : Изд-во ЛГУ, 1987. 
192 с.

26. Работнов Т.А. Вопросы изучения состава популяций для целей фитоценологии // 
Проблемы ботаники. 1950. Вып. 1. С. 465–483.

27. Жукова Л.А. Популяционная жизнь луговых растений. Йошкар-Ола : Ланар, 1995. 
224 с.

28. Смирнова О.В. Объем счетной единицы при изучении ценопопуляций растений 
различных биоморф // Ценопопуляции растений: основные понятия и структура. М. : 
Наука, 1976. C. 72–80.

29. Harper J.L. Population biology of plants. London : Acad. press, 1977. 892 p.
30. Злобин Ю.А. Популяционная экология растений: современное состояние, точки 

роста. Сумы : Университетская книга, 2009. 263 с.
31. Ишбирдин А.Р., Ишмуратова, М.М. Адаптивный морфогенез и эколого-ценотические 

стратегии выживания травянистых растений // Методы популяционной биологии  : 
сб. материалов VII Всероссийского популяционного семинара (16–21 февр. 2004 г.). 
Сыктывкар. 2004. Ч. 2. С. 113–120.

32. Shipley B., Parent M. Germination responses of 64 wetland species in relation to seed size, 
minimum time to reproduction and seedling relative growth rate // Functional Ecology. 
1991. Vol. 5. № 1. P. 111–118.

33. Попцов А.В., Некрасов В.И., Иванова И.А. Очерки по семеноведению. М. : Наука, 
1981. 112 с. 

34. Лакин Г.Ф. Биометрия : учеб. пособие для биол. спец. вузов. М. : Высшая школа, 
1990. 352 с.

http://www.plantarium.ru/page/view/item/1879.html
http://www.plantarium.ru/page/view/item/1879.html
http://vologda-oblast.ru/dokumenty/zakony_i_postanovleniya/postanovleniya_pravitelstva%20/%20393552
http://vologda-oblast.ru/dokumenty/zakony_i_postanovleniya/postanovleniya_pravitelstva%20/%20393552


82

35. Миркин Б.М., Наумова Л.Г. Современное состояние основных концепций науки о 
растительности. Уфа : АН РБ, 2012. С. 102.

36. Стецук Н.П. К вопросу об оценке состояния ценопопуляций орхидных Южного 
Приуралья // Особь и популяция – стратегии жизни : материалы IX Всероссийского 
популяционного семинара (Уфа, 2–6 октября 2006 г.). Уфа : Вилли Окслер, 2006. Ч. 2. 
С. 361–365.

37. Кононова О.А. Оценка виталитетной структуры природных ценопопуляций Gentiana 
cruciata L. в Вологодской области // Перспективы науки. 2014. Т. 63, № 12. С.7–12.

Поступила в редакцию 09.10.2016 г.; повторно 14.03.2017 г.;
принята 26.05.2017 г.; опубликована 22.09.2017 г.

Авторский коллектив:
Кононова Ольга Анатольевна – соискатель ученой степени канд. биол. наук каф. биологии Ин-
ститута естественных наук Сыктывкарского государственного университета имени Питирима Со-
рокина (Россия, 167001, Республика Коми, г. Сыктывкар, пр. Октябрьский, 55); учитель биологии 
и английского языка, МБОУ «Аристовская основная общеобразовательная школа» (Россия, 162386, 
Вологодская область, Великоустюгский район, д. Аристово).
E-mail: olga-aristovo@inbox.ru 
Кононов Анатолий Иванович – студент IV курса естественно-географического факультета (спе-
циальность: 06.03.01 (биология), профиль: биоэкология) Педагогического института Вологодского 
государственного университета (Россия, 162000, г. Вологда, пр. Победы, д. 37).
E-mail: tolya-kononov@mail.ru 

For citation: Kononova OA, Kononov AI. Vitality structure of Allium angulosum L. (Alliaceae) 
coenopopulations in the floodplain of the upper reaches of the Severnaya Dvina River (Vologda region). 
Vestnik Tomskogo gosudarstvennogo universiteta. Biologiya = Tomsk State University Journal of Biology. 
2017;39:73-85. doi: 10.17223/19988591/39/5 In Russian, English Summary 

Olga A. Kononova1, Anatoliy I. Kononov2

1 Syktyvkar State University, Institute of Natural Sciences, Syktyvkar, Komi Republic, Russian Federation
2 Vologda State University, Pedagogical Institute, Vologda, Russian Federation

Vitality structure of Allium angulosum L. (Alliaceae) coenopopulations 
in the floodplain of the upper reaches 

of the Severnaya Dvina River (Vologda region)

A comprehensive research of rare and endangered species plays an important role 
in the conservation of biological diversity. They are the most vulnerable components of 
biocenosis. An important part of their comprehensive research is the assessment of the 
coenopopulation vitality. Vitality of individuals is the most sensitive to adverse factors. 
The investigation of Allium angulosum L. is an acute task. It is a rare species included 
in the Red Data Book of Vologda region. It needs biological control in its territory. 
The aim of this work was to assess the vitality of A. angulosum coenopopulations in 
the communities of the floodplain of the upper reaches of the Severnaya Dvina river 
(North-Eastern part of Vologda region).

During the search routes, we discovered two A. angulosum coenopopulations. One of 
them is located on the right bank of the Severnaya Dvina river (60°47ꞌ50ꞌꞌN, 46°26ꞌ20ꞌꞌE). 
Another coenopopulation is located on the right bank of the Shemogsa river (60°50ꞌ37ꞌꞌN, 
46°29ꞌ35ꞌꞌE). We described the communities in the locations of the coenopopulations using 
the method of YuN Neshataev (1987). We estimated ecological conditions of habitats using 
H. Ellenberg’s scales (1991), on the basis of the projective cover of the species found in 
the communities. We investigated the number and density of the coenopopulations using 
traditional methods (Rabotnov, 1950; Zhukova, 1995).The cenopopulation vitality structure 
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was investigated using the method of calculating the IVC index (Ishbirdin, Ishmuratova, 
2004) and the method of calculating the Q index (Zlobin, 2009).

The areas of A. angulosum coenopopulations are about 20-30 square meters. They 
have similar demographic structure. Their number is about 300 shoots and their density 
is 10-16 shoots per one square meter, the coefficient of generativity is from 40 to 50%. 
They are located in communities characterized by different biotic conditions. The values 
of the IVC indexes of these coenopopulations indicate that the conditions for this species 
are more favorable in the community, where the first coenopopulation is located (See 
Table 2). In this coenopopulation the individuals of the higher and intermediate class 
vitality constitute 83%. The Q index of the vitality of this coenopopulation is greater 
than the proportion of the individuals of the lower class vitality in it (See Table 2). It 
shows favorable conditions for the growth of the species in this community. In another 
coenopopulation the individuals of lower-class vitality constitute 77%. The Q index of 
the vitality of this coenopopulation is 7 times less than the proportion of individuals of 
the lower class vitality in it (See Table 2). This indicates unfavorable conditions for the 
growth of the species in this community. The main reason for different level of individual 
vitality in these populations is interspecific competition influencing the conditions of 
the environment (lighting and other). The consequence of it is a different level of seed 
productivity of individuals and the quality of seeds they produce in these conditions 
(See Table 4). In the first coenopopulation A. angulosum seeds have higher germination 
and germination energy than its seeds in the second coenopopulation (See Table 5). It 
increases the role of seed reproduction in the self-maintenance of this coenopopulation.

The article contains 5 Tables, 37 References.
Key words: Allium angulosum L.; rare species; coenopopulation; vitality; Vologda 

region.
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Структура населения герпетобионтных членистоногих 
при зарастании отвалов угольной промышленности
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Проведены исследования структуры населения мезогерпетобионтных 
членистоногих на рекультивируемых породных отвалах Краснобродского 
и Кедровского угольных разрезов (лесостепная и лесная зоны Кемеровской 
области). Установлено, что на ранних этапах сукцессии формирование 
сообществ напочвенной мезофауны членистоногих идет за счет основных групп, 
слагающих население локальных экосистем: Crustacea, Arachnida, Chilopoda, 
Diplopoda, Insecta-Entognatha и Insecta-Ectognatha. На 10–15-летних отвалах 
наблюдается рост динамической плотности мезогерпетобионтов за счет 
доминантной группы Insecta-Ectognatha. На 15–20-летних отвалах отмечены 
рост и максимальные значения численных показателей Arachnida, превышающие 
данные контрольного участка. На 25–30-летних отвалах динамическая 
плотность мезогерпетобионтных членистоногих снижается в 1,7–2,6 раза, не 
достигая значений контрольной зоны. 

Ключевые слова: мезофауна; отвалы угольных разрезов; первичная 
сукцессия.

Введение

Угольная промышленность является источником комплексного негатив-
ного воздействия на окружающую среду. В результате производственной 
деятельности на поверхность выносятся огромные количества вскрышных 
пород, которые постепенно складируются, образуя отвалы. Образовавшиеся 
начальные экосистемы техногенных ландшафтов могут служить хорошей 
модельной площадкой для изучения многих теоретических и прикладных 
проблем экологии. В частности, данные территории перспективно рассма-
тривать в качестве моделей для определения скорости и направления вос-
становительных сукцессий.

Первичная сукцессия начинается сразу же с момента вынесения техно-
генных элювиев вскрышных пород на поверхность. Первыми техногенно 
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трансформированные ландшафты заселяют микроорганизмы, затем – со-
судистые растения, и одновременно вместе с ними формируется животное 
население, в том числе и различных групп членистоногих. 

Неотъемлемым компонентом естественных и техногенных экосистем 
являются мезогерпетобионты – членистоногие средних размерных характе-
ристик, которые обитают на поверхности почвы и в подстилке, в погранич-
ной зоне [1]. Представители герпетобия в большом количестве встречаются 
в ценозах разной степени нарушенности, в том числе антропогенных, бы-
стро реагируют на изменения экологической обстановки. Кроме того, раз-
нообразие и обилие представителей данной группы беспозвоночных – диа-
гностические признаки физического свойства, гидротермических режимов 
и направления почвообразовательного процесса. В связи с этим изучение 
данной группы беспозвоночных является важным звеном экологического 
мониторинга изменений и состояния природных и нарушенных деятельно-
стью человека экосистем. 

Исследования отдельных групп мезогерпетобия породных отвалов уголь-
ной промышленности проводятся достаточно давно. Часть работ посвящена 
изучению населения жужелиц [2–10], пауков [11–14], муравьев [15–18]. Не-
многочисленны работы с анализом общей структуры мезогерпетобия пород-
ных отвалов [19–22]. В то же время в представленных работах слабо изучен 
временной аспект восстановления мезогерпетобия, а таксономическая часть 
носит лишь фрагментарный характер.

Цель данной работы заключается в изучении разнообразия, обилия и сук-
цессионных изменений комплексов мезогерпетобионтных членистоногих 
отвалов угольной промышленности, которые находятся на разных этапах 
восстановления. 

Материалы и методики исследования

Исследования провелены в мае–августе 2013–2016 гг. в Кемеровской обла-
сти на отвалах Краснобродского и Кедровского угольных разрезов. Кедровский 
угольный разрез расположен в 25 км к северу от областного центра – г. Кеме-
рово, в лесной зоне на границе северной лесостепи Кузнецкой котловины и се-
веро-западной подтайги Кузнецкого Алатау. Краснобродский угольный разрез 
находится в лесостепной зоне центральной части Кузнецкой котловины. 

Объект исследования – герпетобионтные членистоногие – обитатели по-
верхности почвы и подстилки, имеющие средние размерные характеристи-
ки (мезогерпетобий). 

На каждом разрезе выбраны модельные участки на отвалах разного воз-
раста. В качестве контроля изучены характерные биотопы в районе исследо-
вания, расположенные в непосредственной близости от отвала. Модельные 
участки Кедровского разреза кратко обозначены Ked, Краснобродского раз-
реза – Krb:

Структура населения герпетобионтных членистоногих
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Ked-1 (55°30'39''N, 86°04'00''E – координаты расположения участка; 
7–10  лет – длительность существования биоценоза): вершина отвала, на 
котором проведены технический и биологический (посадка сосны обыкно-
венной Pinus sylvestris L. и эспарцета песчаного Onobrychis arenaria (Kit.) 
DC.) этапы рекультивации, наблюдаются начальные стадии формирования 
луговых сообществ; в большом числе имеются отдельные участки камени-
стых россыпей площадью до 3 м2 из разного формата отвальной породы, 
полностью лишенные растительности. Проективное покрытие до 50%, на 
каменистых участках – ниже 10%. Отсутствует задернованность. В траво-
стое преобладают Onobrychis arenaria, одуванчик лекарственный Taraxacum 
officinale Wigg., донник лекарственный Melilotus officinalis (L.) Pall., полынь 
шелковистая Artemisia sericea Web. ex Stechm., горлюха ястребинковая Pic-
ris hieracioides L.

Ked-2 (55°30'31''N, 86°04'13''E; 10–15 лет): на уступе террасы отвала. 
Проведены технический и биологический этапы рекультивации. На данном 
участке сформировался разнотравно-злаковый луг, идет процесс формиро-
вания древесного яруса. Задернованность местами составляет более 50%. 
Проективное покрытие 70–90%. Древесные растения, не образуя сомкну-
того покрова, составляют до 5% и фрагментарно расположены в пределах 
площадки. Древесный ярус представлен березой повислой Betula pendula 
Roth, ивой козьей Salix caprea L., облепихой крушиновидной Hippophae 
rhamnoides L. В травянистом ярусе преобладают бодяк щетинистый Cirsium 
setosum (Willd.) Bess., пырей ползучий Elytrigia repens (L.) Nevski, люцерна 
серповидная Medicago falcata L., Taraxacum officinale. 

Ked-3 (55°51'39''N, 86°06'17''E; 15–20 лет): вершина отвала, на котором 
проведены техническая и биологическая рекультивация. Хорошо развит раз-
нотравно-злаковый луг, с доминированием ежи сборной Dactylis glomerata L., 
Taraxacum officinale, василька шероховатого Centaurea scabiosa L. В то же 
время имеется древесно-кустарниковая растительность, представленная 
Hippophae rhamnoides, рябиной сибирской Sorbus sibirica Hedl. и Betula 
pendula. Задернованность 20–40%. Проективное покрытие 90–100%. 

Ked-4 (55°30'44''N, 86°03'30''E; 25–30 лет): рекультивируемый участок 
(техническая и биологическая рекультивация), расположенный на тер-
расе 30-летнего отвала, на котором сформировался разнотравно-бобово-
злаковый луг с включением древесно-кустарниковой растительности. За-
дернованность составляет более 70%. Проективное покрытие 80–100%, 
площадь древесно-кустарниковой растительности 30–35%. В травостое 
доминируют Onobrychis arenaria, Melilotus officinalis и представители рода 
мятлик Poa L. 

Ked-5 (55°55'72''N, 86°16'72''E) – контроль. Представляет собой уча-
сток разреженного осиново-пихтового леса с небольшой примесью Betula 
pendula и ели сибирской Picea obovata Ledeb. Большую площадь (около 
80%) участка занимают поляны, занятые лесным высокотравьем. Проек-
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тивное покрытие составляет 95–100%. Доминируют многолетние двудоль-
ные травянистые мезогигрофиты (борец северный Aconitum septentrionale 
Koelle, купырь лесной Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm., иван-чай узколист-
ный Chamerion angustifolium (L.) Holub), почва не задернована. 

Krb-1 (54°15'56''N, 86°53’01''E; 7–10 лет): расположен на платообразно 
выровненной вершине отвала, на котором проведена техническая и биоло-
гическая рекультивация. На участке представлены травянистые сообщества 
(луга в начальных стадиях формирования), а также отдельные экз.емпляры 
древесных (тополь бальзамический Populus balsamifera L.) и кустарнико-
вых (Hippophae rhamnoides, Salix caprea) растений, не сформировавших к 
настоящему времени отдельного яруса. Часть поверхности (до 20%) полно-
стью лишена растительности и занята каменистыми россыпями из мелкого 
формата отвальной породы. Задернованность отсутствует. Проективное по-
крытие от 20 до 45%, на отдельных открытых каменистых участках – ниже 
10%. В травяном покрове преобладают Artemisia sericea, марь остистая 
Chenopodium aristatum L., молочай лозный Euphorbia virgate Waldst. et Kit.

Krb-2 (54°10'17''N, 86°25'18''E; 10–15 лет): расположен на платообраз-
но выровненной вершине отвала, где проведена техническая рекультива-
ция. На данном участке сформировался разнотравный луг с доминирова-
нием Dactylis glomerata, Centaurea scabiosa, Medicago falcata, Chamerion 
angustifolium. Проективное покрытие 50–70%. Площадь древесно-кустар-
никовой растительности 10–15%. 

Krb-3 (54°15'66''N, 86°53'12''E; 15–20 лет): расположен на уступе терра-
сы отвала, где осуществлена техническая и биологическая рекультивация. 
На данном участке формируется березовый лес (доминирует Betula pendu-
la). Задернованность составляет 20–30%. Проективное покрытие 50–60%. 
В травяном ярусе преобладают вейник наземный Calamagrostis epigeios (L.) 
Roth, Cirsium setosum, земляника зеленая Fragaria viridis Duch., донник бе-
лый Melilotus albus Medik.

Krb-4 (54°10'15''N, 86°25'05''E; 25–30 лет) – выровненная площадка 
30-летнего отвала. Хорошо развиты луговые сообщества, представленные 
участками разнотравно-бобово-злаковых и разнотравно-злаковых лугов. 
В травостое преобладают мятлик луговой Poa pratensis L., Melilotus officina-
lis, чина луговая Lathyrus pratensis L., Centaurea scabiosa. Проективное по-
крытие 60–80%. Задернованность 30–40%. Древесные и кустарниковые рас-
тения расположены фрагментарно и представлены Pinus sylvestris, Sorbus 
sibirica и черемухой уединенной Padus avium Mill. 

Krb-5 (54°14'72''N, 86°49'27''E) – контрольный участок, берёзовый ко-
лок с открытыми полянами (15% площади участка), которые заняты разно-
травными луговыми сообществами с преобладанием в травостое вейника 
тростникового Calamagrostis arundinacea (L.) Roth, Calamagrostis epigeios, 
вейника тупочешуйного Calamagrostis obtusata Trin. и клопогона вонючего 
Cimicifuga foetida L. Проективное покрытие 95–100%. Почва задернована. 
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Сомкнутость крон древесного яруса составляет 20–30%, доминирует Betula 
pendula, изредка представлены осина Populus tremula L. и Salix caprea. 

Сбор материала проводили стандартным методом – почвенными ловушками 
(пластиковые стаканчики объемом 200 мл, диаметр горлышка 70 мм). На каж-
дом участке вкапывали по 10 ловушек, которые осматривали каждые 7–10 дней. 
В качестве фиксатора использовали 10%-ный раствор уксусной кислоты. 

Динамическую плотность членистоногих выражали в количестве экз.
емпляров на 10 ловушко-суток (экз./10 лов.-сут). Всего обработано более 
950 проб, учтено свыше 12 тыс. особей.

При характеристике мезогерпетобия модельных участков использованы 
полученные структурные и численные показатели отдельных групп члени-
стоногих, корреляционный анализ (корреляция Спирмена) [23]. 

Статистическая обработка данных проведена с использованием про-
грамм Excel и StatSoft STATISTICA 6.0. Данные представлены в виде сред-
него арифметического значения со стандартной ошибкой, диаграмм и моде-
ли статистически значимых корреляционных связей.

Результаты исследования и обсуждение

В ходе восстановительной сукцессии на породных отвалах формируется 
гетерогенное население мезогерпетобионтных членистоногих. Так, деталь-
ный анализ таксономической структуры показал, что мезогерпетобионтные 
комплексы включают представителей шести классов членистоногих: Crusta-
cea, Arachnida, Chilopoda, Diplopoda, Insecta-Entognatha и Insecta-Ectognatha 
(табл. 1–2). Доминируют на всех участках исследования представители 
класса Insecta-Ectognatha, на которые приходится от 75,0 (Кедровский раз-
рез) до 84,2% (Краснобродский разрез) от общих сборов мезогерпетоби-
онтов на отвалах. В контрольных зонах эти показатели составляют 78,0 и 
76,3% соответственно. 

Паукообразные (Arachnida) являются второй по численности группой 
герпетобия (рис. 1). На отвалах Кедровского угольного разреза динамическая 
плотность населения паукообразных в среднем составляла 13,5 экз./10 лов.-
сут, что в 3,2 раза меньше, чем насекомых, а в контроле – в 6,8 раз. На Крас-
нобродском угольном разрезе плотность населения Arachnida на отвалах 
достигала в среднем 11,4 экз./10 лов.-сут, что в 6,4 раза меньше плотности 
населения насекомых. В контрольной зоне плотность населения паукообраз-
ных и насекомых различалась в 6 раз. 

Доля паукообразных в общей структуре мезогерпетобия на отвалах Ке-
дровского угольного разреза (23,3%) превысила данные контроля (11,8%), 
а на Краснобродском разрезе получены противоположные данные (13,2 и 
14,3% соответственно). Средняя динамическая плотность паукообразных на 
отвалах Кедровского угольного разреза составила 13,5 экз./10 лов.-сут, на 
Краснобродском – 11,4, в контрольных зонах – 10,4 и 16,0 соответственно. 

Н.И. Еремеева, С.Л. Лузянин



91Структура населения герпетобионтных членистоногих

Паукообразные появляются на отвалах угольных разрезов уже на на-
чальных этапах сукцессии; на 7–10-летних отвалах их динамическая плот-
ность достигает 8,9–14,1 экз./10 лов.-сут. В последующие годы наблюдается 
дальнейший рост численности Arachnida, достигающий на обоих угольных 
разрезах максимальных значений (17,9–19,0 экз./10 лов.-сут) на отвалах 
возрастом 15–20 лет, превосходящих значения контрольной зоны. При по-
следующих процессах восстановительной сукцессии плотность населения 
паукообразных на отвалах снижается и не достигает численных показателей 
контрольной зоны (рис. 2).

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Таксономический состав и динамическая плотность мезогерпетобия 

на отвалах Кедровского угольного разреза и в контрольной зоне, экз./10 лов.-сут
[Taxonomic structure and dynamic density of mesoherpetobium on dumps 

of the Kedrovsky coal mine and in the control zone, specimens/10 trap days] (Mean±SE)

Группа
[Group]

Отвалы
[Dumps]

Контроль
[Control] 
Ked-5

(55°55'72''N, 
86°16'72''E)

Ked-1
(55°30'39''N, 
86°04'00''E)

Ked-2
(55°30'31''N, 
86°04'13''E)

Ked-3
(55°51'39''N, 
86°06'17''E)

Ked-4
(55°30'44''N, 
86°03'30''E)

Crustacea 0,02±0,01 – 0,01±0,001 0,74±0,20 0,04±0,02
Arachnida 14,09±1,45 14,39±3,11 17,86±2,58 7,73±1,33 10,36±0,87
Chilopoda 0,86±0,12 0,88±0,29 0,07±0,02 0,10±0,06 4,55±0,61
Diplopoda – – – 0,01±0,001 1,94±0,39
Insecta-Entognatha 0,72±0,25 0,06±0,04 0,27±0,08 0,01±0,001 2,39±0,34
Insecta-Ectognatha 41,76±2,27 57,71±8,70 38,78±2,98 35,66±3,91 68,28±4,71
Всего 
членистоногих
[Total number of 
arthropods]

57,48±3,15 73,04±10,60 56,99±4,75 44,23±4,97 87,57±5,58

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Таксономический состав и динамическая плотность мезогерпетобия 
на отвалах Краснобродского угольного разреза и в контрольной зоне, 

экз./10 лов.-сут
[Taxonomic structure and dynamic density of mesoherpetobium on dumps of the 

Krasnobrodsky coal mine and in the control zone, specimens/10 trap days] (Mean±SE)

Группа
[Group]

Отвалы
[Dumps]

Контроль 
[Control] 
Krb-5

(54°14'72''N, 
86°49'27''E)

Krb-1
(54°15'56''N, 
86°53'01''E)

Krb-2
(54°10'17''N, 
86°25'18''E)

Krb-3
(54°15'66''N, 
86°53'12''E)

Krb-4
(54°10'15''N, 
86°25'05''E)

Crustacea 2,85±0,46 – 3,82±0,89 0,01±0,01 0,01±0,01
Arachnida 8,94±1,74 9,98±1,07 18,99±2,68 7,52±1,13 16,01±1,34
Chilopoda 0,08±0,04 0,03±0,02 0,14±0,05 0,01±0,01 2,56±0,32
Diplopoda 0,02±0,01 0,01±0,01 0,02±0,01 – 3,41±0,37
Insecta-Entognatha 0,13±0,05 1,09±0,47 0,38±0,09 0,34±0,23 5,13±1,05
Insecta-Ectognatha 36,14±3,12 150,80±19,36 49,36±4,77 54,43±6,21 84,52±8,57
Всего 
членистоногих
[Total number of 
arthropods]

48,16±3,73 161,90±19,45 71,31±5,82 62,09±6,77 111,79±9,66
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Рис. 1. Соотношение основных таксономических групп мезогерпетобионтных 
членистоногих на отвалах Кедровского (А) и Краснобродского (B) разрезов 

(внутренний круг) и в контрольной зоне (наружный круг) по численности, %
[Fig. 1. The ratio of the main taxonomic groups of mesoherpetobiont arthropods 

on dumps of the Kedrovsky (A) and the Krasnobrodsky (B) coal mines (inner circle) 
and control zone (outer circle) in number, %] 
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 Рис. 2. Изменение динамической плотности членистоногих основных групп мезогер-

петобия на отвалах угольных разрезов во временном аспекте. Столбцы – динамическая 
плотность группы членистоногих, точки – длительность существования биоценоза, 
линии на столбцах – планка погрешности, отображающая стандартное отклонение 

[Fig. 2. The change in the dynamic density of the main groups of mesoherpetobium on dumps 
of coal mines in the temporal aspect. Columns - The dynamic density of a group of arthropods, 

Points - Duration of the existence of a biocenosis, Lines on the columns - Standard deviation bars]
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Паукообразные представлены отрядами пауки (Aranei), сенокосцы (Opil-
iones), акариформные клещи (Acariformes). Преобладают зоофаги-хищни-
ки – отряд Aranei (в среднем 96,1% от общих сборов паукообразных на от-
валах и 72,9 – в контрольной зоне). Выявленные изменения динамической 
плотности Arachnida в процессе восстановительной сукцессии на отвалах 
угольных разрезов в основном связаны с этой группой. 

