
МИНИСТЕРСТВО НАУКИ И ВЫСШЕГО ОБРАЗОВАНИЯ 
РОССИЙСКОЙ ФЕДЕРАЦИИ

ВЕСТНИК
ТОМСКОГО

ГОСУДАРСТВЕННОГО 
УНИВЕРСИТЕТА

БИОЛОГИЯ
Tomsk State University Journal of Biology

Научный журнал

2019� № 46
Зарегистрирован в Федеральной службе по надзору в сфере 

массовых коммуникаций, связи и охраны культурного наследия 
(свидетельство о регистрации ПИ № ФС 77-29499 от 27 сентября 2007 г.)

Подписной индекс в объединённом каталоге «Пресса России» 44024 

Журнал включен в «Перечень рецензируемых научных изданий, входящих 
в международные реферативные базы данных и системы цитирования, в которых должны 

быть  опубликованы основные научные результаты диссертаций на соискание 
ученой степени кандидата наук, на соискание ученой степени доктора наук» 

Высшей аттестационной комиссии



ISSN online 2311-2077
ISSN print 1998-8591

Учредитель – Томский государственный университет
Научный журнал «Вестник Томского государственного университета. Биология» публикует результаты за-

вершенных оригинальных исследований (теоретические и экспериментальные статьи) в различных областях 
современной биологии, ранее нигде не публиковавшиеся и не представленные к публикации в другом издании; 
публикуются описания принципиально новых методов исследования, обзорные статьи по отдельным проблемам. 
Основные требования к представляемым рукописям: новизна и обоснованность фактического материала, ясность, 
сжатость изложения, воспроизводимость экспериментальных данных. Решение о публикации принимается ред-
коллегией после рецензирования, учитывая соответствие материала тематике журнала, актуальность проблемы, 
научную и практическую новизну и значимость, профессионализм выполнения работы. Принимаются статьи на 
русском и английском языках. Средний срок публикации 3–6 месяцев. Журнал выходит ежеквартально. Публика-
ции осуществляются на некоммерческой основе. Все опубликованные материалы находятся в свободном доступе. 

Внесен в Ulrich’s Periodicals Directory. Индексируется: eLIBRARY.RU; CYBERLENINKA; Google Scholar; Open 
Academic Journal Index; Scopus; Web of Science (RSCI, ZR). 

Адрес издателя и редакции: 634050, г. Томск, пр. Ленина, 36, Национальный исследовательский Томский 
государственный университет, Биологический институт; сайт: http://journals.tsu.ru//biology/

РЕДАКЦИОННАЯ КОЛЛЕГИЯ
Кулижский С.П. – гл. редактор (Томский государственный университет, Томск, Россия)
E-mail: kulizhskiy@yandex.ru
Покровский О.С. – зам. гл. редактора (Национальный центр научных исследований, Тулуза, Франция)
Бобровский М.В. – отв. редактор (Институт физико-химических и биологических проблем почвоведения РАН, 
Пущино, Россия)
Громовых Т.И. - отв. редактор (Первый Московский государственный медицинский университет имени И.М. Се-
ченова Министерства здравоохранения Российской Федерации, Москва, Россия)
Зверев А.А. – отв. редактор (Томский государственный университет, Томск, Россия)
Кривова Н.А. – отв. редактор (Томский государственный университет, Томск, Россия)
Иванов Ю.В. – отв. редактор (Институт физиологии растений им. К.А. Тимирязева РАН, Москва, Россия)
Лойко С.В. – отв. редактор (Томский государственный университет, Томск, Россия)
Акимова Е.Е. – отв. секретарь (Томский государственный университет, Томск, Россия)
E-mail: biotsu@rambler.ru, biotsu@mail.ru
Волокитина А.В. (Институт леса им. В.Н. Сукачева СО РАН, Красноярск); Воробьев Д.С. (Томский государ-
ственный университет, Томск); Дюкарев А.Г. (Институт мониторинга и климатических систем РАН, Томск); Кри-
вец С.А. (Институт мониторинга и климатических систем РАН, Томск); Минеева Н.М. (Институт биологии вну-
тренних вод им. И.Д. Папанина РАН, пос. Борок); Штерншис М.В. (Всероссийский научно-исследовательский 
институт биологической защиты растений, Краснодар).

РЕДАКЦИОННЫЙ СОВЕТ 
Александровский А.Л. (Институт географии РАН, Москва, Россия); Ананьева Н.Б. (Зоологический институт РАН, 
Санкт-Петербург, Россия); Афтанас Л.И. (НИИ физиологии и экспериментальной медицины СО РАМН, Новосибирск, 
Россия); Васильев В.П. (Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН, Москва, Россия); 
Васильева Е.Д. (Зоомузей МГУ, Москва, Россия); Дюбуа А. (Национальный музей естественной истории, Париж, 
Франция); Зеллер Б. (Национальный институт агрономических исследований, Нанси, Франция); Зинченко  Т.Д. 
(Институт экологии Волжского бассейна РАН, Тольятти, Россия); Кингма Г. (Маастрихтский университет, 
Маастрихт, Нидерланды); Крюков В.Ю. (Институт систематики и экологии животных СО РАН, Новосибирск, 
Россия); Кузнецов Вл.В. (Институт физиологии растений им. К.А. Тимирязева РАН, Москва, Россия); Лупашин В.В. 
(Университет Арканзаса медицинских наук, Арканзас, США); Максимов Т.Х. (Институт биологических проблем 
криолитозоны СО РАН, Якутск, Россия); Носов А.М. (Московский государственный университет им. М.В. Ломоносова, 
Москва, Россия); Пердисес А. (Национальный Музей естественных наук, Мадрид, Испания); Сазонов А.Э. (Сибирский 
государственный медицинский университет, Томск, Россия); Смирнова О.В. (Центр по проблемам экологии и 
продуктивности лесов РАН, Москва, Россия); Соколова Ю.Я. (Университет Луизианы, Батон Руж, Луизиана, США); 
Степанов В.А. (НИИ медицинской генетики Томского НЦ СО РАМН, Томск, Россия); Шарахов И.В. (Политехнический 
университет Вирджинии, Вирджиния, США).

Издательство: Издательский дом Томского государственного университета. Редактор К.Г. Шилько; редактор-пе-
реводчик М.Б. Кузьменко; оригинал-макет А.И. Лелоюр; дизайн обложки Л.Д. Кривцова
Подписано в печать 19.06.2019 г. Формат 70х1081/16. Усл. печ. л. 13,8. Тираж 50 экз. Заказ № 3864. Цена свободная.
17,7Дата выхода в свет 27.06.2019 г. 
Журнал отпечатан на полиграфическом оборудовании Издательского Дома Томского государственного универси-
тета. 634050, Ленина, 36, Томск, Россия. Тел. 8+(382-2)-52-98-49. Сайт: http://publish.tsu.ru. E-mail: rio.tsu@mail.ru

© Томский государственный университет, 2019



About Vestnik Tomskogo Gosudarstvennogo Universiteta. Biologiya =
Tomsk State University Journal of Biology

Founder – Tomsk State University 
Tomsk State University Journal of Biology is a quarterly international and peer-reviewed scientific journal publishing 
the results of the completed experimental research, reviews and novel methods of research in Agricultural & 
Biological Sciences on the basis of its originality, importance, scientific character, validity, precision and clarity. 
The Journal is intended for a broad range of scientists and experts in biology, agriculture and ecology.
The editorial board of the Tomsk State University Journal of Biology commits to the internationally accepted 
principles of publication ethics expressed.
International standard serial edition number: EISSN 2311-2077, ISSN 1998‑8591
Language: Russian, English
Publications are on non-commercial basis (FREE)
Open access
Publication timeframe: 3-6 months
All manuscripts are to be reviewed: double blind peer review (2-10-weeks)
Abstracting and Indexing: eLIBRARY.RU; CYBERLENINKA; Google Scholar; Open Academic Journal Index; 
Scopus; Web of Science (RSCI, ZR); Ulrich’s Periodicals Directory
Contact the Journal
Tomsk State University, Institute of Biology, 36 Lenin Ave., Tomsk 634050, Russian Federation
http://journals.tsu.ru//biology/en/
Editor-in-Chief - Sergey P Kulizhskiy, Dr. Sci. (Biol.), Professor, Tomsk State University (Tomsk, Russia), 
kulizhskiy@yandex.ru
Co Editor-in-Chief - Oleg S Pokrovsky, National Centre for Scientific Research (Toulouse, France).

EDITORIAL COUNCIL 
Akimova EE - Associate Editor, Tomsk State University, Tomsk, Russia 
biojournaltsu@gmail.com, biotsu@mail.ru
Bobrovsky MV - Editor, Institute of Physicochemical and Biological Problems in Soil Science RAS, Pyshchino, Russia
Gromovykh TI - Editor, IM Sechenov First Moscow State Medical University of the Ministry of Health of the Russian 
Federation, Moscow, Russia
Zverev AA - Editor, Tomsk State University, Tomsk, Russia
Ivanov YuV - Editor, Timiryazev Institute of Plant Physiology RAS, Moscow, Russia
Krivova NA - Editor, Tomsk State University, Tomsk, Russia
Loyko SV - Editor, Tomsk State University, Tomsk, Russia
Volokitina AV (Sukachev Institute of Forest SB RAS, Krasnoyarsk, Russia); Vorobiev DS (Tomsk State University, 
Tomsk, Russia); Dukarev AG (Institute of Monitoring of Climatic and Ecological Systems SB RAS, Tomsk, Russia); 
Krivets SA (Institute of Monitoring of Climatic and Ecological Systems SB RAS, Tomsk, Russia); Mineeva NM (Papanin 
Institute for Biology of Inland Waters RAS, Borok, Russia); Shternshis MV (All-Russian Research Institute of Biological 
Plant Protection, Krasnodar).

 
EDITORIAL BOARD [In Russian Alphabetical order]

Alexandrovskiy AL, Institute of Geography RAS (Moscow, Russia); Ananjeva NB, Zoological Institute RAS (St. Petersburg, 
Russia); Aftanas LI, State Research Institute of Physiology SB RAMS (Novosibirsk, Russia); Vasil’ev VP, A.N. Severtsov 
Institute of Ecology and Evolution RAS (Moscow, Russia); Vasil’eva ED, Zoological Museum, MV Lomonosov Moscow 
State University (Moscow, Russia); Dubois A, French National Museum of Natural History (Paris, France); Zeller B, French 
National Institute for Agricultural Research (Nancy, France); Zinchenko TD, Institute of Ecology of the Volga River Basin 
RAS (Togliatti, Russia); Kingma H, Maastricht University (Maastricht, Netherlands); Kryukov VY, Institute of Systematics 
and Ecology of Animals SB RAS (Novosibirsk, Russia); Kuznetsov VlV, Timiryazev Institute of Plant Physiology RAS 
(Moscow, Russia); Lupashin VV, University of Arkansas for Medical Sciences (Arkansas, USA); Maximov TС, Institute for 
Biological Problems of the Cryolithozone SB RAS (Yakutsk, Russia); Nosov AM, MV Lomonosov Moscow State University 
(Moscow, Russia); Perdices A, National Museum of Natural Sciences (Madrid, Spain); Sazonov AE, Siberian State Medical 
University (Tomsk, Russia); Smirnova OV, Center of Ecology and Productivity of Forests RAS (Moscow, Russia); Sokolova 
YY, Louisiana State University (Baton Rouge, Louisiana, USA); Stepanov VA, Research Institute of Medical Genetics SB 
RAMS (Tomsk, Russia); Sharakhov IV, Virginia Polytechnic Institute and State University (Blacksburg, Virginia, USA)

PUBLISHER: Tomsk State University Publishing House (Tomsk State University, Tomsk, Russian Federation). Editor 
KG Shilko; Translator/Editor MB Kuzmenko; camera-ready copy AI Leloyur; cover design LD Krivtsova. 
Passed for printing 19.06.2019. Format 70х1081/16. Conventional printed sheets 13.8. Circulation is 50 copies. Orders 
Nо  3864. Open рrice. Date of publication 27.06.2019. 
36 Lenin Ave, Tomsk 634050, Russian Federation. Tel. +7 (382-2)-52-98-49. http://publish.tsu.ru. E-mail: rio.tsu@mail.ru



Вестник Томского государственного университета. Биология
2019� № 46

СОДЕРЖАНИЕ

АГРОХИМИЯ И ПОЧВОВЕДЕНИЕ
Нестерук (Шипкова) Г.В., Минкина Т.М., Федоров Ю.А., Невидомская Д.Г., 
Сушкова С.Н., Константинова Е.Ю. Содержание и распределение Mn, Fe, Ni,  
Cu, Zn и Pb в автоморфных почвах Полистовского заповедника������������������������������������������6

БИОТЕХНОЛОГИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ
Козлов А.В., Куликова А.Х., Селицкая О.В., Уромова И.П. Устойчивость 
микробиологической активности дерново-подзолистой почвы в условиях  
применения диатомита и цеолита������������������������������������������������������������������������������������������26

БОТАНИКА
Sumina OI, Koptseva EM. Seeds distribution at the beginning of disturbed lands 
colonization: Influence of relief and season�������������������������������������������������������������������������������48
Климов А.В., Прошкин Б.В. Использование морфо-анатомических признаков  
для выявления гибридных растений в зоне естественной гибридизации  
Populus laurifolia и P. nigra в Сибири, Россия�����������������������������������������������������������������������64
Санданов Д.В. Современные подходы к моделированию разнообразия  
и пространственному распределению видов растений:  
перспективы их применения в России�����������������������������������������������������������������������������������82

ЗООЛОГИЯ 
Кислый А.А., Равкин Ю.С., Богомолова И.Н., Стариков В.П., Цыбулин С.М., 
Жуков В.С. Пространственная изменчивость обилия сибирского лемминга  
Lemmus sibiricus (Kerr, 1792) в Западной Сибири: населенческие подходы  
при анализе распределения���������������������������������������������������������������������������������������������������115
Тарасов В.В., Рябицев А.В. Распространение и численность кудрявого пеликана 
Pelecanus crispus (Aves: Pelecaniformes) в Челябинской области��������������������������������������135

ЭКОЛОГИЯ
Никонова Л.Г., Курганова И.Н., Лопес де Гереню В.О., Жмурин В.А., 
Головацкая Е.А. Влияние абиотических факторов на разложение опада  
растений-торфообразователей в инкубационном эксперименте���������������������������������������148



Tomsk State University Journal of Biology
2019� № 46

TABLE OF CONTENTS

AGROCHEMISTRY& SOIL SCIENCE
Nesteruk (Shipkova) GV, Minkina TM, Fedorov YuA, Nevidomskaya DG,  
Sushkova SN, Konstantinova EYu. The content and distribution of Mn, Fe, Ni, Cu, Zn,  
and Pb in automorphic soils of Polistovsky Reserve�������������������������������������������������������������������6

BIOTECHNOLOGY & MICROBIOLOGY
Kozlov AV, Kulikova AH, Selitskaya OV, Uromova IP. Stability of microbiological  
activity of the sod-podsolic soil when applying diatomite and zeolite��������������������������������������26

BOTANY
Sumina OI, Koptseva EM. Seeds distribution at the beginning of disturbed lands 
colonization: Influence of relief and season�������������������������������������������������������������������������������48
Klimov AVl, Proshkin BVl. Using morphological and anatomical characteristics  
to identify hybrid plants in the area of Populus laurifolia and P. nigra  
natural hybridization in Siberia, Russia�������������������������������������������������������������������������������������64
Sandanov DV. Modern approaches to modeling plant diversity  
and spatial distribution of plant species: Implication prospects in Russia���������������������������������82

ZOOLOGY
Kislyi AA, Ravkin YuS, Bogomolova IN, Starikov VP, Tsybulin SM, Zhukov VS.  
Spatial variability of the Siberian brown lemming Lemmus sibiricus (Kerr, 1792)  
abundance in Western Siberia: Population approaches in distribution analysis����������������������115
Tarasov VV, Ryabitsev AV. Distribution and number of Dalmatian Pelican  
Pelecanus crispus (Aves: Pelecaniformes) in Chelyabinsk Region����������������������������������������135

ECOLOGY
Nikonova LG, Kurganova IN, Lopes de Gerenyu VO, Zhmurin VA,  
Golovatskaya EA. Impact of abiotic factors on the decomposition of litter  
of peat-forming plants in the incubation experiment���������������������������������������������������������������148



Вестник Томского государственного университета. Биология. 2019. № 46. С. 6–25
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Г.В. Нестерук (Шипкова)1, Т.М. Минкина2, Ю.А. Федоров2, 
Д.Г. Невидомская2, С.Н. Сушкова2, Е.Ю. Константинова3

1 Южный научный центр РАН, г. Ростов-на-Дону, Россия
2 Южный федеральный университет, г. Ростов-на-Дону, Россия

3 Тюменский государственный университет, г. Тюмень, Россия

Содержание и распределение Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb 
в автоморфных почвах Полистовского заповедника

Работа выполнена в рамках реализации госзадания ЮНЦ РАН на 2019 г.,  
№ гр. проекта 01201363186 и при поддержке проекта № МК-2973.2019.4.

Изучен элементный состав автоморфных почв Полистовского заповедника 
(Псковская область, Россия) на локальных возвышенных элементах рельефа: 
бурозёма типичного, ржавозёма типичного, дерново-буро-подзолистой и 
серогумусовой остаточно-карбонатной почв. Выявлено сильное влияние 
литологической неоднородности пород на элементный состав, физические 
свойства почв и процессы почвообразования. Установлены более высокие 
валовые содержания Fe, Ni, Pb в ржавозёме типичном по сравнению с бурозёмом 
типичным и серогумусовой остаточно-карбонатной почвой. Выявлена прямая 
корреляция между валовым содержанием Fe и валовым содержанием Ni, Cu, Zn, 
Pb. Практически во всех почвах наблюдается возрастание валового содержания 
Ni, Cu, Zn, Pb от верхних горизонтов к нижним, а в серогумусовой остаточно-
карбонатной – уменьшение. Такая дифференциация элементов соответствует 
профильному изменению содержания физической глины. Наибольшее содержание 
подвижных форм Mn, Fe, Ni, Pb наблюдается в органогенных горизонтах почв. 
Содержание подвижных форм Mn в почвах зависит от количества органического 
вещества. В слабощелочных горизонтах серогумусовой остаточно-карбонатной 
почвы происходит увеличение содержания подвижных форм Ni и Mn, в кислых 
горизонтах бурозёма и дерново-буро-подзолистой почвы – подвижного Fe.

Ключевые слова: микроэлементы; элементный состав почв; бурозём 
типичный; дерново-буро-подзолистая почва; ржавозём типичный; серогумусовая 
остаточно-карбонатная почва.