На отвалах Кедровского разреза на представителей отряда Aranei при-
ходится в среднем 94,8% от общих сборов паукообразных, на Красноброд-
ском разрезе – 97,6%. В контрольных зонах эти показатели составляют 74,8 
и 71,6% соответственно. Особенно многочисленны пауки сем. Lycosidae 
(32,5% от общих сборов всех пауков на отвалах и 42,1% – в контроле). 

Для отряда Acariformes не выявлено существенных различий на техно-
генных и контрольных участках Кедровского угольного разреза (в среднем 
0,68 экз./10 лов.-сут – на отвалах, 0,72 – в контроле), но на Краснобродском 
разрезе динамическая плотность акариформных клещей ниже по сравнению 
с контролем в 2,1 раза (0,17 и 0,36 экз./10 лов.-сут соответственно). Доля 
представителей этого отряда в мезогерпетобионтных комплексах значитель-
но колебалась и составила на отвалах Кедровского разреза 3,9–8,5% от всех 
паукообразных, Краснобродского разреза – 0,2–2,4%, в контрольных зонах – 
7,0 и 22,5% соответственно.

Максимальная динамическая плотность Acariformes зафиксирована на 
отвалах обоих разрезов возрастом 15–20 лет. Для отряда Opiliones отмечена 
статистически значимо более низкая доля в структуре герпетобия отвалов 
(0,02–0,48% от общих сборов паукообразных) по сравнению с контрольной 
зоной (5,87–18,24%).

На надкласс Многоножки (Myriopoda) приходилось 0,1–0,8% от всех 
сборов герпетобия на отвалах и 5,3–7,4% – в контроле. На исследованных 
территориях обнаружены многоножки двух классов: губоногие (Chilopoda) 
и двупарноногие (Diplopoda). Губоногие многоножки представлены отря-
дом костянки (Lithobiomorpha), а двупарноногие – кивсяки (Juliformia). Из 
них на отвалах угольных разрезов преобладают представители Chilopoda. 
Двупарноногие многоножки встречаются единично. Появление многоножек 
связано с начальными стадиями формирования луговых сообществ на от-
валах угольных разрезов, но на участках разной длительности существо-
вания они демонстрируют статистически значимую более низкую динами-
ческую плотность (в среднем 0,48 экз./10 лов.-сут на Кедровском разрезе, 
0,08 – на Краснобродском разрезе) по сравнению с контрольной зоной (6,49 
и 5,97 экз./10 лов.-сут соответственно).

Кроме Diplopoda к наиболее малочисленному компоненту мезогерпето-
бия отнесены сухопутные представители ракообразных – мокрицы (Isopoda, 
Oniscidea). Обе эти группы предпочитают влажные условия обитания, по-
этому неслучайно их динамическая плотность и доля в составе герпетобия 
имеют низкие значения в ксероморфных условиях отвалов угольных раз-

Н.И. Еремеева, С.Л. Лузянин
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резов. Появление мокриц на отвалах наблюдается на ранних стадиях вос-
становительной сукцессии. Максимальные значения динамической плотно-
сти мокриц отмечены на Кедровском угольном разрезе на самом «старом» из 
исследованных отвалов возрастом 25–30 лет (0,74 экз./10 лов.-сут), а на Крас-
нобродском разрезе – на 15–20 летнем отвале (3,82), что значительно ниже 
значений, полученных для контрольных зон, – 0,04 и 0,01 экз./10 лов.-сут со-
ответственно (см. рис. 2).

Доминантная группа герпетобия – насекомые – представлена пятью отря-
дами двух классов (табл. 3, 4). Преобладают открыточелюстные насекомые 
Insecta-Ectognatha, на которых приходится 99,4% сборов всех насекомых на 
обоих отвалах и 94,3–96,6% – в контрольных зонах. Скрыточелюстные на-
секомые (в частности, Collembola) редко попадали в почвенные ловушки. Эта 
группа наиболее многочислена в контрольной зоне, где ее динамическая плот-
ность в 2,3–2,6 раз выше по сравнению со средними показателями на отвалах. 

Т а б л и ц а  3  [Table 3]
Динамическая плотность насекомых различных отрядов на отвалах 
Кедровского угольного разреза и в контрольной зоне, экз./10 лов.-сут

[Dynamic density of insects of various orders on dumps 
of the Kedrovsky coal mine and in the control zone, specimens/10 trap days] (Mean±SE)

Группа
[Group]

Отвалы
[Dumps]

Контроль
[Control] 
Ked-5Ked-1 Ked-2 Ked-3 Ked-4

Heteroptera 5,45±0,80 3,46±0,45 1,41±0,25 0,64±0,18 0,28±0,07
Coleoptera 15,53±0,81 12,01±1,68 12,11±0,88 5,18±0,91 55,04±3,90
Hymenoptera 20,82±1,54 42,24±7,57 25,27±2,69 29,54±3,37 12,93±1,35
Dermaptera 0,02±0,01 – – 0,29±0,17 0,04±0,03
Collembola 0,72±0,25 0,06±0,04 0,27±0,08 0,01±0,001 2,39±0,34
Всего 
насекомых
[Total number 
of insects]

42,55±2,26 57,77±8,70 39,06±3,00 35,66±3,91 70,68±4,79

Т а б л и ц а  4  [Table 4]
Динамическая плотность насекомых различных отрядов на отвалах 

Краснобродского угольного разреза и в контрольной зоне, экз./10 лов.-сут
[Dynamic density of insects of various orders on dumps of the Krasnobrodsky coal 

mine and in the control zone, specimens/10 trap days] (Mean±SE)

Группа
[Group]

Отвалы
[Dumps]

Контроль
[Control] 
Krb-5Krb-1 Krb-2 Krb-3 Krb-4

Heteroptera 0,79±0,13 2,55±0,36 0,57±0,10 1,13±0,23 0,22±0,05
Coleoptera 15,22±2,64 17,56±2,36 16,17±1,34 11,80±1,49 32,22±2,89
Hymenoptera 19,96±1,75 130,69±19,51 31,20±4,07 41,06±5,62 51,81±6,81
Dermaptera 0,17±0,07 – – – 0,01±0,01
Collembola 0,13±0,05 1,09±0,47 0,38±0,09 0,34±0,23 5,13±1,05
Всего 
насекомых
[Total number 
of insects]

36,27±3,12 151,88±19,35 48,32±4,45 54,57±6,24 89,81±8,70
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Наибольшие численные показатели скрыточелюстных насекомых Insecta-
Entognatha на отвалах Кедровского угольного разреза отмечены на ранних сук-
цессионных стадиях возрастом 7–10 лет (0,72 экз./10 лов.-сут), а на Красноброд-
ском – на 10–15-летних отвалах (рис. 2). В последующие годы динамическая 
плотность коллембол снижается и на отвалах возрастом 25–30 лет составляет 
0,01–0,34 экз../10 лов.-сут на разных разрезах, что статистически значимо ниже 
показателей, полученных для контроля (2,39–5,13 экз./10 лов.-сут).

Исследование изменений динамической плотности открыточелюстных 
насекомых Insecta-Ectognatha показало, что наибольший подъем численно-
сти (до 57,7–150,8 экз./10 лов.-сут на разных угольных разрезах) этой до-
минантной группы насекомых наблюдается на обоих угольных разрезах на 
сравнительно молодых отвалах возрастом 10–15 лет. В последующие годы 
динамическая плотность населения снижается до 35,7–54,4 экз./10 лов.-сут 
и не достигает значений контрольной зоны (68,3–84,5).

На всех участках исследований преобладают насекомые отрядов Жест-
кокрылые (Coleoptera) и Перепончатокрылые (Hymenoptera), на которых 
суммарно приходится от 93,6 до 97,6% общих сборов насекомых на отвалах 
разных угольных разрезов (99,4–99,6% – в контрольной зоне).

Т а б л и ц а  5  [Table 5]
Некоторые показатели семейств мезогерпетобионтных 

жесткокрылых на отвалах угольных разрезов 
[Some parameters of the families of mesoherpetobiont coleoptera on dumps 

of coal mines] (Mean±SE)

Семейство
[Family]

Кедровский разрез 
[Kedrovsky coal mine]

Краснобродский разрез
[Krasnobrodsky coal mine]

экз./10 лов.-сут
[specimens/
10 trap days]

% от сборов 
жесткокрылых

[Share]

экз./10 лов.-сут
[specimens/
10 trap days]

% от сборов 
жесткокрылых

[Share]
Silphidae 0,03±0,01 0,24 0,15±0,03 1,01
Carabidae 9,00±0,45 71,66 7,09±0,56 47,55
Staphylinidae 2,90±0,19 23,09 3,71±0,32 24,88
Scarabaeidae 0,01±0,01 0,08 0,04±0,01 0,27
Dermestidae 0,03±0,01 0,24 0,43±0,07 2,88
Elateridae 0,12±0,03 0,95 2,20±0,88 14,76
Histeridae 0,05±0,02 0,39 0,02±0,01 0,13
Curculionidae 0,33±0,05 2,63 0,76±0,08 5,1
Tenebrionidae 0,03±0,01 0,24 0,35±0,07 2,35
Byrrhidae 0,06±0,02 0,48 0,16±0,03 1,07
Всего 
жесткокрылых
[Total number of 
coleoptera]

13,02±0,54 100 15,40±1,09 100

Отряд перепончатокрылых представлен лишь одним семейством – мура-
вьи (Formicidae). Всего на исследованных территориях обнаружено 17 видов 
Formicidae, принадлежащих 5 родам 2 подсемейств [18]. В районе распо-
ложения Краснобродского разреза отмечено 11 видов, Кедровского – 13 ви-
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дов муравьев. Непосредственно на отвалах угольных разрезов обнаружено 
14 видов (12 видов – на Кедровском разрезе и 9 – на Краснобродском), что 
составляет 82,4% от видового богатства муравьев в районах исследования.

Отряд жесткокрылых представлен 10 семействами (табл. 5): Silphi-
dae (мертвоеды), Carabidae (жужелицы), Staphylinidae (коротконадкры-
лые жуки), Scarabaeidae (пластинчатоусые), Dermestidae (кожееды), Elat-
eridae (щелкуны), Histeridae (карапузики), долгоносики Curculionidae (род 
Otiorhynchus Germ.), Tenebrionidae (чернотелки), Byrrhidae (пилюльщики). 

Установлено, что среди жесткокрылых на отвалах обоих разрезов до-
минируют представители семейств Carabidae и Staphylinidae (63,3% от об-
щих сборов жесткокрылых на Кедровском угольном разрезе, 90,7% – Крас-
нобродском), известных как группы, быстро реагирующие на изменение 
экологической ситуации и доминирующие в нарушенных ценозах [24–26]; 
удобные объекты при изучении и прогнозировании состояния биоты техно-
генных экосистем.

Исследования показали, что на большинстве исследованных отвалов 
обоих угольных разрезов самой многочисленной группой Coleoptera явля-
ется семейство жужелиц Carabidae (рис. 3). На них приходится от 31,3 до 
83,5% от числа жесткокрылых на разных отвалах. В то же время в контроль-
ных зонах обоих разрезов представители семейства Carabidae уступают по 
численным показателям (9,5–11,3 экз./10 лов.-сут) семейства Staphylinidae 
(14,6–35,5 экз./10 лов.-сут).

Всего на участках исследования обнаружено 112 видов карабид 30 родов 
18 триб 11 подсемейств. Учитывая впервые обнаруженные в ходе иссле-
дований виды жужелиц [10], а также виды, ранее отмеченные для Кузнец-
кой котловины, – 255 видов 59 родов [25, 27], видовое богатство жужелиц 
на исследованных территориях составило 42,2% от локального состава. На 
участках Краснобродского угольного разреза вместе с контролем зареги-
стрировано 86 видов карабид 28 родов 17 триб 11 подсемейств, из них на 
отвалах – 65 видов 21 рода 12 триб 8 подсемейств. В районе расположения 
Кедровского угольного разреза отмечено 76 видов жужелиц 22 родов 13 триб 
8 подсемейств, при этом на отвалах – 54 вида 20 родов 12 триб 8 подсемейств. 

Анализ суммарных численных показателей мезогерпетобия показал, что сред-
няя динамическая плотность мезогерпетобионтов на отвалах угольных предпри-
ятий ниже по сравнению с контрольной зоной. Так, этот показатель на отвалах Ке-
дровского угольного разреза составляет 57,9 экз./10 лов.-сут, а в контроле – 87,6, 
на Краснобродском разрезе – 85,9 и 111,8 экз./10 лов.-сут соответственно.

Наибольшего значения динамическая плотность мезогерпетобионтов до-
стигает на обоих разрезах на сравнительно молодых отвалах возрастом 10–
15 лет (73,0 экз./10 лов.-сут на Кедровском разрезе, и 161,9 – на Красноброд-
ском). В последующем динамическая плотность снижается на 25–30-летних 
отвалах в 1,7 и 2,6 раза соответственно, не достигая значений контрольной 
зоны. Основное различие вносят открыточелюстные насекомые, наиболее 



98

многочисленные на 10–15-летних отвалах (57,7 экз./10 лов.-сут – на Кедров-
ском разрезе и 150,8 – на Краснобродском). 

А

В
Рис. 3. Соотношение динамической плотности доминантных семейств жесткокрылых 

на отвалах Кедровского (А) и Краснобродского (В) угольных разрезов 
и в контрольной зоне, %. В таблице данных приведена 

динамическая плотность жесткокрылых, экз./10 лов.-сут
[Fig. 3. The ratio of the dynamic density of coleoptera dominant families 

on the Kedrovsky (A) and the Krasnobrodsky (B) coal mine and in the control zone, %.
The data table shows the dynamic density of coleoptera, specimens/10 trap days]

Н.И. Еремеева, С.Л. Лузянин
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Для выяснения зависимости динамической плотности основных групп 
мезогерпетобионтных членистоногих от длительности существования био-
ценоза проведен корреляционный анализ, результаты которого представле-
ны в виде модели статистически значимых корреляций (рис. 4). Как видно 
из рис. 4, выявлены статистически значимые связи возраста биоценоза со 
всеми рассматриваемыми группами членистоногих. Положительные кор-
реляции установлены с Arachnida, Myriapoda, Insecta-Entognatha и Insecta-
Ectognatha. Отрицательная корреляционная связь выявлена лишь для мо-
криц (Crustacea), динамическая плотность которых на отдельных участках 
молодых отвалов в несколько раз превосходила данные, полученные для 
участков с более длительным существованием.

Рис. 4. Модель статистически значимых корреляционных связей динамиче-
ской плотности мезогерпетобионтных членистоногих с возрастом биоценоза 

на отвалах угольных разрезов; ― прямая корреляция; --- обратная корреляция
[Fig. 4. The model of reliable correlation of the dynamic density of mesoherpe-

tobiont arthropods with the age of biocenosis on dumps of coal mines
― Positive correlation; --- Inverse correlation]

Наибольший статистически значимый коэффициент  отмечен для Myr-
iapoda (класс Chilopoda) (r – коэффициент корреляции = 0,40 при n = 865, 
p<0,05). Для этой группы выявлены низкие значения динамической плот-
ности на разных по длительности существования отвалах, не достигающие 
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значения контрольной зоны даже на самых «старых» отвалах возрастом 25–
30 лет. Средняя динамическая плотность многоножек в контрольной зоне 
возрастает в 13,5 (Кедровский угольный разрез) – 76,5 (Краснобродский 
угольный разрез) раз по сравнению с отвалами.

Коэффициенты корреляции для остальных групп членистоногих со-
ставили: для Arachnida r = 0,15 при n = 865, p<0,05; для Insecta-Entognatha 
r = 0,28, для Insecta-Ectognatha r = 0,22.

Заключение

Формирование общей структуры мезогерпетобия на исследованных по-
родных отвалах Кедровского и Краснобродского угольных разрезов про-
исходит уже на ранних этапах сукцессии (возрастом 7–10 лет) за счет ос-
новных групп членистоногих, слагающих население локальных экосистем: 
Crustacea, Arachnida, Chilopoda, Diplopoda, Insecta-Entognatha и Insecta-Ec-
tognatha. В ходе восстановительной сукцессии происходят дальнейшие из-
менения динамической плотности и соотношения групп герпетобионтных 
членистоногих: на отвалах возрастом 10–15 лет наблюдался значительный 
рост численности мезогерпетобионтов (до 73,0–161,9 экз./10 лов.-сут на 
отвалах разных разрезов) в основном за счет доминантной группы Insecta-
Ectognatha. На 15–20-летних отвалах отмечены рост и максимальные зна-
чения численных показателей, превышающие данные контроля, второй по 
численности группы – Arachnida. В последующие годы (на отвалах возрас-
том 25–30 лет) общая динамическая плотность мезогерпетобия снижается в 
1,7–2,6 раза, не достигая значений контрольной зоны. Продолжительность 
сукцессии на 25–30-летних отвалах недостаточна для формирования типич-
ного для района исследований населения мезогерпетобионтов. 
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Structure of herpetobiont arthropod population 
in the overgrowth of coal industry dumps

The research presents the results of studying complexes of mesoherpetobiont 
arthropods on dumps of the Krasnobrodsky and the Kedrovsky coal mines (forest-steppe 
and forest zones of Kemerovo region), which are at different stages of succession. We 
carried out our investigations in May-August 2013-2016. The Kedrovsky coal mine is 
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situated 25 km to the north of the regional center-Kemerovo, in the forest zone on the 
border with the northern forest steppe of the Kuznetsk depression and the north-western 
subtaiga of the Kuznetsk Alatau. The Krasnobrodsky coal mine is situated in the forest 
steppe zone of the central part of the Kuznetsk depression. 

In each section, we chose 3 model sites on dumps of different age. As control, 
we studied characteristic biotopes around the research area located in close proximity 
to dumps. Model sites of the Kedrovsky section are briefly designated Ked, the 
Krasnobrodsky coal mine - Krb (See Table 1). To collect material, we used soil traps 
(plastic glasses of 200 ml, with a diameter of the neck 70 mm). At each site, there 
were 10 traps which were examined every 7-10 days. As a fixing solution, we used 
acetic acid (10%). The dynamic density of arthropods was expressed in specimens /10 
trap days. In total, more than 950 samples were processed, taking into account over 
12  000  specimens. When characterizing mezoherpetobium of arthropods of model 
sites, we used the obtained structural and numerical indicators of separate groups of 
arthropods, the correlation analysis (Spearman’s correlation). Data are presented in the 
form of charts and the model of reliable correlation relationship. 

We established that herpetobiont complexes include representatives of six classes 
of arthropods: Crustacea, Arachnida, Chilopoda, Diplopoda, Insecta-Entognatha and 
Insecta-Ectognatha (See Tables 1-2). Representatives of the class Insecta-Ectognatha, 
whose proportion is from 75.0 (the Kedrovsky section) to 84.2% (the Krasnobrodsky 
section) of the total collection of mesoherpetobionts on dumps dominate at all research 
sites. Arachnida form the second largest herbetobium group (See Figure 1). Arachnida 
appear on dumps of coal mines already at the initial stages of succession; in the 
following years a further increase in the number of Arachnida is observed. The dominant 
herpetobium group - insects - is represented by five orders of two classes (See Tables 
3-4). The Insecta-Ectognatha prevail, accounting for 99.4% of all insect collections on 
both dumps and 94.3-96.6% - in the control zones. At all research sites, insects of orders 
Coleoptera and Hymenoptera prevail, accounting for 93.6 to 97.6% of the total insect 
collection on dumps of different coal mines (99.4-99.6% - in the control zone). The group 
Hymenoptera is only represented by one family - Formicidae. In total, in the explored 
territories 17 species of Formicidae belonging to 5 genera of 2 subfamilies were revealed. 
The order of coleoptera is represented by 10 families (See Table 5). Among Coleoptera 
on dumps of both mines representatives of the Carabidae and Staphylinidae families 
dominate (63.3% of the total collection of coleoptera on the Kedrovsky coal mine, 
90.7% - the Krasnobrodsky). In total, 112 species of ground-beetles of 30 genera, 18 
tribes and 11 subfamilies were revealed. The correlation analysis has shown that reliable 
relationship of a biocenosis age with all considered arthropod groups are revealed at 
research sites. Positive correlations are established with Arachnida, Myriapoda, Insecta-
Entognatha and Insecta-Ectognatha. Negative correlation is only revealed for wood lice 
(Crustacea) whose dynamic density at certain sites of young dumps was several times 
higher than the data obtained for the sites with longer existence (See Figure 4). 

The article contains 4 Figures, 5 Tables, 27 References. 
Key words: macrofauna; dumps of opencast coal mines; primary succession.
Funding: This work was supported by the Russian Foundation for Basic Research 

(Grants No 13-04-98029 and 16-44-420211). 
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Представлены результаты исследований по распространению, характеру 
пребывания и срокам пролёта видов рода трясогузки Motacilla на территории 
Кузнецко-Салаирской горной области и бассейна р. Томь. Для видов, у которых 
отмечено несколько форм, приводятся данные о характере пребывания каждой из 
них. Благодаря своему пограничному положению между Западной и Центральной 
Сибирью здесь обитают виды, имеющие как западное, так и восточное 
происхождение. Установлено, что на территории Кузнецкой котловины 
встречаются несколько форм из групп «жёлтые трясогузки» и «желтоголовые 
трясогузки». В Кузнецко-Салаирской горной области гнездятся: светлоголовая 
жёлтая трясогузка M. flava beema и малая желтоголовая трясогузка M. werae 
werae; на пролёте отмечены берингийская жёлтая трясогузка M. tschutschensis 
plexa и восточная желтоголовая трясогузка M. citreola citreola, для последнего 
подвида высока вероятность гнездования в горах Кузнецкого Алатау, что, 
однако, требует доказательств на фактическом материале. Подтверждено 
существование зоны гибридизации между белой M. alba и маскированной 
M. personata трясогузками в долине среднего течения р. Томь.

Ключевые слова: трясогузки; миграция; подвид; численность; Кемеровская 
область. 

Введение

В последних систематических сводках птиц некоторым подвидам или их 
группировкам присваивается статус самостоятельных видов, уточняются 
взаимоотношения между различными таксонами, что в свою очередь тре-
бует дополнительных исследований деталей распространения пересмотрен-
ных таксонов и их экологической специфики в регионах. Важным с научной 
точки зрения является уточнение видовой и подвидовой принадлежности 
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представителей группировок «жёлтых», «желтоголовых» и «белых» трясо-
гузок, а также их взаимоотношений в местах совместного обитания [1–6].

Особенно остро эта проблема стоит на территориях, которые в силу гео-
графических особенностей сочетают в себе горные и равнинные участки 
имеют пограничное положение между разными физико-географическим 
регионами. Примером такого сочетания может служить Кузнецко-Салаир-
ская горная область. Эта область входит в состав Алтае-Саянской горной 
страны, на севере и западе область граничит с Западно-Сибирской страной. 
В Кузнецко-Салаирской горной области можно выделить два типа релье-
фа. К горным территориям относятся Кузнецкий Алатау, Салаирский кряж, 
Горная Шория, Бийская грива; к равнинным – Томь-Колыванская равни-
на и Кузнецкая котловина [7], с севера к области, через переходный лесо-
степной район, примыкает Западно-Сибирская равнина. В орнитофауне 
Кузнецко-Салаирской горной области наблюдается совместное обитание 
многих видов птиц, имеющих западное и восточное происхождение [8–12]. 
Т.Н. Гагина [8] отмечает, что орнитофауна Кузнецко-Салаирской горной об-
ласти характеризуется проникновением в высокогорные участки некоторых 
видов со стороны Западных Саян и Алтая и отсутствием типичных обита-
телей северной тайги и тундры. Примером такого проникновения являются 
трясогузки.

Целью настоящей работы явилось изучение особенностей распростране-
ния и характера пребывания видов рода Трясогузки Motacilla Linnaeus, 1758 
в юго-восточной части Западной Сибири. 

Материалы и методики исследования

В основу нашего исследования положены результаты отловов трясогузок 
с 2008 по 2014 г. на биостанции КемГУ «Ажендарово», расположенной в 
долине среднего течения р. Томь (54° 45' с. ш.; 87° 02' в. д.). Всего за этот 
период отловлена 761 особь трясогузок (табл. 1), что составляет 1,1% от 
всех отловленных птиц на стационаре. Также использовались данные отлова 
трясогузок (1978−1995 гг.) на стационаре ТГУ «Манатка», расположенном в 
долине среднего течения р. Обь (57° 20' с. ш.; 83° 55' в. д.). Для оценки рас-
пространения белых и маскированных трясогузок привлекались архивные 
данные кольцевания с 1978 г., хранящиеся на кафедре биоразнообразия и 
биоресурсов Кемеровского государственного университета (г. Кемерово).

Для проведения оценки распространения форм использовались коллек-
ционные фонды Зоологического музея Томского государственного универ-
ситета (г. Томск) (65 экземпляров), кафедры биоразнообразия и биоресурсов 
Кемеровского государственного университета (39 экземпляров), а также ма-
териалы орнитологической коллекции Зоологического музея Московского 
государственного университета (7 экземпляров).
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Таблица 1 [T a b l e  1]
Показатели отловов представителей рода Трясогузки Motacilla 

в долине среднего течения р. Томь (биостанция «Ажендарово», 2008−2014 гг.)
[Parameters of capturings Motacilla representatives in the valley of the middle 

reaches of the Tom’ river (Azhendarovo Biological Station, 2008-2014)]

Таксономическая группа
[Taxonomic group]

Кол-во отловленных 
особей, шт.

[Number of captured 
individuals, pcs.]

Доля, %
[Share, %]

Motacilla flava beema 76 10M. tschutschensis plexa
M. citreola citreola 110 14M. (citreola) werae werae
M. cinerea meanope 86 11
М. alba dukhunensis 42 6
М. personata 447 59
Всего [Total] 761 100

Результаты исследования и обсуждение

Согласно разным таксономическим сводкам на территории Кузнецко-Са-
лаирской горной области отмечают от 4 до 7 видов трясогузок [1−6].

Жёлтая трясогузка Motacilla flava Linnaeus, 1758 и берингийская 
жёлтая трясогузка Motacilla tschutschensis J.F. Gmelin, 1789

Согласно спискам Е.А. Коблика с соавт. [1, 2], сводкам Дж.Ф. Клементса 
[4], а также Р. Ховарда и А. Мура [5], группе северо-восточных подвидов 
жёлтых трясогузок присвоен видовой статус берингийская жёлтая трясо-
гузка M. tschutschensis. От Урала до Колымы севернее 60-й параллели гнез-
дится подвид M. tsch. plexa, на юге Сибири она обычна и многочисленна 
на пролёте. Гнездовой ареал жёлтой трясогузки, представленной подвидом 
M. f. beema, включает Кузнецко-Салаирскую горную область [13, 14].

Согласно литературным данным, жёлтая трясогузка в широком смысле 
M. flava sensu lato – малочисленный вид, гнездящийся в Кузнецко-Салаир-
ской горной области. В Кузнецкой котловине она спорадично распростра-
нена на открытых увлажнённых пространствах [15, 16]. В Кузнецком Ала-
тау обычна на пролёте, редка на гнездовании [17–19]. Гнездится в Горной 
Шории [8, 20]. Обычный гнездящийся вид на Салаирском кряже [8, 21]. По 
северу – местами обычный гнездящийся вид [22]. Прилетает M. flava sensu 
lato в конце апреля – мае [17, 23].

Взрослые особи M. f. beema характеризуются светло-серой шапочкой 
и маской, разделённой чёткой и широкой белой бровью, самка окрашена, 
как самец, но бледнее. У молодых тёмная спина с чешуйчатым рисунком, 
осенние молодые обоих полов окрашены, как самки [13]. Взрослые M. tsch. 
plexa имеют тёмно-серую шапочку и ещё более тёмную маску, сливающую-
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ся с шапкой, у многих самок шапочка и маска немного светлее, чем у сам-
цов. У некоторых самок бывает выражена размытая светлая бровь. У летних 
молодых спина монотонно-бурая, без пестрин. Осенние молодые похожи 
на осенних жёлтых трясогузок, но имеют очень слабо выраженные светлые 
брови [14].

22 июня 2009 г. в аэропорту «Кемерово» сфотографирована жёлтая тря-
согузка, подходящая под описание формы beema (рис. 1). 

Рис. 1. Взрослый самец Motacilla flava beema.
22.06.2009, аэропорт «Кемерово». Фото М.П. Лехнера

[Fig. 1. Adult male Motacilla flava beema,
22.06.2009, Kemerovo airport. Photo by MP Lehner] 

В коллекции ЗМ МГУ имеется гнездовой самец этого подвида, отловлен-
ный 24 мая 1928 г. в окрестностях пос. Бачатский (Беловский район Кеме-
ровской области, граница между Салаирским кряжем и Кузнецкой котлови-
ной). На биостанции КемГУ «Ажендарово» за все годы отловлено 76 особей 
M. flava sensu lato, часть из которых сфотографированы. Здесь отлавлива-
ются преимущественно молодые птицы (среди них нередки особи с широ-
кими светлыми бровями, признак beema, рис. 2), которые регистрируются 
до конца июля. Значительно позднее, в сентябре, отловлены три молодых 
трясогузки в сформированном оперении и с невыраженной бровью (M. tsch. 
plexa (рис. 3, 4)).

На основании анализа тушек птиц, хранящихся в зоологических коллек-
циях МГУ, ТГУ и КемГУ, установлено, что на территории Кузнецко-Салаир-
ской горной области и в бассейне р. Томь гнездится M. f. beema. По нашим 
данным, особи этого подвида прилетают в конце апреля – мае. Наиболее 
массовые перемещения M. f. beema обычно начинаются во второй декаде 
июля и соответствуют ювенильным миграциям гнездящихся популяций тря-
согузок. Пик пролёта приходится на третью декаду июля. 

А.В. Ковалевский, Я.А. Редькин, С.И. Гашков, В.Б. Ильяшенко



111Распространение и характер пребывания трясогузок рода Motacilla

Рис. 2. Молодая Motacilla flava beema, линяющая 
из ювенильного в первый осенний наряд.

12.07.2009 биостанция «Ажендарово». Фото А.В. Ковалевского
[Fig. 2. Young Motacilla flava beema shedding from the juvenile into the first autumn attire

12.07.2009, Azhendarovo Biological Station. Photo by AV Kovalevsky]

Рис. 3. Молодая Motacilla tschutschensis 
plexa в первом осеннем наряде.

11.09.2009, биостанция 
«Ажендарово». Фото А.В. Ковалевского
[Fig. 3. Young Motacilla tschutschensis plexa 

in the first autumn plumage 11.09.2009, 
Azhendarovo Biological Station. 

Photo by AV Kovalevsky]

Рис. 4. Молодая Motacilla tschutschensis 
plexa в первом осеннем наряде.

12.09.2009, биостанция 
«Ажендарово». Фото А.В. Ковалевского
[Fig. 4. Young Motacilla tschutschensis plexa 

in the first autumn plumage 12.09.2009, 
Azhendarovo Biological Station. 

Photo by AV Kovalevsky.]

Пролёт M. tsch. plexa проходит несколько позже. Согласно датированным 
фотографиям, опубликованным на сайте «Птицы Сибири» [24], весенний 
пролёт транзитных птиц происходит во второй половине мая. В коллекции 
Зоологического музея МГУ имеется 3 экземпляра пролётных птиц этой 
формы из окрестностей г. Белово Кемеровской области, датированных 22 
и 23 мая 1928 г. С конца августа регистрируется увеличение миграционной 
активности жёлтых трясогузок, что, скорее всего, связано с появлением на 
пролёте M. tsch. plexa.
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Желтоголовая трясогузка Motacilla citreola Pallas, 1776 и 
малая желтоголовая трясогузка Motacilla werae (Buturlin, 1907)

В систематических списках Е.А. Коблика и соавт. [1, 2] желтоголовая 
трясогузка предложена к разделению на два самостоятельных политипиче-
ских вида: M. citreola и M. (citreola) werae. В зарубежных систематических 
сводках [3, 4, 25] форма werae традиционно рассматривается в качестве под-
вида M. citreola, однако аргументы в пользу видового уровня обособленно-
сти этих форм уже неоднократно приводились в ряде работ, основанных на 
изучении внешних морфологических признаков, анализе репродуктивных 
отношений в зонах пространственного контакта, а также результатах моле-
кулярно-генетических исследований [26–30].

Малая желтоголовая трясогузка M. werae werae, представляющая со-
бой сугубо равнинную форму, распространена на юге Западной Сибири 
[31]. В  северной тайге и тундре Западной и Центральной Сибири обитает 
M. citreola citreola [32]. Самая крупная светлоокрашенная раса – M. citreola 
quassatrix – распространена на пространстве от оз. Зайсан и южного Алтая до 
северо-восточного Китая, проникая в пределы России на юге Алтая, в Туве и 
южном Забайкалье [1]. Подвидовая принадлежность трясогузок, гнездящих-
ся в горах северной части Алтае-Саянской системы, требует уточнения, по-
скольку птицы этих регионов имеют столь же тёмную окраску, как  и север-
ные M. citreola citreola, при этом по размерным показателям приближаются к 
M. citreola quassatrix (Редькин Я. А., неопубликованные данные). Поскольку 
в районе исследований находки фенотипически чистых quassatrix практиче-
ски исключены, ниже мы разделяем всех встреченных в районе исследования 
трясогузок только на номинативные формы M. citreola и M. werae.

В отличие от M. citreola, на боках M. werae во всех возрастных и сезон-
ных нарядах тёмная окраска распространена минимально [31, 32]. Хорошим 
диагностическим признаком является длина крыла, что позволяет частично 
выделить M. werae из отловленных в предыдущие годы желтоголовых тря-
согузок. Длина крыла самцов желтоголовой трясогузки обычно >84,5 мм, 
самок − > 78,4 мм. Для малой желтоголовой трясогузки длина крыла самцов 
обычно < 85,0 мм, самок – < 80,3 мм (табл. 2). Дополнительным признаком 
для определения этих форм может служить длина цевки (табл. 3), что вкупе 
с длиной крыла позволяет идентифицировать видовую принадлежность тря-
согузок, отловленных в предыдущие годы, более точно. 

В большинстве литературных источников предыдущих лет информация 
о находках желтоголовых трясогузок приводится без уточнения принадлеж-
ности их к той или иной форме. Для Кузнецко-Салаирской горной области 
M. citreola sensu lato указана как редкий, местами обычный гнездящийся 
вид. Спорадично гнездится в лесостепной и степной зонах Кузнецкой котло-
вины [15, 34]. В Кузнецком Алатау обычна на пролёте и редка на гнездова-
нии [17−19]. Сведений о гнездовании в Горной Шории нет. В предгорьях Са-
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лаирского кряжа местами многочисленный вид [8, 21]. Редкий гнездящийся 
вид северо-запада Кемеровской области [22]. Гнездование M. werae указано 
А.П. Савченко и В.Л. Темеровой для восточного макросклона Кузнецкого 
Алатау [33]. Прилетает M. citreola sensu lato в апреле – первой декаде мая 
[18, 35]. 

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Длина крыла (мм) желтоголовой Motacilla citreola и малой желтоголовой 

Motacilla werae трясогузок по измерениям Я.А. Редькина
[The length of the wing (mm) in Motacilla citreola and Motacilla werae 

according to YaA Redkin’s measurements]

Подвид [Subspecies] Самцы [Males] Самки [Females]
M. citreola citreola 84,5–92,8 (n = 86) 78,4–89,6 (n = 45)
M. citreola quassatrix 86,3–96,0 (n = 63) 82,0–87,6 (n = 24)
M. (citreola) werae werae 76,3–85,0 (n = 66) 71,2–80,3 (n = 23)

Т а б л и ц а  3 [Table 3]
Длина цевки (мм) желтоголовой Motacilla citreola 
и малой желтоголовой Motacilla werae трясогузок 

[The length of the tarsometatarsus (Mm) in Motacilla citreola and Motacilla werae]

Подвид [Subspecies]

Длина цевки, мм [Length of the tarsometatarsus]
по измерениям 

А.П. Савченко [30] [According 
to AP Savchenko’s measurements]

по измерениям 
Я.А. Редькина [According 

to YaA Redkin’s measurements]
M. citreola citreola 23,8–25,4 (n = 5) 22,9–27,3 (n = 131)
M. (citreola) werae werae 21,7–24,6 (n = 10) 21,4–25,0 (n = 88)

В коллекции Зоологического музея МГУ (n = 3) имеются экземпляры 
самцов M. werae, добытые у пос. Бачатский (граница между Салаирским 
кряжем и Кузнецкой котловиной) 15 и 16 мая 1928 г., а также гнездящийся 
(судя по крупным размерам семенников) самец от 17 мая 2011 г. из окрест-
ностей пос. Красный Яр (граница между Кузнецким Алатау и Западно-Си-
бирской равниной). Несомненно, пролётные (судя по сильной зажиренно-
сти шкурок) M. citreola citreola добыты (Зоологический музей МГУ, n = 3) 
в окрестностях г. Белово (Кузнецкая котловина) 26 мая 1928 г., а также в 
окрестностях пос. Бачатский 31 мая и 2 июня 1928 г. В зоологической кол-
лекции ТГУ (n = 5) с территории бассейна р. Томь также имеются тушки, 
принадлежащие к обеим формам. К M. werae отнесено 4 коллекционных эк-
земпляра, а один самец с длиной крыла 89 мм и выраженным серым цветом 
по бокам тела добыт 27 мая 1960 г. в окр. д. Чёрная речка Томского р-на (За-
падно-Сибирская равнина) и причислен к M. citreola.

На биостанции КемГУ «Ажендарово» за все годы отловлено 110 особей 
M. citreola sensu lato с длиной крыла 74–88 мм (n = 18, ad) и длиной цевки 
23,5–26,7 мм (n = 4, ad), в числе которых, несомненно, присутствовали особи 
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обеих форм. До середины июля, т.е. начала периода осенних миграций, среди 
отловленных взрослых трясогузок на основании соотношения длины крыла 
и цевки можно выделить две особи (отловленные 25.05 и 12.07) с размерны-
ми характеристиками, свойственными малой желтоголовой трясогузке, и две 
особи (отловленные 02.06) – для желтоголовой трясогузки (рис. 5, 6). 

Рис. 5. Взрослая самка Motacilla (citreola) 
werae werae. 25.05.2011, биостанция 

«Ажендарово». Фото А.В. Ковалевского
[Fig. 5. Adult female Motacilla (citreola) 
werae werae 25.05.2011, Azhendarovo 

Biological Station. Photo by AV Kovalevsky]

Рис. 6. Взрослый самец Motacilla citreola 
citreola. 02.06.2014, биостанция 

«Ажендарово». Фото А.В. Ковалевского
[Fig. 6. Adult male Motacilla citreola citreola

06.02.2014, Azhendarovo Biological 
Station. Photo by AV Kovalevsky]

В послегнездовое время пролёт M. citreola sensu lato наблюдается во 
второй декаде июля – второй декаде августа. На основании морфологиче-
ской дифференциации видов (табл. 2, 3) нами была предпринята попытка 
частично «реконструировать» видовую принадлежность особей M. citreola 
sensu lato, отловленных и окольцованных в прежние годы. На основании 
этого можно заключить, что примерный период послелиночной миграции 
M. citreola приходится на август – начало сентября, а пролёт M. werae – на 
конец июля – первую половину августа. Стоит отметить, что если в долине 
средней (биостанция «Ажендарово») и нижней (г. Томск) Томи присутствие 
M. citreola зафиксировано единично, то в пойме среднего течения р. Обь 
(стационар «Манатка») в 55 км ниже устья Томи доля M. citreola в отловах 
мая–июня определяется на уровне 58% (n = 12).

Подводя итог вышесказанному, можно заключить, что в пределах рав-
нинных районов обсуждаемой области гнездится M. werae, этот вид приле-
тает во второй декаде мая, а в места зимовок улетает раньше желтоголовой 
трясогузки (в конце июля – первой половине августа). M. citreola пролетает 
заметно позже: в последней декаде мая – начале июня, в обратном направле-

А.В. Ковалевский, Я.А. Редькин, С.И. Гашков, В.Б. Ильяшенко
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нии улетает преимущественно в течение августа – начале сентября. В равнин-
ных частях обсуждаемого региона M. citreola не гнездится, а мигранты пред-
ставлены, по-видимому, только особями северных популяций. Вместе с тем 
вполне ожидаемы гнездовые находки именно этого вида в горах Кузнецкого 
Алатау, однако данная точка зрения требует фактических подтверждений.

Горная трясогузка Motacilla cinerea Tunstall, 1771

В Сибири представлена широко распространённым азиатским подвидом 
M. c. melanope [1; 36]. В равниной части Кузнецко-Салаирской горной об-
ласти – редкий гнездящийся вид, многочисленный в горной части области. 
В Кузнецкой котловине спорадично гнездится повсеместно, от степи до тай-
ги, чаще встречается в поймах рек у предгорий [16, 34]. В Кузнецком Алатау 
и Горной Шории – многочисленный, перелётный гнездящийся вид [17–19, 
37–39]. На Салаирском кряже – гнездящийся вид [8, 21]. На севере обла-
сти – редкий гнездящийся вид [22]. В места гнездования прилетает в третьей 
декаде апреля – начале мая [18, 23].

В сетевых отловах – редкий вид, за все годы отловлено 86 особей. В целом 
наиболее массовый пролёт к местам зимовок проходит в третьей декаде июля – 
первой декаде августа. Наиболее поздняя поимка отмечена 15 сентября 2008 г. 

Белая трясогузка Motacilla alba Linnaeus, 1758 
и маскированная трясогузка Motacilla personata Gould, 1861

В фаунистических сводках Л.С. Степаняна [40] и Е.А. Коблика и соавт. [1, 
2] этим таксонам присвоены видовые статусы, при этом Л.С. Степанян [41] 
указывает на незначительный уровень гибридизации этих видов в местах 
совместного обитания. Однако в работах Г.А. Семёнова и соавт. [42–44], по-
свящённых этому вопросу, отмечается, что, несмотря на различия в окраске 
и морфометрических параметрах, существует высокая степень их гибриди-
зации. Для окончательного прояснения ситуации требуется исследование 
экологии этих форм и молекулярно-генетический анализ. В зарубежных 
систематических сводках Ф. Гилла, Д. Донскера и др. [3], Дж.Ф. Клемент-
са [4], Р. Ховарда и А. Моора [5] маскированная трясогузка не выделяется 
в самостоятельный вид, а рассматривается в рамках подвида белой трясо-
гузки. В «Справочнике птиц мира» [6] отмечается, что форма personata в 
местах интерградации скрещивается с рядом других форм, в том числе с 
обитающей в местах исследования М. а. dukhunensis, и поэтому не может 
быть рассмотрена в качестве «полноценного» вида. Однако Е.А. Коблик и 
В.Ю. Архипов [2] указывают, что с признанием факта более высокого уров-
ня гибридизации в природе даже между «хорошими» видами критерий ре-
продуктивной изоляции уже не является столь определяющим фактором при 
присвоении тем или иным формам видового статуса.
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Рис. 8. Распределение белой Motacilla alba и маскированной Motacilla personata трясо-
гузок в местах исследований, чёрный цвет – Motacilla personata, белый – Motacilla alba.

Закрашенные круги – собственные данные, полые круги – литературные источники
[Fig. 8. The distribution of Motacilla alba and Motacilla personata at the study sites, 

Black color designates Motacilla personata, white - Motacilla alba. The shaded 
circles show our data, the hollow circles - data from literature]

А.В. Ковалевский, Я.А. Редькин, С.И. Гашков, В.Б. Ильяшенко
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В Кузнецко-Салаирской горной области проходит граница ареалов ма-
скированной M. personata и белой M. alba трясогузок, при этом маскиро-
ванная трясогузка обитает в горных провинциях, а белая – в равнинных 
(рис. 8). В долине Томи обитают обе формы, однако их распределение имеет 
существенные различия. Так, в городах Томск и Кемерово и их окрестностях 
M. personata встречается крайне редко. Южнее, на границе Кемеровского и 
Крапивинского районов, M. personata встречается постоянно, но соотноше-
ние видов по данным кольцевания и визуальным наблюдениям устойчиво 
10:1 в пользу M. alba. При этом на протяжении всех лет наблюдений, на-
чиная с 1999 г., здесь встречаются смешанные пары (Н.В. Скалон, личное 
сообщение) [45]. Ещё юго-восточнее, на биостанции «Ажендарово» (Крапи-
винский район), соотношение меняется на обратное в пользу M. personata, 
отмечаются также смешанные пары и гибридный молодняк (наши данные). 
Южнее, в Новокузнецком районе, M. alba встречается крайне редко (наши 
данные). Смешанные пары отмечались в окрестностях городов Кемерово, 
Новокузнецк, Полысаево, биостанции КемГУ «Ажендарово» [9, 42–44, 46, 
47]. Таким образом, ширина зоны перекрытия между ареалами видов, в ко-
торой постоянно встречаются гибридные особи, составляет около 60 км, в 
более широкой зоне регистрации гибридов уже редкость.

Белая трясогузка прилетает на места гнездования в первой половине 
апреля. В окрестностях биостанции КемГУ «Ажендарово» белая трясогузка 
является редким гнездящимся видом. За все годы отловлено 42 особи. Из 
сетевых отловов исчезает к середине сентября.

Маскированная трясогузка – многочисленный гнездящийся вид по окра-
инам Кузнецкой котловины [16], в самой котловине – редкий гнездящийся 
вид [8]. Редкий гнездящийся вид в г. Кемерово и на севере Кемеровской об-
ласти, восточнее (в Тисульском районе) маскированная трясогузка – обыч-
ный гнездящийся вид [16, 22, 48, 49]. В качестве многочисленного перелёт-
ного гнездящегося вида для Горной Шории указывается А.Ф. Белянкиным 
[39]. Гнездящийся вид на Салаирском кряже [8, 21]. У южных подножий 
Салаирского кряжа (Новокузнецкий район, Сары-Чумышский заказник) в 
2008 г. нами обнаружены только маскированные трясогузки. Прилетает на 
места гнездования в первой декаде апреля, в горах обычно появляется в тре-
тьей декаде апреля [18, наши данные].

В окрестностях биостанции КемГУ «Ажендарово» маскированная трясо-
гузка является обычным гнездящимся видом. За все годы отловлено 447 осо-
бей. Первые, ещё плохо летающие, с недоросшими маховыми перьями мо-
лодые птицы начинают встречаться уже во второй декаде июня. Нормально 
летающие ювенильные особи начинают ловиться с третьей декады июля. 
Массовые перемещения отмечают в третьей декаде июня – первой декаде 
июля и отражают послегнездовые кочёвки взрослых и молодых птиц, кото-
рые в третьей декаде июля переходят в массовый осенний отлёт. Наиболее 
поздняя регистрация маскированной трясогузки – 12 сентября 2007 г.
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Выводы

1. Установлено, что в долине р. Томь встречаются два вида из группы 
«жёлтых» трясогузок. В гнездовой период здесь регистрируется светлоголо-
вая жёлтая трясогузка Motacilla flava beema. Берингийская жёлтая трясогузка 
Motacilla tschutschensis plexa встречается только во время сезонных миграций.

2. В среднем течении р. Томь обнаружены две формы, относящиеся к 
группе «желтоголовых» трясогузок: собственно желтоголовая трясогузка 
M. citreola citreola и малая желтоголовая трясогузка M. werae werae. Весной 
M. werae прилетают значительно раньше – примерно в конце апреля – на-
чале мая, тогда как прилёт M. citreola приходится на конец мая  – начало 
июня. Сроки осеннего пролёта M. citreola примерно на 2 недели позже, чем 
M. werae. В гнездовой период в обсуждаемом регионе достоверно отмечена 
только M. werae. 

3. Установлено, что в горных и предгорных районах Кузнецко-Салаир-
ской горной области широко распространена маскированная трясогузка 
M. personata, а по Томь-Колыванской равнине, в центральной части Кузнец-
кой котловины и севернее − белая трясогузка M. alba. Между этими вида-
ми в местах совместного обитания отмечают частые случаи гибридизации. 
Ширина зоны перекрытия ареалов видов, в которой постоянно встречаются 
гибридные особи, составляет около 60 км.
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Distribution and nature of Motacilla species presence 
in the southeast of Western Siberia (the Kuznetsk-Salair mountain area)

In the latest systematic reports on birds, some subspecies or their groups are assigned 
the status of independent species, the relationships between various taxa are specified, 
which, in its turn, requires additional studies of the details of the reconsidered taxa 
distribution and their ecological specifics in regions. The aim of this work was to study the 
features of distribution and the peculiarities of Motacilla Linnaeus, 1758 species presence 
in the Kuznetsk-Salair mountain region and the lower reaches of the Tom River. 
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Our research is based on the results of catchings with the subsequent girdling 
from 2008 to 2014 at Azhendarovo Biological Research Station of Kemerovo State 
University located in the valley of the middle reaches of the Tom River (54о45'N; 
87о02' E). We caught 761 Motacilla individuals during this period. To evaluate the 
distribution of forms, we used the collection funds of the Zoological Museum of Tomsk 
State University, the Department of Biodiversity and Bioresources of Kemerovo 
State University, and the Zoological Museum of Moscow State University, in total 
111 specimens. No bird was harmed during this research. All counts were conducted 
according to Ethical Standards.

M. flava and M. tschutschensis. M. flava beema nests in the territory of the 
Kuznetsk-Salair mountain region and in the basin of the Tom River. Usually, the most 
massive movements of M. flava beema begin in the second decade of July and reflect 
juvenile migrations of the nesting wagtails. The peak of flight occurs in the third decade 
of July. The increase in migratory activity since the end of August is probably due to 
a small number of M. tschutschensis plexa in the flight. The spring flight of “transit” 
M. tschutschensis plexa happens in the second half of May. M. flava beema arrives at 
the end of April-May. 

M. citreola and M. (citreola) werae. M. werae werae nests in the Kuznetsk-Salair 
mountain region, nesting of M. citreola citreola requires factual confirmation. M. werae 
migrates to places of winterings at the end of July - the first half of August, M. citreola 
citreola – in August or in the beginning of September. In spring, the first M. werae are 
noted in the second decade of May, and passing M. citreola are recorded in the last 
decade of May - in the beginning of June. 

M. cinerea arrives in the third decade of April or in the beginning of May. The most 
massive flying to the places of winterings took place in the third decade of July - in the first 
decade of August. The most recent capture was registered on September 15, 2008. We did 
not reveal any significant differences in terms of departure of adult and young individuals.

M. alba and M. personata. A border between the habitats of M. alba and 
M. personata lies in the Kuznetsk-Salair mountain region. M. alba is common in plains, 
whereas M. personata is widespread in mountain and foothill territories. Both species, 
which actively hybridize with each other, live in the valley of the Tom river. The width of 
the zone, where hybrid individuals are constantly encountered, makes up about 60 km; 
in the zone up to 150 km the presence of hybrid individuals is already a relative rarity.

The article contains 3 Tables, 8 Figures, 49 References.
Key words: Wagtail; migration; subspecies; population; Kemerovo region.
Funding: This work was supported by the Russian Science Foundation “Scientific 

basis for establishing a national depository bank of living systems” (Grant No 14-50-
00029).
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Институт экологии растений и животных УрО РАН, г. Екатеринбург, Россия

Улучшенная процедура визуального обнаружения 
тетрациклиновой метки при массовом мечении грызунов

На основе анализа обширного краниального материала показано, что 
существующие методы визуальной диагностики тетрациклиновой метки у 
грызунов недостаточно надежны. Для повышения вероятности выявления 
меченых животных характерную флуоресценцию под ультрафиолетом 
необходимо искать в аншлифах как верхнего резца, так и нижней челюсти. 
Улучшенная методика дает прирост эффективности от 37 до 55%. Обнаружены 
различия в проявлении тетрациклиновой метки у полевок по сравнению с мышами. 
Установлено, что со временем образцы от любых вываренных и очищенных 
черепов становятся значительно светлее в ультрафиолете, что осложняет 
диагностику. Интенсивность флуоресценции метки в резцах также постепенно 
снижается. Определен критический срок хранения образцов – три года, 
после которого выявление метки затрудняется. Обнаружено, что обработка 
пероксидом водорода, которую часто применяют при очистке черепов грызунов, 
ухудшает видимость тетрациклиновой метки.

Ключевые слова: Apodemus agrarius; Microtus agrestis; Microtus arvalis; 
Microtus oeconomus; Myodes glareolus; Myodes rutilus; Sicista betulina; Sylvaemus 
uralensis.