Введение

В связи с возрастающими масштабами воздействия человека на почвен-
ный покров все более актуальным становится вопрос охраны почв. Важную 
роль в этом играют особо охраняемые природные территории (ООПТ). Ис-
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следование содержания микроэлементов в различных компонентах ланд-
шафтов ООПТ имеет большое теоретическое и практическое значение. 
Характеристики почв эталонных участков служат отправной точкой при мо-
ниторинге экологического состояния почвенного покрова, разработке мер 
по охране почв от загрязнения [1–3]. В настоящее время эталонные участки 
с ненарушенными почвами можно встретить в пределах некоторых ООПТ, 
например в Полистовском заповеднике (Псковская область). Этот заповед-
ник занимает часть крупнейшей в Европе Полистово-Ловатской системы 
верховых болот с ненарушенными природными комплексами, имеющими 
огромное значение для сохранения живой природы. Широко распространен-
ные на ее территории торфяные залежи служат фильтром для атмосферных 
осадков, которые через водосбор поступают в реку Неву и Финский залив.

Основная территория Полистовского заповедника занята верховым бо-
лотом с множеством озер и малых речек. Внутри болотных массивов рас-
пространены минеральные острова. Они представляют собой хорошо дре-
нированные локальные возвышенности, сложенные послеледниковыми 
моренными отложениями. Уникальность минеральных островов состоит в 
том, что на этих изолированных образованиях, под лесами из ели, березы и 
сосны, реже дуба и липы, формируются не типичные для данной местности 
автоморфные почвы: бурозём типичный, ржавозём типичный, дерново-бу-
ро-подзолистая типичная и серогумусовая остаточно-карбонатная почвы.

Известно, что бурозёмы и серогумусовые остаточно-карбонатные по-
чвы – азональные почвы для моренных равнин Северо-Запада России [4–5]. 
В  почвенном покрове исследуемой территории, наряду с дерново-подзо-
листыми, доминируют дерново-буро-подзолистые почвы. На территории 
России бурозёмы, дерново-буро-подзолистые и серогумусовые остаточно-
карбонатные почвы широко распространены [6]: они формируются под ши-
роколиственными и смешанными лесами на элюво-делювии различных по 
гранулометрическому составу пород. В пределах ООПТ России элементный 
состав бурозёмов, дерново-карбонатных и других исследуемых почв осве-
щен в работах [7–9].

Автоморфные почвы Полистовского заповедника остаются малоизучен-
ными. Их диагностика и определение классификационного положения до 
настоящего времени не проводились [10–12]. Выявление факторов накопле-
ния и распределения химических элементов в различных типах автоморф-
ных почв Полистовского заповедника остается актуальным вопросом, кото-
рый рассматривается в данной работе.

Цель настоящего исследования – выявить особенности накопления и рас-
пределения валовых и подвижных соединений Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb в раз-
личных типах автоморфных почв Полистовского государственного природ-
ного заповедника. Данные элементы выбраны по следующим причинам. Mn 
и Fe являются типоморфными элементами в почвах гумидных ландшафтов 
[13]. Ni, Cu, Zn представляют собой важнейшие микроэлементы [14], кото-

Содержание и распределение Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb
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рые, наряду с Pb, при повышенных концентрациях рассматриваются в каче-
стве опасных загрязняющих веществ почв в практике как российского, так и 
международного экологического нормирования и мониторинга [15–17].

Материалы и методики исследования

Изученные автоморфные почвы сформированы на хорошо дренирован-
ных локальных возвышенностях в пределах системы болотных массивов 
Полистовского заповедника на территории Псковской области. Использова-
ны профильный и генетический методы исследования. Заложено 5 полно-
профильных почвенных разрезов (рис. 1), образцы отобраны из каждого 
генетического горизонта. Диагностика почв проведена по Классификации 
почв России [6], международные названия приведены согласно Мировой ре-
феративной базе данных почвенных ресурсов версии 2015 г. [18].

Рис. 1. Карта-схема района исследования и изученные почвенные разрезы. 
Автор фото Г.В. Нестерук

[Fig. 1. Schematic map of the survey area and photos of the studied soil profiles. Photos by GV Nesteruk] 

Г.В. Нестерук (Шипкова), Т.М. Минкина, Ю.А. Федоров и др.
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Разрезы 1 (57°15'16,60"N, 30°38'7,10"E) и 2 (57°15'16,83"N, 30°38'5,92"E) 
представлены бурозёмами типичными (Eutric Cambisols), расположены на 
о. Криман в верхней и нижней частях склона соответственно. Почвообра-
зующей породой является моренный суглинок. На склоне распространены 
дуб, липа, осина, рябина, травяной покров плохо развит, в нижней части 
появляется багульник болотный. В верхней части склона сформирован 
маломощный (2 см) лиственный опад, в нижней части – лесная подстил-
ка с большей степенью разложения. Разрез 3 (57°2'54,00"N, 30°25'55,50"E), 
характеризующий дерново-буро-подзолистую типичную почву (Haplic 
Luvisol), заложен на о. Темный, под ельником кустарниково-травяным 
(осоки, тростник, ед. Polytrichum). Травяной ярус сильно разрежен, мощ-
ность подстилки – 2 см. Почвообразующая порода представлена морен-
ным суглинком. На о. Алексеевский на окраине болотного массива разрез 
4 (57°6'07,10''N 30°23'30,80''E) вскрыл ржавозём типичный (Rubic Arenosol) 
на моренном суглинке с покровным песком под березо-ельником с ряби-
ной в кустарниковом ярусе и хвощом, тростником, брусникой, багульником 
в травяно-кустарничковом. Лесная подстилка мощностью 3 см состоит из 
листьев, ветвей и хвои. Разрез 5 серогумусовой остаточно-карбонатной по-
чвы (Rendzic Leptosol) (57°6'55,70" N, 30°26'24,60"E) заложен на о. Чистый 
под ельником с примесью березы и осины, имеется подрост осины и ели. 
В кустарниковом ярусе рябина, в травяно-кустарничковом – сныть, костя-
ника, осоки, клевер, земляника и багульник болотный. Подстилка малой 
мощности и высокой степени разложения. Почвообразующая порода имеет 
супесчаный состав.

Определены следующие свойства почв: гранулометрический состав мето-
дом пипетки Качинского при растирании пробы с пирофосфатом натрия [19–
20], содержание органического углерода – методом бихроматного окисления 
по И.В. Тюрину, рН солевой и рН водной суспензии – потенциометрическим 
методом, обменные основания (Ca2++Mg2+) – комплексонометрическим ме-
тодом, емкость катионного обмена (ЕКО) – аммонийно-ацетатным методом 
[20–21]. Степень насыщенности почв основаниями (СНО) рассчитана как 
доля обменных оснований от ЕКО, выраженная в процентах [21].

Валовое содержание Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb определено в воздушно-
сухих пробах почв путём рентген-флуоресцентного анализа (РФА) на спек-
трометре Спектроскан МАКС-GV (Спектрон, Россия). Рассчитаны кларки 
концентрации (КК), кларки рассеяния (КР) элементов для выявления гео-
химической неоднородности исследуемых почв (кларки земной коры при-
няты по [22]). Подвижные (непрочно связанные) формы Mn, Fe, Ni, Cu, 
Zn и Pb извлечены из почв с помощью 1 н аммонийно-ацетатного буфера 
(NH4Ac) с рН 4,8 при соотношении почва: раствор – 1:10 (время экстрак-
ции – 18 ч) [23]. Дальнейшее определение осуществлялось атомно-абсорб-
ционным методом с использованием спектрометра NOVAA300 (Analytik 
Jena, Германия).

Содержание и распределение Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb
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Корреляцию между определенными элементами и основными физико-
химическими свойствами изученных почв оценивали с помощью рангового 
коэффициента корреляции Спирмена, рассчитанного с использованием про-
граммного пакета StatSoft STATISTICA 10 [24]. Рассматривались статисти-
чески значимые значения (p<0,05).

Результаты исследования

Физико-химические свойства изучаемых почв. Некоторые характери-
стики почв, влияющие на накопление и распределение в них соединений 
Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb, приведены в табл. 1. Заметна большая опесчанен-
ность и меньшее содержание илистой фракции в серогумусовой остаточно-
карбонатной почве и ржавозёме по сравнению с бурозёмом и дерново-буро-
подзолистой почвой. Процессы оглинивания в горизонтах ВM и С бурозёма 
типичного подтверждаются на макроморфологическом уровне: наблюдается 
лакировка на гранях педов. На гранях структурных отдельностей горизон-
та ВТ и частично С дерново-буро-подзолистой почвы наличие кутан иллю-
виирования служит диагностическим признаком протекания подзолистого 
процесса. Содержание физической глины и ила заметно дифференцирует-
ся по профилю, что является следствием литологической неоднородности 
моренных отложений [25]. Почвообразующая и подстилающая породы от-
личаются по гранулометрическому составу [26]. Для бурозёма типичного и 
дерново-буро-подзолистой почвы установлено увеличение содержания фи-
зической глины в горизонтах BM (либо BT) и С в 1,3–2,5 раза по сравнению 
с вышележащими горизонтами. В горизонтах AY, AB бурозёма типичного и 
дерново-буро-подзолистой почвы содержание физической глины варьирует 
от 17 до 26%, в ВМ (ВТ), С – от 26 до 41% (см. табл. 1). Ржавозём типичный 
отличается опесчаненной верхней частью профиля и большей дифференци-
рованностью по содержанию физической глины и ила между почвенными 
горизонтами и почвообразующей породой, в сравнении с другими почва-
ми. Содержание физической глины в горизонтах ВFM и ВС – 9–12%, а в С 
возрастает до 35%, что обусловлено двучленностью отложений. В бурозёме 
типичном, дерново-буро-подзолистой почве и ржавозёме типичном содер-
жание ила в верхних горизонтах меньше по сравнению с нижними. В се-
рогумусовой остаточно-карбонатной, напротив, наблюдается уменьшение 
содержания физической глины и ила с глубиной (см. табл. 1).

По значениям рН бурозёмы типичные определены как кислые почвы, в то 
время как ржавозём типичный – слабокислый и нейтральный, серогумусовая 
остаточно-карбонатная почва – слабощелочная и щелочная (см. табл. 1). С глу-
биной значения рН во всех почвах слабо возрастают, кроме ржавозёма типич-
ного, в верхних горизонтах которого наблюдаются максимальные величины рН.

Значения ЕКО серогумусовой остаточно-карбонатной почвы в среднем в 
2 раза ниже по сравнению с другими почвами (см. табл. 1). Величины ЕКО 
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уменьшаются от верхних горизонтов к нижним и возрастают к почвообра-
зующей породе. Сумма обменных оснований выше в ржавозёме типичном 
и дерново-буро-подзолистой почве типичной по сравнению с серогумусо-
вой остаточно-карбонатной почвой и бурозёмом типичным. СНО бурозёма 
типичного и дерново-буро-подзолистой почвы минимальна среди исследу-
емых почв. В серогумусовой остаточно-карбонатной почве СНО всего про-
филя почвы высокая, что связано со свойствами материнской породы.

Все изученные почвы отличаются регрессивно-аккумулятивным типом 
распределения органического углерода: повышенное содержание в горизон-
те AY и резкое падение в нижележащих горизонтах и почвообразующей по-
роде, что вполне закономерно [9, 27]. Ржавозём типичный характеризуется 
как максимальным накоплением Сорг в горизонте AYao (см. табл. 1), так и 
наиболее значительным снижением его содержания с глубиной. Содержание 
Сорг в горизонте AY серогумусовой остаточно-карбонатной почвы в 2 раза, 
а в дерново-буро-подзолистой почве и бурозёмах в 4–7 раз ниже по сравне-
нию с ржавозёмом типичным.

Таблица 1 [Table  1]
Физико-химические свойства автоморфных почв Полистовского заповедника 

[Physical and chemical properties of automorphic soils of Polistovsky Reserve]

Гори-
зонт, см
[Horizon, 

cm]

Cорг
[Corg], 

%

Ил
[Clay, 

(<1 µm)], 
%

Физическая 
глина

[Physical clay 
(<10 µm)], %

pHKCl

ЕКО, 
cмоль(+)/

кг 
[CEC, 

cmol(+)/
kg]

Обменные 
основания, 
cмоль(+)/кг
[Exchangeable 

bases, cmol(+)/kg]

СНО 
[BS], 

%

Разрез 1. Бурозём типичный
[Profile 1. Eutric Cambisol]

O (0–2) – – – 5,0±0,2 22,7±0,9 15,6±2,3 75,0
±1,1

AY (2–13) 0,7
±0,0 1 26 5,1±0,2 13,9±0,0 7,5±2,1 62,5

±2,0
AB 

(13–21)
0,7

±0,1 4 21 5,7±0,1 10,1±0,2 5,0±1,9 59,5
±2,0

BM 
(21–39)

0,2
±0,0 20 36 5,3±0,2 12,8±0,2 8,1±1,8 70,4

±2,3

С (>39) 0,2
±0,0 24 40 5,8±0,0 15,1±1,0 11,9±1,1 78,8

±3,5
Разрез 2. Бурозём типичный

[Profile 2. Eutric Cambisol]

O (0–1,5) – – – 5,0±0,2 28,4±0,7 13,8±0,9 40,9
±1,5

AY 
(1,5–7)

1,3
±0,2 2 17 4,8±0,2 16,5±0,5 8,1±1,1 45,9

±1,8

AB (7–25) 0,5
±0,1 2 18 5,3±0,2 14,0±0,8 8,8±2,0 57,0

±1,3

Содержание и распределение Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb



12 Г.В. Нестерук (Шипкова), Т.М. Минкина, Ю.А. Федоров и др.

Гори-
зонт, см
[Horizon, 

cm]

Cорг
[Corg], 

%

Ил
[Clay, 

(<1 µm)], 
%

Физическая 
глина

[Physical clay 
(<10 µm)], %

pHKCl

ЕКО, 
cмоль(+)/

кг 
[CEC, 

cmol(+)/
kg]

Обменные 
основания, 
cмоль(+)/кг
[Exchangeable 

bases, cmol(+)/kg]

СНО 
[BS], 

%

BM 
(25–40)

0,2
±0,0 17 32 5,6±0,0 17,5±0,9 11,9±0,7 62,0

±1,9

C (>40) 0,2
±0,0 26 38 5,5±0,3 19,2±0,6 15,0±2,1 75,0

±1,9
Разрез 3. Дерново-буро-подзолистая типичная

[Profile 3. Haplic Luvisol]

AY (2–12) 1,0
±0,2 5 18 4,6±0,1 21,8±0,5 10,0±3,0 52,1

±4,0
BEL 

(12–19)
0,5

±0,1 5 20 4,7±0,2 18,6±1,3 12,0±0,9 62,8
±4,2

BT 
(19–34)

0,3
±0,1 11 26 4,8±0,1 19,2±2,3 15,4±2,1 80,6

±1,7

C (>34) 0,2
±0,1 24 41 5,0±0,1 22,8±0,9 15,0±2,2 83,3

±1,4
Разрез 4. Ржавозём типичный

[Profile 4. Rubic Arenosol]

O (2–5) – – – 6,7±0,2 20,0±0,9 14,6±2,5 74,8
±3,2

AYao 
(5–12) 

5,5
±0,2 0 3 6,2±0,2 19,9±0,6 15,2±2,5 75,6

±2,5
BFM 

(12–33) 
0,2

±0,0 1 9 6,0±0,1 18,2±0,7 13,3±0,9 81,6
±4,3

BC 
(33–53) 

0,2
±0,0 2 12 5,8±0,2 16,2±0,3 12,5±0,9 78,9

±2,4

C (>53) 0,2
±0,0 19 35 5,7±0,1 21,6±0,4 18,8±1,7 86,8

±4,7
Разрез 5. Серогумусовая остаточно-карбонатная

[Profile 5. Rendzic Leptosol]

AY (2–8) 2,6
±0,2 3 16 7,0

±0,1* 17±1,2 16,3±1,9 92,5
±0,7

AC′Ca 
(8–14)

0,8
±0,1 4 14 7,5

0,1* 9,5±1,4 8,2±1,8 91,2
±1,0

C′Ca 
(14–34)

0,3
±0,1 <1 8 7,8

±0,1* 6,6±1,1 6,2±1,9 94,4
±1,0

C″Ca (>34) 0,1
±0,0 <1 10 8,2

±0,2* 5,7±1,2 5,6±1,5 98,2
±0,7

Примечание. ЕКО – емкость катионного обмена; СНО – степень насыщенности почв ос-
нованиями; * pHH2O; «–» – данный показатель не определялся.
[Note. CEC - Cation exchange capacity; BS - Base saturation; * pHH2O; "–" denotes undetermined index].

Валовое содержание Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb в почвах. В ржавозёме типич-
ном по сравнению с другими почвами содержание (Fe, Ni, Cu, Zn, Pb)вал довольно 
высокое (табл. 2). В ржавозёме типичном валовое содержание Mn варьирует 

Окончание табл.  1  [Table  1  (end)]
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от 484,3 до 4890,1, Fe – 20720–71820 мг/кг, Ni –15,3–57,7 мг/кг, Cu – 15,7–61,4 мг/кг, 
Zn – 30,1–63,3 мг/кг, Pb – 14,0–31,5 мг/кг. В бурозёме типичном и дерново-буро-
подзолистой почве наблюдаются близкие значения Mn – 284,9–774,6 мг/кг, Fe – 
12250–38010 мг/кг, Ni – 8,5–35,2 мг/кг, Cu – 9,0–35,0 мг/кг, Zn – 25,9–63,2 мг/
кг, Pb – 2,3–29,7 мг/кг. В серогумусовой остаточно-карбонатной: Mn – 533,2–
2110,0 мг/кг, Fe – 13650–34720 мг/кг, Ni – 19,7–30,8 мг/кг, Cu – 12,8–28,7 мг/
кг, Zn – 26,4–43,1 мг/кг, Pb – 6,6–23,4 мг/кг. Полученные данные позволяют 
построить ряд по убыванию валового содержания элементов в автоморфных 
почвах Полистовского заповедника: Fe>Mn>Zn>Cu>Ni>Pb.

Изученные почвы характеризуются дифференциацией валового содер-
жания химических элементов по профилю. Концентрации (Fe, Ni, Cu, Zn, 
Pb)вал в бурозёме типичном, дерново-буро-подзолистой почве и ржавозёме 
типичном увеличиваются с глубиной, тогда как в серогумусовой остаточ-
но-карбонатной почве, напротив, уменьшаются (см. табл. 2). Максимальные 
значения Mnвал наблюдаются в горизонтах О и AY (см. табл. 2). Обеднение 
Mn характерно для опесчаненного горизонта AY ржавозёма типичного и гор. 
C'Ca, C''Ca серогумусовой остаточно-карбонатной почвы. Уменьшение содер-
жаний Mn вниз по профилю бурозёма типичного не столь резкое, как в про-
филях ржавозёма типичного и серогумусовой остаточно-карбонатной почвы 
(см. табл. 2).