Введение

Методы массового самомечения животных, появившись несколько деся-
тилетий назад, применялись главным образом для решения практических 
задач – оценки полноты потребления приманки с вакцинами или ядами [1–
3] или разработки способов борьбы с вредителями [4]. Лишь в единичных 
случаях этот подход использовали в теоретических исследованиях [5, 6]. 
Возникновение и широкое признание концепции метапопуляций привело к 
значительному росту интереса исследователей к изучению миграционной 
активности животных, поскольку именно этот процесс связывает отдельные 
локальные популяции в структуры более высокого порядка [7]. Использова-
ние простых и дешевых способов массового мечения позволяет проводить 
эксперименты в масштабах целых ландшафтов [8–11], что часто совершенно 
необходимо в исследованиях процессов расселения или степени изоляции 
группировок особей. В связи с этим стали появляться работы, направленные 
на совершенствование существующих методик [12–15].
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Применение тетрациклина в качестве биомаркера можно отнести к числу 
наиболее распространенных методов массового мечения. Животное, съевшее 
приманку, содержащую один из антибиотиков тетрациклинового ряда, полу-
чает метку в виде желтой флуоресценции в костях и зубах, наблюдаемую под 
действием ультрафиолета [16]. Явление вызвано тем, что тетрациклин и его 
дериваты образуют хелатные комплексы с ионами кальция в момент его де-
понирования в костных структурах [17]. Поэтому флуоресценция обнаружи-
вается на тех участках, где происходил рост в тот период, когда животное 
съело приманку. Метод применяется почти исключительно на млекопитаю-
щих и особенно часто на грызунах. В последнем случае метку можно обна-
ружить визуально в растущих частях костей [18, 19] или в резцах [20, 21], 
которые у этой группы животных интенсивно растут всю жизнь. Существует 
также способ выявления тетрациклинов с помощью хроматографии [22], но 
он не получил широкого распространения, так как оказался слишком слож-
ным и дорогим. К тому же эта методика подразумевает уничтожение образ-
цов, что не всегда приемлемо. Поэтому простой визуальный поиск маркера 
по-прежнему остается основным методом, особенно удобным при работе с 
массовым материалом. При выявлении меченых грызунов присутствие те-
трациклина чаще всего определяют или в кости нижней челюсти [1, 23, 24], 
или в верхнем резце [9–11, 21, 25]. Прямое сравнение этих методик ранее 
не проводилось. Цель данного исследования заключалась в поиске наиболее 
эффективной процедуры визуального обнаружения тетрациклиновой метки 
при массовом мечении грызунов с учетом возможных погрешностей, связан-
ных со спецификой полевой работы и обработки краниального материала.

Материалы и методики исследования

Сравнение эффективности поиска метки в нижней челюсти или в верхнем 
резце грызунов выполнено на зверьках различных видов, помеченных приман-
кой с гидрохлоридом тетрациклина и пойманных летом 2016 г. в лесных масси-
вах на территории г. Екатеринбурга. Отлов мелких млекопитающих проводили 
стандартным зоологическим методом с соблюдением общепринятых этиче-
ских норм по отношению к животным. Мечение проводилось неоднократно, 
поэтому приманка была доступна грызунам в течение трех недель. В ходе 
пробоподготовки после выварки и очистки черепов делали аншлифы изолиро-
ванного верхнего резца и одной из половин нижней челюсти вместе с резцом. 
Выявление тетрациклиновой метки проводили в темной комнате с использо-
ванием микроскопа МБС-1 (ЛОМО) и УФ осветителя с фильтром УФС-6. Все 
образцы, в которых обнаружены признаки метки, фотографировали в одном 
кадре с контрольными для подтверждения. Всего обработано 1 133 черепа.

Проанализировано влияние на выявляемость тетрациклиновой метки двух 
распространенных практик, применяемых при работе с краниальным матери-
алом, – музейного хранения и обработки черепов пероксидом водорода.
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Оценку воздействия фактора времени (музейного хранения) на общий 
вид в ультрафиолете аншлифов без метки осуществили на основе нашего 
материала, собранного в Екатеринбурге в 2011–2016 гг., а также в Ильмен-
ском заповеднике в 1978 и 2014 гг. Черепа старше 2013 г. хранились в целом 
виде. Аншлифы от них сделаны специально для данного исследования в на-
чале 2017 г. Для проведения корректных сравнений случайно отобранные 
пары образцов разного срока хранения размещали в пределах поля зрения 
микроскопа и фотографировали одним кадром. Дальнейший анализ прово-
дился по фотографиям. 

Для изучения изменений, происходящих с тетрациклиновой меткой с 
течением времени, использован дополнительный материал, полученный 
в результате однократного мечения в Екатеринбурге в 2013 г. В этом слу-
чае приманка была доступна зверькам не более недели. Оценку проводили, 
сравнивая фотографии образцов, сделанные в одинаковых условиях в 2013 
и 2017 гг. При этом в обоих случаях использовали УФ осветитель ОЛД-41 
(СПО Светотехника). 

Для изучения влияния обработки черепов пероксидом водорода на выяв-
ляемость тетрациклиновой метки делались фотографии одних и тех же об-
разцов (4 шт.) до и после соответствующей процедуры. Таблетки гидропери-
та, истолченные в порошок, заливали 50 мл кипятка, после чего помещали в 
раствор один верхний резец или целый череп на 30 мин. Перед фотографи-
рованием образцы просушивали при комнатной температуре не менее суток.

На всех этапах исследования использовали фотоаппарат Canon Power-
Shot SX220HS (Canon Inc., Япония). Полученные фотографии не подверга-
лись никаким видам цветовой коррекции. Статистическое сравнение про-
порций проводили с помощью точного критерия Фишера (двусторонний) в 
программном пакете StatSoft STATISTICA 6.0. Краниальный материал на-
ходится на хранении Музея ИЭРиЖ УрО РАН (г. Екатеринбург).

Результаты исследования

Сравнение двух способов поиска метки проведено на зверьках, поме-
ченных в естественных условиях в рамках работы по изучению миграци-
онной активности грызунов. Поэтому обстоятельства детекции метки в на-
шем методическом исследовании полностью аналогичны тем, с которыми 
сталкиваются зоологи при практическом применении тетрациклиновой 
методики.

Всего выявлено 223 меченых животных, среди которых отмечены пред-
ставители всех видов несинантропных грызунов, присутствовавших в вы-
борке 2016 г. из Екатеринбурга: Sylvaemus uralensis (Pallas, 1811), Apodemus 
agrarius (Pallas, 1771), Myodes glareolus (Schreber, 1780), Myodes rutilus (Pal-
las, 1779), Microtus arvalis (Pallas, 1778), Microtus agrestis (Linnaeus, 1761), 
Microtus oeconomus (Pallas, 1776), Sicista betulina (Pallas, 1779).
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В большинстве случаев тетрациклиновая метка обнаружена как в верх-
нем, так и в нижнем резце (n = 134). У некоторых особей она найдена только 
в нижнем (n = 82) или только в верхнем резце (n = 5). В таких случаях метка 
была неяркой. Метка на кости нижней челюсти выявлена у 100 зверьков. 
У двух особей (S. uralensis и A. agrarius) яркая флуоресценция наблюдалась 
только в кости нижней челюсти при отсутствии метки в резцах (рис. 1).

Рис. 1. Проявление тетрациклиновой метки (желтый или желто-зеленый цвет): 
A – только в нижнем резце Myodes glareolus; B – только в верхнем резце Sylvaemus 

uralensis; C – только в костях Apodemus agrarius. Фото О.В. Толкачёва и О.Р. Гизуллиной
[Fig. 1. View of the tetracycline mark (yellow or yellow-green color): 

A - In the lower incisor Myodes glareolus; B - In the upper incisor Sylvaemus uralensis; 
C - Only in bones of Apodemus agrarius. Photo by OV Tolkachev and OR Gizullina]

Выявлены некоторые особенности расположения метки в зубной ткани 
зверьков разных таксонов. Обнаружено, что в верхних резцах полевок флуо-
ресценция проявляется в виде клина, сильно вытянутого в направлении ро-
ста зуба и обычно доходящего до окклюзионной поверхности в виде тонкой 
линии, тогда как у мышей свечение охватывает почти всю ширину шлифа 
(рис. 2). По нашим наблюдениям, интенсивность флуоресценции в зубах 
мышей обычно выше, чем у полевок. Случаи, когда метка проявлялась толь-
ко в нижнем резце, достоверно чаще встречаются у полевок по сравнению 
с мышами (50 и 27% от меченых полевок и мышей соответственно; точный 
критерий Фишера, p < 0,001).

При сравнении аншлифов верхних резцов немеченых животных, отлов-
ленных в разные годы (1978, 2011–2016), обнаружено, что все образцы, на-
ходящиеся на хранении больше трех лет, значительно светлее более свежих 
(рис. 3). Эффект проявляется вне зависимости от вида грызуна. Для допол-
нительной проверки реальности наблюдаемого явления над одним из авто-
ров поставили «слепой эксперимент», в ходе которого испытуемый успешно 
разделил смешанную выборку образцов 1978 и 2016 гг. с зашифрованными 
номерами на две соответствующие группы.
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Рис. 2. Типичное проявление тетрациклиновой метки в аншлифах верхних 
резцов рыжей полевки (Myodes glareolus Schreber, 1780) и малой лесной мыши 

(Sylvaemus uralensis Pallas, 1811). Образцы получены от животных, отловленных 
на площадке мечения в рамках одного эксперимента. Приманка с тетрациклином 
экспонировалась в течение трех недель. Фото О.В. Толкачёва и О.Р. Гизуллиной

[Fig. 2. Typical manifestation of the tetracycline mark in slices of the upper incisors of bank vole 
(Myodes glareolus Schreber, 1780) and pigmy wood mouse (Sylvaemus uralensis Pallas, 1811). 
Specimens were obtained from animals caught at a marking plot within the same experiment. 

The bait with tetracycline was exposed for three weeks. Photo by OV Tolkachev and OR Gizullina]

Рис. 3. Эффект «осветления» верхних резцов у немеченых животных с течением 
времени при сравнении случайных выборок образцов 2012 

и 2016 гг. Фото О.В. Толкачёва
[Fig. 3. «Lightening» effect appearing in the upper incisors of unmarked animals over time 

when comparing random samples from 2012 and 2016. Photo by OV Tolkachev]

Сравнительный анализ состояния верхних резцов с тетрациклиновыми 
метками, выполненный по фотографиям одних и тех же образцов, сделан-
ным в 2013 и 2017 гг., показал, что площадь наблюдаемой флуоресценции 
и её интенсивность уменьшаются со временем независимо от видовой при-
надлежности грызуна. Обнаружено, что обработка образцов пероксидом во-
дорода приводит к аналогичному эффекту (рис. 4). Если резцы не извлечены 
из черепа, то пероксид действует только на те их части, которые выступают 
из альвеол.
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Рис. 4. Деградация тетрациклиновой метки в аншлифах верхних резцов со временем
и после обработки пероксидом водорода. A – вверху один и тот же образец с меткой,

сфотографированный в идентичных условиях в 2014 и 2017 гг.; ниже – два контрольных
образца за соответствующие годы. B – вверху резец с меткой до и после обработки 

пероксидом водорода; ниже – один и тот же контрольный образец. Фото О.В. Толкачёва
[Fig. 4. Degradation of the tetracycline mark in slices of the upper incisors over time 

and after treatment with peroxide hydrogen. (A) At the top is the same marked specimen 
photographed in identical conditions in 2014 and 2017. Below are two control samples 

for the respective years. (B) At the top is the incisor with the mark before and after treatment 
with hydrogen peroxide. Below is the same control sample. Photo by OV Tolkachev]

Обсуждение результатов исследования

Основной целью нашего исследования являлось сравнение эффектив-
ности двух методик визуального поиска тетрациклиновой метки у грызу-
нов  – в нижней челюсти или в верхнем резце. Существование этих двух 
подходов связано с историей развития метода в целом. В 1967 г. С. Линхарт 
и Дж. Кеннели [26] впервые предложили применять тетрациклин в экологи-
ческих исследованиях. В своей работе они использовали койотов, у которых 
для анализа брали кости ног, грудину, ребро и половину нижней челюсти. 
Наиболее заметная флуоресценция наблюдалась в нижней челюсти. Позд-
нее Дж. Криер [23] провел сходное исследование на грызунах. При этом он 
проводил поиск метки только в нижней челюсти, опираясь на работу преды-
дущих авторов, и не делал шлифы. Все последующие англоязычные иссле-
дователи использовали эту методику. В России применение тетрациклинов 
для мечения грызунов началось со статьи Г.А. Клевезаль и М.В. Мины [21], 
в которой авторы определяли метку только в верхнем резце, поскольку об-
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разцы получали из неочищенных черепов в полевых условиях, а извлекать 
нижнюю челюсть в таком случае намного сложнее (Г.А. Клевезаль, личное 
сообщение). Важным нововведением этих авторов стало приготовление ан-
шлифов резцов, что повысило эффективность детекции метки. В большин-
стве русскоязычных работ применяется именно этот подход [9–11, 25, 27]. 
В некоторых случаях дополнительно исследовали различные кости черепа и 
посткраниального скелета [18, 19]. Мы считаем, что при работе с массовым 
материалом, обычно получаемым при массовом мечении грызунов, целесо-
образно работать только с черепом животных, поскольку этот подход лучше 
всего согласуется с общепринятыми зоологическими методиками, не требуя 
дополнительных манипуляций с отловленными зверьками.

В ходе исследования мы установили, что у некоторых особей флуорес-
ценция проявляется только в нижнем или только в верхнем резце. Тетра-
циклиновая метка в нижней челюсти грызунов (резец + кость) проявляется 
несколько чаще, чем в верхнем резце (218 vs 140 случаев). Соответственно, 
поиск метки в нижней челюсти на 35,8% эффективнее. Флуоресценцию в 
костях (100 случаев) мы наблюдали реже, чем в зубах. Кроме того, по на-
шим наблюдениям, интенсивность флуоресценции на поверхности костей 
обычно меньше, чем в резцах. В двух образцах метка обнаружена только 
в костях, но не в зубах. Поскольку оба зверька отловлены спустя 12 недель 
после мечения, очевидно, что метка в их резцах успела исчезнуть из-за ста-
чивания зубов. Все остальные меченые зверьки отлавливались через 3–6 не-
дель после раскладки приманки с тетрациклином. Два аналогичных случая 
описаны ранее Е.Ф. Малафеевой [25] на серых полевках. Очевидно, что по-
иск метки только на поверхности костей черепа был бы в нашем случае край-
не неэффективным, вопреки рекомендациям Дж. Криера [23]. Более интен-
сивное проявление флуоресценции в резцах по сравнению с костями может 
объясняться тем, что первые, в отличие от последних, у грызунов растут по-
стоянно, а тетрациклин связывается только со свободными ионами кальция, 
которые в достаточном количестве присутствуют в местах пролиферации 
минерализованных тканей. Более частое проявление метки в нижних резцах 
по сравнению с верхними, вероятно, связано с тем, что первые у грызунов 
растут быстрее [28]. Таким образом, для наиболее полного выявления ме-
ченых зверьков целесообразно просматривать аншлифы как верхнего резца, 
так и нижней челюсти. Предлагаемый комбинированный подход эффектив-
нее поиска метки только в кости нижней челюсти на 55,2%, а по сравнению 
с просмотром одного верхнего резца – на 37,2%. Обнаруженные различия в 
паттернах проявления метки в верхних резцах мышей и полевок могут быть 
связаны как с особенностями строения и роста резцов в семействах Muridae 
и Cricetidae, так и с различиями в полученной дозе маркера из-за разных кор-
мовых предпочтений и, соответственно, разного сродства к нашей приманке.

При сравнении общего вида резцов разных лет сбора выяснилось, что 
образцы, находящиеся на хранении три года и более, выглядят под ультра-
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фиолетом заметно светлее, чем свежие, что осложняет диагностику тетра-
циклиновой метки из-за снижения контрастности по сравнению с фоном. 
Параллельно происходит деградация самой метки, что заметно по сниже-
нию яркости, площади и формы флуоресцирующих участков. Вероятно, на-
блюдаемый эффект вызван постепенным разрушением остатков органики 
в зубах (включая хелатные комплексы). Тем же может объясняться и дегра-
дация метки под действием перекиси водорода, которая часто применяется 
для финальной очистки черепов или при работе со старыми, плохо почи-
щенными образцами. Данное предположение косвенно подтверждается тем, 
что интенсивность флуоресценции тетрациклина в костях сильно снижается 
после воздействия видимого света, вероятно, тоже за счет разрушения хе-
латных комплексов [29, цит. по 26]. В связи с этим необходимо отметить, что 
краниальный материал, использованный в нашем исследовании, хранился 
в закрытых ящиках, главным образом в подвальном хранилище Музея ИЭ-
РиЖ УрО РАН.

Выводы

Итогом исследования стало обнаружение нескольких факторов, способ-
ных существенно повлиять на эффективность визуальной детекции тетра-
циклиновой метки при массовом мечении грызунов. Сделанные выводы 
можно представить в виде практических рекомендаций:

1. При работе с краниальным материалом метку следует искать в аншли-
фах как верхнего резца, так и нижней челюсти.

2. Детекцию нужно проводить в первые три года после очистки черепов.
3. Выборки черепов, в которых планируется искать тетрациклиновую 

метку, нельзя обрабатывать пероксидом водорода.

Авторы признательны канд. биол. наук, с.н.с. лаборатории популяционной радиобио-
логии Е.Б. Григоркиной и канд. биол. наук, н.с. лаборатории палеоэкологии Ю.Э. Кро-
пачевой (Институт экологии растений и животных УрО РАН, г. Екатеринбург) за по-
мощь, оказанную при подготовке рукописи.
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Oleg V. Tolkachev, Olesya R. Gizullina, Grigoriy V. Olenev

Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Division of the Russian Academy of Sciences, Yekaterinburg, 
Russian Federation

Improved visual detection of tetracycline label for group rodent marking

Tetracycline is employed in practical and theoretical studies for group marking 
of animals. Individuals who consume the bait with marker get a label that appears 
as yellow or yellow-green fluorescence in bones and teeth under UV light. When 
this approach is used for rodents there are two locations for mark searching: in the 
mandibular surface (Crier, 1970) or in the polished slice of the upper incisor (Klevezal 
and Mina, 1980). The aim of this research was to find the most effective procedure for 
the visual detection of the tetracycline label in the mass marking of rodents, taking into 
account possible errors related to the specific nature of field work and the processing 
of cranial material.
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We compared the efficacy of mark searching in the lower jaw or the upper incisor 
using different rodent species that were marked with bait containing tetracycline 
hydrochloride and then captured during the summer 2016 in the forest stands near 
Yekaterinburg, Russia. We made polished slices of both the isolated upper incisor and 
the branch of mandibulae with incisor in the course of sample preparation. Detection of 
tetracycline label was carried out in the dark room by microscope under UV light. If a 
mark was suspected, we took a picture of that specimen together with a reference one 
in the same frame. Numbers of involved individuals were 1133. To assess the influence 
of time factor (museum storing) on a general view of slices under UV we compared 
upper incisors from animals without tetracycline label, which were caught in different 
years (1978-2016). Comparisons of randomly selected pairs from samples of different 
storage time were placed within the microscope field of view and photographed as one 
frame. Alterations of tetracycline marks in time were estimated by comparing images 
of the upper incisors taken under the same conditions in 2013 and 2017. To assess the 
impact of peroxide hydrogen on the detectability of tetracycline label we made photos 
of the same specimens (4 ind.) before and after the procedure. This study was carried 
out on abundant and not threatened species of small mammals. Our institution (Institute 
of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences) has a special 
permission for such work. We did not use any unusual protocols that could contradict 
the generally accepted standards of animal care.

Basing on the analysis of extensive cranial material, we showed that the existing 
methods of visual diagnostics of the tetracycline mark in rodents is not reliable enough. 
In some cases, the label can only appear in the upper or lower incisors. On the surface 
of the bone of the lower jaw fluorescence is usually less intense than in the teeth, but 
in two cases a distinct mark was found only in bones, due to the fact that ever-growing 
incisors had time to be grinded (Fig. 1). To increase the probability of label detection it 
is necessary to search for specific fluorescence under UV light in slices of both the upper 
incisor and the lower jaw. The improved method gives the increment of efficiency from 
37% to 55%. We revealed differences in tetracycline label expression between voles 
and mice (Fig. 2). In the upper incisors of the voles, fluorescence manifests itself in 
the form of a wedge that is strongly elongated in the direction of tooth growth, usually 
reaching the occlusal surface in the form of a thin line, whereas in mice the yellow glow 
covers almost the entire width of the section. Cases when the mark appears only in the 
lower incisor more often occur in voles than in mice (50% vs 27%). It was found that 
over time teeth from any boiled and cleaned skulls become lighter under UV, which 
complicates the diagnosis (Fig. 3). The intensity of label fluorescence in incisors also 
gradually reduced (Fig. 4). The critical storage period for skulls was ascertained - three 
years, after which the identification of the mark becomes quite difficult. We discovered 
that treatment with hydrogen peroxide, which is often used for cleaning rodent skulls, 
impairs the visibility of the tetracycline mark (Fig. 4). In conclusion, we propose three 
practical recommendations for detection of tetracycline label in rodents: 1) Search for 
yellow or yellow-green fluorescence in slices of both the upper incisor and the lower 
jaw; 2) Detection should be done during the first three years after skull clearing; 3) 
Samples, which were designated to mark detection, should never be treated with 
hydrogen peroxide.
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О.В. Горячкина, М.Э. Пак, И.Н. Третьякова

Институт леса им. В.Н. Сукачева СО РАН, обособленное подразделение 
ФИЦ КНЦ СО РАН, г. Красноярск, Россия

Цитогенетические особенности эмбриогенных  
клеточных линий Larix sibirica Ledeb. в культуре in vitro

Работа выполнена при финансовой поддержке РФФИ, Правительства Красноярского 
края, Красноярского краевого фонда поддержки научной и научно-технической 
деятельности в рамках научных проектов № 16-44-243068 и № 16-44-240509.

В результате цитогенетического исследования эмбриогенных клеточных 
линий лиственницы сибирской в культуре in vitro впервые для данного вида 
выявлена сомаклональная изменчивость по числу хромосом. Среди длительно 
пролиферирующих клеточных линий выявлены как цитогенетически стабильные 
линии (КЛ 6 и КЛ 16.28), содержащие в кариотипе нормальное для данного вида 
диплоидное число хромосом (2n = 24), так и нестабильные (КЛ 5), с разбросом 
хромосомных чисел от 24 до 30, большим количеством патологий митоза и 
клеток с микроядрами. Вероятно, некоторые клеточные линии лиственницы 
сибирской могут сохранять цитогенетическую стабильность в течение 
многих лет, что позволяет успешно использовать их для получения растений-
регенерантов. Очевидно, что для успешного размножения хвойных растений с 
помощью соматического эмбриогенеза необходимо проводить цитогенетический 
контроль эмбриогенных культур, что позволит существенно улучшить качество 
получаемых растений-регенерантов и увеличить количество получаемого 
посадочного материала хвойных растений с селекционно-значимыми признаками, 
пригодного для плантационного лесовыращивания в Сибири.

Ключевые слова: Larix sibirica; эмбрионально-суспензорная масса; 
соматический эмбриогенез; число хромосом; геномные мутации, митоз, 
микроядра.

Введение

Соматический эмбриогенез – вегетативный способ массового тиражи-
рования растений, позволяющий существенно ускорить генетико-селек-
ционные исследования и увеличить масштабы получаемого посадочного 
материала важных лесохозяйственных объектов с селекционно-значимыми 
признаками. Это особенно актуально для медленно растущих хвойных рас-
тений. Известно, что условия культуры, продолжительность культивиро-
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вания, применение регуляторов роста могут приводить к различным изме-
нениям в кариотипе растений, в частности к увеличению частоты мутаций 
[1]. Для успешного размножения хвойных через соматический эмбриогенез 
необходимо проводить оценку генетической стабильности полученных эм-
бриогенных культур. 

В литературе данные по генетической стабильности эмбриогенных куль-
тур хвойных растений противоречивые. Изменение числа хромосом отме-
чалось в эмбриогенных культурах некоторых видов хвойных, в частности 
Abies alba [2], Pinus nigra [3], Larix × eurolepis [4], Pinus radiatа [5]. Ане-
уплоидия и несколько вариантов хромосомного мозаицизма выявлены в 
клеточных культурах и полученных из них клонах Picea mariana, P. glauca, 
P. abies [6, 7]. В то же время другими авторами показана генетическая ста-
бильность P. abies в культуре in vitro [8–10].

В настоящей работе приводятся результаты цитогенетического исследо-
вания эмбриогенных клеточных линий лиственницы сибирской (Larix sibiri-
ca Ledeb.) разной продолжительности культивирования из коллекционного 
банка эмбриогенных культур лаборатории лесной генетики и селекции Ин-
ститута леса им. В.Н. Сукачева СО РАН (г. Красноярск). Цитогенетический 
контроль проводился с целью оценки уровня генетической стабильности 
клеточных линий в зависимости от длительности культивирования и, следо-
вательно, определения качества получаемых растений-регенерантов.

Материалы и методики исследования

Для проведения цитогенетических исследований из коллекционного бан-
ка эмбриогенных культур лиственницы сибирской [11] отобраны три разно-
возрастные длительно пролиферирующие эмбриогенные клеточные линии: 
КЛ 5, КЛ 6 и КЛ 16.28. Для получения данных клеточных линий от дере-
ва-донора А4 в культуру вводились зиготические зародыши, полученные 
в результате свободного опыления (КЛ 6 в 2011 г., КЛ 16.28 в 2016  г.), а 
также контролируемого опыления пыльцой лиственницы Сукачева (КЛ 5 в 
2009 г.). Возраст опытных деревьев составляет 50–70 лет, все они произрас-
тают в дендрарии Института леса им. В.Н. Сукачева СО РАН (г. Красноярск, 
Академгородок). Контролируемое опыление лиственницы сибирской с це-
лью получения материала для ввода в культуру in vitro (зиготических за-
родышей) проводили в конце третьей декады апреля – в период созревания 
микростробилов и начала пыления. 

Введение в культуру, инициация и пролиферация эмбриогенных куль-
тур у лиственницы сибирской проводились на среде АИ (патент 2456344; 
http://www.freepatent.ru/images/patents/5/2456344/patent-2456344.pdf) и опи-
сывались в работах авторов статьи ранее [11, 12]. Пролиферирующие эм-
бриогенные культуры субкультивировали на свежую питательную среду АИ 
через каждые 14 дней. Культуры инкубировали в темноте при температу-
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ре (24 ± 1)°С. Продуктивность эмбриогенных клеточных линий оценивали 
путем подсчета числа соматических зародышей в 1 г сырой эмбрионально-
суспензорной массы через неделю после пересадки. Величина выборки со-
ставляла 25–30 для каждой клеточной линии. 

Цитогенетический анализ глобулярных соматических зародышей про-
водили на этапе пролиферации с использованием существующих методик 
кариологического и цитогенетического исследования растений [13, 14] с 
собственными модификациями. При анализе хромосомных чисел исполь-
зовались разные варианты обработки материала для сокращения хромосом 
и разрушения веретена деления. Наилучшие результаты для большинства 
клеточных линий получены при обработке материала 0,2%-ным раствором 
колхицина в течение 18–20 ч при комнатной температуре.

Материал фиксировали спиртово-уксусной смесью (3:1) в течение 24 ч. 
Часть материала фиксировали без обработки колхицином для анализа ми-
тотических делений. Перед окраской небольшой кусочек эмбрионально-су-
спензорной массы отмывали от фиксатора, протравливали 2–4 мин в 4%-ном 
растворе железоаммонийных квасцов, затем помещали в 1%-ный раствор 
ацетогематоксилина и окрашивали в термостате при 50°С в течение 10–
15 мин. Затем с помощью препаровальной иглы и пинцета отделяли несколь-
ко соматических зародышей, помещали их в каплю насыщенного раствора 
хлоралгидрата и мацерировали лезвием бритвы 2–3 мин до получения одно-
родной суспензии. Фильтровальной бумагой убирали излишек жидкости и 
готовили давленый препарат стандартным способом. Просмотр препаратов 
осуществляли при помощи микроскопа «МИКМЕД-6» («ЛОМО», Россия) и 
цифровой камеры МС-12 («ЛОМО», Россия). Число хромосом определяли не 
менее чем в 100 метафазных пластинках для каждой клеточной линии. 

Результаты исследования и обсуждение

Пролиферирующая эмбриогенная культура хвойных представляет собой 
полупрозрачную массу незрелых соматических (глобулярных) зародышей – 
эмбрионально-суспензорную массу (embryonal suspensor masses – ЭСМ), или 
волокнистый зародыш (filamentous embryos) [15]. В ЭСМ лиственницы си-
бирской обнаруживались полиэмбриональные комплексы, состоящие из не-
скольких эмбрионов, наряду с самостоятельными отдельными зародышами. 
Клеточные деления локализованы в глобулах зародышей. В эмбриогенной 
культуре постоянно происходит мультипликация зародышей [16], этим объяс-
няется тот факт, что зародыши находятся на разных стадиях развития и пред-
ставляют собой глобулы размером от двух до нескольких десятков клеток. 

Используемые в работе разновозрастные эмбриогенные клеточные ли-
нии лиственницы сибирской (КЛ 5, КЛ 6 и КЛ 16.28) отличались между 
собой по жизнеспособности, пролиферативной активности, по числу со-
матических зародышей, их размерам и способности созревать. Длительно 
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пролиферирующие КЛ 5 и КЛ 6 сохраняли эмбриогенный потенциал в тече-
ние 8 и 6 лет соответственно и характеризовались массовым образованием 
соматических зародышей. Подобная пролиферативная активность эмбрио-
генных культур описана ранее в культуре мегагаметофитов Larix decudua и 
культуре зародышей гибридов лиственницы L. х eurolepis и L. х marschlinsii 
[17, 18], где образование ЭСМ шло в течение 9–17 лет. 

Цитологический анализ показал, что при одинаковых условиях культи-
вирования в одних клеточных линиях лиственницы сибирской происходит 
более активное образование соматических зародышей, чем в других. Так, 
продуктивность КЛ 6 составляла 2 040 ± 189 шт./г ЭСМ, однако количество 
созревающих соматических зародышей не превышало 0,6%. Гибридная КЛ 5 
формировала большее число соматических зародышей 3  750  ±  163  шт./г 
ЭСМ, однако все они не созревали. 

В норме кариотип лиственницы сибирской содержит 24 хромосомы 
(2n  =  2x  =  24): шесть пар длинных метацентриков и шесть пар коротких 
субметацентриков [19–23]. Как и у других хвойных, число хромосом у ли-
ственницы сибирской характеризуется высокой степенью стабильности, ге-
номные мутации наблюдаются редко и представлены главным образом еди-
ничными полиплоидными клетками. 

Эмбриогенные клеточные линии лиственницы сибирской различались 
по цитогенетической стабильности и числу хромосом. Две клеточные линии 
(КЛ  6 и КЛ 16.28) являлись диплоидными и содержали преимущественно 
клетки с нормальным для данного вида числом хромосом 2n = 24 (рис. 1). 
Если продолжительность культивирования КЛ 16.28 составляет менее одного 
года, то КЛ 6, вероятно, сохраняет цитогенетическую стабильность в течение 
всех 6 лет культивирования. Генетическая стабильность данной линии показа-
на ранее с помощью микросателлитного анализа: несоответствие материнско-
му генотипу по двум аллелям наблюдалось только в одном из девяти локусов 
[24]. От КЛ 6 получены клонированные сеянцы лиственницы сибирской, ко-
торые успешно растут в теплице ОЭХ «Погорельский бор» – стационара Ин-
ститута леса СО РАН [11]. Эти клоны, по данным микросателлитного анализа, 
показали полную идентичность КЛ 6, от которой получены [24].

В исследованных образцах КЛ 6 и КЛ 16.28 выявлены геномные мута-
ции, представленные отдельными клетками, содержащими измененный на-
бор хромосом (таблица). Единичные клетки содержали редуцированное чис-
ло хромосом (2n = 10, 20), вероятно, их появление связано с нарушениями 
митоза. Также отмечены полиплоидные клетки: более «молодая» КЛ 16.28 
содержала их в количестве 3,5%, тогда как у КЛ 6 этот показатель составил 
уже 9,0% (см. таблицу). Хромосомная мутация выявлена только у КЛ 6 и 
представлена единственной клеткой с ацентрическим кольцом.

Гибридная КЛ 5, полученная в 2009 г., отличалась цитогенетической не-
стабильностью и значительным разбросом чисел хромосом (см. таблицу). 
Большая часть метафазных пластинок (31,2%) содержала 29 хромосом, из 
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которых 15 являлись длинными метацентриками и 14 – короткими субмета-
центриками (рис. 1, e, f). 

Частота встречаемости метафазных пластинок с различным числом хромосом 
у клеточных линий лиственницы сибирской

[Frequency of occurrence of metaphase plates with a different 
number of chromosomes in the Siberian larch cell lines]

Клеточная 
линия

[Cell line]

Число хромосом (2n)
[Chromosome number (2n)]

∑

Процент 
клеток с 

аномальным 
числом 

хромосом 
[Percentage 
of cells with 
an abnormal 
chromosome 

number]

24 10 20 25 26 27 28 29 30 35 48 54

КЛ 5
[CL 5] 1 – – 7 10 18 18 35 20 1 1 1 112 99
КЛ 6
[CL 6] 91 – – – – – – – – – 9 – 100 9
КЛ 16.28 
[CL 16.28] 107 1 1 – – – – – – – 4 – 113 5

Рис. 1. Метафазные пластинки с разным числом хромосом у эмбриогенных 
клеточных линий L. sibirica: а – 2n = 24 (КЛ 6); b – КЛ 2n = 24 (16.28); c – 2n = 25 (КЛ 5);

d – 2n = 28 (КЛ 5); е, f – 2n = 29 (КЛ 5). Окрашивание 1%-ным ацетогематоксилином
[Fig. 1. Metaphase plates with a different number of chromosomes in embryogenic cell 

lines of L. sibirica: а - 2n = 24 (CL 6); b - CL 2n = 24 (16.28); c - 2n = 25 (CL 5); 
d - 2n = 28 (CL 5); е, f - 2n = 29 (CL 5). Stained with 1% acetogematoxylin]
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Рис. 2. Патологии митоза и микроядра в клетках эмбриогенных культур L. sibirica 
(КЛ 5): а – мост и фрагмент в анафазе; b – выброс хромосом и их фрагментов 
в метафазе; c – отстающая хромосома в анафазе; d – К-митоз; e – хаотическое 

расхождение хромосом в анафазе; f – микроядро, сохраняющееся 
в метафазе митоза; g–i – микроядра разной формы. Окрашивание 1%-ным

ацетогематоксилином. Масштабная линейка 10 мкм
[Fig. 2. Pathologies of mitosis and micronuclei in cells of embryogenic cultures of L. sibirica (CL 5): 
а - Bridging and fragment in anaphase; b - Chromosomes and fragments outside of spindle division 

in metaphase; c - Lagging chromosomes in anaphase; d - C-mitosis; e - Random chromosome 
segregation in anaphase; f - Micronucleus, remaining in the metaphase of mitosis; 

g-i - Micronuclei of different shapes in cells. Stained with 1% acetogematoxylin. Scale 10 µm]

Также обнаружены клетки, содержащие 24, 25, 26, 27, 28, 30, 35 хро-
мосом. Цитогенетическая нестабильность данной клеточной линии может 
быть связана как с аномалиями, присутствовавшими в материале, использо-
ванном для введения в культуру, так и с адаптацией клеток к условиям куль-
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туры in vitro. Поскольку исследование числа хромосом данной клеточной 
линии проводится впервые, невозможно установить достоверно, на каком 
этапе появились аномалии.

Анализ митоза показал, что наибольшее количество патологий наблюда-
ется на стадии метафазы – 24,5% от общего числа клеток на данной стадии. 
В спектре нарушений преобладают хаотическое расхождение хромосом в 
метакинезе, преждевременное расхождение или выбросы отдельных хромо-
сом. На стадии анафазы наблюдались трехполюсное и хаотическое расхож-
дение, отставание и забегание отдельных хромосом. Патологии, связанные 
с повреждением хромосом, – мосты, фрагментация и агглютинация хромо-
сом – наблюдались реже и составляли 2,1% от общего числа делящихся кле-
ток. Некоторые типы патологий представлены на рис. 2. Общее количество 
клеток с патологиями в митозе составило 13,2%, что значительно превыша-
ет уровень естественного мутагенеза, характерный для соматических клеток 
хвойных растений [25].

В интерфазных клетках КЛ 5 наблюдались микроядра различной формы 
(рис. 2, f–i), частота встречаемости таких клеток составляла 10,5%. Наибо-
лее часто встречались микроядра «стандартного» вида [26] – небольшие по 
размеру, хорошо оформленные округлые образования ядерного материала, 
расположенные в цитоплазме клетки на некотором удалении от основного 
ядра. В некоторых случаях обнаруживались микроядра «прикрепленного» 
вида [26], соединенные с основным ядром тонкой нитью (рис. 2, g, i). Инте-
ресно, что микроядра наблюдались и в делящихся клетках на разных стади-
ях митоза, количество таких клеток варьировало от 9,0 (анафаза) до 17,7% 
(профаза).

Микроядра могут быть образованы как целой хромосомой при повреж-
дении веретена деления, так и ацентрическим фрагментом хромосомы, 
возникшим в результате структурных патологий. По размерам микроядер 
можно судить об изменениях, произошедших в хромосомном наборе. В ряде 
работ убедительно показано, что наличие клеток с крупными микроядрами 
тесно связано с патологией митотического аппарата, а мелких – в основном 
со структурными аберрациями хромосом [27–29]. При этом обнаруживается 
прямая связь между содержанием крупных и центромер-позитивных микро-
ядер [30]. Присутствие микроядер, как правило, свидетельствует о наруше-
нии механизмов элиминации патологий митоза, значительном повреждении 
геномного материала клетки и генетической нестабильности [28].

Цитогенетическая нестабильность клеточной линии 5 может быть связана 
с ее гибридным происхождением, а также с длительным периодом культи-
вирования. В литературе имеются данные о цитогенетической нестабильно-
сти эмбриогенных культур некоторых видов хвойных растений. Например, 
при соматическом эмбриогенезе отмечено появление полиплоидных клеток 
в культуре мегагаметофитов Larix decidua, однако колебание числа хромосом 
не приводило к потере способности зародышей созревать [17]. Большое коли-
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чество анеуплоидных клеток (до 70%) наблюдалось в эмбриогенной культуре 
гибридного вида Larix × eurolepis [4]. У Pinus radiatа одна из исследованных 
клеточных линий содержала в кариотипе лишнюю хромосому, что подтверж-
дено исследованием количества ДНК [5]. Сомаклональная изменчивость по 
числу хромосом обнаружена у растений Picea glauca, P. mariana и P. abies, 
полученных с помощью соматического эмбриогенеза [6, 7]. Авторы отмеча-
ют у данных видов как анеуплоидию (2n = 38), так и несколько вариантов 
хромосомного мозаицизма (2n = 24, 27, 36; 2n = 30, 39, 40, 55).

Заключение

Полученные результаты показывают, что эмбриогенные клеточные линии 
лиственницы сибирской могут сохранять цитогенетическую стабильность в 
течение многих лет и успешно использоваться для получения растений-реге-
нерантов и плантационного лесовыращивания. Однако для их выявления (от-
бора) необходимо проводить цитогенетический контроль клеточных линий 
коллекционного банка эмбриогенных культур. Цитогенетический анализ яв-
ляется наиболее чувствительным методом для выявления генетической ста-
бильности клеточных линий, а также для определения качества получаемых 
растений-регенерантов. Кроме того, цитогенетические исследования эмбри-
огенных клеточных линий вносят вклад в развитие теоретических аспектов 
генетики, репродуктивной биологии и биотехнологии хвойных. 
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significant features. This is especially relevant for slow growing coniferous plants. The 
cytogenetic variability of embryogenic cultures of coniferous species has been poorly 
studied; there are conflicting data in the reports on both the stability of chromosome 
numbers in in vitro culture and various genomic mutations. In this paper, we present the 
results of cytogenetic studies of embryogenic cell lines of Siberian larch (Larix sibirica 
Ledeb.) of different cultivation duration from the collection bank of embryogenic 
cultures of the Laboratory of Forest Genetics and Tree Breeding, VN Sukachev Institute 
of Forest, SB RAS (Krasnoyarsk, Russian Federation). We carried out this study to 
assess the level of cytogenetic stability of cell lines and to detect somaclonal variability 
and the selection of cell lines suitable for production of cloned plants. 

We used three embryogenic cellular lines of Siberian larch (CL 5, CL 6 and C   
16.28), obtained from zygotic embryos of the experimental tree A4 as a result of 
controlled and self-pollination, as material for research. The age of the embryogenic 
cultures is from 1 to 8 years. In vitro zygotic embryos induction and proliferation 
of embryogenic cultures in Siberian larch was carried out according to the methods 
described earlier [Pak ME et al. 2016, Tretyakova IN et al. 2012]. Cytogenetic analysis 
of globular somatic embryos was carried out at the stage of proliferation using the 
existing methods of karyological and cytogenetic research of plants [Pravdin LF et al. 
1972, Puhalskiy VA et al. 2007] with their own modifications. The material was treated 
with a 0.2% solution of colchicine for 18-20 hours at room temperature to reduce 
chromosomes and destroy the spindle apparatus, fixed with an ethanol-acetic acid 
solution (3:1), stained with 1% acetogematoxylin, and squash preparations were used 
to count the number of chromosomes. The number of chromosomes was determined in 
not less than 100 metaphase plates for each cell line. 

As a result of cytogenetic investigation of Siberian larch embryogenic cell lines in 
in vitro culture for the first time, somaclonal variability in the number of chromosomes 
was revealed for this species. Among the long-proliferating cell lines, there are both 
cytogenetically stable cell lines (CL 6 and CL 16.28) containing a normal diploid number 
of chromosomes (2n = 24) and unstable (CL 5) in the karyotype, with chromosome 
numbers ranging from 24 to 30, a large number of pathologies of mitosis and cells with 
micronuclei. Some cell lines of Siberian larch are likely to retain cytogenetic stability 
for many years, which allows them to be used successfully to produce cloned plants. 
Obviously, for successful reproduction of coniferous plants with the help of somatic 
embryogenesis, it is necessary to carry out cytogenetic control of embryogenic cultures 
that will significantly improve the quality of the obtained regenerants and increase the 
amount of planting stock of coniferous plants with breeding-significant features that is 
suitable for plantation forest growing in Siberia.

The article contains 2 Figures, 1 Table, 30 References. 
Key words: Larix sibirica; embryonal-suspensor masses; somatic embryogenesis; 
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Разнообразие формы и структуры трех покровных костей 
леща в условиях техногенного загрязнения 

водоемов Среднего Урала

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ № 16-04-01831а.

В популяциях лещей Abramis brama (Linnaeus, 1758) из техногенно нарушенных 
водоемов верхнего течения р. Исеть на основе анализа конфигураций меток и 
неметрических признаков костей скелета выявлено повышение разнообразия формы 
и структуры, свидетельствующее о формировании широкого спектра траекторий 
морфогенеза. Существенное увеличение внутригруппового структурного 
разнообразия скелета рыб определено в популяции лещей, изолированно обитающей 
на протяжении 30 поколений в условиях хронического техногенного загрязнения 
нефтепродуктами и тяжелыми металлами воды и грунтов Нижнеисетского 
пруда, и в популяции лещей из водоема-охладителя оз. Исетское с измененными 
гидрохимическим и тепловым режимами. Значимое упрощение структурной 
организации (p < 0,001) и повышение разнообразия формы костей (p < 0,05) 
установлено только в популяции лещей Нижнеисетского пруда. Разнообразие 
формы костей рыб оз. Исетское оценивается низкими фоновыми значениями, 
как и в контрольных выборках разных лет из популяции лещей оз. Шитовское 
при естественных условиях среды, в которых морфогенез зарегулирован и 
характеризуется низкими показателями разнообразия формы и структуры.

Ключевые слова: рыбы; морфология; техногенное воздействие.

Введение

Условия постоянной эскалации антропогенного воздействия на биоту, как 
правило, являются стрессовыми, и длительное пребывание в них приводит к 
экологическим, биологическим и морфологическим изменениям [1–5], мо-
дифицированию соотношения морфологического и таксономического раз-
нообразия сообществ [6, 7]. Хроническое техногенное загрязнение может 
влиять на эпигенетическую систему популяции и приводить к нарушению 
морфогенеза, переключению морфогенетических программ, а дальнейший 
отбор таких морфозов может способствовать фиксации в популяции соот-
ветствующих адаптивных уклонений развития. Поэтому при длительном 
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техногенном воздействии на природные популяции важно определить фено-
типическое проявление изменений, которое позволило бы косвенно охарак-
теризовать влияние загрязнения на протекание морфогенеза. Решение этих 
задач поможет точнее и полнее оценивать морфогенетические перестройки 
популяций рыб в антропогенно измененных условиях обитания. Посколь-
ку методы геометрической морфометрии [8, 9] и основанного на изучении 
процессов развития фенетического анализа изменчивости дискретных при-
знаков [1, 10, 11] характеризуют варьирование формы и структуры соответ-
ственно, то комплексное применение данных методов предоставляет воз-
можность детальнее оценить морфогенетические изменения в популяциях 
под воздействием техногенных нарушений условий среды. 

Лещ Abramis brama (Linnaeus, 1758) в водоемах верхнего течения 
р.  Исеть является интродуцированным видом, который был пересажен за 
пределы естественного ареала из притоков бассейна р. Кама в начале 1860-х 
гг. Лещи хорошо приспособились к экологически разным условиям водо-
емов р. Исеть, в том числе с измененным термическим режимом и повы-
шенным техногенным загрязнением.

Цель данного исследования – изучить с помощью методов геометриче-
ской морфометрии и фенетики разнообразие формы и структуры зубной, 
крышечной костей висцерального скелета головы и клейтрума плечевого по-
яса лещей из водоемов верхнего течения р. Исеть в условиях техногенного 
загрязнения среды. 

Материалы и методики исследования

В работе использованы остеологические коллекции леща, изготовленные 
автором и представленные выборками из популяций лещей, населяющих 
слабопроточные водоемы верхнего течения р. Исеть, расположенные на тер-
ритории Среднего Урала: оз. Шитовское, оз. Исетское, Нижнеисетский пруд 
(Обь-Иртышский речной бассейн) (рис. 1). Озеро Шитовское (57°07'41"N, 
60°28'23"E) – естественный хорошо прогреваемый эвтрофный водоем с при-
родным периодическим дефицитом кислорода. Из озера вытекает р. Ши-
товский Исток, впадающая в озеро-водохранилище Исетское (57°00'34"N, 
60°25'02"E), служащее водоемом-охладителем Средне-Уральской ГРЭС. По 
качеству воды на 1993–1999 гг. озеро отнесено к среднезагрязненным во-
доемам с признаками сильного загрязнения органикой, нефтепродуктами в 
отдельные периоды. После установки биологического модуля в сбросном 
канале станции отмечено улучшение качества воды всего оз. Исетское, ко-
торое в настоящее время можно отнести к чистым водоемам [12]. Измене-
ние температурного режима водоема зимой носит локальный характер, ле-
том подогрев распространяется на все зоны водоема [13]. Нижнеисетский 
пруд (56°45'30"N, 60°41'00"E) расположен в черте г. Екатеринбурга ниже 
оз. Исетское по течению р. Исеть после двух буферных водоемов (Верхи-
сетский пруд и Городской пруд). Для Нижнеисетского пруда характерно ин-

Разнообразие формы и структуры трех покровных костей леща
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тенсивное загрязнение промышленными и ливневыми городскими стоками, 
продолжающееся в течение многих десятилетий. Основным компонентом, 
определяющим высокий уровень техногенного загрязнения пруда, является 
повышенное содержание нефтепродуктов и некоторых металлов (марганец, 
свинец, медь, цинк, кадмий) в воде и грунте. Донные отложения пруда яв-
ляются источником вторичного загрязнения воды. Наиболее опасным для 
экосистемы водоема и большинства видов донной фауны и рыб является 
высокое содержание нефтепродуктов в грунтах. Так, содержание меди в 
Нижнеисетском пруду превышает значения рыбохозяйственных предельно 
допустимых концентраций в 19 раз, содержание цинка – в 3 раза, марганца – 
в 16 раз, а концентрации нефтепродуктов – в 13 раз. Контрольное оз. Шитов-
ское существенно не загрязнено и представлено двумя выборками – 2001 и 
2005 гг. В импактных водоемах, подверженных техногенному воздействию, 
отловы лещей произведены однократно. В соответствии с экологической 
характеристикой водных объектов уровни техногенного воздействия на 
водоемы условно подразделены на три ранга. Первый ранг соответствует 
влиянию на контрольное оз. Шитовское, второй и третий – на импактные 
водоемы оз. Исетское и Нижнеисетский пруд соответственно.

Рис. 1. Карта-схема расположения водоемов верхнего течения р. Исеть
[Fig. 1. The schematic map of water reservoirs in the upper reaches of the Iset River]
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По каждой выборке лещей собраны данные о массе, длине, возрасте и 
поле особей, полученные на основе общепринятых в ихтиологии методов 
[14]. Выборки представлены неполовозрелыми и половозрелыми рыбами в 
возрасте от 3 до 8 лет. Выявлен высокий процент зараженности лещей вну-
триполостными паразитами в оз. Исетское.

Изучены три кости скелета леща у 138 особей. Зубная кость (dentale) 
образует основную часть нижней челюсти. Крышечная кость (operculum) 
входит в состав жаберной крышки рыбы. Клейтрум (cleithrum) является ос-
новным опорным элементом в плечевом поясе костистых рыб. Изображения 
профилей костей получены с помощью сканера Epson Perfection V200 Photo. 
Для описания формы зубной кости использовали 15 меток (landmarks), кры-
шечной кости – 10 меток, клейтрума – 14 меток, расставленных в гомоло-
гичных точках на изображениях латеральных проекций костей (рис. 2). Что-
бы учесть аллометрические эффекты и нивелировать изменчивость формы 
костей, связанную с разной скоростью роста рыб в популяциях, на основе 
регрессионной модели при вычисленном среднем значении натурального 
логарифма размера центроида (CS – centroid size), интегрально характеризу-
ющего общие размеры костей, получены «стандартизированные» конфигу-
рации меток формы. Показатель разнообразия формы (D – diversity of shape) 
вычисляли как средний квадрат прокрустовых дистанций соответствующей 
группы от общего центроида [15]:

,

где dij – расстояния j особи в группе i от общего центроида; N – количество 
особей. Величины ошибок D оценивали с помощью ресэмплинга методом 
бутстрепа. Повышенное значение D, обусловленное метрикой прокрусто-
вых дистанций, вычисленных с помощью методов геометрической морфо-
метрии, указывает на возрастание разнообразия формы костей в группе.

Особенности структуры костей изучены по фенам неметрических при-
знаков. Для анализа использовали 10 признаков зубной кости, 4 признака 
крышечной кости и 5 признаков клейтрума. Это наличие или отсутствие 
определенных отверстий сейсмосенсорной системы, черепно-мозговых не-
рвов и кровеносных сосудов, дополнительных костных структур. Фены опи-
саны по позиционному принципу: сначала название структуры кости, затем 
ее топографическая направленность (табл. 1). Выполненная серия фотогра-
фий и рисунков позволяет идентифицировать положения фенов на костях 
скелета (рис. 2).

При оценке внутрипопуляционного фенетического разнообразия исполь-
зовали показатель µ, вычисленный как среднее число вариаций признака в 
выборке, затем для каждой выборки рассчитывали среднее значение данно-
го показателя ͞µ по всем признакам [16]:
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Рис. 2. Расположение меток (1) и фенов (2) на зубной (A), крышечной (B) 
костях и клейтруме (C) леща. Рисунки и фото В.Ю. Баранова

[Fig. 2. The location of landmarks (1) and features (2) on os dentale (A), os operculum (B)
and cleithrum (C) of Abramis brama (L.). Figures and photographs by VYu Baranov]
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где p1 и p2 – частоты фенов (отсутствие и присутствие) отдельного признака; 
Sµ и S ͞µ – ошибки показателей внутрипопуляционного разнообразия; N – объ-
ем выборки; L – количество признаков.

Относительная структурная сложность проявления признаков (index of 
relative structural complexity – IRSC), характеризующая успешность морфо-
генеза, рассчитана как сумма всех проявлений всех состояний признаков на 
количество самих признаков [1]:

                 ,

где a – число проявившихся фенов неметрических признаков; n – количе-
ство признаков. Чем больше реализуется фенов остеологических признаков 
в онтогенезе, тем больше усложняется структурная организация костей и 
выше оценивается успешность морфогенеза скелета.