Таблица 2 [Table  2]
Валовое содержание и подвижные формы Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb 

в автоморфных почвах Полистовского заповедника, мг/кг
[The content of total and mobile forms of Mn, Fe, Ni, Cu, Zn and Pb 

in automorphic soils of Polistovsky Reserve (mg∙kg-1)]

Горизонт, 
см

[Horizon, cm]
Mn Fe Ni Cu Zn Pb

Разрез 1. Бурозём типичный 
[Profile 1. Eutric Cambisol]

O (0–2) 7,51/694,2 2,02/14700 0,36/8,5 0,27/10,3 0,96/33,0 0,54/6,9
AY (2–13) 6,48/725,6 3,47/17220 0,33/13,3 0,47/16,3 1,37/37,8 0,35/4,5
AB (13–21) 3,62/454,4 3,34/17360 0,10/10,2 0,11/9,4 1,64/37,7 0,32/3,9
BM (21–39) 1,28/328,4 2,09/31290 0,24/24,4 0,40/23,7 1,39/59,2 0,23/2,3
C (>39) 1,13/348,8 1,72/34860 0,30/33,0 0,27/28,1 3,47/63,2 0,45/11,7

Разрез 2. Бурозём типичный 
[Profile 2. Eutric Cambisol]

O (0–1,5) 7,51/774,6 12,11/14980 0,34/8,8 0,11/9,0 0,69/35,9 1,00/9,4
AY (1,5–7) 5,11/328,2 8,59/12250 0,26/11,5 0,26/10,9 1,43/25,9 0,59/13,4
AB (7–25) 2,15/370,1 2,28/13650 0,22/19,4 0,22/17,7 0,82/27,2 1,04/12,8
BM (25–40) 1,57/414,2 3,66/25340 0,27/23,7 0,37/23,2 1,23/49,1 0,39/15,6
C (>40) 1,57/475,7 7,62/36680 0,25/31,2 0,41/35,0 0,86/58,8 0,71/14,3

Разрез 3. Дерново-буро-подзолистая типичная 
[Profile 3. Haplic Luvisol]

AY (2–12) 1,79/361,9 10,79/14210 0,29/20,4 0,16/23,9 0,68/38,1 0,67/6,8
BEL (12–19) 2,14/398,3 4,56/14420 0,38/22,1 0,38/21,7 0,59/38,3 0,63/9,2

Содержание и распределение Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb
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Горизонт, 
см

[Horizon, cm]
Mn Fe Ni Cu Zn Pb

BT (19–34) 1,70/406,6 5,87/18200 0,72/20,3 0,25/20,2 0,70/45,7 0,52/15,3
C (>34) 1,13/284,9 16,26/38010 0,86/35,2 0,33/33,1 0,74/55,2 0,51/29,7

Разрез 4. Ржавозём типичный 
[Profile 4. Rubic Arenosol]

O (2–5) 58,73/4890,9 0,90/55090 0,42/38,8 0,11/15,7 1,12/62,9 1,45/16,9
AYao (5–12) 15,01/484,3 0,53/20720 0,29/15,3 0,23/17,2 0,55/30,1 0,90/14,0
BFM (12–33) 6,84/1326,9 8,13/28910 0,94/21,7 0,18/23,1 0,46/31,1 1,43/18,6
BC (33–53) 7,78/921,6 1,59/33810 0,44/27,7 0,11/29,9 1,00/50,4 0,30/20,0
C (>53) 5,33/1231,7 1,68/71820 0,91/57,7 0,22/61,4 1,36/63,3 1,23/31,5

Разрез 5. Серогумусовая остаточно–карбонатная 
[Profile 5. Rendzic Leptosol]

AY (2–8) 10,85/2000,0 2,29/33250 1,48/30,8 1,00/28,7 4,31/43,1 1,45/23,4
AC′Ca (8–14) 11,70/2110,0 0,94/34720 1,23/25,3 0,37/27,8 0,43/42,5 0,49/6,6
C′Ca (14–34) 10,15/824,1 1,44/20720 1,83/19,7 1,29/12,8 1,32/40,2 0,64/16,6
C″Ca (>34) 5,78/533,2 2,79/13650 1,02/24,3 0,42/26,5 1,03/26,4 0,30/6,6
Примечание. Перед чертой – содержание подвижных форм, за чертой – валовое содер-
жание.
[Note. Before the slash - The content of mobile forms, beyond the slash - The total content of elements].

Согласно рассчитанным значениям КК и КР (табл. 3) во всех исследован-
ных почвах имеется тенденция к накоплению Pbвал и Cuвал. В серогумусовой 
остаточно-карбонатной почве аккумулируется Mnвал, что связано с низкой 
интенсивностью миграции данного элемента в щелочной среде. В  ржаво-
зёме типичном накапливается Feвал. Происходит рассеяние Niвал и Znвал в из-
учаемых почвах, Feвал – в бурозёме типичном, серогумусовой остаточно-кар-
бонатной и Mnвал – в бурозёме типичном.

Таблица 3 [Table  3]
Ряды концентрации и рассеяния элементов в автоморфных почвах 

Полистовского заповедника
[Consequences of elemental concentrations in automorphic soils of Polistovsky Reserve]

Почва
[Soil]

Кларки 
концентрации (КК)

[Clarkes of concentration]

Кларки рассеяния (КР)
[Clarkes of dispersion]

Бурозём типичный [Cambisol 
Eutric] и дерново-буро-подзоли-
стая типичная [Luvisol Haplic]

Pb1,0Cu1,0 Zn1,2Fe1,8Mn1,9Ni2,0

Ржавозём типичный [Arenosol Cambic] Pb2,0Cu1,5Fe1,1Mn1,1 Zn1,1Ni1,2

Серогумусовая остаточно-кар-
бонатная [Leptosol Rendzic]

Mn1,6Pb1,3Cu1,2 Zn1,3Fe1,5Ni1,6

Подвижные формы Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb в почвах. Исследуемые авто-
морфные почвы характеризуются низким содержанием Cuподв и Pbподв и высо-

Окончание табл.  2  [Table  2  (end)]
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ким содержанием Mnподв (м. табл. 2). В буроземе типичном отмечаются мини-
мальные содержания Pbподв, в ржавозёме типичном – Cu_подв. В ржавозёме 
типичном величины Mnподв возрастают (5,33–58,73 мг/кг). Содержания Cuподв 
в серогумусовой остаточно-карбонатной выше по сравнению с изученными 
ржавозёмами и дерново-буро-подзолистыми почвами, что согласуется с дан-
ными других исследователей [28]. Содержание Feподв в буроземах типичных 
выше, чем в ржавозёме типичном и серогумусовой остаточно-карбонатной 
почве. В целом подвижные формы элементов в почвах формируют ряд по 
убыванию содержаний: Mn>Fe>Zn>Pb>Ni>Cu. 

Доля подвижных форм элементов от их валового содержания минималь-
на для Fe (0,002–0,08%), особенно в серогумусовой остаточно-карбонатной 
почве (0,003–0,02%); для Mn в среднем составляет 0,3–1,6%, для Ni, Cu, Zn 
и Pb – возрастает до 0,8–10,7%.

Во всех исследуемых почвах наблюдается аккумулятивный тип рас-
пределения Mnподв, а именно уменьшение содержания с глубиной (табл. 2). 
Отмечается элювиально-иллювиальное распределение Feподв в бурозёмах 
типичных, дерново-буро-подзолистой и серогумусовой остаточно-карбо-
натной почвах, выраженное в снижении содержания от горизонтов О и AY 
к срединным горизонтам с последующим увеличением в почвообразующей 
породе. В ржавозёме типичном повышенные значения Feподв обнаружены в 
железисто-метаморфическом горизонте. Во всех почвах распределение (Ni, 
Cu, Zn)подв от равномерного до выноса в нижние горизонты в кислой среде 
или песчаных горизонтах. Содержание Pbподв во всех почвах слабо уменьша-
ется с глубиной. 

Обсуждение результатов исследования

Более высокое валовое содержание рассматриваемых элементов наблюда-
ется в дерново-буро-подзолистой почве, что объясняется особенностями со-
става почвообразующих пород. Во всех изученных почвах наблюдается поло-
жительная корреляция содержания Mn, обменных оснований и органического 
углерода. Профильная дифференциация содержания элементов наиболее вы-
ражена в опесчаненных почвах. Валовое содержание большинства элементов 
в нижних горизонтах бурозёмов типичных и дерново-буро-подзолистой почве 
выше по сравнению с верхними горизонтами, что согласуется с изменением 
гранулометрического состава. При этом повышенное валовое содержание 
большинства элементов в гор. O наблюдается в ржавозёме типичном. В серогу-
мусовой остаточно-карбонатной почве содержание элементов уменьшается от 
верхних горизонтов к нижним. Для подвижных форм большинства элементов 
в исследуемых почвах установлено увеличение их содержания по профилю.

Для оценки взаимосвязи между физико-химическими свойствами почв 
и содержанием элементов рассчитаны коэффициенты ранговой корреляции 
Спирмена (табл. 4).

Содержание и распределение Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb
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Таблица 4 [Table  4]
Коэффициенты корреляции Спирмена между содержанием 

Mn, Fe, Ni, Cu, Zn, Pb и почвенными свойствами
[Spearman’s Rank Order Correlations between the content

of Mn, Fe, Ni, Cu, Zn, Pb and soil properties]

Параметры
[Parameters]

Подвижные формы 
[Mobile forms]

Валовое содержание 
[Total content]

Mn Fe Ni Cu Zn Pb Mn Fe Ni Cu Zn Pb

Свойства 
[Properties]

Ил [Clay] –0,8 0,3 –0,3 0,0 0,2 –0,1 –0,5 0,5 0,6 0,5 0,8 0,0
Физ. глина 

[Physical clay] –0,9 0,3 –0,4 0,1 0,3 –0,2 –0,5 0,4 0,4 0,4 0,7 0,0

pH 0,5 –0,7 0,5 0,2 0,2 0,1 0,6 0,4 0,4 0,2 0,1 0,2
ЕКО [CEC] –0,1 0,3 0,0 –0,4 –0,4 0,5 0,0 0,2 0,0 0,0 0,2 0,4
Обменные 
основания
[Exchange-
able bases]

0,1 0,0 0,2 –0,2 –0,2 0,6 0,2 0,5 0,3 0,3 0,3 0,6

СНО [BS] 0,3 –0,4 0,8 0,4 0,0 0,1 0,5 0,5 0,5 0,5 0,3 0,5
Сорг [Corg] 0,5 –0,1 –0,1 –0,1 0,0 0,3 0,1 –0,4 –0,6 –0,5 –0,5 –0,2

Под-
вижные 
формы
[Mobile 
forms]

Mn –0,5 0,5 –0,1 –0,2 0,4 0,8 0,0 –0,2 –0,3 –0,3 0,1
Fe –0,2 0,0 –0,2 0,0 –0,5 –0,3 –0,2 0,0 –0,2 0,0
Ni 0,3 –0,2 0,2 0,6 0,3 0,3 0,3 0,1 0,4
Cu 0,3 –0,2 –0,1 0,0 0,1 0,2 0,1 –0,1
Zn –0,2 –0,1 0,1 0,1 0,0 0,3 0,0
Pb 0,4 0,1 0,1 –0,1 –0,1 0,5

Валовое 
содер-
жание
[Total 
content]

Mn 0,3 0,2 0,0 0,1 0,3
Fe 0,8 0,6 0,8 0,5
Ni 0,8 0,8 0,5
Cu 0,6 0,4
Zn 0,4

Примечание. ЕКО – емкость катионного обмена, СНО – степень насыщенности осно-
ваниями. Полужирным шрифтом выделены статистически значимые различия (p<0,05). 
[Note. CEC - Cation exchange capacity, BS - Base saturation. Statistically significant values are in bold 
(p < 0.05)].

Содержание ила прямо коррелирует с содержанием (Fe, Ni, Cu, Zn)вал, 
вместе с тем, наблюдается обратная зависимость с содержанием Mnвал и 
Mnподв (см. табл. 4). Увеличение доли физической глины приводит к увеличению 
Znвал и уменьшению Mnвал и Mnподв. Повышенные содержания (Mn, Ni)подв и Mnвал 
наблюдаются в щелочных условиях, например, в серогумусовой остаточно-
карбонатной почве, тогда как Feподв – в кислых почвах, таких как дерново-
буро-подзолистая типичная. Важным фактором, определяющим интенсив-
ность миграции элементов, является степень насыщенности основаниями 
[29]. При увеличении значений СНО возрастает концентрация Niподв и (Mn, 
Fe, Ni, Cu, Pb)вал. Установлена прямая связь между содержанием органиче-
ского углерода и Mnподв, обратная связь – с (Ni, Cu, Zn)вал. Содержания под-
вижных форм и валовое содержание некоторых элементов тесно связаны 
между собой (см. табл. 4). Отмечается тесная положительная связь между 
(Ni, Cu, Zn, Pb)вал с Feвал.
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Вариации величин КК Pb (1,0–2,0), Cu (1,0–1,5) и КР Zn (1,1–1,3), Ni 
(1,2–2,0) в автоморфных почвах Полистовского заповедника связаны с раз-
нообразием почвообразующих пород и особенностями их химического со-
става. Полученные результаты согласуются с данными других исследова-
телей [30–32] для схожих условий в районах распространения моренных и 
водно-ледниковых отложений. Значения КР также различаются в исследуе-
мых почвах: Fe_вал в бурозёме типичном (1,8) и серогумусовой остаточно-
карбонатной почве (1,5), Mn_вал в бурозёме типичном (1,9).

Выводы

Исследованы автоморфные почвы Полистовского заповедника, сформи-
рованные на различных по физическим свойствам и химическому составу 
моренных отложениях: бурозёмы типичные, дерново-буро-подзолистые, се-
рогумусовые остаточно-карбонатные и ржавозёмы типичные. Установлено, 
что литологическая неоднородность почвообразующих пород определяет 
уровни содержания Mn, Fe, Ni, Cu, Zn, Pb в изучаемых почвах.

Валовое содержание Fe, Ni и Pb выше в ржавозёме типичном (42900; 32,2 
и 20,2 мг/кг соответственно) по сравнению с бурозёмом типичным (21700, 
18,4 и 9,5 мг/кг соответственно) и серогумусовой остаточно-карбонатной 
почвой (25600; 25,0 и 13,3 мг/кг соответственно). По профилю дерново-бу-
ро-подзолистой почвы и ржавозёма типичного валовое содержание элемен-
тов увеличивается, а в серогумусовой остаточно-карбонатной – уменьша-
ется, находясь в прямой зависимости от содержания физической глины в 
почве. Валовое содержание Mn во всех почвах снижается вниз по профилю, 
прямо пропорционально уменьшению содержания гумуса. Установлен ряд 
по уменьшению валового содержания элементов в автоморфных почвах: 
Fe>Mn>Zn>Ni>Cu>Pb.

Доля подвижных форм относительно валовой концентрации минимальна 
для Fe (0,002–0,08%), особенно в серогумусовой остаточно-карбонатной по-
чве (0,003–0,02%), для остальных элементов она составляет от 0,3 до 10,7%. 
Установлен ряд содержаний подвижных форм элементов в автоморфных по-
чвах: Mn>Fe>Zn>Pb>Ni>Cu. 

Отмечается увеличение валового содержания Fe, Ni, Cu и Zn с возраста-
нием доли илистых частиц в почве. Аккумуляция Mn характерна для опес-
чаненных горизонтов с высоким содержанием гумуса. Высокие значения рН 
приводят к накоплению подвижных форм Ni и Mn, повышению валового 
содержания Mn, а низкие – к накоплению подвижных форм Fe. В органоген-
ных горизонтах изученных почв наблюдаются максимальные содержания 
подвижных форм Mn, Fe, Ni и Pb, тогда как в нижних минеральных горизон-
тах (кроме дерновой остаточно-карбонатной) выявлены повышенные вало-
вые содержания Fe, Ni, Cu, Zn и Pb. Установлена тесная корреляция между 
валовым содержанием Fe и Ni, Cu, Zn, Pb.

Содержание и распределение Mn, Fe, Ni, Cu, Zn и Pb
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The content and distribution of Mn, Fe, Ni, Cu, Zn, 
and Pb in automorphic soils of Polistovsky Reserve

The intensive human impact on the environment leads to a significant change in the 
components of landscapes, in general, as well as the soil cover in particular. Currently, 
areas with undisturbed soils are mainly preserved within specially protected natural 
areas. The characteristics of reference soils serve as a starting point for environmental 
monitoring. One of these objects is Polistovsky Reserve in Pskov region, created to 
protect the upper marshes. On the territory of the reserve among the wetlands, unique 
landscapes are present, i.e. mineral islands, formed by postglacial morainic deposits, 
not buried under a layer of peat, on which soils, that are unusual for the given terrain, 
developed under mixed forests. Automorphic soils, formed within the boundaries of 
these isolated formations, remain poorly understood. The relevance of the presented 
research is due to the importance of mineral island soils as one of the key components of 
the natural systems of the Polistovo-Lovatsky bog massif. Data on the composition and 
properties of autonomous soils can be used in the planning of environmental protection 
measures, as well as to predict their stability in the intensification of anthropogenic 
impact. The aim of this research is to identify accumulation and distribution of total 
content and mobile forms of Mn, Fe, Ni, Cu, Zn, and Pb in various types of automorphic 
soils in Polistovsky State Nature Reserve.

The automorphic soils of Polistovsky Reserve (57°10ꞌN, 30°30ꞌE), formed within 
the mineral islands, were investigated: Eutric Cambisol, Haplic Luvisol, Rendzic 
Leptosol and Rubic Arenosol (See Fig. 1). We studied soils using profile and genetic 
methods based on the Classification and Diagnostics of Russian Soils (Shishov LL et 
al., 2004). International names are given according to the World Reference Base of 
Soil Resources, version 2015 (IUSS Working Group WRB, 2015). The following soil 
properties were determined: particle size fractions by pipet analysis (Katschinski NA, 
1956, Burt R, 2011), organic carbon content by bichromate oxidation method according 
to IV Tyurin, exchangeable bases by complexometric method, cation exchange capacity 
by ammonium acetate method, KCl pH and pH of aqueous suspension by potentiometric 
method (Vorobeva LA, 2006; Burt R, 2011). The total content of Mn, Fe, Ni, Cu, Zn and 
Pb was determined by X-ray fluorescence analysis using a spectrometer Spectroscan 
MAX-GV “Spectron” (Russia), and the content of mobile forms extracted from the soil 
by ammonium acetate buffer (Motuzova GV et al., 2014) was determined by atomic 
absorption using a spectrometer NOVAA300 “Analytik Jena” (Germany). Clarkes of 
concentration and Clarkes of dispersion of elements in the studied soils were calculated 
relative to the clarke of elements in the soils according to AP Vinogradov (1957). 
A correlation analysis was carried out to evaluate the relationship between the physical 
and chemical properties of soils and the content of elements with the calculation of 
Spearman’s rank order correlation coefficient.