100%aIRSC
n

=
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Т а б л и ц а  1  [Table 1]
Описание неметрических признаков скелета леща

[Description of non-metric features of Abramis brama (L.) skeleton]

Номер
[Number]

Кости черепа и плечевого пояса 
[Bones of skull and pectoral girdle]

Код 
[Code]

I. Os dentale (зубная кость)

1
Foramen dentale ant. еxt. – переднее выходное отверстие вет-
ви мандибулярного канала на внешней стороне кости 
[Anterior foramen of mandibular canal branch on the outer part of the bone]

Dent.1

2
Foramen dentale med. ext. I – первое промежуточное выходное от-
верстие ветви мандибулярного канала на внешней стороне кости 
[First intermediate foramen of mandibular canal branch on the outer part of the bone]

Dent.2

3
Foramen dentale med. ext. II – второе промежуточное выходное от-
верстие ветви мандибулярного канала на внешней стороне кости 
[Second intermediate foramen of mandibular canal branch on the outer part of the bone]

Dent.3

4
Foramen dentale med. ext. III – третье промежуточное выходное от-
верстие ветви мандибулярного канала на внешней стороне кости 
[Third intermediate foramen of mandibular canal branch on the outer part of the bone]

Dent.4

5
Foramen dentale med. ext. IV – четвертое промежуточное выходное 
отверстие ветви мандибулярного канала на внешней стороне кости 
[Fourth intermediate foramen of mandibular canal branch on the outer part of the bone]

Dent.5

6
Foramen dentale med. ext. V – пятое промежуточное выходное от-
верстие ветви мандибулярного канала на внешней стороне кости 
[Fifth intermediate foramen of mandibular canal branch on the outer part of the bone]

Dent.6

7
Foramen dentale post. ext. – заднее выходное отверстие вет-
ви мандибулярного канала на внешней стороне кости 
[Posterior foramen of mandibular canal branch on the outer part of the bone]

Dent.7

8 Foramen dentale ant. int. – переднее выходное отверстие на внутрен-
ней стороне зубной кости [Anterior foramen on the inner part of the bone] Dent.10

9
Foramen dentale med. int. – промежуточное выходное от-
верстие на внутренней стороне зубной кости 
[Intermediate foramen on the inner part of the bone]

Dent.9

10 Foramen dentale post. int. – заднее выходное отверстие на внутрен-
ней стороне зубной кости [Posterior foramen on the inner part of the bone] Dent.8

IV. Os operculum (крышечная кость)

20
Foramen operculum inf. – нижнее выходное отверстие 
оперкулярного канала на внешней стороне кости 
[Inferior foramen of opercular canal on the outer part of the bone]

Op.1

21
Foramen operculum post. – заднее выходное отверстие 
оперкулярного канала на внешней стороне кости 
[Posterior foramen of opercular canal on the outer part of the bone]

Op.2

22
Foramen operculum ant. – переднее выходное отверстие 
оперкулярного канала на внешней стороне кости 
[Anterior foramen of opercular canal on the outer part of the bone]

Op.3

23
Foramen operculum sup. – верхнее выходное отверстие вет-
ви оперкулярного канала на внешней стороне кости 
[Superior foramen of opercular canal on the outer part of the bone]

Op.4

VI. Os cleithrum (клейтрум)

31 Foramen cleithrum ant. – переднее отверстие на нижней сто-
роне кости [Anterior foramen on the lower part of the bone] Cl.1

32
Foramen cleithrum med. I – первое промежуточ-
ное отверстие на нижней стороне кости 
[First intermediate foramen on the lower part of the bone]

Cl.5

33 Foramen cleithrum med. II – второе промежуточное отверстие на ниж-
ней стороне кости [Second intermediate foramen on the lower part of the bone] Cl.2
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Номер
[Number]

Кости черепа и плечевого пояса 
[Bones of skull and pectoral girdle]

Код 
[Code]

34 Foramen cleithrum med. III – третье промежуточное отверстие на ниж-
ней стороне кости [Third intermediate foramen on the lower part of the bone] Cl.3

35 Foramen cleithrum post. – заднее отверстие на нижней сто-
роне кости [Posterior foramen on the lower part of the bone] Cl.4

В работе применяли непараметрический тест Краскела–Уоллиса, ран-
говую корреляцию Спирмена и t-тест. Использованы пакеты прикладных 
программ TpsUtil 1.60 [17], TpsDig2 2.17 [18], IMP CoordGen7 [19], IMP 
Standard7 [20], IMP DisparityBox7 [21] и IMP T-Box [22] а так же PHEN 3.0 
[23] и StatSoft Statistica 5.5. Пакеты прикладных программ TPS и IMP до-
ступны на интернет-сайте Университета Stony Brook (Нью-Йорк, США) 
http://life.bio.sunysb.edu/morph/morphmet.html, пакет прикладных программ 
PHEN 3.0 (WinRar) доступен на интернет-сайте Института экологии расте-
ний и животных УрО РАН (Екатеринбург, Россия) https://ipae.uran.ru/lab106. 

Результаты исследования и обсуждение

Разнообразие формы костей. Результаты оценки внутригруппового раз-
нообразия формы трех костей скелета лещей из водоемов верхнего течения 
р. Исеть приведены на рис. 3. Расчет значений этого показателя для разных 
по объему выборок лещей показал возрастание разнообразия формы всех 
трех костей в популяции Нижнеисетского пруда (p < 0,05). Отчетливое по-
вышение разнообразия формы наблюдается у костей висцерального скелета 
(зубная и крышечная кости) в нижнеисетской выборке. У костей плечевого 
пояса конечностей (клейтрум) из выборки 2001 г. из оз. Шитовское также 
отмечено некоторое усиление внутригруппового разнообразия формы.

Для более корректного сравнения выборок проведена процедура случайной 
рарефакции (rarefaction) – разрежения состава выборок, доводящая их объем 
до одинакового числа наблюдений. Расчет показателей внутригруппового раз-
нообразия по разреженным выборкам несколько изменил картину проявления 
многообразия формы костей, полученную ранее по всему объему проб (рис. 3). 
В обоих случаях выявлены максимальные значения разнообразия формы ко-
стей в популяции лещей из Нижнеисетского пруда и минимальные значения у 
рыб из оз. Исетское и оз. Шитовское (2005 г.). Однако при использовании раз-
реженного состава выборок установлено минимальное значение разнообразия 
формы клейтрума у рыб, отловленных из оз. Шитовское в 2001 г.

Важно отметить, что оказались несущественными различия между по-
казателями разнообразия, вычисленными по исходным (нестандартизован-
ным) и независимым от скорости роста скелета (стандартизированным) ко-
ординатам меток формы одних и тех же костей скелета лещей (рис. 3). Это 
может свидетельствовать о слабом влиянии аллометрии на реализацию раз-
нообразия формы костей лещей в популяциях, обитающих в естественных и 
техногенно нарушенных средах.

О к о н ч а н и е  т а б л.  1 [Table 1 (end)] 

В.Ю. Баранов
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Рис. 3. Оценка разнообразия формы зубной кости (A), крышечной кости (B) 
и клейтрума (C) лещей из водоемов верхнего течения р. Исеть: оз. Шитовское (1 – 2001 г., 
2 – 2005 г.), оз. Исетское (3) и Нижнеисетский пруд (4), вычисленная по стандартизи-

рованным (серые столбцы диаграммы) и нестандартизированным (белые столбцы) кон-
фигурациям меток. Указаны значения показателя внутригруппового морфологического 
разнообразия и их стандартные ошибки; буквой R обозначены разреженные выборки

[Fig. 3. Evaluation of bone shape diversity (A - Dentale, B - Operculum and C - Cleithrum) 
in Abramis brama (L.) from the upper reaches of the Iset River: Lake Shitovskoye (1 - 2001, 

2 - 2005), Lake Isetskoye (3) and Pond Nizhneisetskiy (4). Gray columns indicate size-standardized 
landmarks; white columns - non-standardized landmarks. The values of the indicator of intra-group 

morphological diversity and their standard errors are presented; R designates rarefied samplings]
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Разнообразие структуры костей. Чтобы избежать смещения фенети-
ческих оценок из-за связи признаков с возрастом, ростом, полом и друг c 
другом, предварительно проведена оценка корреляций проявлений неметри-
ческих признаков скелета леща с данными параметрами в выборках рыб. Из 
исходно использованных 19 фенов неметрических признаков только 1 фен 
признака Cl.4 оказался слабо, но значимо связанным с возрастом (rs = 0,26; 
p < 0,01) и линейными размерами рыб (rs = 0,20; p < 0,05). Поэтому осте-
ологический признак Cl.4 исключили из дальнейшего исследования. Для 
оценки фенетического (структурного) разнообразия, основанной на расчете 
показателя µ по двум альтернативным фенам в четырех разреженных вы-
борках леща, использовали все 18 признаков, выделенных на 3 костях скеле-
та. Установлено существенное возрастание разнообразия структуры костей 
во всех импактных группах лещей из оз. Исетское и Нижнеисетского пруда 
(p < 0,05) (рис. 4). Следует заметить, что повышение структурного разно-
образия отмечено в импактных популяциях рыб, обитающих в условиях с 
разной природой техногенного воздействия в оз. Исетское и Нижнеисет-
ском пруду. Фенетическое разнообразие лещей в выборках разных лет из 
контрольного водоема оз. Шитовское характеризуется сходными минималь-
ными значениями показателя ͞µ. 

Рис. 4. Оценка фенетического разнообразия лещей из контрольного 
оз. Шитовское (1 – 2001 г., 2 – 2005 г.) (белые столбцы) и импактных 

оз. Исетское (3) и Нижнеисетского пруда (4) (серые столбцы). Указаны 
значения внутригруппового фенетического разнообразия и их стандартные ошибки

Fig. 4. Evaluation of Abramis brama (L.) phenetic diversity from control Lake Shitovskoye (1 - 
2001, 2 - 2005) (white columns) and impact Lake Isetskoye (3) and Pond Nizhneisetskiy (4) (gray 

columns). The values of intra-group phenetic diversity and their standard errors are presented]

Можно отметить специфичность морфологических оценок разнообразия 
формы и структуры костей лещей в экологически контрастных условиях во-
доемов верхнего течения р. Исеть. С одной стороны, в контрольных выбор-
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ках разных лет из оз. Шитовское выявлены низкие показатели разнообра-
зия формы и структуры остеологических элементов скелета леща. С другой 
стороны, в импактных группах рыб из техногенно нарушенных водоемов 
оз. Исетское и Нижнеисетского пруда установлено повышение структурного 
разнообразия скелета рыб, при этом увеличение разнообразия формы костей 
обнаружено только для лещей из Нижнеисетского пруда. Лещи из водоема-
охладителя характеризуются низкими фоновыми значениями многообразия 
формы костей при высоком уровне разнообразия остеологических структур. 

Возрастание морфологического разнообразия в популяциях лещей вы-
явлено на фоне техногенного загрязнения воды и грунтов Нижнеисетского 
пруда и изменения теплового и гидрохимического режимов Исетского водо-
ема-охладителя. Это свидетельствует о формировании в данных популяциях 
вследствие нарушения морфогенеза широкого спектра морфогенетических 
траекторий или морфозов, который в нормальных условиях, например в 
контрольной популяции рыб оз. Шитовское, зарегулирован и не проявился.

В популяции рыб из оз. Исетское интересна ситуация с различиями 
между ограниченным диапазоном многообразия формы костей и широким 
диапазоном структурной организации неметрических признаков этих же ко-
стей. Изменение структурогенеза как главной компоненты развития может 
свидетельствовать уже о значительном модифицировании процессов ин-
дивидуального развития [24]. Можно предположить, что техногенное воз-
действие повлияло на морфогенез скелета лещей, даже на его структуры, 
и вызвало возрастание разнообразия структурной организации неметриче-
ских признаков. Но в последние годы на фоне улучшения и нормализации 
экологических условий обитания в оз. Исетское, для основной части аква-
тории которого стал свойствен естественный природный гидрохимический 
режим, в онтогенезе рыб регуляция формогенеза могла быть упорядочена в 
новом эпигенетическом русле, при этом разнообразие формы снизилось до 
фонового уровня, характерного для контрольных группировок лещей из со-
седнего оз. Шитовское. Или, с другой стороны, низкий уровень разнообра-
зия формы костей исетских рыб может быть обусловлен жесткой регуляцией 
формогенеза скелета лещей в популяции из озера-охладителя.

Следующий аспект исследования связан с оценкой успешности морфо-
генеза скелета рыб в популяциях по показателю относительной структур-
ной сложности неметрических признаков. В условиях техногенного загряз-
нения нефтепродуктами и некоторыми металлами Нижнеисетского пруда 
выявлено значимое снижение индекса относительной структурной сложно-
сти (H = 16,69; d.f. = 3; N = 138; p < 0,001), вычисленного по комплексу из 
18 признаков скелета леща (рис. 5). Подробный анализ значений индексов 
для каждой кости установил значимое упрощение структурной организации 
признаков зубной кости (H = 16,33; d.f. = 3; N = 138; p = 0,001) и крышечной 
кости (H = 25,63; d.f. = 3; N = 138; p < 0,001) скелета нижнеисетских лещей. 
Структура признаков клейтрума оказалась менее восприимчива к хрониче-
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скому техногенному воздействию, и значимого различия между индексами 
данной кости из выборок контрольного и импактных водоемов не установ-
лено (p = 0,582). Выявлены значимые коэффициенты корреляции Спирмена 
между значениями индекса структурной организации и уровнем техноген-
ного воздействия (rs = – 0,33; p < 0,001). Результаты расчетов относительной 
структурной сложности признаков скелета для всего объема и разреженных 
выборок тождественны. 

Рис. 5. Индекс относительной структурной сложности, вычисленный 
для трех костей скелета леща из водоемов верхнего течения р. Исеть: 

оз. Шитовское (1 – 2001 г., 2 – 2005 г.), оз. Исетское (3) и Нижнеисетский пруд (4)
[Fig. 5. The index of relative structural complexity calculated for three 

skeletal bones in Abramis brama (L.) from the upper reaches of the Iset River: 
Lake Shitovskoye (1 - 2001, 2 - 2005), Lake Isetskoye (3) and Pond Nizhneisetskiy (4)]

Повышенное содержание техногенных ионов тяжелых металлов – свин-
ца, марганца, меди, цинка, кадмия – в воде и нефтепродуктов в грунте Ниж-
неисетского пруда, по-видимому, может быть критическим для реализации 
неметрических признаков костей рыб и влиять на усложнение структуры 
скелета лещей в пруду. В отличие от продолжительного обитания популя-
ции лещей Нижнеисетского пруда в условиях загрязнения водоема нефте-
продуктами и металлами техногенное тепловое и химическое воздействие 
на морфогенез скелета лещей в озере-охладителе Исетское не оказало су-
щественного влияния на реализацию сложности структурной организации 
признаков скелета. Возможно, что перераспределение и постоянная трата 
онтогенетических ресурсов на поддержание жизнедеятельности рыб, ин-
дуцированные, например, паразитарными инвазиями, могут способство-
вать общему ускорению и пролонгации процессов развития, т.е. оказывать 

В.Ю. Баранов
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«каталитическое» влияние на реализацию потенциальных этапов морфо-
генетической программы остеологических структур. Это может частично 
компенсировать низкий уровень реализации признаков скелета рыб из-за 
техногенного воздействия в оз. Исетское.

В наиболее морфогенетически своеобразной группе лещей Нижнеисет-
ского пруда существенному упрощению структурной организации оказались 
подвержены остеологические признаки висцеральных костей. Известно, что 
челюстной и жаберный аппараты лещей, включающие зубную и крышеч-
ную кости, непосредственно контактируют при добывании кормовых объ-
ектов с грунтовым субстратом водоема, являющимся местом депонирования 
загрязняющих веществ. В то же время отсутствуют значимые различия в 
проявлениях неметрических признаков на клейтруме между контрольной 
и импактными группами лещей. Реализация определенного состояния не-
метрического признака скелета происходит в случае достижения пороговой 
величины, которая, по всей видимости, разная для разных признаков скеле-
та. Поэтому одни признаки рыб обнаруживают согласованное проявление 
в «крайних» условиях обитания, другие же демонстрируют различия, что 
важно при популяционных исследованиях закономерностей морфологиче-
ской изменчивости в естественных и антропогенных условиях. Вероятные 
причины могут скрываться в функциональных свойствах изученных или 
скоррелированных с ними признаков, а также их значимости для организма 
на разных этапах онтогенеза, в критические периоды развития организма и 
морфогенеза признака. В отличие от остеологических признаков клейтрума 
реализация неметрических признаков на зубной и крышечной висцеральных 
костях в онтогенезе тесно связана с развитием сейсмосенсорной системы на 
голове рыбы. Разные химические и физические свойства воды, например, 
обусловленные антропогенным химическим загрязнением, минерализаци-
ей, в том числе техногенной, могут оказывать влияние на реализацию обще-
го числа отверстий на отдельных участках черепных сейсмосенсорных ка-
налов [25, 26].

Заключение

Таким образом, на основе методов геометрической морфометрии фор-
мы и фенетического анализа неметрических признаков проанализировано 
морфологическое разнообразие костей скелета в популяциях лещей, по-
зволившее охарактеризовать мобильность и пластичность эпигенетиче-
ской системы популяций рыб в экологически контрастных условиях водо-
емов верхнего течения р. Исеть, включая техногенно нарушенные среды. 
При техногенном воздействии в импактных популяциях лещей обнаружено 
формирование широкого спектра морфозов, который в контрольной попу-
ляции рыб при нормальных естественных условиях среды зарегулирован и 
не выявлен. Установлено существенное возрастание внутригруппового раз-
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нообразия формы и структурного разнообразия трех костей в импактной 
популяции лещей, изолированно обитающей на протяжении 30 поколений 
в условиях хронического техногенного загрязнения нефтепродуктами и тя-
желыми металлами воды и грунтов Нижнеисетского пруда. Предполагалось, 
что изменения гидрохимического и теплового режимов Исетского водоема-
охладителя, а также выявленный высокий процент зараженности рыб вну-
триполостными паразитами окажут согласованное влияние на формогенез 
и структурогенез скелета рыб, но в импактной популяции исетских лещей 
выявлено существенное возрастание только структурного разнообразия 
остеологических элементов скелета, разнообразие формы костей рыб оце-
нивается низкими фоновыми значениями. В контрольных группах рыб из 
оз. Шитовское фенетическое разнообразие и разнообразие формы зубной и 
крышечной костей, клейтрума характеризуются минимальными значения-
ми. Оценка успешности морфогенеза скелета рыб в популяциях по индек-
су относительной структурной сложности признаков показала значимое 
упрощение структурной организации скелета лещей в условиях техноген-
ного загрязнения Нижнеисетского пруда. Выявленная закономерность пре-
имущественно обусловлена низкими значениями индекса относительной 
структурной сложности зубной и крышечной костей висцерального скелета, 
тогда как проявления неметрических признаков клейтрума плечевого пояса 
оказались более устойчивы к стрессовому воздействию техногенной среды.

Выводы

1. Выявлено значимое повышение внутригруппового разнообразия фор-
мы и структуры зубной и крышечной костей висцерального скелета, а также 
клейтрума плечевого пояса лещей в изолированной популяции Нижнеисет-
ского пруда (p < 0,05), продолжительно обитающей в условиях техногенного 
загрязнения нефтепродуктами и тяжелыми металлами. В контрольных вы-
борках лещей разных лет (2001 и 2005 гг.) из оз. Шитовское установлены 
низкие значения разнообразия формы и структуры трех покровных костей. 
Возрастание морфологического разнообразия костей косвенно свидетель-
ствует о нарушении морфогенеза лещей.

2. Показано, что в популяции лещей из озера-охладителя Исетское уро-
вень структурного разнообразия костей (͞µ = 1,59) сопоставим с уровнем раз-
нообразия структуры костей лещей из Нижнеисетского пруда (͞µ = 1,61), а 
уровень разнообразия формы этих же костей сравним с разнообразием фор-
мы костей лещей из контрольного оз. Шитовское (D ≈ 0,002).

3. Обнаружено, что у лещей в условиях техногенного загрязнения Ниж-
неисетского пруда структурная организация признаков зубной и крышечной 
костей существенно упрощена (p < 0,001), редукция структурной организа-
ции признаков клейтрума плечевого пояса не выявлена.

В.Ю. Баранов
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Vadim Yu. Baranov

Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, Yekaterinburg, 
Russian Federation

Shape and structure diversity of three bones in Abramis brama (L.) 
under technogenic pollution of water reservoirs in the Middle Urals 

We analyzed shape and structure diversity of the os dentale, os operculum and 
cleithrum in Abramis brama (L., 1758) from control and impact populations under 
chronic technogenic pollution in the upper reaches of the Iset River (the Middle Urals) 
by means of geometric morphometrics and phenetics. Permanent anthropogenic impact 
on natural fish populations may lead to morphogenesis disturbance. It is important to 
identify how powerful the technogenic impact is on morphogenesis in a population 
and how long-term technogenic impact appears in consequent phenotypic changes. 
The solution to these problems will help a more exact understanding of evolutionary 
mechanisms and ecological processes. 

We investigated three reservoirs. The control Lake Shitovskoye (57°07'41''N, 
60°28'23''E) is not contaminated. Thermal and chemical pollution from the district 
(regional) thermal gas power station has spread to the part of the water cooling reservoir 
Lake Isetskoye (57°00'34''N, 60°25'02''E). The Pond Nizhneisetskiy (56°45'30''N, 
60°41'00''E) in Yekaterinburg is subjected to technogenic pollution by petroleum 
products and heavy metals. We used landmarks to describe bone shapes. The bone 
structure was studied considering its non-metric features. We calculated the indicators 
of intra-population morphological shape and structure diversity and analyzed the index 
of relative structural complexity.

https://ipae.uran.ru/lab106
mailto:vadimb4@yandex.ru
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Preliminarily, we registered insignificant differences between the variances of 
diversities in non-standardized and size-standardized configuration of landmarks. 
It means a weak allometry influence on the diversity of bone shapes in the studied 
A.  brama. The increased diversity of shape and structure was identified in impact 
populations. It shows that a wide range of morphogenetic trajectories formed in impact 
populations. In A. brama population of the Pond Nizhneisetskiy which had lived in 
isolation for 30 generations under chronic ground and water pollution by petroleum 
products and heavy metals, we revealed a significant enhancement in the structural 
diversity of fish skeleton, as well as in A. brama population of the water cooling 
reservoir Isetskoye under chemical and thermal pollution (see Figures). Simplification 
of the structural organization and an increase in the diversity of bone shapes was 
only found in impact population of the Pond Nizhneisetskiy. We found low values of 
parameters of relative structural complexity in os dentale and os operculum, while the 
development of non-metric features in cleithrum was more resistant to technogenic 
pollution stressful effects. We observed low values of diversity of bone shapes in the 
fish of the impact Lake Isetskoye. In fish from Lake Isetskoye the possible reasons of 
different morphogenetic shape and structure effects are discussed in the paper. The 
control samples of fish dwelling under natural conditions from Lake Shitovskoye in 
2001 and 2005 were characterized by a narrow range of morphogenetic trajectories and 
small values of shape and structure diversity.

The article contains 5 Figures, 1 Table, 26 References.
Key words: fish; morphology; technogenic impact.
Funding: This work was partially supported by the Russian Foundation for Basic 

Research (Grant No 16-04-01831a).
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Формирование численности грызунов 
в пирогенных местообитаниях

Работа выполнена при поддержке Программы УрО РАН 
«Живая природа» № 12 (проект № 15-12-4-25).

На основе данных по динамике численности двух видов лесных полевок 
(рыжей и красно-серой) и малой лесной мыши изучены особенности 
формирования населения грызунов в пирогенных местообитаниях на охраняемой 
территории после воздействия двух отличающихся по времени возникновения 
природных пожаров. Установлено, что на одних и тех же участках после 
первого и повторного возгораний процессы восстановления обилия разных 
видов отличаются, что связано с их неоднозначной реакцией на пирогенную 
трансформацию. Решающий вклад в формирование численности мелких 
млекопитающих на разновозрастных гарях вносит сложившийся на ранних 
сукцессионных стадиях комплекс факторов: уровень обилия животных и 
структура среды их микроместообитаний. 

Ключевые слова: лесные полевки; малая лесная мышь; Clethrionomys 
glareolus; Clethrionomys rufocanus; Sylvaemus uralensis; микросреда; заповедник.

Введение

Лесной пожар является естественным экзогенным фактором среды ци-
клически импульсного действия и представляет собой сложнейший ком-
плекс физических и химических факторов. В отличие от других агентов 
среды, изменяющихся постепенно и ритмично, пожар действует внезапно, 
кратковременно и интенсивно, являясь катастрофой для всего сообщества, 
вызывая глубокое и длительное прямое или косвенное преобразование всех 
взаимосвязанных компонентов биогеоценоза [1]. В последние десятилетия 
на территории нашей страны отмечаются увеличение частоты и масштаб-
ности природных пожаров, что связывают с наблюдаемыми климатически-
ми изменениями, а также рост числа лесных стихийных пожаров от мол-
ний во время гроз [2, 3]. В связи с этим остро встает проблема изучения 
устойчивости природных экосистем к внешним неблагоприятным факторам 
естественного генезиса. Получение новых данных о влиянии пирогенных 
воздействий, как стихийных, имеющих природный характер, так и контро-
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лируемых человеком, на биотические компоненты крайне важно для сохра-
нения биоразнообразия в пожароопасных экосистемах [4].

Исследование реакции популяций мелких млекопитающих – важных 
компонентов таежных биогеоценозов – на природные катастрофические 
явления, основными из которых являются лесные пожары, – сложная и ак-
туальная проблема, решение которой имеет большой теоретический и прак-
тический смысл: позволяет оценить вклад в развитие факториальной и по-
пуляционной экологии и прогнозировать последствия внешних нарушающих 
воздействий для биоты лесных экосистем. Наиболее четко отличия популя-
ционных реакций разных видов проявляются при восстановлении их числен-
ности на нарушенных локальных участках. Мышевидные грызуны являют-
ся традиционными модельными объектами при решении широкого спектра 
общеэкологических проблем, в частности проблем популяционной экологии. 
Такое предпочтительное место мелких млекопитающих обусловлено, во-
первых, хорошей изученностью биологии этой группы организмов, во-вторых, 
их значительной экологической ролью в наземных экосистемах и, в-третьих, 
достаточно хорошо развитой базой полевых методов изучения. Как известно, 
основная жизнедеятельность многих видов грызунов протекает на небольших 
по площади участках и тесно связана с характеристиками лесных фитоцено-
зов, определяющих кормовые и защитные условия местообитаний, поэтому 
данная группа животных чутко реагирует на нарушения среды их проживания. 
Известно, что пожары обычно не приводят к значительной прямой смертности 
мышевидных грызунов. Эта группа небольших по размеру животных реагиру-
ет на вызванные огнем изменения в структуре растительных сообществ. В но-
вых условиях обитания нарушаются пространственная структура населения и 
темпы размножения видов [5–7], меняется пищевое поведение [8]. Смена ви-
дового состава растительности приводит к изменению видового разнообразия 
мелких млекопитающих [9–11]. На примере грызунов показано, что отличия в 
популяционных реакциях животных при восстановлении их численности на 
нарушенных территориях могут быть связаны с особенностями функциональ-
ной организации видов [12–14], с различиями их средовых (биотопических) 
предпочтений и даже размерными характеристиками особей [15].