In this research, we found out that the lithological heterogeneity of the soil-
forming rocks of mineral islands leads to a significant differentiation of soils both by 
morphological features and by physicochemical properties. Eutric Cambisols form on 
moraine loams on the slopes under oak forests with thin grass cover, while Haplic 
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Luvisols are characteristic of spruce forests. Rubic Arenosols are common in binomial 
deposits under a mixed birch and spruce forest. Rendzic Leptosols are confined to 
sandy sediments. The considered soils are quite different in a range of parameters (See 
Table 1). The typical differentiation of the profile according to the content of physical 
clay is characteristic of Eutric Cambisols and Haplic Luvisols. In terms of pH values, 
Eutric Cambisols and Haplic Luvisols are defined as acidic soils, Rubic Arenosols are 
slightly acidic or neutral, and Rendzic Leptosols are slightly or moderately alkaline. 
The organic carbon content in the horizon AY of Rendzic Leptosols is 2 times lower, 
while in Eutric Cambisols and Haplic Luvisols it is 4-7 times lower than in Rubic 
Arenosols. The studied soils are differentiated by the content and profile distribution 
of elements (See Table 2). With the depths, the total content of elements in Haplic 
Luvisols and Rubic Arenosol increases, while in Rendzic Leptosol it decreases. It was 
established that the total content of elements in automorphic soils was reduced in the 
following order: Fe> Mn> Zn> Ni> Cu> Pb. The proportion of mobile forms relative 
to the total content was minimal for Fe (0.002-0.08%), especially in Rendzic Leptosols 
(0.003-0.02%), for other elements it varied from 0.3 to 10.7%. The total content of Ni, 
Pb and Fe is higher in Rubic Arenosols than in a Haplic Luvisols and Rendzic Leptosols 
(See Table 3). The chemical composition and physical properties of moraine deposits 
determine the conditions for migration and accumulation of elements (See Table 4). 
An increase in the total content of Ni, Cu, Zn, and Fe is linked with an increase in 
the proportion of silty particles in the soils; their maximum values are noted in the 
lower horizons of the soil. Mn accumulation was observed in sandy horizons with high 
humus content. High pH values lead to accumulation of mobile forms of Ni and Mn, 
while low values lead to accumulation of mobile forms of Fe. Mobile forms of Mn, 
Fe, Ni and Pb are accumulated in the organogenic horizons. It was revealed that Fe 
and Mn in the soils of the considered landscapes were typomorphic elements whose 
content significantly influences the behavior of Ni, Cu, Zn and Pb. The results show 
that the soils of autonomous positions, even despite the limited distribution area within 
Polistovsky Reserve, demonstrated significant diversity. Differences in the composition 
and properties of rocks affect soil properties, the severity of soil-forming processes, 
and the contrast of geochemical differentiation of the profile, which should be taken 
into account when planning environmental monitoring of both the lands protected and 
affected by human activity in the territory under consideration.

The paper contains 1 Figure, 4 Tables and 32 References.
Key words: trace elements; elemental composition; Eutric Cambisol; Haplic 

Luvisol; Rubic Arenosol; Rendzic Leptosol.
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Устойчивость микробиологической активности 
дерново-подзолистой почвы

в условиях применения диатомита и цеолита

Впервые определена изменчивость численности основных сапротрофных 
микроорганизмов и ферментативной активности почвы в методическом 
контексте определения устойчивости ее микробиологической активности в 
рамках оценки разностороннего взаимодействия диатомовой и цеолитовой 
пород с дерново-подзолистой легкосуглинистой почвой. На основе полученных 
данных рассчитаны интегральные показатели направления трансформации 
органического вещества почвы и установлен уровень ее микробиологической 
стабильности. Зафиксирована активизация аммонифицирующей и ингибирование 
амилолитической функций микобиоты почвы: в большей степени под действием 
высоких доз диатомита, в меньшей – цеолита. Под влиянием диатомовой 
породы выявлены относительная сохраняемость аммонифицирующей части 
микробного пула в почве, снижение микробиологической минерализации ее 
органического вещества и увеличение микробной биомассы. Установлены 
оптимизация биологической окультуренности почвы и повышение устойчивости 
ее микробиологической активности при применении диатомита в дозах 6 и 
12 т/га. В отношении взаимодействия цеолита с почвой схожие направления в 
активности микробиоты нестабильны за счет отсутствия пролонгированности 
и вида тенденции.

Ключевые слова: опал-кристобалитовые и клиноптилолитовые породы; 
численность сапротрофных микроорганизмов; гидролазная ферментативная 
активность; микробиологическая устойчивость почвы.

Введение

Почва как четырехфазная динамическая система функционирует в един-
стве физических, химических и биологических процессов почвенного про-
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филя [1, 2]. При отсутствии систематического наблюдения за изменением 
микробиологических и биохимических показателей почвенного покрова, на-
пример, в условиях агроэкосистем нашей страны, ряд отечественных и зару-
бежных фундаментальных работ [3–6] указывает на приоритетность мони-
торинга данных параметров как при оценке устойчивости агроландшафтов, 
так и при анализе геохимической стабильности почвенного тела в условиях 
естественных и техногенных преобразований. Основной причиной служит 
эволюционно сложившееся функционирование почвенной системы через 
узкую микробиотическую нишу, поскольку оборот поступающей мертвой 
зоо- и фитомассы напрямую сопряжен с биохимией педобиоты, метаболизм 
почвенных микроорганизмов участвует во всех элементарных почвенно-
биотических процессах, а их масса составляет до 85% от всей находящей-
ся в ней живой биомассы и до 5% органического вещества почвы. С одной 
стороны, это динамический приток органогенных компонентов в почву, 
который должен подвергаться оптимальной для каждого почвенного типа 
минерализации с оттоком и резервацией стабильных гумусовых веществ, с 
другой – это физико-химическое взаимодействие почвенного раствора с ор-
ганоминеральной и коллоидной частями каждого почвенного горизонта и по-
следующим элювиально-иллювиальным переносом, сорбцией и отложени-
ем продуктов редокс-трансформации. При этом в экологически устойчивом 
почвенном теле зона гомеостаза микробного сообщества, инициированного 
определенным воздействием на почву, не должна превышать естественную 
буферную емкость конкретной гетеротрофной микробиоты.

В связи с этим в современной научной литературе [1, 3] под стабиль-
ным функционированием почвенного покрова сельскохозяйственных ланд-
шафтов понимается оптимизированная сопряженность физико-химических 
и микробиологических процессов почвенного профиля, которая во многом 
индивидуально устанавливает свойства эффективного плодородия пахотно-
го горизонта и оптимально высокую продуктивность агрофитоценозов.

Вопрос об устойчивости микробиоты почвенного покрова как таковой, 
так и к различным воздействиям в научной литературе обсуждается срав-
нительно давно [7–16]. Кроме того, среди данных исследований показаны 
результаты [9, 10, 16], которые подчеркивают положительное влияние по-
чвообитающих и иных микроорганизмов на устойчивость сельскохозяй-
ственных культур к неблагополучным явлениям. Однако в настоящее время 
нет единого методологического подхода к оценке устойчивости почвы как 
естественноисторического природного образования.

Эффективность применения в агроэкосистемах кремнийсодержащих 
природных материалов в качестве удобрений, мелиорантов и почвенных 
кондиционеров также рассматривается уже длительное время [17, 18]. Опо-
ки, диатомиты, трепелы, цеолиты и различные глины способны оказывать 
положительное влияние на физико-химические и агрохимические свойства 
почв, оптимизируя их структурное состояние и кислотно-основной режим, 
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а также фосфорное и кремниевое питание культурных растений, что в ито-
ге положительно сказывается на их урожайности и качестве получаемой 
продукции [19–21]. Кроме того, ряд таких материалов способен проявлять 
сорбционные свойства в отношении ионов многих тяжелых металлов и алю-
миния, остаточных количеств пестицидов и полициклических ароматиче-
ских углеводородов, мышьяка и других экотоксикантов. Данные показатели 
предусматривают широкие возможности использования кремниевых пород 
в агроэкосистемах. Однако к настоящему времени в недостаточной степени 
накоплено сведений, описывающих поведение микробиоты почвы при ее 
взаимодействии с веществом кремниевых материалов. Кроме того, устойчи-
вость таких значимых аспектов, как углеродный и азотный циклы биохими-
ческого превращения вещества в почве, при применении высококремнистых 
пород не рассматривалась.

Ранее [22, 23] изучены микробиотические отклики гетеротрофных прока-
риот L-отбора (на примере целлюлозосапротрофных бактерий), а также бак-
терий R- и K-стратегий (олиготрофы и представители бактериального автох-
тонного микробионаселения) на вещество природных кремнийсодержащих 
материалов в условиях полевого опыта. Цель данного исследования – оцен-
ка состояния базисных микробных участников L-отбора стратегии выжи-
вания (аммонифицирующая и амилолитическая консорции) в сопряжении 
с гидролазной ферментативной активностью дерново-подзолистой почвы 
под действием высоких доз диатомовой и цеолитовой пород с последующей 
оценкой стабильности рассматриваемой части микробиоты.

Материалы и методики исследования

Полевые исследования проведены в период 2015–2017 гг. на опытном 
участке картофелеводческого предприятия Борского муниципального рай-
она Нижегородской области ООО «Элитхоз» (56°31'13.00"N 44°06'57.37"E). 
Объекты исследования – диатомит из Инзенского месторождения (Ульянов-
ская область) и цеолит из Хотынецкого месторождения (Орловская область).

Диатомиты входят в опал-кристобалитовую группу и представляют собой 
осадочную породу органогенного генеза, которая состоит из остатков пан-
цирей диатомовых водорослей. Отличительными особенностями материала 
являются его биогенное происхождение, наличие нанопористой структуры 
и высокое содержание аморфного (неокристаллизованного) кремнезема – до 
50%. Диатомиты обладают рядом различных свойств, питательность и ка-
талитическая способности которых являются наиболее значимыми с точки 
зрения агрономического почвоведения. В валовом составе диатомитов Ин-
зенского месторождения в среднем содержится (%): SiO2 – 83,1, CaO – 0,52, 
MgO – 0,48, Р2О5 – 0,05, К2О – 1,25. Катионообменный комплекс породы 
включает (мг/кг) обменные соединения кальция (Са2+) – 10, магния (Mg2+) – 
39 и фосфора (PO4

3–) – 37 [23]. Отличительной особенностью рассматрива-
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емого диатомита является очень высокое содержание аморфного кремния 
(SiO2) – 12 200 мг/кг и калия (K+) – 350 мг/кг, что определяет высокую ем-
кость катионного обмена (ЕКО), которая, по данным разных авторов, может 
достигать 80–100 мг-экв./100 г породы. Такие свойства материала изначаль-
но могут определять ее высокую доступность к биоразложению почвенны-
ми микроорганизмами. Данные свойства определяют выраженные ионооб-
менные способности материала и его доступность к микробиологической 
минерализации.

Цеолиты – осадочные полигидратированные каркасные алюмосиликаты 
преимущественно гидротермального экзогенного происхождения, в соста-
ве которых доминируют клиноптилолит, опал-кристобалит, гидрослюды, 
кальцит, каолинит и другие минералы. Цеолит Хотынецкого месторожде-
ния сложен более, чем на 37%, клиноптилолитом, а также в своем соста-
ве содержит свыше 15% опал-кристобалита, около 11% гидрослюд, 10% 
тонкозернистого кварца и 8–10% монтмориллонита [24]. В валовом соста-
ве цеолитовой породы в среднем содержится (%): SiO2 – 56,6, CaO – 13,3, 
MgO – 1,90, Р2О5 – 0,23, К2О – 1,82, Na2O – 0,23, SO3 – 0,13, Al2O3 – 10,41, 
FeO + Fe2O3 – 3,87 и другие элементы. Катионообменный комплекс породы 
включает (мг-экв./100 г) очень большое содержание обменных соединений 
кремния (SiO3

2–) – 900, высокое содержание магния (Mg2+) – 160 и еще боль-
ше кальция (Ca2+) – 480, а также достаточно высокое содержание обменных 
соединений фосфора (до 26) и калия (до 25), что характеризует высокую 
питательную ценность материала для фитоценозов и почвенной микробио-
ты. Такие свойства цеолита изначально могут определять его податливость 
к биохимической деструкции почвообитающими микроорганизмами и, как 
следствие, влияние на химические свойства почвы.

За счет полиминерального состава цеолиты имеют ряд отличительных 
свойств, в частности, такие как сорбционная активность, нейтральная реак-
ция и высокая катионообменность.

В микрополевом опыте породы вносили однократно в пахотный горизонт 
в летний сезон 2014 г. при закладке опыта и разбивке участка на делянки. 
Схема опыта включала вариант без использования удобрений (Контроль, 
Control), а также варианты с внесением в почву высоких доз диатомита и 
цеолита – из расчета 3 т/га (Диатомит-1 (Diatomite-1) и Цеолит-1 (Zeolite-1)), 
6 т/га (Диатомит-2 (Diatomite-2) и Цеолит-2 (Zeolite-2)) и 12 т/га (Диатомит-3 
(Diatomite-3) и Цеолит-3 (Zeolite-3)).

Опытное поле сложено дерново-подзолистой среднедерновой неглубокоо-
подзоленной неоглеенной легкосуглинистой почвой, сформированной на по-
кровном суглинке; по [25] – тип дерново-элювозем типичный AY-EL-BT-D (C) 
(по WRB – Retisols). На момент закладки опыта почва характеризовалась 
среднекислой реакцией (рНKCl 4,8 ед. рН), гидролитической кислотностью 
НГ 2,83 мг-экв./100 г, средним содержанием обменных соединений кальция 
(5,10 мг-экв./100 г) и магния (1,17 мг-экв./100 г), средней степенью насыщен-

Устойчивость микробиологической активности 
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ности почвы основаниями (VS 69%), низким содержанием гумуса (1,21%), 
средней обеспеченностью подвижными соединениями фосфора (86 мг/кг) и 
калия (110 мг/кг) – по Кирсанову, а также средним уровнем дефицита в ба-
лансе актуальных (16 мг/кг) и потенциальных (213 мг/кг) соединений крем-
ния – по Матыченкову.

В годы исследования выращивали зерновые культуры, сорта которых 
районированы по Волго-Вятскому региону: озимая пшеница сорта Москов-
ская 39 (2015 г.), ячмень сорта Велес (2016 г.) и горох посевной сорта Чиш-
минский 95 (2017 г.). Агротехника выращивания культур – общепринятая 
для микрополевых экспериментов, все работы проводили вручную. Учетная 
площадь делянки – 1 м2, расположение делянок рендомизированное, повтор-
ность в опыте – четырехкратная.

Образцы почвы отбирали в дни уборки урожая культур: точечные – ме-
тодом конверта из пяти точек с делянки, соединяя их в один объединенный 
образец. Отбор проводили из гумусо-аккумулятивного (пахотного) горизон-
та, поскольку именно в этой части почвенного профиля сосредоточена ос-
новная часть сапротрофных микроорганизмов, отвечающих за превращение 
вещества углеродного и азотного циклов [26]. Далее почвенные образцы до-
ставляли в лабораторию, отбирали посторонние включения и просеивали 
через сито с диаметром ячеек в 5 мм.

Затем проводили подготовку образцов к анализам по методике В.Д. Мухи 
и Л.И. Васильевой с определением инактивированного и мобилизированно-
го количества микроорганизмов [27]. Объединенный образец высушивали 
естественным путем в тени, затем разделяли на две части, одну из которых 
оставляли (инактивированный образец), а другую увлажняли до 60% от КВ 
и помещали в термостат на инкубацию в течение 12 суток при +28°С (моби-
лизированный образец).

Далее численность микроорганизмов определяли дважды – в инактиви-
рованной и мобилизированной почве методом Коха с разведением почвы по 
Пастеру [28] на мясопептонном (МПА, BEA) и крахмало-аммиачном (КАА, 
Inorganic Salt Starch Agar) агарах. Состав МПА, г/л среды: гидролизат пан-
креатический – 12; пептон ферментативный – 12, натрий хлористый  – 6, 
агар-агар – 15. Состав КАА, г/л среды: крахмал – 10, сульфат аммония – 2, 
гидроортофосфат калия – 1, хлорид натрия – 1, сульфат магния – 1, карбо-
нат кальция – 3, агар-агар – 20. Ферментативную активность определяли 
из свежих образцов. Активность протеолитических ферментов определяли 
спектрофотометрически нингидриновым методом по Галстяну и Арутюнян 
при помощи спектрофотометра ПЭ-5400 ВИ (ООО «Экросхим», Россия), 
активность инвертазных ферментов – гравиметрическим методом по Купре-
вичу и Щербаковой с реактивом Феллинга [29] при помощи сухожарового 
шкафа ГП-40 СПУ (ОАО «Смоленское СКТБ СПУ», Россия). Также в све-
жих почвенных образцах определяли интенсивность выделения СО2 почвой 
газометрическим методом по Галстяну (CDT), общую биомассу микроор-



31

ганизмов оценивали по углероду микробной массы, определенному реги-
дратационным методом по Благодатскому (CBIOMASS). Аналитическая часть 
исследования выполнена на базе лабораторного комплекса «Эколого-ана-
литическая лаборатория мониторинга и защиты окружающей среды» и на-
учно-образовательного центра «Биотехнология» Мининского университета 
(г. Нижний Новгород, Россия) в период 2014–2017 гг.

Устойчивость почвенной микробиоты оценивали по методике В.Д. Мухи 
и Л.И. Васильевой [27], рассчитывая коэффициент минерализации (CM) 
как показатель, характеризующий интенсивность микробного разложения 
органического вещества в почве, степень N-микробиологической устой-
чивости (DMSN) активности аммонифицирующих (DMSBEA) и амилолити-
ческих (DMSSAA) групп микробиоты, а также коэффициент интенсивности 
микробной трансформации N-содержащих органических веществ (IMTN) – 
как показатели, описывающие стабильность сапротрофного микробного 
пула почвы. Кроме того, рассчитывался коэффициент микробиологической 
окультуренности почвы (DMCN) как условный показатель, отражающий ха-
рактер ее микробного насыщения, свойственного для типичного культурно-
го почвообразования (агропедогенеза).