В последнее десятилетие интерес исследователей к изучению реакции 
мелких млекопитающих на трансформацию среды обитания, вызванную 
воздействием огня, заметно вырос [16–27]. К сожалению, в современной 
литературе доля отечественных работ по данной тематике невелика, от-
сутствуют исследования во временном аспекте особенностей процессов 
восстановления населения мелких мышевидных на участках, неоднократ-
но подвергшихся пирогенному нарушению, что и определило направление 
данной работы. Цель настоящего исследования – изучить на примере трех 
совместно обитающих видов грызунов особенности формирования их чис-
ленности в пирогенных местообитаниях после воздействия двух отличаю-
щихся по времени возникновения природных пожаров.

Формирование численности грызунов
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Материалы и методики исследования

Характеристика района исследования. Исследования проводили на 
территории Висимского государственного природного биосферного запо-
ведника, расположенного в Свердловской области, в низкогорной части 
Среднего Урала (57°20'–57°31' с.ш., 59°30'–59°50' в.д.). По схеме лесора-
стительного районирования заповедник находится в южно-таежном округе 
Средне-Уральской горно-лесной области, в которой представлены в основ-
ном пихтово-еловые (бореальные) леса. Охраняемые биогеоценозы Висим-
ского заповедника за два последних десятилетия подверглись двум катастро-
фическим пирогенным воздействиям. Пожар, произошедший в южной части 
заповедника в июне 1998 г. на площади около 1 500 га, отличался большой 
интенсивностью и полностью уничтожил древостой, подрост, подлесок и 
травянистый ярус. Распространение и интенсивность пожара определялись 
наличием большого количества горючего материала (сухие стволы упавших 
деревьев, ветки, тонкомер) в лесах заповедника после ветровала 1995 г. В ав-
густе 2010 г. у восточной границы заповедной территории произошел пожар 
на площади более 1 700 га. В его зону попали различные насаждения, в ос-
новном из подроста [28]. Причина возникновения обоих лесных пожаров – 
молния во время «сухой грозы». 

Общая площадь исследуемой нами заповедной территории составила 
4 га, и до природных нарушений она включала участки крупнопапоротнико-
вого и липнякового пихтово-елового типов леса. Полностью попавшая под 
воздействие ветровала в 1995 г. данная территория в год первого пожара 
(1998) сгорела лишь наполовину (2 га – участок 1), другая часть уцелела от 
воздействия огня (участок 2). Случившийся в 2010 г. второй пожар охватил 
оба смежных участка: участок 1 нарушен вторично, а участок 2 горел впер-
вые. В результате мы имели уникальную возможность изучить в простран-
ственно-временном аспекте особенности формирования численности гры-
зунов в местообитаниях с различной степенью пирогенной нарушенности. 

Объекты и методы исследования. Объектами изучения выбраны со-
вместно обитающие виды грызунов рода Clethrionomys (в современной 
систематике чаще используют название Myodes) – рыжая (Cl. glareolus 
Schreber, 1780) и красно-серая (Cl. rufocanus Sundevall, 1846) полевки, а так-
же представитель рода Sylvaemus – малая лесная мышь (S. uralensis Pallas, 
1811). На исследуемой нами территории Висимского заповедника до при-
родных катастрофических воздействий среди лесных полевок доминирова-
ла рыжая полевка [29]. В широком спектре местообитаний данного вида на 
Среднем Урале отмечены разнообразные биотопы, в которые входят после-
лесные растительные формации на вырубках и гарях, а также целый ряд 
антропогенных местообитаний [30]. 

После природных нарушений в отдельные годы мы отмечали снижение 
численности рыжей полевки и преобладание красно-серой [27]. На Урале 
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основная масса населения этого вида сконцентрирована в верхних поясах 
гор, где ее основными местообитаниями являются каменистые россыпи-
курумы и лесные формации, растущие на таких курумах, хотя в других 
частях ареала этот вид может заселять целый ряд иных биотопов. В Ураль-
ских горах при подъеме численности красно-серая полевка может рассе-
ляться из курумов в таежные стации, а при более высоком подъеме вид 
распространяется на прилегающие предгорные и равнинные территории, 
придерживаясь, тем не менее, лесных местообитаний [30]. 

Малая лесная мышь обитает в разных типах лесов, преимущественно в 
смешанных и лиственных, в зарослях кустарников по берегам рек, а также 
в лесных колках, на полях, в огородах, в зарослях рудеральной раститель-
ности. На территории Среднего Урала она наиболее многочисленна в лесо-
степных и широколиственно-хвойных ландшафтах, в других районах этот 
вид малочислен [30]. На исследуемой нами территории заповедника малая 
лесная мышь до воздействия пожаров отличалась крайне низкой численно-
стью [27].

Животных отлавливали стандартным методом ловушко-линий. Общее 
число расставленных через 10 м друг от друга ловушек на двух участках 
составило 200 шт. (по 100 шт. на каждом участке). Ловушки снабжали посто-
янными порядковыми номерами, что позволяло картировать места отловов 
животных, а также регистрировать число поимок зверьков в каждую ловуш-
ку. Относительное обилие особей оценивали по числу их попаданий за пер-
вые пять суток отловов в пересчете на 100 ловушко-суток (ос./100 лов.-сут). 
Сравнительный анализ значений относительного обилия трех видов грызу-
нов на двух пирогенно нарушенных участках проводили за два предшеству-
ющих катастрофам года (1996–1997, 2008–2009 гг.), в годы возникновения 
нарушений (1998 и 2010) и ежегодно в течение пятилетнего периода после 
воздействия первого и повторного пожаров (1999–2013 и 2011–2015 гг. со-
ответственно).

Ловушки на протяжении всего периода исследований размещались в цен-
тре одних и тех же пробных квадратов площадью 10 м2, в которых проводили 
количественные описания характеристик микроместообитаний животных 
по 9 переменным, оценивающим защитные и кормовые условия, по мето-
дике, предложенной О.А. Лукьяновым и Г. Буяльской [31], с некоторыми 
изменениями и дополнениями. Оценивали площадь покрытия мхом (MC), 
травянистой растительностью (HC), кустарником (CS), лежащими стволами 
деревьев (LC), веточным опадом (BC), пнями и сухими стволами (SC). Также 
учитывали общую численность подроста (AU), живых деревьев (AT) и изме-
ряли ширину тропы (BN) в пределах участков. В исследовании использова-
ны результаты по четыремстам количественным описаниям, проведенным в 
1999 и 2011 гг., т.е. через год после возникновения каждого из двух пожаров. 
Данные представлены на основе материала по 1 203 экземплярам грызунов, 
из которых 583 и 554 составили рыжие и красно-серые полевки соответ-
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ственно, 66 – лесные мыши. Статистическая обработка полученных данных 
выполнена в программе «Statsoft STATISTICA for Windows 6.0».

Результаты исследования и обсуждение

Динамика численности грызунов. Сравнительный анализ динамики 
численности трех видов грызунов на двух сравниваемых участках заповед-
ной территории за пятилетний период после каждого из пожаров выявил 
существенные отличительные особенности. Как отмечено выше, участок 1 
пострадал от пирогенного воздействия дважды, поэтому для него показа-
но изменение показателей обилия животных после первого пожара (1999–
2003 гг.; рис. 1, кривая I) и одновременно – за второй постпирогенный пе-
риод (2011–2015 гг.; рис. 1, кривая II). Для участка 2, нарушенного огнем 
однократно, показана динамика численности грызунов только за период по-
сле пожара 2010 г. (2011–2015 гг.; рис. 1, кривая III). 

Как видно из рисунка, в первый год после пожара 1998 г. на участке 1 
рыжая полевка в уловах отсутствовала. Направление кривой I показывает, 
что рост численности этого вида произошел через два года и достиг мак-
симума значений на третий год после пирогенного воздействия (см. рис. 1, 
а, I). Четвертый послепожаровый год характеризовался резким снижением 
обилия рыжей полевки, сходным со спадом, наблюдаемым в первый год по-
сле нарушения, однако, в отличие от этого периода, далее, минуя фазу подъ-
ема, численность вида резко возросла до максимальных значений, близких 
к показателям третьего года после возникновения пожара (см. рис. 1, а, I). 
По амплитуде изменения обилия рыжей полевки на участке 2 в постпиро-
генный восстановительный период (см. рис. 1, а, III) можно судить о про-
тивоположном характере формирования численности вида по сравнению с 
периодом восстановления на участке 1 после первого пожара (рис. 1, а, I). 
По направлению кривой II, характеризующей динамику населения рыжей 
полевки на данном участке после повторного пирогенного нарушения, об-
наруживается синхронность в формировании численности вида в этот же 
период с участком 2 (см. рис. 1, а, II, III). Отличия в динамике на двух участ-
ках выявлены на второй год после повторного возгорания, когда на участке 1 
уровень обилия рыжей полевки был существенно выше, чем на участке 2 (19 
и 6,5 ос./100 лов.-сут соответственно). В последующие годы, напротив, зна-
чения численности данного вида на дважды горевшем участке 1 оказались 
ниже по сравнению с участком 2 (рис. 1, а, II и III соответственно).

Анализ динамики обилия красно-серой полевки в разные годы после пи-
рогенных нарушений на сравниваемых участках выявил отличия в характере 
амплитуды этого вида по сравнению с рыжей полевкой. Подъем численности 
населения после пожара 1998 г. на участке 1 наблюдался на третий год со вре-
мени его возникновения, значения относительного обилия невысоки и соста-
вили 3,6 ос./100 лов.-сут (см. рис. 1, b, I). На участке 2 максимальные за этот 
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период показатели для красно-серой полевки (8 ос./100 лов.-сут) отмечены че-
рез год после воздействия пожара, в последующие годы обилие вида на обоих 
участках характеризовалось крайне низкими значениями (рис. 1, b, II и III).

Рис. 1. Динамика относительного обилия грызунов на пирогенных участках 
территории Висимского заповедника (I – участок 1 после пожара 1998 г.;
II – участок 1 после пожара 2010 г.; III – участок 2 после пожара 2010 г.) 

[Fig. 1. Dynamics in the relative abundance (on the ordinate axes - the number of animals caught 
per 100 trap-days) of rodents in pyrogenic areas of the Visimsky Reserve (on the abscissa 

axes-years) (I - Area 1 after fire in1998, II - Area 1 after fire in 2010, III - Area 2 after fire in 2010)]

Динамика численности малой лесной мыши в периоды постпирогенного 
восстановления биоценозов отличалась от двух сравниваемых видов лесных 
полевок. Заселение животными гаревых участков произошло через год после 
каждого из пожаров (1999 и 2011 гг.). Следует отметить, что уровень относи-
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тельного обилия вида в этот период на участке 1 после первого возгорания 
ниже (2,4 ос./100 лов.-сут) по сравнению с периодом повторного пирогенно-
го нарушения на этом же участке (3,5 ос./100 лов.-сут) и выше, чем на участ-
ке 2 (1,0 ос./100 лов.-сут; см. рис. 1, в, I–III). На участке 1 после повторного 
пирогенного нарушения график II отличался более сглаженным видом, что 
может свидетельствовать об относительной стабильности уровня населения 
лесной мыши в первые четыре года после пожара. Снижение численности 
животных на данном участке произошло на пятый год после повторного 
пирогенного воздействия, а максимальные значения обилия вида совпали 
здесь на третий год после первого и второго возгораний (см. рис. 1, c, I и II). 

В целом можно констатировать, что характер формирования численно-
сти трех совместно обитающих видов грызунов на нарушенных пожарами 
участках территории Висимского заповедника в разные периоды восстанов-
ления лесных биоценозов отличается, что свидетельствует о видовых раз-
личиях в реакции на пирогенное воздействие. Сходство в отклике сравни-
ваемых видов на нарушение обнаружено на участке 1, где произошел рост 
показателей численности грызунов на третий год после первого пожара и 
резкое снижение уровня их обилия к четвертому году постпирогенного вос-
становления (см. рис. 1, а–c, I).

Сравнительный анализ численности грызунов в годы воздействия пожаров 
(1998 и 2010) и до их возникновения (1996–1997 и 2008–2009) показал, что 
население рыжей полевки на участке 1 за два года до первого пожара (1996 г.) 
отличалось низкими показателями (0,6 ос./100 лов.-сут), за год до нарушения 
(1997  г.) наблюдался их рост (10,2 ос./100 лов.-сут), а в год пирогенного воз-
действия (1998) значения опустились до крайне низких (0,4 ос./ 100 лов.-сут) 
(см. рис. 2, I). В период, предшествующий второму пожару, ситуация на этом 
участке иная: уровень показателя относительного обилия вида за два года до 
повторного нарушения огнем низкий, а в год пожара возрос (рис. 2, II). На 
участке 2 в отличие от участка 1, показатели численности рыжей полевки за 
два года до пожара 2010 г. ниже, затем наблюдался рост значений, которые 
достигли максимума в год пирогенного нарушения (рис. 2, III). Следует отме-
тить, что в этот год уровень численности рыжей полевки на участке 2 двукрат-
но превышал данный показатель на повторно нарушенном пожаром участке 1 
(13,7 и 5,7 ос./100 лов.-сут соответственно; см. рис. 2, II, III).

Для красно-серой полевки на участке 1 в годы первого и повторного 
воздействия огнем ситуация резко отличалась. За два года до первой ката-
строфы наблюдался рост значений обилия вида, достигший в год пожара 
8,6 ос./100 лов.-сут (см. рис. 2, I). На не горевшем ранее участке 2 за два года 
до природной катастрофы (2008 г.) уровень численности животных достиг 
максимальных значений (15,8 ос./100 лов.-сут). За фазой пика численности 
в популяционных циклах мелких млекопитающих, как правило, наступает 
фаза депрессии, что и наблюдалось для красно-серой полевки на следую-
щий год (2009), предшествующий пожару (см. рис. 2, III). В год возникно-
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вения пожара (2010) на этом же участке население красно-серой полевки 
также крайне низкое, т.е. наблюдалось явление «затянувшейся депрессии», 
что можно объяснить изменениями условий среды местообитаний грызунов 
после пирогенного воздействия. 

Рис. 2. Уровень относительного обилия грызунов на нарушенных участ-
ках территории Висимского заповедника (I, II – участок 1, III – участок 2) 

[Fig. 2. Level of relative abundance of rodents in disturbed areas of the Visimsky Reserve 
(I, II - Area 1, III - Area 2). On the ordinate axes - The number of animals caught 

per 100 trap-days, on the abscissa axes - Years)]

На горевшем ранее участке 1 в этот же период красно-серая полевка от-
сутствовала (рис. 2, II). Результаты сравнения значений относительной чис-
ленности совместно обитающих видов лесных полевок на участке 1 в год 
первого и повторного пирогенных воздействий выявили противоположную 
ситуацию: красно-серая полевка преобладала в год первого пожара, а рыжая 
– в год повторного нарушения огнем (см. рис. 2, I, II).

Малая лесная мышь отсутствовала на участке 1 за два года до первого 
пожара и в год его возникновения. Единичные экземпляры этого вида от-
ловлены в сгоревших местообитаниях участка 1 в годы, предшествующие 
повторному нарушению его огнем (2008–2009). В год второго возгорания на 
этом участке численность лесной мыши невысока (рис. 2, II), так же как и на 
участке 2 накануне и в год воздействия пожара (см. рис. 2, III). 

По мнению Н.А. Щипанова [13], для обеспечения жизнестойкости попу-
ляции в случае возникновения природных катастрофических явлений необ-
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ходимо взаимодействие отдельных внутрипопуляционных группировок. Об-
наружено, что некоторые виды восстанавливают численность успешнее, чем 
это возможно, за счет размножения («быстро»), а некоторые – в соответствии 
с темпами размножения («медленно»). «Быстрое» и «медленное» восстанов-
ление обеспечивается альтернативными типами функционирования («контро-
лирующий» и «восстанавливающий») внутрипопуляционных группировок, 
причем одни виды способны изменить характер функционирования в ответ 
на неблагоприятное воздействие, а другие проявляют только один из альтер-
нативных вариантов [13, 14]. Мы показали ранее [32], что рыжая полевка по 
данной классификации относится к видам, способным формировать группи-
ровки обоих типов, т.е. такие виды могут менять функциональную структуру 
населения в пространстве (соотношение долей населения, связанных с аль-
тернативными функциями) в конкретной неблагоприятной ситуации. Для ви-
дов данной подгруппы изменение функциональной структуры в нарушенных 
условиях выражается в дестабилизации персонального состава групп и уве-
личении общего количества неоседлых особей. К этому же типу восстанов-
ления можно отнести и малую лесную мышь – вид, способный формировать 
внутрипопуляционные группировки, выполняющие альтернативные функции 
[12]. В нашем случае малая лесная мышь быстро восстанавливает числен-
ность после воздействия пожара за счет вселения животных на нарушенную 
территорию. Отличающимся от этих двух видов типом восстановления явля-
ется красно-серая полевка, для которой, согласно нашим наблюдениям [27], 
пирогенные местообитания экологически неблагоприятны. Поэтому данный 
вид может быть отнесен к типу «медленно» восстанавливающихся видов, для 
которых формирование численности обусловлено не вселением на освобож-
денные участки, а лишь темпами размножения в остаточной популяции. 

Среда микроместообитаний грызунов. Как отмечено выше, отличия в 
популяционных реакциях животных при восстановлении их численности 
на нарушенных территориях могут быть связаны, наряду с особенностями 
функциональной организации видов, с различиями в их средовых (биото-
пических) предпочтениях. Мы изучили структуру местообитаний грызу-
нов, проанализировав их микросредовые характеристики на ранних стадиях 
постпирогенных сукцессий в хронологическом (временном) и биотопиче-
ском аспектах. В первом случае сравнивали средовое окружение населения 
трех видов на участке 1 через год после первого и повторного возгораний, 
во втором – на участках 1 и 2 в один и тот же временной отрезок – через год 
после воздействия второго пожара (см. табл. 1). 

Результаты сравнений с использованием непараметрического критерия 
Манна–Уитни подтвердили статистически высокозначимые межгодовые 
(на участке 1 в 1999 и 2011 гг.) и биотопические (между участками 1 и 2 в 
2011 г.) отличия в микросредовой структуре (см. табл. 2). Следует отметить, 
что межгодовая (временная) изменчивость характеристик микроместооби-
таний животных оказалась выше биотопической.
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Микросредовая структура местообитаний грызунов на участке 1 после пер-
вого и второго пожаров имела статистически значимые отличия по всем сравни-
ваемым показателям. Значения характеристик микросреды на участке 1 в 2011 г. 
отличались от переменных на участке 2 только по шести из девяти сравнивае-
мых (см. табл. 2). Если условно принять межгодовую составляющую динамики 
среды (микросредовые отличия между двумя пожарами) как «катастрофиче-
скую», а степень различий средовых характеристик между участками как «био-
топическую» составляющую, можно заключить, что вклад первой в изменчи-
вость среды микроместообитаний грызунов является наиболее существенным.

Дискриминантный анализ микросредовых характеристик позволил вы-
явить своеобразие среды микроместообитаний грызунов на сравниваемых 
участках. На рис. 3 по расположению «облаков» центроидов видно, что 
вдоль первой канонической оси (DCF 1) статистически значимо отличают-
ся микросредовые характеристики на участке 1 после пожара 1998 г. и на 
участке 2 после пожара 2010 г., промежуточное положение по микросредо-
вым параметрам занимает участок 1 после повторного пирогенного наруше-
ния. Таким образом, наибольшим своеобразием микросредовых характери-
стик выделяется участок 1 на ранней стадии пирогенной сукцессии после 
воздействия первого пожара. 

Т а б л и ц а  1 [Table 1]
Значение характеристик среды микроместообитаний грызунов 
на пирогенных участках территории Висимского заповедника 
в ранние периоды восстановления фитоценозов после пожаров 

[Value of microhabitat characteristics of rodents in pyrogenic areas 
of the Visimsky Reserve during the early periods of phytocenosis restoration after fires]

Характеристика 
[Parameter]

Участок 1 
[Area] 1

Участок 2 
[Area] 2

1999 г. 2011 г. 2011 г.

X ± m (s) X  ± m (s) X  ± m (s)
Площадь участка, м2, покрытая 
[The area of the plot (m2) covered with]:

травой [herb] (HC)
мхом [moss] (MC)
кустарником [shrub] (CS)
лежащими стволами деревьев 
[fallen dead trunks] (LC)
пнями [stumps] (SC)
веточным опадом [coarse debris] (BC)

2,84 ± 0,19 (1,87) 6,09 ± 0,20 (2,01) 5,96 ± 0,19 (1,92)
0,95 ± 0,21 (2,09) 1,91 ± 0,24 (2,41) 2,40 ± 0,22 (2,24)
2,67 ± 0,18 (1,85) 0,18 ± 0,06 (0,57) 0,77 ± 0,12 (1,22)

1,87 ± 0,14 (1,43) 0,89 ± 0,06 (0,64) 0,70 ± 0,06 (0,63)
0,46 ± 0,09 (0,88) 0,01 ± 0,003 (0,03) 0,01 ± 0,003 (0,03)

0,05 ± 0,01 (0,13) 0 0,05 ± 0,01 (0,13)
Общая численность подроста 
[Total number of underwood] (AU)
Общая численность живых деревьев 
[Total number of trees] (AT)

0,02 ± 0,01 (0,14) 0,61 ± 0,18 (1,79) 1,39 ± 0,26 (2,62)

0,02 ± 0,01 (0,14) 0,43 ± 0,09 (0,96) 0,21 ± 0,05 (0,48)

Ширина тропы в пределах участка 
[Width of the path within area] (BN) 0,54 ± 0,03 (0,26) 0,26 ± 0,02 (0,15) 0,42 ± 0,02 (0,16)

Примечание. X  – средняя арифметическая ± ошибка средней, в скобках – стандартное 
отклонение.
[Note. X  - mean value ± error of the mean, in brackets (s) - standard deviation.]
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Т а б л и ц а  2 [Table 2] 
Межгодовая и биотопическая изменчивость характеристик среды 

микроместообитаний грызунов на пирогенно нарушенных участках 
территории Висимского заповедника 

[Interannual and byotopical variability of microhabitat characteristics 
of rodents in pyrogenic areas of the Visimsky Reserve]

Вид изменчи-
вости 

[Variability]

Обозначение характеристик [Characteristics abbreviation]

HC MC CS LC SC BC AU AT BN
Межгодовая 
[Interannual] ** ** ** ** ** ** * ** **

Биотопическая 
[Byotopical] ns * ** * ns ** ** ns **

Примечание. Уровень значимости отличия статистик от нуля по критерию Манна–Уитни: 
** – p < 0,001; * – p < 0,05; ns – p > 0,05.
[Note. The significance of differences, estimated using the Mann-Whitney test, is indicated as follows: ** 
p<0,001; *p<0,05; ns - nonsignificant].

Рис. 3. Дискриминантный анализ микросредовых характеристик 
местообитаний грызунов (по 9 переменным) на пирогенно нарушенных участках 

территории Висимского заповедника: 1 – участок 1 после пожара 1998 г.;
2 – участок 1; 3 – участок 2 после пожара 2010 г. 

[Fig. 3. Discriminant analysis of microhabitat characteristics of rodents (9 variables) in pyrogenic 
areas of the Visimsky Reserve: 1 - Area 1 after fire in 1998, 2 - Area 1, 3 - Area 2 after fire in 2010]

Результаты дискриминантного канонического анализа выявили характе-
ристики микросреды, вносящие наибольший вклад в отличия между участ-
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ками. Обнаружено, что эти различия дискриминированы в первую очередь 
переменными, оценивающими площадь покрытия мхом и травянистой рас-
тительностью (микросредовое своеобразие проявилось вдоль первой дис-
криминантной оси) (табл. 3). Значения, полученные по второй канонической 
функции (DCF 2) показали, что в дискриминацию микросреды местообита-
ний грызунов на ранних стадиях пирогенного восстановления также вносят 
вклад переменные, оценивающие на сравниваемых участках площадь, не 
занятую растительностью (ширина тропы), и размеры площади покрытия 
кустарником (см. табл. 3).

Т а б л и ц а  3 [Table 3] 
Значение стандартизированных коэффициентов дискриминантных 

канонических функций (DCF 1 и DCF 2) переменных среды 
микроместообитаний мелких млекопитающих на пирогенно нарушенных 

участках территории Висимского заповедника в годы возникновения двух пожаров 
[Value of standard regression coefficients of discriminant canonical functions (DCF 1 and DCF 2) 

of small mammal microhabitat variables in pyrogenic areas 
of the Visimsky Reserve in the years of two fires]

Обозначение характеристик 
[Characteristics abbreviation] 

Дискриминантные канонические функции 
[Discriminant canonical functions]
DCF 1 DCF 2

HC 0,743 –0,362
MC 0,602 –0,581
CS –0,205 –0,607
AU 0,355 –0,262
AT 0,328 –0,102
LC –0,313 –0,036
SC –0,252 –0,167
BC –0,162 –0,269
BN –0,251 –0,671
Собственные числа [Eigenvalues] 3,212 0,638
Канонические корреляции 
[Canonical correlations] 0,87 0,62
Критерий Уилкса [Wilks’Lambda] 276,197 70,587
Число степеней свободы 
[Degree of freedom] 18 8
Доля дисперсии [Variance fraction], % 83,42 16,58
Уровень значимости [p-levels] p < 0,001 p < 0,001

Таким образом, результаты сравнительного анализа значений обилия на-
селения рыжей, красно-серой полевок и малой лесной мыши на участках 
с разной степенью пирогенной нарушенности после воздействия двух от-
личающихся по времени возникновения пожаров показывают, что процессы 
формирования численности данных видов грызунов имеют существенные 
отличия, причины которых могут быть рассмотрены с нескольких позиций. 
Приоритетной, на наш взгляд, является позиция, объясняющая различия в 
формировании населения на пирогенных участках особенностями функци-
онирования локальных внутрипопуляционных группировок, определяющих 
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темпы заселения животными разных видов грызунов естественно трансфор-
мированных местообитаний. Согласно данной классификации, предложенной 
Н.А. Щипановым, виды, проявляя различную степень устойчивости к негатив-
ным воздействиям внешней среды, формируют альтернативные типы функци-
онирования [13, 14]. Способность видов формировать группировки с разным 
типом функционирования дает возможность объединить их в три группы. Такое 
деление позволяет использовать виды, относящиеся к разным группам, для ин-
дикации состояния природных экосистем [14]. Вторая позиция, объясняющая 
различия в видовых реакциях грызунов на естественную трансформацию сре-
ды обитания, взаимосвязана с первой. Полученные нами данные показывают, 
что сценарий, по которому разворачиваются процессы формирования числен-
ности разных видов в нарушенных местообитаниях, определяется состоянием 
уровня их населения в год, предшествующий пожару, в год его возникновения 
и на ранних стадиях постпирогенных восстановительных сукцессий. И третья 
позиция, с которой следует рассматривать причины различия формирования 
численности грызунов на нарушенных территориях, является интегрирующей, 
она учитывает особенности видовых биотопических предпочтений, поэтому 
важно оценивать средовые характеристики местообитаний животных на раз-
ных стадиях состояния лесных биогеоценозов. 