Математическую обработку полученных данных проводили методами 
вариационной статистики [30] (среднее арифметическое, стандартное от-
клонение, коэффициент вариации и критерий Фишера) с использованием 
программного пакета Microsoft Office Excel 2007.

Результаты исследования и обсуждение

Жизнедеятельность микроорганизмов, участвующих в биохимическом 
упрощении органических веществ, является одним из ключевых процес-
сов генезиса почвенного профиля, который, в свою очередь, формирует его 
естественную геохимическую устойчивость [31]. При этом микробные ассо-
циации L-стратегии жизнеобеспечения (экологический отбор нестабильных 
условий) здесь проявляют определяющую роль, поскольку их представи-
тели содержатся в почвах в небольших количествах, но массово и активно 
реагируют на свежее органическое вещество. Численность данных микро-
организмов является индикатором ремиссии всего микробного пула в экс-
тремальных условиях. Согласно многолетним исследованиям [27] оценка 
состояния стабильности почвенной микробиоты возможна при его двухфаз-
ном анализе. Фаза инактивированного состояния характеризует способность 
почвы к сохранению определенной микробной ниши (микробиологическая 
устойчивость), в то время как мобилизированная фаза описывает потенци-
альную микробиологическую активность в почве, т.е. наиболее возможный 
биохимический «запас» исследуемой микробной консорции.

Поскольку в настоящем исследовании взаимодействие диатомита и цеолита 
в почве сопряжено исключительно с ее естественными органическими компо-
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нентами и в том числе с гумусом, необходимой оказывается оценка вариабель-
ности в количестве сапротрофов L-стратегии в инактивированном и мобили-
зированном состояниях, возникающей под действием изучаемых материалов.

Данные табл. 1 отражают изменения численности аммонифицирующих 
и амилолитических микроорганизмов в почве, происходящие под действием 
исследуемых материалов в течение 3 лет.

Прежде всего нужно отметить стабильное увеличение численности ам-
монифицирующих и уменьшение численности амилолитических микро-
организмов в почве по годам исследований, происходившее под действием 
изучаемых материалов. Причем данные изменения происходили как при 
инактивации почвы, так и при ее мобилизации.

Выявлено, что на вариантах с применением диатомита количество аммони-
фикаторов в инактивированной почве возрастает. Рост числа данных бактерий 
продолжался до 2-го года, а максимальная эффективность в отношении показа-
теля прослеживалась на вариантах с внесением в почву 6 т/га породы – до 31%, 
46% и 43% соответственно по годам исследования. Аналогичная, но менее ак-
тивная закономерность отражалась и в мобилизированных образцах. При этом 
активность показателя сохранялась до 3-го года исследования. В среднем за 
время проведения эксперимента численность инактивированных аммонифи-
каторов максимально возрастала до 42%, а мобилизированных – до 13%.

Таблица 1  [Table  1]
Численность аммонифицирующих и амилолитических микроорганизмов 

в дерново-подзолистой почве из инактивированных (верхнее значение) 
и мобилизированных (нижнее значение) образцов в зависимости 

от вида и дозы высококремнистой породы
[Number of ammonifying and amylolytic microorganisms in the sod-podsolic 

soil from inactivated (the top value) and mobilized (the lower value) 
samples depending on the type and dose of high-siliceous rock]

Вариант
[Variant]

Динамика численности по годам исследования
[Number dynamics by years of research]

В среднем
за 3 года
[Average

for 3 years]
2015 2016 2017

m ± SD V m ± SD V m ± SD V
Аммонифицирующие микроорганизмы (МПА) × 107 КОЕ/г почвы

[Ammonifying microorganisms (BEA) × 107 CFU/g of soil]

Control 1,24±0,10
4,83±0,10

16
4

2,18±0,09
7,64±0,11

9
3

3,36±0,06
9,85±0,04

4
1

2,26
7,44

Diatomite-1 1,56±0,04
5,12±0,07

5
3

2,94±0,06
7,89±0,27

4
7

3,98±0,11
11,03±0,07

6
1

2,83
8,01

Diatomite-2 1,63±0,07
5,24±0,09

9
4

3,18±0,06
8,38±0,13

4
3

4,80±0,11
11,68±0,08

5
1

3,20
8,43

Diatomite-3 1,59±0,08
5,19±0,11

11
4

3,07±0,06
8,32±0,13

4
3

4,62±0,09
11,46±0,17

4
3

3,09
8,32

Ff (Ft = 3,86) 5,83 / 3,58 37,76 / 7,89 120,35 / 50,08 –
Zeolite-1 1,34±0,07

4,96±0,15
10
6

2,44±0,14
7,92±0,26

11
7

3,44±0,05
9,92±0,22

3
4

2,41
7,60

Zeolite-2 1,39±0,03 
5,03±0,19

5
8

2,60±0,18
8,00±0,09

14
2

3,67±0,05
10,19±0,33

3
6

2,55
7,74
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Вариант
[Variant]

Динамика численности по годам исследования
[Number dynamics by years of research]

В среднем
за 3 года
[Average

for 3 years]
2015 2016 2017

m ± SD V m ± SD V m ± SD V

Zeolite-3 1,42±0,06
5,13±0,13

8
5

2,47±0,10
8,14±0,31

8
8

3,89±0,07
10,31±0,13

4
3

2,59
7,86

Ff (Ft = 3,86) 1,65 / 0,71 1,31 / 1,09 19,42 / 1,36 –
Амилолитические микроорганизмы (КАА) × 107 КОЕ/г почвы

[Amylolytic microorganisms (Inorganic Salt Starch Agar) × 107 CFU/g of soil]

Control 1,38±0,03
4,92±0,12

5
5

2,33±0,11
7,86±0,19

9
5

4,66±0,08
8,80±0,16

4
4

2,79
7,19

Diatomite-1 1,01±0,03
4,11±0,15

6
7

2,08±0,04
7,14±0,11

4
3

4,41±0,08
8,24±0,14

4
4

2,50
6,50

Diatomite-2 0,82±0,05
3,86±0,14

14
7

1,51±0,04
6,69±0,36

5
11

3,19±0,09
7,39±0,07

5
2

1,84
5,98

Diatomite-3 0,87±0,06
4,02±0,15

15
7

1,67±0,09
6,84±0,24

11
7

2,85±0,08
7,21±0,17

6
5

1,80
6,02

Ff (Ft = 3,86) 26,40 / 12,47 29,48 / 6,56 117,69 / 21,95 –
Zeolite-1 1,04±0,07

4,30±0,19
13
9

2,26±0,05
7,50±0,20

5
5

4,57±0,03
8,62±0,09

2
2

2,62
6,81

Zeolite-2 1,01±0,09
4,20±0,16

19
8

2,18±0,07
7,32±0,18

7
5

4,43±0,04
8,54±0,09

2
2

2,54
6,69

Zeolite-3 0,93±0,07
4,18±0,08

16
4

2,01±0,08
7,22±0,16

8
5

4,39±0,08
8,48±0,09

4
2

2,44
6,63

Ff (Ft = 3,86) 7,16 / 5,05 4,77 / 2,00 3,54 / 1,65 –
Примечание. Здесь и далее: m ± SD – средняя арифметическая ± стандартное отклонение; 
V – коэффициент вариации (%); Ff – расчетный критерий Фишера в сравнении вариантов 
при статистическом уровне значимости p<0,05; Ft = 3,86 – теоретический критерий Фи-
шера при nl = 3 и p<0,05.
[Note. Hereinafter: m ± SD - Arithmetic mean ± Standard deviation; V - Variation factor (%); Ff - Settle-
ment Fisher’s ratio test in comparison of variants with statistical significance value equal to p < 0.05; 
Ft = 3.86 - Theoretical Fisher’s ratio test at nl = 3 and p < 0.05].

При использовании цеолитовой породы намечена тенденция оптими-
зации обеих фаз аммонифицирующей группы микроорганизмов, которая 
только на 3-й год оказалась статистически существенной в отношении 
инактивированной микробной ассоциации. По-видимому, оптимизация 
условий жизнедеятельности данных групп микроорганизмов обусловлена 
как повышением доступности кремниевых веществ в почве, так и улучше-
нием ее кислотно-основного режима, происходящим за счет диатомита и 
цеолита [21].

В отличие от аммонифицирующих L-стратегов амилолитическая группа 
микробиоты иначе реагировала на взаимодействие изучаемых материалов с 
почвой. Здесь численность амилолитиков в инактивированной почве снижа-
лась до варианта с 6 т/га диатомита и до варианта с 12 т/га цеолита.

В среднем за годы исследования количество амилолитических микроор-
ганизмов уменьшилось на 34% в условиях применения диатомовой породы 
и на 13% при применении цеолита. Мобилизация почвенных образцов по-
казала схожую, но менее интенсивную ингибирующую закономерность: до 

Окончание табл.  1  [Table  1  (end)]
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17% снижения численности на вариантах с диатомитом и до 8% снижения – 
на вариантах с цеолитом. Вероятно, что такая особенность взаимодействия 
пород с почвой, проявившаяся на количестве амилолитических L-стратегов, 
связана со степенью доступности минеральных соединений азота, а также с 
наличием легкоразлагаемого безазотистого органического вещества.

Как показано ранее [23], применение рассматриваемых высококремни-
стых пород способствовало оптимизации развития некоторых олиготрофов в 
почве и стабилизации ее гумусовых компонентов в виде сохранения количе-
ства специфического органического вещества на одном уровне в течение лет 
исследования. Это, очевидно, связано с активизацией биохимического об-
разования сложных кремнийорганических веществ в гумусо-аккумулятив-
ной части профиля [32, 33]. В связи с этим можно предполагать, что транс-
формация мобильных органических матриц в большей мере на вариантах с 
диатомитом и в меньшей – с цеолитом, направлена в сторону замедления их 
минерализации до простых компонентов. Наоборот, снижение активности 
амилолитической группы зимогенной ниши могло быть обусловлено вовле-
чением NH4

+-формы азота в циклы полимеризации и поликонденсации без-
азотистого органического контента в предгумусовые матрицы автохтонной 
консорцией микроорганизмов [34, 35]. Данные процессы снижают концен-
трацию минерального азота и относительно простых углеводов в микрозо-
нах метаболизма амилолитиков, что явно не способствует оптимизации их 
развития.

Ферментативная активность почвы, определенная по величинам наибо-
лее значимых гидролазных ферментов – протеазных и инвертазных, изменя-
лась в схожих с численностью микроорганизмов направлениях под действи-
ем пород (табл. 2).

Таблица 2  [Table  2]
Активность ферментов дерново-подзолистой почвы в зависимости 

от вида и дозы высококремнистой породы
[Activity of sod-podsolic soil enzymes depending on the type and dose of high-siliceous rock]

Вариант
[Variant]

Динамика ферментативной активности 
почвы по годам исследования

[Dynamics of soil enzymatic activity by years of research]

В среднем
за 3 года 
[Average

for 3 years]
2015 2016 2017

m ± SD V m ± SD V m ± SD V
Протеазная активность, мг глицина/г почвы/24 ч

[Protease activity glycine, mg/g of soil/24 h]
Control 2,12±0,02 2 3,21±0,04 3 3,96±0,05 3 3,10
Diatomite-1 2,69±0,01 1 3,90±0,03 2 4,60±0,05 2 3,73
Diatomite-2 3,03±0,03 2 4,68±0,10 4 5,13±0,02 1 4,28
Diatomite-3 2,90±0,06 4 4,57±0,07 3 5,02±0,06 2 4,16
Ff (Ft = 3,86) 96,49 89,53 150,42 –
Zeolite-1 2,26±0,03 3 3,42±0,03 2 4,09±0,10 5 3,26
Zeolite -2 2,31±0,04 3 3,58±0,03 2 4,21±0,05 2 3,37
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Вариант
[Variant]

Динамика ферментативной активности 
почвы по годам исследования

[Dynamics of soil enzymatic activity by years of research]

В среднем
за 3 года 
[Average

for 3 years]
2015 2016 2017

m ± SD V m ± SD V m ± SD V
Zeolite -3 2,38±0,03 3 3,64±0,05 3 4,29±0,05 2 3,44
Ff (Ft = 3,86) 9,47 24,42 3,48 –

Инвертазная активность, мг глюкозы/г почвы/24 ч
[Invertase activity glucose, mg/g of soil/24 h]

Control 8,66±0,07 2 9,73±0,06 1 9,89±0,10 2 9,43
Diatomite-1 8,46±0,13 3 9,21±0,06 1 9,11±0,11 2 8,93
Diatomite-2 8,40±0,07 2 9,09±0,19 4 8,83±0,12 3 8,77
Diatomite-3 8,32±0,10 2 8,94±0,10 2 8,78±0,10 2 8,68
Ff (Ft = 3,86) 1,91 7,42 31,67 –
Zeolite-1 8,59±0,06 2 9,55±0,10 2 9,50±0,11 2 9,21
Zeolite-2 8,50±0,04 1 9,47±0,06 1 9,33±0,14 3 9,10
Zeolite-3 8,44±0,15 4 9,42±0,05 1 9,26±0,05 1 9,04
Ff (Ft = 3,86) 1,56 4,98 6,98 –

В ходе проведения исследования выявлена активизация протеолитиче-
ской ферментной системы почвы, которая выражалась в увеличении актив-
ности ее энзимов на 30–46% на варианте с 2-й дозой диатомита, но в мень-
шей степени (на 8–13%) – на варианте с 3-й дозой цеолита. В среднем за 
3 года активность протеазных ферментов возросла до 38% от применения 
диатомитовой и до 11% – цеолитовой пород.

Активность инвертазных ферментов, биохимия которых сопряжена с де-
градацией молекул сложных углеводов до простых мономеров, начала до-
стоверно снижаться на 2-й год исследования с увеличением дозы каждой из 
пород и пролонгированно усиливалась вплоть до конца эксперимента. Од-
нако мера снижения оказалась значительнее на вариантах с диатомитовым 
материалом (до 8–11%), чем с цеолитом (до 3–6%).

Поскольку активность ферментной системы почвы, как правило, зависит от 
численности ее соответствующих микроорганизмов, на основании сопостав-
ления двух параметров показано, что активизирующее действие на аммонифи-
цирующую функцию почвы в большей степени проявил диатомит, а ингибиру-
ющее действие на амилолитическую функцию – цеолит. Такие закономерности 
проявлялись в отношении инактивированной части микробиоты, что говорит о 
прямом положительном воздействии диатомовой породы на сохраняемость ам-
монифицирующей части зимогенной экологической ниши. Мобилизированная 
часть почвенных микроорганизмов также позитивно реагировала на вещество 
диатомита, что свидетельствует о возможности его влияния на стабилизацию 
потенциального микробиотического запаса аммонификаторов.

Отражением полученных изменений в численности изучаемых микро-
организмов служит микробиологический коэффициент минерализации ор-
ганического вещества почвы, динамика которого представлена на рис. 1.

Окончание табл.  2  [Table  2  (end)]

Устойчивость микробиологической активности 
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из пород и пролонгированно усиливалась вплоть до конца эксперимента. Однако мера снижения оказалась зна-
чительнее на вариантах с диатомитовым материалом (до 8–11%), чем с цеолитом (до 3–6%). 

Поскольку активность ферментной системы почвы, как правило, зависит от численности ее соответствую-
щих микроорганизмов, на основании сопоставления двух параметров показано, что активизирующее действие 
на аммонифицирующую функцию почвы в большей степени проявил диатомит, а ингибирующее действие на 
амилолитическую функцию – цеолит. Такие закономерности проявлялись в отношении инактивированной ча-
сти микробиоты, что говорит о прямом положительном воздействии диатомовой породы на сохраняемость ам-
монифицирующей части зимогенной экологической ниши. Мобилизированная часть почвенных микроорганиз-
мов также позитивно реагировала на вещество диатомита, что свидетельствует о возможности его влияния на 
стабилизацию потенциального микробиотического запаса аммонификаторов. 

Отражением полученных изменений в численности изучаемых микроорганизмов служит микробиологиче-
ский коэффициент минерализации органического вещества почвы, динамика которого представлена на рисунке 
1. 

Показано, что применение обеих пород в целом снижало значение коэффициента СМ. При этом, в инактиви-
рованных образцах степень их воздействия на показатель оказалась значительнее. Наименьшие значения СМ 
установлены на вариантах с внесением в почву 6 и 12 т/га, где снижение доходило до 54% на вариантах с диа-
томитом и до 24% – с цеолитом по отношению к контрольным значениям. Исходя их полученной вариабельно-
сти показателей следует, что применение диатомовой породы и, особенно, в высоких дозах способствовало 
снижению активности микробиологических процессов разложения органического вещества в почве (инактиви-
рованная часть микробиоты), с одновременным сохранением потенциала данной функции (уровень мобилизи-
рованной части). Внесение цеолита в почву также в незначительной степени снижало рассматриваемый показа-
тель, однако однозначно не способствовало повышению потенциальной микробиологической активности в 
трансформации органического вещества, поскольку уровень кривой СМ-MS по цеолиту оказался ниже его 
уровня СМ из устойчивой составляющей микробиоты (инактивированная часть). 
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Рис. 1. Коэффициент микробиотической минерализации органического вещества в дерново-подзолистой почве 
в зависимости от вида и дозы высококремнистой породы (в среднем за 2015–2017 гг.). По горизонтали: вариант 
исследования, CM-IS и CM-MS – коэффициент минерализации инактивированной и мобилизированной почвы 

соответственно; по вертикали: CM, c.u. – коэффициент минерализации, условные единицы. 
[Fig. 1. Coefficient of microbiotic mineralization of organic matter in the sod-podsolic soil depending on the type and dose of high-

siliceous rock (on average for 2015-2017). CM-IS - Coefficient of mineralization of inactivated soil and CM-MS - Coefficient of 
mineralization of mobilized soil; on the Y-axis: CM, c.u. - Coefficient of mineralization, conventional unit] 
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(рис. 2). 

Вследствие изменения численности сапротрофных микроорганизмов в почве, произошедшего под действи-
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чего показатель микробиологической трансформации азотсодержащего органического вещества возрастал до 
58–60% по отношению к контролю. 

На вариантах с применением цеолита в среднем за 3 года исследования наблюдалась схожая, но незначи-
тельная по активности тенденция. Здесь показатель DMSN возрастал на 12–14% на вариантах с 2-ой и 3-ей до-
зами породы. 

Рис. 1. Коэффициент микробиотической минерализации органического вещества 
в дерново-подзолистой почве в зависимости от вида и дозы высококремнистой породы 
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коэффициент минерализации инактивированной и мобилизированной почвы соот-
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[Fig. 1. Coefficient of microbiotic mineralization of organic matter in the sod-podsolic soil depending 
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of mineralization of inactivated soil and CM-MS - Coefficient of mineralization of mobilized soil; 
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Показано, что применение обеих пород в целом снижало значение ко-
эффициента СМ. При этом в инактивированных образцах степень их воз-
действия на показатель оказалась значительнее. Наименьшие значения СМ 
установлены на вариантах с внесением в почву 6 и 12 т/га, где снижение 
доходило до 54% на вариантах с диатомитом и до 24% – с цеолитом по отно-
шению к контрольным значениям. Из их полученной вариабельности пока-
зателей следует, что применение диатомовой породы, и особенно в высоких 
дозах способствовало снижению активности микробиологических процес-
сов разложения органического вещества в почве (инактивированная часть 
микробиоты) с одновременным сохранением потенциала данной функции 
(уровень мобилизированной части). Внесение цеолита в почву также в не-
значительной степени снижало рассматриваемый показатель, однако одно-
значно не способствовало повышению потенциальной микробиологической 
активности в трансформации органического вещества, поскольку уровень 
кривой СМ-MS по цеолиту оказался ниже его уровня СМ из устойчивой со-
ставляющей микробиоты (инактивированная часть).

Показатели общего количества микроорганизмов на МПА и КАА в инак-
тивированном образце и в образце, максимально биологически активном, по-
зволяют отразить степень микробиологической устойчивости почвы (рис. 2).

Вследствие изменения численности сапротрофных микроорганизмов в 
почве, произошедшего под действием диатомита, степень ее микробиологи-
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ческой устойчивости повышалась на 17–27% по аммонифицирующей функ-
ции и снижалась на 21–23% по амилолитической функции в зависимости от 
дозы породы. 
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В целом по активности рассмотренной части сапротрофного микробного пула дерново-подзолистой почвы 
степень ее микробиологической окультуренности возрастала при применении обоих материалов (рис. 3). 
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Рис. 2. Степень микробиологической устойчивости дерново-подзолистой почвы в зависимости от вида и дозы 
высококремнистой породы (в среднем за 2015–2017 гг.) По горизонтали: вариант исследования, DMS-BEA 

и DMS-SAA – степень N-микробиологической устойчивости активности аммонифицирующих и амилолитиче-
ских микроорганизмов соответственно, IMT-N – коэффициент интенсивности микробной трансформации N-

содержащих органических веществ; по вертикали: DMSN, % – микробиологическая устойчивость почвы, в про-
центах, IMTN, c.u. – интенсивность микробной трансформации 

N-содержащих органических веществ, условные единицы. 
[Fig. 2. Degree of microbiological stability of the sod-podsolic soil depending on the type and dose of high-siliceous rock  

(on average for 2015-2017). On the X-axis: research variant, DMS-BEA - Degree of N-microbiological stability 
of ammonifying microorganisms’ activity and DMS-SAA - Degree of N-microbiological stability 

of amylolytic microorganisms’ activity, IMT-N - Coefficient of microbic transformation intensity of N-containing organic substanc-
es; on the Y-axis: DMSN, % - Soil microbiological stability, as percentage, IMTN, c.u. - Intensity 

of microbic transformation of N-containing organic substances, conventional units] 
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Рис. 3. Коэффициент микробиологической окультуренности почвы в зависимости от вида и дозы 
высококремнистой породы (в среднем за 2015–2017 гг.). По горизонтали: вариант исследования, DMC-IS и 

DMC-MS – коэффициент микробиологической окультуренности инактивированной и мобилизированной почвы 
соответственно; по вертикали: DMCN, c.u. – микробиологическая окультуренность почвы, условные единицы. 

[Fig. 3. Coefficient of microbiological cultural level of the soil depending on the type and dose of high-siliceous rock 
(on average for 2015-2017). DMC-IS - Coefficient of microbiological cultural level 

of inactivated soil and DMC-MS - Coefficient of microbiological cultural level 
of mobilized soil; on the Y-axis: DMCN, c.u. - Microbiological cultural level of the soil, conventional units] 
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[Fig. 2. Degree of microbiological stability of the sod-podsolic soil depending 

on the type and dose of high-siliceous rock (on average for 2015-2017). On the X-axis: 
research variant, DMS-BEA - Degree of N-microbiological stability
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В результате чего показатель микробиологической трансформации азот-
содержащего органического вещества возрастал до 58–60% по отношению 
к контролю.

На вариантах с применением цеолита в среднем за 3 года исследования 
наблюдалась схожая, но незначительная по активности тенденция. Здесь по-
казатель DMSN возрастал на 12–14% на вариантах с 2-й и 3-й дозами породы.

В целом по активности рассмотренной части сапротрофного микробного 
пула дерново-подзолистой почвы степень ее микробиологической окульту-
ренности возрастала при применении обоих материалов (рис. 3).

Расчет данного коэффициента показал, что на фоне общего усиления 
микробиологической активности почвы (более чем в 2 раза на вариантах с 
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диатомитом и на 12–29% на вариантах с цеолитом) достаточно весомо повы-
шалась сохраняемость потенциального микробного запаса L-стратегов (на 
19–31% на вариантах с диатомитом и на 7–14% на вариантах с цеолитом). 
Ранее рассмотренное относительное расширение соотношения численности 
микроорганизмов в системе «МПА : КАА» диатомита позволяет говорить 
о его положительном влиянии на процессы насыщения сапротрофного ми-
кробного пула, что в итоге приводило к оптимизации микробиологической 
окультуренности почвы, в обычных условиях свойственной для типичного 
культурного процесса стабильного агроценоза дерново-подзолистых почв.

 7

В целом по активности рассмотренной части сапротрофного микробного пула дерново-подзолистой почвы 
степень ее микробиологической окультуренности возрастала при применении обоих материалов (рис. 3). 
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Рис. 2. Степень микробиологической устойчивости дерново-подзолистой почвы в зависимости от вида и дозы 
высококремнистой породы (в среднем за 2015–2017 гг.) По горизонтали: вариант исследования, DMS-BEA 

и DMS-SAA – степень N-микробиологической устойчивости активности аммонифицирующих и амилолитиче-
ских микроорганизмов соответственно, IMT-N – коэффициент интенсивности микробной трансформации N-

содержащих органических веществ; по вертикали: DMSN, % – микробиологическая устойчивость почвы, в про-
центах, IMTN, c.u. – интенсивность микробной трансформации 

N-содержащих органических веществ, условные единицы. 
[Fig. 2. Degree of microbiological stability of the sod-podsolic soil depending on the type and dose of high-siliceous rock  

(on average for 2015-2017). On the X-axis: research variant, DMS-BEA - Degree of N-microbiological stability 
of ammonifying microorganisms’ activity and DMS-SAA - Degree of N-microbiological stability 

of amylolytic microorganisms’ activity, IMT-N - Coefficient of microbic transformation intensity of N-containing organic substanc-
es; on the Y-axis: DMSN, % - Soil microbiological stability, as percentage, IMTN, c.u. - Intensity 

of microbic transformation of N-containing organic substances, conventional units] 
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Рис. 3. Коэффициент микробиологической окультуренности почвы в зависимости от вида и дозы 
высококремнистой породы (в среднем за 2015–2017 гг.). По горизонтали: вариант исследования, DMC-IS и 

DMC-MS – коэффициент микробиологической окультуренности инактивированной и мобилизированной почвы 
соответственно; по вертикали: DMCN, c.u. – микробиологическая окультуренность почвы, условные единицы. 

[Fig. 3. Coefficient of microbiological cultural level of the soil depending on the type and dose of high-siliceous rock 
(on average for 2015-2017). DMC-IS - Coefficient of microbiological cultural level 

of inactivated soil and DMC-MS - Coefficient of microbiological cultural level 
of mobilized soil; on the Y-axis: DMCN, c.u. - Microbiological cultural level of the soil, conventional units] 
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Количественным отражением рассмотренных выше биотических процес-
сов, протекающих в почве под действием изучаемых пород, послужили отно-
сительное увеличение в ней микробной биомассы и оптимизация выделения 
углекислого газа («дыхания» почвы), динамика которых представлена на рис. 4.

Показано, что на вариантах с применением диатомовой породы при по-
степенном ежегодном увеличении углерода микробомассы в почве (с 5 до 
11% на варианте Д1, с 6 до 16% на варианте Д2 и с 7 до 15% на варианте 
Д3) активность ее выделения углекислого газа снижалась относительно кон-
трольных значений.

На вариантах с внесением цеолита отмечена схожая тенденция: более слабая 
в отношении микробной биомассы (в среднем за 3 года на 4% вне зависимости 
от дозы) и существенно резкая в отношении транспирации СО2 – на 11–21%.
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 8

Расчет данного коэффициента показал, что на фоне общего усиления микробиологической активности поч-
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деления углекислого газа («дыхания» почвы), динамика которых представлена на рисунке 4. 
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Рис. 4. Общая биомасса микроорганизмов в дерново-подзолистой почве и активность транспирации СО2 
в зависимости от вида и дозы высококремнистой породы. По горизонтали: вариант исследования, Biomass 2015, 
2016 и 2017 – биомасса микроорганизмов в почве по годам исследования, Carbon dioxide transpiration 2015, 2016 

и 2017 – интенсивность выделения углекислого газа («дыхания») из почвы по годам исследования; 
по вертикали: СBIOMASS, mcg С/g of soil – количество мкг углерода микробной биомассы на г почвы, 

CDT, ml СО2/10 g of soil/24 h – количество мл углекислого газа на 10 г почвы в суточной экспозиции. 
[Fig. 4. General biomass of microorganisms in the sod-podsolic soil and activity of CO2 transpiration depending on the type and dose 
of high-siliceous rock. Biomass 2015, 2016 and 2017 - Biomass of microorganisms in the soil by years of research, Carbon dioxide 
transpiration 2015, 2016 and 2017 - Intensity of carbon dioxide release ("respiration") from soil by years of research; on the Y-axis: 

CBIOMASS, mcg C/g of soil - Number of mcg of microbic biomass carbon in g of soil, 
CDT, ml CO2/10 g of soil/24 h - Number of ml of carbon dioxide in 10 g of soil in daily exposition]. 
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По-видимому, вещество диатомита способствовало повышению микроб-
ной биомассы почвы за счет активной микробной деградации. Цеолитовые 
компоненты также оптимизировали данный показатель, однако, судя по 
интенсивности почвенного «дыхания», в большей степени способствовали 
ингибированию процессов разложения органического вещества почвы до 
конечных продуктов.

Выводы

1. Взаимодействие высоких доз диатомита с дерново-подзолистой лег-
косуглинистой почвой приводит к увеличению активности ее аммонифи-
цирующей микробной ассоциации в 1,3–1,5 раза и снижению активности 
амилолитической группы микроорганизмов в 1,4–1,7 раза. Применение це-
олитовой породы имеет аналогичное, но менее выраженное направление.

2. Степень устойчивости микробиологической активности почвы под дей-
ствием диатомита возрастает на 17–27% относительно аммонифицирующих 
L-стратегов и снижается на 21–23% относительно амилолитической группы 
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бактерий. В данных условиях показатель микробиологической окультурен-
ности почвы возрастает более чем в 2 раза в сохраняемой части микробио-
ты и на 31–34% в биохимически активной части. Активность микробной 
трансформации азотсодержащего органического вещества увеличивается до 
58–60%. Поскольку в течение лет исследования на фоне действия диатомита 
микробная биомасса в почве увеличивалась в среднем на 11%, интенсив-
ность ее транспирации СО2 постепенно снижалась, а гумусовое состояние 
имеет удерживаемый характер, очевидно, что процессы трансформации 
органических компонентов направлены в сторону усложнения и активно 
вовлекаются непосредственно в метаболизм почвообитающих микроорга-
низмов. Последнее, несомненно, имеет позитивное значение с точки зрения 
активного участия микробиоты в образовании гумусовых матриц в почве.

Коллектив авторов выражает благодарность генеральному директору 
ООО «Элитхоз» (Борский район Нижегородской области) Анатолию Гер-
мановичу Пушкову за предоставленную возможность проведения микропо-
левых исследований – участок поля и высококачественный посевной мате-
риал зерновых культур.
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Stability of microbiological activity of the sod-podsolic 
soil when applying diatomite and zeolite 

At present, the analysis of the state of soil biotic complex when using non-
traditional materials, such as high-silicon rocks is an important problem in the field 
of agronomic soil science. The aim of this research was to assess the state of the basic 
microbial participants of the L-selection survival strategy (ammonifying and amylolytic 
consortia) in conjunction with hydrolase enzymatic activity of the sod-podzolic soil 
under high doses of diatomite and zeolite rocks with subsequent assessment of the 
stability of the considered part of microbiota.

We studied the effect of different doses (3, 6 and 12 t/ha) of diatomite of the 
Inzensky deposit (Ulyanovsk region) and zeolite of the Hotynetsky deposit (Oryol 
region) on the number of ammonifying and amylolytic microorganisms and on 
hydrolase enzymatic activity of soil in a microfield experiment (2015-2017) carried 
out in the sod-podzolic light loamy soil (WRB - Retisols) of Nizhny Novgorod region 
(56°31ꞌ13.00ꞌꞌN 44°06ꞌ57.37ꞌꞌE). Field experiments were conducted according to the 
generally accepted rules for small-plot field studies (the registration area of ​​the plot was 
1 m2, the location of the plot was randomized, and replication was fourfold). Analytical 
studies included the number of microorganisms with Koch’s pour plate method using 
beef-extract agar (BEA) and Inorganic Salt Starch Agar (ISSA), protease enzymatic 
activity using the ninhydrin spectrophotometric method, invertase using the gravimetric 
method with Fehling’s solution, the intensity of carbon dioxide gas transpiration from 
soil by standard gasometrical method, and the biomass of microorganisms in the soil 
by rehydration method. The stability of the soil microbial pool was assessed by a two-
phase method, in which the inactivated state characterizes the soil capacity to preserve a 
certain microbial niche (microbiological resistance), and the mobilized phase describes 
the potential microbiological activity in the soil, that is the most possible biochemical 
“reserve” of the microbial consortium under study.

The results of our three-year microfield experiment with the use of diatomite showed 
that, on average, during a three-year microfield experiment with the use of diatomite, 
the number of inactivated ammonifying microorganisms maximally increased up to 
42%, and that of mobilized ones up to 13% (See Table 1). A similar, but a less active 
pattern was observed in the mobilized samples. When using zeolite rock, we observed 
a tendency to optimize both phases of the ammonifying group of microorganisms. 
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The number of inactivated amylolytic microorganisms decreased by 34% when using 
diatomite and by 13% when using zeolite, and when mobilizing the soil, there was a 
decrease to 17% and 8% respectively. The activity of the proteolytic enzyme system of 
the soil was found: on average, over 3 years the activity of protease enzymes increased 
up to 38% due to the use of diatomite and up to 11% of zeolite rock (See Table 2). The 
activity of invertase enzymes began to decline in the second year of the study with an 
increase in the dose of each of the rocks and was prolonged to the end of the experiment. 
The measure of decline turned out to be more significant in the variants with diatomite 
material (up to 8-11%) than with zeolite (up to 3-6%). The use of both rocks reduced 
the value of the mineralization coefficient of the organic matter of CM (See Fig. 1). In 
inactivated samples, the degree of their impact on the indicator was more significant. 
The smallest CM values ​​were established in the variants with 6 and 12 t/ha of application 
in the soil, where the decline reached 54% in the variants with diatomite and up to 
24% with zeolite. The use of diatomite rock, especially in high doses, contributed to 
a decrease in the activity of microbiological processes of decomposition of organic 
matter in the soil (inactivated part of the microbiota), while maintaining the potential 
of this function (the level of the mobilized part). The application of zeolite in the soil 
slightly reduced the indicator under consideration, but it definitely did not contribute 
to an increase in potential microbiological activity in the transformation of organic 
components. The degree of microbiological resistance of the soil, depending on the dose 
of diatomite, increased by 17-27% in ammonifying function and decreased by 21-23% 
in amylolytic one. The index of microbiological transformation of nitrogen-containing 
organic matter increased up to 58-60% relative to the control group (See Fig. 2). In 
variants with the use of zeolite, on average over 3 years of research, we observed a 
similar trend but with an insignificant activity. Here, the exponent of N-microbiological 
resistance (DMSN) increased by 12-14% in variants with the 2nd and 3rd doses of rocks. 
The coefficient of soil microbiological cultivation DMCN showed (See Fig. 3) that 
against the background of a general increase in soil microbiological activity (more than 
2 times in variants with diatomite and by 12-29% in tests with zeolite) the persistence 
of potential microbial reserve of L-strategies significantly increased (by 19-31% in tests 
with diatomite and by 7-14% in variants with zeolite). We demonstrated (See Fig. 4) 
that in the variants with the use of diatomite rock with a gradual annual increase in 
carbon of the microbial mass in the soil (from 5% to 11% with D1, from 6% to 16% 
with D2 and from 7% to 15% with D3) the activity of carbon dioxide release from it 
decreased. The tests with the application of zeolite showed a similar tendency: a weak 
one with respect to the microbial biomass (on average, for 3 years by 4%, regardless of 
dose) and significantly sharp with respect to CO2transpiration by 11-21%. Due to the 
above-described change in the number of basic saprotrophic soil microorganisms, its 
hydrolase activity, soil microbial biomass and its “respiration” under the influence of 
diatomite, as well as due to shifts in microbially-dependent indicators of the organic 
matter mineralization, microbiological stability and soil cultivation, components are 
subject to change under its action, are directed towards complication and are actively 
and directly involved in the microbial metabolism. The latter, undoubtedly, has a 
positive meaning in terms of active participation of the microbial pool in the formation 
of humic substances in the soil.

The paper contains 4 Figures, 2 Tables and 35 References.
Key words: opal-cristobalite and clinoptilolite rocks; number of saprothrophic 

microorganisms; gydrolase enzymatic activity; microbiological stability of soil. 
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Seed distribution drivers at an early stage 
of vegetation development in a sand quarry

Distribution of viable seeds on the bare ground slope in a sand quarry located 
in the vicinity of Saint-Petersburg was studied in relation to the relief of the ground 
surface, species composition of pioneer communities and surrounding vegetation, as 
well as the timing of a growing season. Seeds were found even on bare ground and 
poorly vegetated sites. Ground contains three times more seeds in autumn than in 
early summer. Most of seeds belonged to perennial grasses (mainly anemochorous, 
apophytes, and weeds), with a few coming from other life-forms (from annuals to trees), 
which were spread in the quarry or in the surrounding vegetation. Seeds concentrated 
on the slope, their number was the lowest in the quarry bottom in both observation 
periods, since conditions favored to plant germination there. The microrelief of the 
ground surface can also influence seed distribution: in June, viable seeds mostly located 
in depressions. We suppose that in dissemination period, seeds of anemochorous plants 
concentrate on hillocks which trap them; however, more data is needed to conclusively 
prove this hypothesis.