Заключение

Выявленная в ходе исследования неоднозначность реакций совместно оби-
тающих видов на изменение характеристик среды при воздействии пожаров 
отражается на процессах формирования численности грызунов в условиях на-
рушенных местообитаний. Существенные различия в значениях показателей 
обилия трех сравниваемых видов грызунов связаны с последствиями пиро-
генной трансформации лесных фитоценозов. На основе анализа возможных 
причин различий в формировании численности симпатрических видов можно 
заключить, что пирогенно трансформированные лесные сообщества являют-
ся экологически неблагоприятными для красно-серой полевки, численность 
которой не восстанавливается, и на сгоревших участках население вида имеет 
стабильно невысокие показатели. Для рыжей полевки и малой лесной мыши 
микросредовые условия в дважды нарушенных огнем местообитаниях наибо-
лее предпочтительны, о чем свидетельствуют высокие темпы восстановления 
численности этих видов на второй год после возгорания, в отличие от биото-
пов, подвергшихся воздействию одного пожара. 
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Formation of the abundance of rodents in pyrogenic habitats 

The research of the stability of natural ecosystems to the influence of external 
negative factors is an important and urgent problem, as in recent decades there has been 
an increase in the frequency and scale of natural forest fires, both on the territory of 
Russia and in the world as a whole. The aim of the research was to study the formation 
of the abundance of rodents in pyrogenic habitats after two differently occurring 
natural fires using the example of their three co-inhabiting species. We investigated 
fire-damaged biocenoses of the Visimsky Reserve (57°20'-57°31'N, 59°30'-59°50'E, 
Middle Urals, Russian Federation).

We conducted our study in two adjacent sites affected by fire to varying degrees: 
site 1 burned twice - in 1998 and 2010, site 2 was subjected to a single exposure to a fire 
in 2010. The objects of study were cohabiting (sympatric) rodent species of the genus 
Clethrionomys (Myodes) - bank vole (Cl. glareolus Schreber, 1780) and grey-sided vole 
(Cl. rufocanus Sundevall, 1846), as well as a representative of the genus Sylvaemus, 
small forest mouse (S. uralensis Pallas, 1811). The animals were caught by a standard 
trap-line method. The total number of traps placed at 10 m from each other in two sites 
was 200 (100 traps each). The relative abundance of individuals was assessed by their 
number in the first five days of catching in converting of 100 trap-days (samples/100 
trap-days). A comparative analysis of the relative abundance of the three species of 
rodents at two disturbed sites was carried out in the two previous catastrophes (1996-
1997, 2008-2009), during the years of fires (1998 and 2010), and annually during 
the five-year period after the impact of each of the fires (1999-2013 and 2011-2015, 
respectively). Traps throughout the study period were located in the center of the same 
test squares of 10 m2, in which quantitative descriptions of the characteristics of the 
protective and feeding microhabitat conditions of animals in 9 variables were carried 
out. The area of the cover was assessed by moss, grassy vegetation, shrub, lying tree 
trunks, tree branches, stumps and dry trunks. We also considered the total number of 
underwood, living trees and measured the width of the path within the plots. This study 
uses the results of quantitative descriptions conducted in 1999 and 2011, i.e. a year after 
the occurrence of each of the two fires.

We showed that the formation of the number of three sympatric species of rodents 
at the sites disturbed by fires occurs at different rates. The revealed differences are 
explained on the one hand by intrapopulation characteristics (types of functioning of 
local groupings), and on the other hand by the abundance level of species and their 
biotopical preferences at the initial stages of post-pyrogenic successions of forest 
biocenoses. The analysis allows us to conclude that pyrogenically transformed forest 
communities are ecologically unfavorable for the grey-sided vole, but microhabitat 
conditions are most preferable for the bank vole and small forest mouse at the twice-
disturbed site, as evidenced by higher rates of recovery of the numbers of these species, 
in contrast to biotopes damaged by one fire.

The article contains 3 Figures, 3 Tables, 32 References.
Key words: forest voles; small forest mouse; Clethrionomys glareolus; 

Clethrionomys rufocanus; Sylvaemus uralensis; microhabitat; reserve.
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КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ

УДК 582.571.1/6
doi: 10.17223/19988591/39/12

В.В. Зуев 

Центральный сибирский ботанический сад СО РАН, г. Новосибирск, Россия
Новосибирский государственный национальный исследовательский 

университет, г. Новосибирск, Россия 

Систематика секции Frigidae (Kusn.) Zuev 
рода Dasystephana Adans. (Gentianaceae Juss.) в Сибири

Рассмотрены сибирские виды сложной в систематическом отношении 
секции Frigidae (Kusn.) Zuev рода Dasystephana Adans.: D. algida (Pall.) Borkh., 
D. glauca (Pall.) Borkh., D. romanzowii (Ledeb. ex Bunge) Rydb., D. vodopjanovae 
Zuev. Исследованы таксономические признаки, экологические особенности, 
ареал. Сделан вывод, что D. romanzowii (Ledeb. ex Bunge) Rydb., принимавшийся 
рядом авторов в качестве разновидности D. algida (Pall.) Borkh., необходимо 
рассматривать в качестве самостоятельного вида. Приводится система секции 
Frigidae (Kusn.) Zuev.

Ключевые слова: Gentianaceae; Dasystephana; секция Frigidae; 
диагностические признаки; система.

Введение

Секция Frigidae Kusn. описана Н.И. Кузнецовым в 1894 г. [1] в составе 
рода Gentiana L., в нее он включил 22 вида, из них Gentiana algida Pall. он 
привел для Сибири, а для Восточной Сибири – G. glauca Pall. и разновид-
ность G. algida Pall. var. romanzowii (Ledeb.) Kusn., первоначально описан-
ную К.Ф. Ледебуром в 1829 г. в качестве вида, с о-ва Св. Лаврентия. Ос-
новные разногласия между исследователями касались вида, описанного 
Ледебуром. Н.И. Кузнецов рассматривает его в качестве разновидности 
var. romanzowii (Ledeb.) Kusn. и отмечает отличительные признаки: стебель 
короткий, цветки одиночные или в числе двух, чашечка цельная, равная 
1/3 венчика, с долями продолговатыми, почти равными между собой, венчик 
почти колокольчатый с долями овальными острыми. В 1952 г. А.А. Грос-
сгейм во «Флоре СССР» [2] восстанавливает ледебуровский вид и в качестве 
диагностических признаков этого вида приводит из отмеченных Кузнецо-
вым: цветки одиночные или в числе двух. В настоящее время некоторые ав-
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торы принимают точку зрения Кузнецова, например, в сводке «Сосудистые 
растения советского Дальнего Востока» С.С. Харкевич [3] приводит Gen-
tiana algida Pall. и в качестве ее синонима – G. romanzowii Ledeb. ex Bunge. 
А.А. Егорова в «Конспекте флоры арктической Якутии» [4] принимает род 
Dasystephana Adans. и отмечает для Якутии D. algida (Pall.) Borkh., но не 
упоминает D. romanzowii.

До 2012 г. G. romanzowii Ledeb. ex Bunge в Сибири коллекторами не со-
бирался. В обработке семейства Gentianaceae во «Флоре Сибири» [5] секция 
Frigidae (Kusn.) Zuev рассматривается в составе рода Dasystephana Adans., 
включая виды D. algida (Pall.) Borkh., D. vodopjanovae Zuev, D. glauca (Pall.) 
Borkh. В 2012 г. сотрудница Гербария Института биологических проблем 
криолитозоны СО РАН (г. Якутск) Л.В. Кузнецова привезла гербарий и фо-
тографии растений рода Dasystephana Adans., собранных в окрестностях 
пос. Тикси и из бухты Тикси (Республика Саха (Якутия)), которые определе-
ны автором как D. romanzowii (Ledeb. ex Bunge) Rydb. Вместе с тем встала 
проблема определения статуса этого таксона: вид это или разновидность?

Материалы и методики исследования

В качестве материала исследования использовались гербарные образ-
цы D. algida (Pall.) Borkh. – сокольницы холодной, D. vodopjanovae Zuev – 
с. Водопьяновой, D. glauca (Pall.) Borkh. – с. сизой, D. romanzowii (Ledeb. ex 
Bunge) Rydb. – с. Романцова, хранящиеся в крупнейших гербариях России: 
Ботанического института им. В.Л.  Комарова (Санкт-Петербург, LE), Мо-
сковского государственного университета им. М.В.  Ломоносова (Москва, 
MW), Главного ботанического сада им. М.В. Цицина РАН (Москва, MHA), 
Томского государственного университета (Томск, TK), Центрального сибир-
ского ботанического сада СО РАН (Новосибирск, NS, NSK, USU_440537). 

Исследованы образцы растений: D. algida – около 400 гербарных листов 
из различных районов Европы, Сибири, Дальнего Востока; D. vodopjano-
vae – 7 гербарных листов (3 листа с хребта Кодар, 4 листа с хребта Удокан); 
D. romanzowii – 7 гербарных листов (3 листа из окрестностей пос. Тикси, 
3 листа из бухты Тикси, 1 гербарный лист с о-ва Св. Лаврентия – типовой 
материал). Также проводились наблюдения за живыми растениями D. algida 
и D. vodopjanovae в природе: в горах Южной Сибири и в Якутии. Для иссле-
дованных видов непосредственные наблюдения в природе и фотоматериалы 
сыграли очень важную роль, поскольку большое диагностическое значение 
имеет цвет венчика в целом, а также цвет лопастей и промежуточных скла-
док венчика, в гербарии же естественный цвет венчика утрачивается. Веро-
ятно, именно поэтому данные виды не различаются многими авторами.

Методы исследования: сравнительно-морфологический, эколого-гео-
графический. В рамках сравнительно-морфологического метода проведен 
сравнительный анализ особенностей диагностических признаков растений 
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исследуемой таксономической группы. Изучены качественные (форма, ха-
рактер, цвет) и количественные (соотношения размеров и пропорции) при-
знаки растений. Проведен эколого-географический анализ: исследованы 
особенности экологии и ареала представителей рассматриваемой таксоно-
мической группы.

Результаты исследования и обсуждение

D. romanzowii и D. algida отнесены А.А. Гроссгеймом к ряду Frigidae 
Grossh. с диагностическими признаками: венчик беловатый с фиолетовыми 
точками и пятнами. Сюда же мы отнесли D. vodopjanovae. D. glauca среди 
сибирских видов занимает особое положение и выделена А.А. Гроссгеймом 
в отдельный ряд Glaucae Grossh. с диагностическими признаками: венчик 
одноцветный темно-синий. Главная задача исследования – установление 
статуса D. romanzowii, которая по признакам сходна с D. algida и D. vodop-
janovae. В ходе исследования были установлены важные диагностические 
признаки видов ряда Frigidae Grossh., а также подтвержден видовой статус 
D. romanzowii (Ledeb. ex Bunge) Rydb.

Рис. 1. Dasystephana algida (Pall.) Borkh. Алтайский край, Чарышский р-н, 
Коргонский хр., верховья р. Сентелек, среди ерника. 02.08.2006. Фото П.А. Косачева

[Fig. 1. Dasystephana algida (Pall.) Borkh. Altay region, Charyshsky district, Korgon mountain 
ridge, upper reaches of the Sentelek river, dwarf birch thicket, 02.08.2006. Photo by PA Kosachev]
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Рис. 2. Dasystephana vodopjanovae Zuev, Читинская обл., 
хр. Удокан, мохово-лишайниковая тундра. Фото Л.В. Кузнецовой

[Fig. 2. Dasystephana vodopjanovae Zuev, Chita region, 
Udokan mountain ridge, moss-lichen tundra. Photo by LV Kuznetsova]

Характер окраски венчика – имеют значение цвет венчика в целом, 
цвет лопастей и складок:

– D. algida – венчик в целом желтоватый или желтый, лопасти венчика 
зеленые с темно-синими пятнами и точками, складки венчика желтоватые 
(рис. 1);

– D. vodopjanovae – венчик в целом белый, лопасти венчика фиолетовые, 
складки венчика белые, густо усеянные фиолетовыми штрихами (рис. 2);

– D. romanzowii – венчик в целом белый, лопасти венчика фиолетовые, 
складки венчика чисто белые (рис. 3).

Характер зубцов и степень рассеченности чашечки – признаки чашеч-
ки и зубцов имеют очень важное значение в систематике рода Dasystephana 
Adans.; так, степень рассечения чашечки и характер зубцов – главные при-
знаки при разграничении видов D. triflora (Pall.) Borkh. и D. pneumonanthe 
(L.) Zuev; D. decumbens (L.fil.) Zuev и D. dahurica (Fisch.) Zuev; чашечка 
может быть слабо (до 1/3) или сильно (более 1/2) рассеченной, зубцы могут 
быть расставленными или собранными вместе:

– D. algida – чашечка глубоко рассеченная с зубцами, собранными вместе 
(см. рис. 1);
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Рис. 3. Dasystephana romanzowii (Ledeb. ex Bunge) Rydb.
Республика Саха (Якутия). Окрестности пос. Тикси, 

горная тундра. Фото Л.В. Кузнецовой
[Fig. 3. Dasystephana romanzowii (Ledeb. ex Bunge) Rydb. Republic of Sakha 

(Yakutia). Surroundings of Tiksi village, mountain tundra. Photo by LV Kuznetsova]

– D. vodopjanovae – чашечка глубоко рассеченная с зубцами, собранными 
вместе (см. рис. 2);

– D. romanzowii – чашечка неглубоко рассеченная, с расставленными зуб-
цами (см. рис. 3).

Экология – по степени увлажненности местообитаний наиболее влаго-
любивый D. romanzowii, промежуточное положение занимает D. algida, наи-
менее влаголюбивый вид D. vodopjanovae:

– D. romanzowii – луга, болота, торфяники;
– D. algida – влажные тундры и альпийские луга;
– D. vodopjanovae – мохово-лишайниковые тундры, альпийские луга, за-

росли кустарников, каменистые берега рек.
Ареал – D. romanzowii встречается в арктических районах Сибири, Даль-

него Востока и Северной Америки, D. algida – в Европе, южных районах 
Сибири, Средней Азии, на Дальнем Востоке, в Японии, D. vodopjanovae 
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встречается в Забайкалье (хребты Удокан и Кодар) и на Дальнем Востоке 
(хребет Дуссе-Алинь).

Таким образом, все три рассмотренных вида достаточно четко различа-
ются по признакам чашечки и венчика, а также экологией и ареалом.

Заключение

В заключение приводим систему сибирских видов секции Frigidae 
(Kusn.) Zuev.

Genus Dasystephana Adans. 1763, Fam. Pl., 2: 503. – Genus Gentiana L. 
1753, Sp. Pl.: 227.

Typus: Dasystephana asclepiadea (L.) Borkh.
Sect. Frigidae (Kusn.) Zuev 1990, Бот. журн. 75, 9. 1301. – Sect. Frigidae 

Kusn. в Подрод Eugentiana Kusnez. рода Gentiana Tournefort. СПб, 1894: 100.
Typus: Dasystephana frigida (Haenke) Zuev
Ser. Frigidae (Grossh.) Zuev comb. nova – Genus Gentiana L. Ser. Frigidae 

Grossh. 1952 в Флора СССР, 18: 559.
Typus: Dasystephana frigida (Haenke) Zuev
1. D. algida (Pall.) Borkh. 1796 in J.J. Roemer, Arch. Bot. 1: 26. – Gentiana 

algida Pall. 1788, Fl. Ross. 2:107. Тип по протологу: «In. summis cacuminibus et 
jugis nivalibus alpium Sibiriae orientalis, ad Jeniseam, circa Baïcalem, in Dauuria 
et in Camtschatca… copiose crescit, nunquam in depressis vel declivioribus» (LE).

2. D. romanzowii (Ledeb. ex Bunge) Rydberg 1906 in Bull. Torrey Club 33: 
148. – Gentiana romanzowii Ledeb. ex Bunge 1829, Mém. Soc. Nat. Mosc. 1, 
7: 215. Тип по протологу: «In terra Tschuktschorum ad sinum St. Laurentii! 
(Chamisso ex Eschscholtz)» (LE).

3. D. vodopjanovae Zuev 1997 в Флора Сибири, 11: 66. Тип: «хр. Удокан, 
верховья правого притока р. Токко, в подгольцовом поясе, 1380 м. абс. выс., 
на каменистом берегу реки» (NSK). 

Ser. Glaucae (Grossh.) Zuev comb. nova – Genus Gentiana L. Ser. Glaucae 
Grossh. 1952 в Флора СССР, 18: 561.

Typus: D. glauca (Pall.) Borkh.
4. D. glauca (Pall.) Borkh. 1796 in J.J. Roemer, Arch. Bot. 1: 26. – Gentiana 

glauca Pall. 1788, Fl.Ross. 2: 209. Тип по протологу: «Crescit in summis alpibus 
Camtschatcae, a latere humido plagam septentrionalem spectante, magna copia, 
cum Ranunculis alpinis» (LE).

Автор выражает благодарность н.с. Л.В. Кузнецовой, любезно предоставившей 
гербарий и фотографии D. romanzowii и D. vodopjanovae (Гербарий Института био-
логических проблем криолитозоны СО РАН, г. Якутск) и канд. биол. наук П.А. Косачеву 
(кафедра ботаники биологического факультета Алтайского государственного универ-
ситета, г. Барнаул), предоставившему фотографию D. algida. 
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Systematics of the section Frigidae (Kusn.) Zuev of the genus 
Dasystephana Adans. (Gentianaceae Juss.) in Siberia

In this paper, Siberian species of the section Frigidae (Kusn.) Zuev of the genus 
Dasystephana Adans. (Gentianaceae Juss), which are complex from the point of view 
of systematics (D. algida (Pall.) Borkh., D. glauca (Pall.) Borkh., D. romanzowii 
(Ledeb. ex Bunge) Rydb., D. vodopjanovae Zuev), were reviewed. Their taxonomic 
characteristics, ecological features, and habitats were  investigated. It was concluded 
that D. romanzowii (Ledeb. ex Bunge) Rydb., viewed as a variety of D. algida (Pall.) 
Borkh. by a number of authors, should be considered a separate species. 

The following aspects were studied: The nature of the color of the corolla. It 
was established that the color of the corolla, in general, the color of the blades and 
folds are important; D. algida : the corolla is generally yellowish or yellow, the corolla 
lobes are green with dark blue spots and dots, the folds of the corolla are yellowish; 
D. vodopjanovae: the corolla is generally white, the corolla lobes are violet, the folds of 
the corolla are white, densely dotted with violet streaks; D. romanzowii: the corolla is 
generally white, the corolla lobes are violet, the folds of the corolla are pure white. The 
nature of the teeth and the degree of dissection of the calyx: features of the calyx and 
the teeth are very important in the taxonomy of the genus Dasystephana Adans.; thus, the 
degree of dissection of the calyx and the character of teeth are the main characteristics 
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separating D. triflora (Pall.) Borkh. and D. pneumonanthe (L.) Zuev; D. decumbens 
(L.fil.) Zuev and D. dahurica (Fisch.) Zuev; the calyx can be weakly (1/3) or strongly 
(more than 1/2) dissected, the teeth can be set apart or gathered together; D. algida: the 
calyx is deeply lobed with teeth gathered together; D. vodopjanovae: the calyx is deeply 
lobed with teeth gathered together; D. romanzowii: the calyx is shallowly lobed with 
teeth set apart. Ecology: according to the degree of moisture of the habitats of species, 
D. romanzowii is the most hygrophilous, D. algida occupies an intermediate position, 
and D. vodopjanovae is the least hygrophilous species: D. romanzowii: meadows, 
marshes, peatlands; D. algida: moist tundra and Alpine meadows; D. vodopjanovae: 
moss-lichen tundra, Alpine meadows, bush thickets, rocky banks of rivers. Habitat: 
D. romanzowii is found in Arctic regions of Siberia, the Far East, and North America; 
D. algida is encountered in Europe, southern Siberia, Central Asia, the Far East, and 
Japan; D. vodopjanovae grows in Transbaikalia (Udokan and Kodar mountain ridges) 
and the Far East (Dusse-Alin mountain range).

In conclusion, the system of Siberian species of the section Frigidae (Kusn.) Zuev 
is given: Genus Dasystephana Adans. Fam. Pl., 1763;2:503 - Genus Gentiana L., 
Sp. Pl. 1753;227. Typus: Dasystephana asclepiadea (L.) Borkh. Sect. Frigidae (Kusn.) 
Zuev, In: Bot. Journ. 1990;75(9):1301. - Sect. Frigidae Kusn. Subgenus Eugentiana 
Kusnez. the genus Gentiana Tournefort. SPb, 1894;100. Typus: Dasystephana frigida 
(Haenke) Zuev. Ser. Frigidae (Grossh.) Zuev comb. nova - Genus Gentiana L. Ser. 
Frigidae Grossh. In: Flora of the USSR. 1952;18:559. Typus: Dasystephana frigida 
(Haenke) Zuev. 1) D. algida (Pall.) Borkh., In: JJ Roemer, Arch. Bot. 1796;1:26 - 
Gentiana algida Pall. Fl. Ross. 1788;2:107. Protologue type: “In. summis cacuminibus 
nivalibus alpium jugis et Sibiriae orientalis, ad Jeniseam, circa Baïcalem, in Dauuria 
et in Camtschatca... ...copiose crescit, vel nunquam in depressis declivioribus” (LE). 
2)  D.  romanzowii (Ledeb. ex Bunge) Rydb. In: Bull. Torrey Club. 1906;33:148. - 
Gentiana romanzowii Ledeb. ex Bunge. In: Mém. Soc. Nat. Mosc. 1829;1,7:215. 
Protologue type: “In terra Tschuktschorum ad sinum St. Laurentii!” (Chamisso ex 
Eschscholtz) (LE). 3. D. vodopjanovae Zuev. In: Flora of Siberia. Vol. 11: Pyrolaceae-
Lamiaceae (Labiatae). 1997;66. Type: Udokan Ridge, upper, right tributary of the Tocco 
river, bald zone of 1380 m. abs. height, on the rocky banks of the river (NSK). Ser. 
Glaucae (Grossh.) Zuev comb. nova - Series Glaucae Grossh. In: Flora of the USSR. 
1952;18:561. Typus: D. glauca (Pall.) Borkh. 4) D. glauca (Pall.) Borkh. In: JJ Roemer, 
Arch. Bot. 1796;1:26  - Gentiana glauca Pall. Fl. Ross. 1788;2:209 Protologue type: 
“Crescit in summis alpibus Camtschatcae, a humido plagam latere septentrionalem 
spectante, magna copia, cum Ranunculis alpinis” (LE).

The article contains 3 Figures and 5 References.
Key words: Gentianaceae; Dasystephana; section Frigidae; diagnostic signs; 

system.
Acknowledgment: The author thanks LV Kuznetsova, Researcher, who kindly 

provided Dasystephana romanzowii and D. vodopjanovae herbarium and photographs 
(Herbarium of the Institute for Biological Problems of Cryolithozone, SB  RAS, 
Yakutsk, Russia) and PA Kosachev, Cand. Sci. (Biol.) (Department of Botany, Faculty 
of Biology, Altai State University, Barnaul, Russia), who provided a photo of D. algida.

References

1.	 Kuznetsov NI. Podrod Eugentiana Kusnez. Roda Gentiana Tournefort [Subgenus Eugentiana 
Kusnez. Genus Gentiana Tournefort]. Saint Petersburg: V. Demakova Publ.; 1894. 531 p.

2. Grossgeym AA. Gentianaceae Dumort. In: Flora SSSR. T. XVIII. [Flora of the USSR. Vol. 
XVIII]. Shishkin BK and Bobrov EG, editors. Moscow, Leningrad: AN SSSR Publ.; 1952. 
pp. 556-561. 



198

3. Kharkevich SS. Gentianaceae Dumort. In: Sosudistye rasteniya sovetskogo Dal’nego 
Vostoka. T. 7. [Vascular plants of the Soviet Far East. Vol. 7]. Kharkevich SS, editor. Saint 
Petersburg: Nauka Publ.; 1995. pp. 259-261.

4. Egorova AA. Konspekt flory arkticheskoy Yakutii. Sosudistye rasteniya [Overview of the 
flora of Arctic Yakutia. Vascular plants]. Nikolin EG, editor. Novosibirsk: Nauka, Siberian 
Branch, Publ.; 2016. 186 p.

5. Zuev VV. Gentianaceae Juss. In: Flora Sibiri. T. 11 [Flora of Siberia. Vol. 11]. Malyshev LI, 
editor. Novosibirsk: Nauka, Siberian Branch, Publ.; 1997. pp. 56-66.

Received 04 April 2017; Revised 07 June 2017;
Accepted 26 June 2017; Published 22 September 2017

Author info:
Zuev Vasiliy V, PhD, Cand. Of Sci. (Biol.), Leading Researcher, Central Siberian Botanical Garden, 
Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, 101 Zolotodolinskaya Str., Novosibirsk 630090, 
Russian Federation; Assoc. Prof., Department of Philosophy, Institute of Philosophy and Law, Novosibirsk 
State National Research University,1 Pirogova Str., Novosibirsk  630090, Russian Federation. 
E-mail: vasily.zueff@yandex.ru 

В.В. Зуев 

mailto:vasily.zueff@yandex.ru