The paper contains 3 Tables, 3 Figures and 49 References.
Keywords: seed bank; natural recovery; pioneer vegetation; viable seeds; seasonal 

dynamics; relief; safe sites.

Introduction

Seed bank, consisting of all viable seeds present in soil [1, 2] is not only a 
“common characteristic of many plant species, which allow storage of genetic 
diversity” [3:29] or “plant regeneration strategy, buffering environmental varia-
tion to allow species persistence” [4:201], but also one of the mechanisms of plant 
communities’ self-regulation [5] and the source of their hidden biodiversity.

Seed banks have been studied extensively since the 19-th century (the first 
publication in 1825 belongs to Dureau de la Malle [6]), and the obtained results 
showed that the role of the below-ground plant community is much more signifi-
cant than just the above-ground part we observe. Most research focused on com-
parison of plant community and seed bank species composition or assessment of 
its quantifying changes, but “the processes that govern assembly of the soil seed 
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bank following severe habitat disturbance are poorly understood” [7:58]. Little is 
known about details of seed bank formation process during the early plant com-
munity development. E. Chaideftou and co-authors [8] noted that especially little 
is known about the seed bank inter-annual temporal turnover, and they studied the 
seed bank composition in permanent plots from year to year. However, the seed 
bank dynamics during a single year period also has evident ecological importance 
and must be investigated.

Nowadays, large areas of land are impacted by mechanical disturbances, 
which destroy their soil and vegetation covers completely. The natural recovery 
of these bare grounds and the set of colonist-species depend on local flora re-
sources [9-12]. Most of pioneer species are anemochorous [13], so the seed bank 
should form via “seed rain”. Seeds inflow and outflow from the soil bank (via 
germination, death, water erosion, etc.) happen constantly, so the seed bank is a 
very dynamic unit.

The species diversity of pioneer communities does not only depend on the 
success of seed distribution, but also on plant germination, growth, and endurance 
[14]. The reserve of propagules is always more than the number of seedlings and 
thriving plants, and the quality of substrate plays an important role in the safety of 
pioneer species [15]. For example, the high ground density causes a reduction in 
germination [16] or lack of moisture leads to the death of seedlings [17]. It is well 
known that natural vegetation recovery is strongly influenced by substrate pro-
perties [18, 19]. Open grounds of disturbed sites are unfavorable to plant sprouts 
because of intensive insolation, extreme fluctuations of soil temperatures, rapid 
drying of substrate surface, etc. [20]. Plant individuals distribution depends on 
micro-topography of the ground surface [21, 22], even small depressions con-
tributing to seed accumulation [23, 24]. Seeds gathering in depressions keep their 
viability better [25], thanks to accumulation of fine material and snow, leading to 
better moistening. The speed of colonization and pioneer species richness depend 
on proportion of fine (clay) fractions in the substrate [12, 26-28], due to the fact 
that the high content of these fractions increases water holding capacity of soil 
[23]. At the initial stage of primary succession, moistening plays an extremely 
important role, since plants suffer from nutrient deficit [26, 29], so the coloniza-
tion process always depends on ground moisture [30, 31].

The territory disturbed by bulldozing or other techniques is often a patch-
work of microhabitats (or “microsites”), which differ sharply in their properties 
(temperature, moisture, nutrients, etc.), including their suitability for settlement, 
survival, and growth of plants [1, 32]. The favorable microhabitats are referred 
to as “safe sites” [1]. Natural vegetation recovery is controlled by various abiotic 
factors, which can be unfavorable to plants (dryness, high temperature of ground 
surface, excessive solar lighting, strong wind, etc.), and as a result, species are 
able to survive within safe sites only [24].

The trend of regenerative succession depends on habitat local conditions, ac-
cording to one point of view [18, 29, 33], or on plant diasporas’ distribution at the 
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beginning of colonization, according to another [15, 34]. One of the interpreta-
tions of the Egler’s Initial Floristic Composition model [35] suggests that seeds 
from all seral stages are present in the initial vegetation [36], but another scenario 
(gradual seed bank formation) is possible, as well.

The aim of our research is to receive data on seed distribution on the disturbed 
territory under influence of the surface relief, the season of the vegetation pe-
riod and plant cover species composition. The study used the example of a sand 
quarry, because such quarries are widespread in different regions, which gives an 
opportunity to compare the obtained results in the future.

Materials and methods

The study was carried out in 2014, in the vicinity of Saint-Petersburg, Russia 
(southern taiga subzone; 60°05ꞌ30ꞌꞌN, 30°26ꞌ52ꞌꞌE). A small sand quarry (about 
7500 m²) was located on a hill, previously occupied by a grass birch forest. The 
top of the hill and its eastern slope were completely destroyed by quarrying. In 
spite of sand extraction ceasing in 2006, even 8 years later there were sites of open 
ground within the quarry. In 2015, sand extraction was restarted, and we had no 
possibility to continue our study, so all obtained results were collected during one 
year.

The data were collected on a sandy slope (eastern exposition, approximately 
30-35°, the length about 25 m) covered by patchy vegetation, so the total plant 
cover varied from 0 to 20% in different places. Adjacent vegetation consisted of a 
fragment of the birch forest, meadows with grasses and weeds, and communities 
dominated by Chamaenerion angustifolium (L.) Scop. or Calamagrostis epigeios 
(L.) Roth, occurring in spots at the quarry bottom.

We address the following questions: (1) Is the seed bank (consisting of viable 
seeds) present at disturbed sites with bare ground and poorly developed pioneer 
vegetation? (2) What is the difference between the seed bank composition 
in the beginning and the end of a growing season? (3) How is the seed bank 
composition influenced by the relief of the ground surface and the surrounding 
vegetation?

Ground samples were taken by core with cross section of 4×4 cm, immersed 
to the depth of 5 cm [37], their number was determined in accordance with the 
published recommendations [38] (See below). The samples were placed in craft-
paper bags and kept in a dark dry place. The plan of data collection allowed us to 
assess such factors affecting the seed bank as:

Timing of the growing season. To reveal the dynamics of seeds in the ground, 
we collected data when most of viable seeds germinated at the end of June 
(28.06.2014), and at the end of the growing season (7.09.2014), when most of 
new seeds had already matured.

Location. Ground samples were collected from 4 positions in the relief: top of 
the slope, its middle and foot, and the bottom of the quarry (Fig. 1).
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Fig. 1. Sampling scheme: 4 positions in the relief of the quarry: top of the 
slope (T), its middle (M) and foot (F), and the bottom of the quarry (B). 

At each position, 3 depressions and 3 hillocks were sampled

Microrelief of ground surface. The surface of sand was not smooth, various 
hillocks, small ridges as well as dimples and grooves formed an irregular microrelief. 
Vertical and horizontal sizes of these elements varied from 10 to 40 cm. In each 
of the aforementioned positions on the slope and quarry bottom, samples were 
collected from 3 elevated elements of the microrelief (named as “hillocks”) and 
3 from lower ones (“depressions”). Thus, 24 samples were studied in each from 
two observation periods. Therefore, the total number of samples was 48.

Vegetation of the slope. Each ground sample was collected inside of 30×30 cm 
plot, after all plant species were recorded. On 24 plots in June and another 24 plots 
in September, the total list of species, total plant cover and each species percentage 
cover estimations were made. As it was mentioned above, study plots were 
established in correlation with elements of the microrelief, and one of each three 
plots situated on hillocks or depressions was always located on a bare substrate.

Surrounding vegetation. The total list of species in the surrounding plant 
communities was made in 2014, also we used the floristic data collected in 2012-
2013. Botanical nomenclature for plants is given by SK Cherepanov [39].

The protocol of sample treatment was established on the basis of the published 
recommendations [40, 41], and the results of our preliminary experimental 
selection of optimal methods for seed detection and their viability assessment. 
Each soil sample was stirred diligently and divided into 2 parts. Later, all 
manipulations were made sequentially with both of them. The ground was sifted 
through a sieve with a cell diameter of 1mm, and the material remaining in 
the sieve was examined to find seeds. The sifted ground was split into 2 parts 
again, and each half was exposed to flotation. Detected seeds were dried at room 
temperature. A special standard seed collection along with special guides and an 
atlas [42, 43] to determine the species affiliation of seeds were used.

Without conditions favorable to germination, “dormant” seeds may stay in 
soil keeping viability for a very long time [3]. Various special manipulations, 
such as stratification, phytohormones, etc. are applied to force seeds to sprout, but 
even in this case, we cannot be sure that all viable seeds have germinated and are 
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accounted for. For this reasons, to assess seed viability we used the staining by 
0.1% water solution of fuchsine [44]. Seeds were exposed to fuchsine for 1 hour. 
Viable seeds had uncolored germ and embryo roots or faintly painted spots on 
roots and cotyledons. Seeds with good colored germ or bright large spots on roots 
and cotyledons were unviable.

Statistical data processing was carried out by StatSoft STATISTICA 10. 
Distribution of viable seeds in the relief of the quarry was tested by the Kolmogorov-
Smirnov criterion and analyzed using non-parametric tests. So, the Kruskal-Wallis 
Criterion is used for identification of differences between compared groups of 
data. Also, we used the Mann-Whitney test (U-test) allowing us to evaluate the 
performance differences between comparing groups in pairs for a more precise 
description of the observed trends. We adopted a significance level of p < 0.05.

Results of research 

Vegetation in the quarry and its neighborhoods
Natural recovery in the quarry developed during 8 years. The densest 

vegetation occupied the bottom of the quarry, in the other part of disturbed 
territory plant cover was patchy and absent in some places. The list of vascular 
plants recorded in quarry in 2012-2014 includes 55 species: trees (Betula pendula 
Roth, Alnus incana (L.) Moench, Populus tremula L., Pinus sylvestris L., Sorbus 
aucuparia  L.), shrub (Salix cinerea L.), and herbs; dwarf shrubs were absent. 
Trees were represented by seedlings or young growth.

In the surrounding communities with predominance of Chamaenerion 
angustifolium or Calamagrostis epigeios, 16 species of herbs were marked, and 
only two (Erigeron acris L., Campanula rotundifolia L.) supplemented the list 
obtained in the quarry. Obviously, the fragment of former birch forest differed 
highly from other communities in species composition, and 5 species more 
were added to the overall list: Rubus idaeus L., Arctostaphylos uva-ursi (L.) 
Spreng., Convallaria majalis L., Hypericum maculatum Crantz, and Pimpinella 
saxifraga L. Thus, in total, 62 species were noted in the quarry and the surrounding 
vegetation.

Total number of seeds
The total number of seeds collected in 24 samples in September was nearly 

double the number in June: 513 and 275 seeds, respectively. The percentage of 
viable seeds became higher by autumn, as well. In the beginning of September, 
the number of viable seeds revealed in the collected samples increased more than 
threefold: from 94 to 343. The number of dead seeds was almost unchanged (in 
June - 181, in September - 170).

Number of species
In relevés of 48 study plots, 20 species of vascular plants were noted. Seeds 

from 18 of them were found in soil samples. Moreover, 3 species were present 
as seeds only. Thus, the total number of species present on study plots as either 
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plants or seeds was 23 or 37% of total number of species registered in the quarry 
and the surrounding vegetation (Table 1). The majority of seeds (including viable 
and unviable) belonged to perennial grasses, but other life-forms, such as trees 
(Betula pendula, Sorbus aucuparia), dwarf-shrubs (Arctostaphylos uva-ursi), and 
short-lived (annuals and biennials) herbs (Berteroa incana (L.) DC., Veronica 
verna L. et al.) were present as well.

Table  1
Frequency of plants and/or seeds (viable and unviable) on study plots, %

No Species June (24 plots) September (24 plots)
plants seeds plants seeds

1 Artemisia campestris 63 25 29 21
2 Calamagrostis epigeois 46 17 42 54
3 Festuca rubra 17 58* 33 50
4 Rumex acetosella 21 38 17 17
5 Hieracium pilosella 13 17 21 8
6 Betula pendula 4 75 4 83
7 Berteroa incana 4 42* 0 33*

8 Chamaenerion  
angustifolium 8 17* 0 13

9 Tussilago farfara 17 0 13 4*
10 Achillea millefolium 13 0 8 8
11 Cirsium arvense 0 17 8 13
12 Erigeron acris 4 0 17 25
13 Artemisia vulgaris 4 0 13 0
14 Linaria vulgaris 17 0 0 0
15 Veronica verna 4 0 0 8

Noted on 1 plot
16 Sorbus aucuparia 4 4 0 0
17 Hippophaë rhamnoides 4 0 0 0
18 Knautia arvensis 4 0 0 0
19 Taraxacum officinale 4 0 0 4
20 Arctostaphylos uva-ursi 0 4 0 0
21 Convallaria majalis 0 0 0 4
22 Phleum pratense 0 0 0 4
23 Agrostis tenuis 0 0 4 0

Total number of species 20 18
Seeds and plants 9 10
Plants only 9 - 2 -
Seeds only - 2 - 6

Note: * Only unviable seeds were found.

Vegetation on study plots
On 32 plots where vascular plants were noted (unlike other 16 plots located 

on bare sand), the total plant cover varied from 5 to 20% in June, and from 1 to 
10% in September. Artemisia campestris L., Calamagrostis epigeois, Festuca 
rubra L., Rumex acetosella L., and Hieracium pilosella L. were the most fre-
quent in plots, but only two of them (field sagewort and chee reedgrass) were the 
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most widespread all over the slope. Other plants distribution can be described as 
irregular mosaic. There were no real dominants between species. The maximal 
abundance (10%) was registered very rarely and for plants with large leaves or 
rosettes.

There was no distinction in species composition between two elements of the 
microrelief. No species was exclusive to only hillocks or depressions. On hillocks 
the number of species per plot (excluding plots on bare ground) varied from 1-2 
to 5 in both observation periods. In depressions, this parameter changed from 
2-6 species in June to 3-4 species in September. The mode is equal for hillocks 
and depressions: 4 species in June, and 3 in September. The average number of 
species (3.5) was identical for different elements of the microrelief and months. 
The average total cover on plots on both hillocks and depressions was 12-13% in 
June and 7-8% in September.

Plant and seed composition on study plots
Five aforementioned species had the highest frequency in above-ground veg-

etation, and their seeds were frequently found in soil samples as well, but the 
maximum frequency (about 80%) was noted in seeds of Betula pendula, despite 
the fact that the young growth of birch was only observed on 2 of 48 plots. The 
plants of Berteroa incana were registered on 1 plot in June, and their unviable 
seeds were contained in 30-40% of samples in both observation periods. Viable 
seed absence of short-lived weeds (from Brassicaceae and Chenopodiacea, for 
example) is caused by 8 years of vegetation development: in 2014, pioneer spe-
cies were rare in the quarry unlike grass communities belonging to the next stage 
of succession.

Seeds of 5 species (Artemisia vulgaris L., Linaria vulgaris Mill., Hippophaë 
rhamnoides L., Knautia arvensis (L.) J.M. Coult., Agrostis tenuis Sibth.) which 
had been noted in relevés were not found in soil samples. 3 species (Phleum 
pratense L., Convallaria majalis, Arctostaphylos uva-ursi) were present only as 
a single seed, and their plants were very rare in the quarry outside the plots. It 
should be emphasized that Convallaria majalis and Arctostaphylos uva-ursi are 
typical species of forest communities, and Phleum pratense is one of a few grass 
species (Poaceae), which are not pioneer plants on disturbed lands.

About a half of all species noted in relevés was found as seeds in ground 
samples in both observation periods. In June, seeds of 9 species were absent, 
and 2 species were present only as seeds. In September, the situation reversed 
(Table 1).

The simultaneous presence of plants and seeds on the same plot was revealed 
for Calamagrostis epigeios and Festuca rubra (in both observation periods), and 
Erigeron acris (in September). The number of such plots was low and varied from 
2 to 6 for the mentioned species.

Even on bare ground plots, the seeds of 2-4 species were present, and only 
twice on 1 plot in June, and on 1 plot in September none was found, and the both 
of the empty plots were located at the bottom of the quarry.

Olga I. Sumina, Elena M. Koptseva
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Viable seeds
In September, the total number of seeds increased, together with the number of 

viable ones, and practically all species had a relatively larger proportion of viable 
seeds than in June (Table 2).

Table  2
Proportion of viable seeds of different species in soil samples, %

No Species June
(24 samples)

September
(24 samples)

1 Betula pendula 47 65
2 Festuca rubra 0 77
3 Artemisia campestris 43 60
4 Rumex acetosella 82 100
5 Calamagrostis epigeios 0 72
6 Hieracium pilosella 13 67
7 Chamaenerion angustifolium 0 100
8 Cirsium arvense (100) (100)
9 Arctostaphylos uva-ursi (100) 0
10 Sorbus aucuparia (100) 0
11 Erigeron acris 0 80
12 Veronica verna 0 100
13 Phleum pratense 0 (100)
14 Achillea millefolium 0 100
15 Taraxacum officinale 0 (100)
16 Convallaria majalis 0 (100)

Note: Data are shown in parentheses, if the number of seeds per 1 sample is less than 4.

Only 16 out of 23 species noted on study plots contributed viable seeds to the 
seed bank. Arctostaphylos uva-ursi, Convallaria majalis, Sorbus aucuparia were 
represented by a single seed only, and Phleum pratense by 4 seeds. Such weeds as 
Taraxacum officinale F.H. Wigg. and Cirsium arvense (L.) Scop. also had a very 
low number (1-4) of viable seeds in the soil bank due to their high germination 
capacity. No viable seed of Berteroa incana and Tussilago farfara L. was found. 
The first species is a pioneer annual plant, which was in the quarry in 2012, but 
it became very rare in 2014: we marked unique specimen on 1 plot in June. The 
second one mainly follows the vegetative form of reproduction, and its seeds stay 
viable for less than one year [45, 46]. Thus, the core of the seed bank consists of 
seeds of 10 species (Table 2).

The viable seeds of many species (Festuca rubra, Calamagrostis epigeios, 
Chamaenerion angustifolium, Erigeron acris et al.) were noted in autumn, only. 
We can assume that all viable seeds of  these species germinated in June. The 
main stock of seeds was formed by Betula pendula, Calamagrostis epigeios, 
Artemisia campestris, Festuca rubra, Rumex acetosella, which are typical 
colonizers of disturbed lands. In the seed bank, the proportion of viable seeds 
of the aforementioned plants reached 93% in June and 86% in September. These 
high values were determined by a large number of birch seeds (62 and 65% of the 
seed bank, respectively). Adjusting for 30×30 cm plot size, the maximal number 
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of viable seeds of Betula pendula was more than 500 in June and about 3500 in 
September.

Viable seeds distribution in the relief
Viable seeds of Betula pendula and Festuca rubra were widespread along the 

slope and at the bottom of the quarry (Table 3). Seeds of 4 species (Artemisia 
campestris, Calamagrostis epigeios, Cirsium arvense, Rumex acetosella) were 
noted in 3 out of 4 positions in the relief, and most of them had a high frequency 
in the vegetation of the study plots. Viable seeds of other species demonstrated 
more a narrow distribution in 1-2 positions.

Table  3
Seed bank (viable seeds) distribution in connection with the position in the relief

No Species

Bottom 
of quarry Foot of slope Middle part 

of slope Top of slope

Ju
ne

Se
pt

em
be

r

Ju
ne

Se
pt

em
be

r

Ju
ne

Se
pt

em
be

r

Ju
ne

Se
pt

em
be

r

1 Betula pendula 225 394 1350 1406 900 5794 788 4894
2 Festuca rubra 0 113 0 281 0 338 0 1350

3 Artemisia 
campestris 113 225 0 225 731 225 0 0

4 Rumex acetosella 0 0 338 56 225 0 225 281
5 Cirsium arvense 0 0 113 56 0 169 113 0

6 Calamagrostis 
epigeios 0 113 0 0 0 675 0 225

7 Chamaenerion
angustifolium 0 0 0 0 0 56 0 281

8 Erigeron acris 0 0 0 0 0 731 0 169
9 Veronica verna 0 0 0 0 0 113 0 169

10 Achillea millefolium 0 0 0 0 0 506 0 0

11 Taraxacum 
campylodes 0 0 0 0 0 56 0 0

12 Convallaria majalis 0 0 0 0 0 56 0 0
13 Hieracium pilosella 0 0 0 0 0 0 56 113

14 Arctostaphylos 
uva-ursi 0 0 0 0 0 0 56 0

15 Sorbus aucuparia 0 0 0 0 0 0 56 0
16 Phleum pratense 0 225 0 0 0 0 0 0
Total number of seeds 338 1 070 1 801 2 024 1 856 8 719 1 294 7 482

Number of species 2 5 3 5 3 11 6 8
Note: Number of seeds is given as recalculation on 30×30cm plots.

Full data from collected samples on the distribution of seeds according to 
locations in the relief and microrelief are shown in Figure 2. 
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Fig. 2. Seasonal distribution of viable and unviable seeds between elements 
of the microrelief across the slope profile. Bar heights are numbers of seeds; 
grey parts of bars are numbers of viable seeds. H - Hillocks, D - Depressions

In general, the position factor has an impact on the distribution of viable 
seeds (Kruskal-Wallis test: p = 0.0405). The number of seeds at the quarry 
bottom was the lowest in both observation periods. However, statistically 
significant differences between the bottom and other slope positions are 
revealed in the pairwise comparison by means of the Mann-Whitney test and 
only in June (p bottom/foot = 0.0259; р bottom/middle = 0.0283; р bottom/top = 0.0393). In 
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September, there were no differences (p = 0.1127) in the distribution of seeds on 
the relief because the number of seeds in samples varied greatly (Fig. 3).

    
 

Fig. 3. Viable seeds distribution on slope and quarry bottom in two observation periods. 
The first and third quartiles (25th and 75th percentiles, respectively), the median 

(50th percentile) and the edges of the statistically significant sample are shown in the Box Plot

Influence of the microrelief
Analysis of the data by distribution of viable seeds on the microrelief showed 

that the difference between hillocks and depressions is significant in June, only 
(U-test p = 0.0278). The samples collected in September revealed no influence of 
the microrelief.

Discussion of research 

23 species of vascular plants were recorded on study plots, and only 10 of 
them (Betula pendula, Festuca rubra, Artemisia campestris, Rumex acetosella, 
Calamagrostis epigeios, Hieracium pilosella, Chamaenerion angustifolium, 
Erigeron acris, Veronica verna, and Achillea millefolium L.) had viable seeds in 
soil. Among these vasculars forming the seed bank there were 1 deciduous tree 
and 2 annual-biennial species, but most of them were perennial herbs, which are 
mostly typical colonizers of open ground, sandy dunes and other habitats with 
infertile soil. Many of them are considered weeds, and they have biological traits 
(large number of seeds, light seeds, early germination etc.) that facilitate rapid 
colonization and survival in such habitats. 

The absence of viable seeds of the annual weed Berteroa incana in soil is 
an example of started changes in the seed bank composition - a decrease in the 
number of therophytes - observed in plant communities following restoration [47, 
48]. The presence of species belonging to different life-forms in the seed bank 
lend credibility to the suggestion that the Egler’s Initial Floristic Composition 
model [36] works.

Among 10 aforementioned species contributing to the seed bank on study 
plots, only 5 species are in the majority, with Betula pendula being the most 

       Bottom                     Foot                      Middle                    Top
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prominent. The influence of vegetation surrounding the quarry also appeared as 
the seed bank enrichment by seeds of some species (forest plants Convallaria 
majalis and Arctostaphylos uva-ursi, for example). Even the low number of such 
seeds can be effective if their inflow to quarry is annual.

The conclusion of M. Kalin with coauthors [49] that compositional similarity 
and spatial matching between the seed bank and the standing vegetation is not 
high was confirmed by our data. The presence of any species in the above-ground 
plant community was not directly connected to its stock in the seed bank. 4 species 
(Artemisia campestris, Calamagrostis epigeios, Festuca rubra, and Rumex 
acetosella) had relatively high abundance on study plots, but the overwhelming 
majority of the seed bank (more than 60%) belonged to Betula pendula, whose 
young growths were observed on 2 plots out of 48. 

The fact that the majority of the seed bank is formed by birch, despite this 
species being present in the quarry only in unfruitful young growth birches, can 
be an indirect confirmation of the Egler’s Initial Floristic Composition model.

The seed bank is influenced by many stochastic processes, habitat configuration, 
land use etc. [7]. The relief of the quarry influences seed distribution. In September, 
the greatest number of viable seeds was found on the top and in the middle part 
of the slope. It is easy to explain, because during the dissemination period, seeds 
of anemochorous plants land at first on the elevated terrain. Later, they can move 
gradually down the slope under the influence of rain, wind, crumbling sand, and 
snow. A priori assumption that seeds will always concentrate in the lowest part of 
the quarry was not confirmed: the minimum number of seeds was marked at the 
bottom of the quarry in both observation periods. There are the most favorable 
conditions for plants in this lowest part of the quarry [12, 25], therefore seed 
germination is very active there.

Different factors (rain, wind, erosion etc.) cause seed redistribution and 
change viable seed pattern, which has no direct reflection in the above-ground 
vegetation. The influence of the microrelief was statistically significant in one of 
two observation periods. 

The suggestion that in September seeds of anemochorous species primarily 
filled the hillocks and afterwards moved to depressions seems most likely, and 
we hypothesize that in dissemination period, seeds of anemochorous plants 
concentrate not at “safe sites” (depressions), but on hillocks which trap them. In 
the future, more data collection would be necessary to prove this hypothesis with 
a statistically significant result. In June, the seed bank was significantly more 
present in depressions. 

The obtained data do not completely confirm the idea that species can survive 
only within “safe sites” [1, 24]. Although in June, viable seeds concentrate in 
depressions, we observed neither germination as active as that at the bottom of 
the quarry, nor a difference between poor vegetation in either element of the 
microrelief.

Seed distribution drivers at an early stage
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Conclusion

Our results suggest that in the sand quarry the seed bank as a pool of viable seeds 
exists even at sites with bare ground or less developed plant cover. The bank includes 
seeds of species, which are spread in the quarry and the surrounding vegetation, 
and consists of seeds belonging to plants of different life-forms. The seed bank has 
temporal and spatial dynamics during a single year period. The number of seeds 
varied greatly in the beginning and the end of summer. The seed bank also changed 
in terms of its species diversity during the growing season. It also demonstrated 
heterogeneity in seed distribution with regards to the quarry relief and microrelief. 
A “paradoxical” result is that at the bottom of the quarry the number of viable seeds 
is always minimal (because of favorable conditions for germination there). Our 
results do not contradict the Egler’s Initial Floristic Composition model, but do not 
support the hypothesis of plants survival at “safe sites”.

The seed bank comprising viable seeds with different time and strategy of 
development is a complex composition. Obviously, in the field research we could 
not consider all its specific and diverse features. Our goal, to reveal the influence 
of the relief and season on seed distribution, was achieved, and the obtained data 
show how complex in space and time the seed bank is, as well as allow us to 
clarify some previously published information. We believe that our research of 
the seed bank short-term dynamics adds new data to study seed redistribution 
patterns.
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Использование морфо-анатомических признаков  
для выявления гибридных растений в зоне естественной 

гибридизации Populus laurifolia и P. nigra в Сибири, Россия

В Алтае-Саянской горной стране происходит наложение ареалов Populus 
laurifolia (секция Tacamahaca) и P. nigra (секция Aigeiros). В зоне совместного 
произрастания наблюдается процесс их естественного скрещивания с 
образованием гибридного вида P. × jrtyschensis. Представлены результаты 
изучения морфологических и анатомических признаков, позволяющие 
идентифицировать гибридные растения. Форма поверхности порослевых 
побегов позволяет особенно надежно диагностировать особи P. × jrtyschensis в 
молодом возрасте на ранних стадиях развития насаждений. Дифференциация 
укороченных побегов кроны на лептобласты и дискобласты и расположение 
генеративных почек становятся важными признаками определения гибридов по 
достижению растениями 10-летнего возраста. Использование морфологических 
признаков листовых пластинок требует навыка работы с P. × jrtyschensis и 
для широкого применения не рекомендуется. Морфология черешка позволяет 
хорошо диагностировать P. laurifolia и P. nigra, но при определении гибридов 
должна использоваться только в комплексе с другими признаками. Практическое 
использование морфологии генеративных органов имеет затруднения, связанные 
в первую очередь с очень непродолжительным периодом цветения. Применение 
плодов ограничено строгой двудомностью тополей и преобладанием в популяциях 
мужских растений. Использование признаков анатомического строение 
черешков у исследованных видов легкодоступно и является самым надежным 
качественным признаком для их идентификации.

Ключевые слова: Populus; гибридизация; идентификация; морфология; 
петиолярная анатомия.

Введение
Сохранение и рациональное использование лесных генетических ре-

сурсов Сибири и бореальных лесов в целом является одной из важнейших 
природоохранных и экономических задач. Эффективность ее решения за-
висит от степени изученности лесных генетических ресурсов. Видовой со-
став дендрофлоры Сибири относительно беден, но его изучение осложня-
ется огромной внутривидовой изменчивостью, формирующейся в условиях 
обширных экологически гетерогенных ареалов лесообразующих видов, что 



65

существенно повышает уровень биоразнообразия лесных экосистем. При 
этом наибольшее значение имеет наследственная изменчивость древесных 
растений по адаптивным и хозяйственно ценным признакам, от уровня и 
особенностей которой, в конечном счете, зависят устойчивость и продук-
тивность лесов, а также перспективы выведения сортов с хозяйственно по-
лезными свойствами. Наряду с этим в эволюции рода Populus L. значитель-
ную роль играют процессы гибридизации [1–3], обеспечивающие не только 
увеличение общей изменчивости, но и, возможно, интрогрессию ценных 
адаптивных признаков [4], однако эти механизмы еще крайне недостаточно 
исследованы в Сибирском регионе.

В мировой практике тополь очень широко применяется для рекультива-
ции нарушенных территорий, создании барьеров и консервативных преград 
для купирования загрязненных территорий, в том числе городских и про-
мышленных свалок, предприятий нефтедобычи и переработки, химического 
производства, используется в озеленении, сельском хозяйстве и промыш-
ленном лесоводстве. Однако в условиях Сибири этот мировой опыт не нахо-
дит на современном этапе никакой практической реализации. Большинство 
посадок выполнено с использованием экзотов еще в прошлом столетии и 
нуждается в замене.

Гибридные зоны тополей являются динамическими центрами экологи-
ческих и эволюционных процессов, а также концентраторами ценных для 
селекции гибридных форм, в связи с чем они требуют тщательного изуче-
ния. Естественные зоны, возникающие при контакте ареалов видов секции 
Aigeiros Lunell и Tacamahaca Mill., изучаются с 80-х гг. прошлого века [5–7]. 
В Северной Америке ареалы черных и бальзамических тополей по большей 
части симпатрические, с перекрывающимися местообитаниями. Большин-
ство гибридных зон в этом регионе двувидовые, т.е. родители представлены 
одним видом секции Aigeiros и одним из секции Tacamahaca, но обнаружены 
и более сложные зоны. Например, на р. Олдмен (Южная Альберта, Канада) 
выявлены зоны совместного произрастания и гибридизации P. deltoides Bartr.
ex Marsh., P. balsamifera L. и P. angustifolia E. James. В целом на территории 
Северной Америки известно пять зон гибридизации видов секции черных и 
бальзамических тополей [8]. Они относительно полно изучены с популяци-
онно-генетической точки зрения, но недостаточно – с популяционно-эколо-
гической, селекционно-генетической и морфологической.

Данных о гибридных зонах в Азии весьма мало, что вполне объяснимо, так 
как секция Aigeiros здесь представлена одним P. nigra L., ареал которого толь-
ко на восточной окраине перекрывается с некоторыми бальзамическими то-
полями. С другой стороны, это связано и с крайне слабой изученностью этих 
зон. Во всем Азиатском регионе известно только две таких зоны [Там же].

P. × jrtyschensis C.Y. Yang in C. Wang & S.L. – естественный гибрид P. lau-
rifolia Ledeb. (секция Tacamahaca) и P. nigra (секция Aigeiros), распростра-
ненный в местах наложения их ареалов в Алтае-Саянской горной стране. 

Использование морфоанатомических признаков
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Китайскими учеными в долине р. Черный Иртыш проводятся интенсивные 
популяционно-генетические исследования гибридного комплекса с участи-
ем P. × jrtyschensis, P. nigra и P. laurifolia [9]. При этом лучшие генотипы из 
гибридов P. × jrtyschensis введены в культуру. Однако данные по изменчи-
вости морфологических и адаптивных признаков популяций из этой части 
зоны гибридизации отсутствуют. С другой стороны, тополь иртышский, вы-
явленный на территории России еще в прошлом веке, начал изучаться лишь 
в последнее время. Он не только не нашел практического применения, но и 
до сих пор не приводится во флористических сводках и ключах определите-
лей регионов Сибири. Последнее, безусловно, связано с отсутствием четких 
представлений о морфологических признаках, важных для его выявления.

Цель настоящего исследования – изучить морфо-анатомические призна-
ки P. nigra, P. laurifolia и P. × jrtyschensis для оценки возможностей их при-
менения в идентификации естественных гибридов.

Материалы и методики исследования

Основная часть исследований выполнена в бассейне реки Томи. 
P. × jrtyschensis не образует здесь больших чистых насаждений, гибриды от-
мечены единично или небольшими клонами в составе смешанных лесов ро-
дительских видов. Однако на отдельных участках они встречаются стабиль-
но и в значительном количестве. В ходе полевых исследований 2015–2017 гг. 
выявлено четыре такие популяции. Эти насаждения использовали как клю-
чевые при исследовании морфологии таксона. Часть материалов для анато-
мических исследований отобрана в насаждениях рек Бия и Катунь (табл. 1).

Морфологические признаки вегетативных органов исследовали с ис-
пользованием сравнительно-морфологического метода. При этом изучали 
комплекс качественных признаков: форма поверхности удлиненных порос-
левых побегов, форма поверхности удлиненных побегов кроны, типы укоро-
ченных побегов кроны, морфология листовых пластинок и черешка.

Таблица 1 [Table  1]
Исследованные популяции тополя [Studied poplar populations]

Название популяции
[Name of the population]

Координаты
[Coordinates]

Количество деревьев / листьев / черешков
[Number of trees / leaves / petioles]

P. nigra P. laurifolia P. × jrtyschensis
Река Томь [Tom River]

Бельсу 
[Belsu]

53°41'35"N,
88°22'44"E – 30/450/0 –

Студеный Плес
[Studenyy Ples]

53°39'49"N,
88°20'01"E – 30/450/0 –

Вороний
[Voroniy]

53°66'10"N,
88°29'52"E – 30/450/0 –
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Название популяции
[Name of the population]

Координаты
[Coordinates]

Количество деревьев / листьев / черешков
[Number of trees / leaves / petioles]

P. nigra P. laurifolia P. × jrtyschensis
Чистенький
[Chistenkiy]

53°66'19"N,
88°28'56"E 30/450/0 – –

Майзас
[Maysas]

53°37'24"N,
88°12'48"E 30/450/9 30/450/9 39/585/9

Кийзак
[Kiyzak]

53°72'27"N,
87°94'58"E 30/450/0 – –

Швейник
[Shveynik]

53°48'34"N,
87°28'42"E 30/450/0 – –

Карлык
[Karlyk]

53°49'21"N,
87°28'03"E 30/450/9 30/450/0 41/615/9

Новокузнецк
[Novokuznetsk]

53°49'04"N,
87°07'23"E 30/450/0 – 23/345/9

Казанково
[Kazankovo]

53°99'08"N,
87°29'44"E 30/450/0 – –

Славино
[Slavino]

54°02'05"N,
87°22'55"E 30/450/9 – –

Ерунаково
[Yerunakovo]

54°09'32"N,
87°47'45"E – 30/450/0 –

Верхняя Терсь
[Verkhnyaya Ters]

54°13'00"N,
87°39'48"E – 30/450/9 10/150/9

Средняя Маганакова
[Srednyaya Maganakova]

54°19'33"N,
87°58'57"E – 30/450/0 –

Река Бия [Biya River]
Бия 1
[Biya 1]

52°36'32"N,
86°28'33"E 3/0/9 3/0/9 –

Артыбаш
[Artibash]

51°47'38"N,
87°13'35"E – 3/0/9 –

Куют
[Kuyut]

52°30'66"N,
86°39'66"E – – 3/0/9

Река Катунь [Katun River]
Иконникова
[Ikonnikova]

52°25'57"N,
85°05'83"E 3/0/9 3/0/9 3/0/9

Усть-Катунь
[Ust-Katun]

52°27'02"N,
85°09'54"E 3/0/9 3/0/9 –

Итого [Total] 249/3600/54 252/3600/54 119/1695/54

Для изучения вариабельности морфологических признаков на каждой 
пробной площади с 30 репродуктивно зрелых удаленных друг от друга дере-
вьев с южной стороны средней части кроны проводили сбор гербарного мате-
риала. С каждой особи отбирали по 15 полностью развитых, неповрежденных 
листьев, только со средней части укороченных побегов. Для анализа формы 
пластинки на каждом листе измеряли его длину (L) и расстояние между самой 
широкой частью и основанием (А). Определение формы проводили путем вы-
числения индекса A/L. При этом использовали следующие его диапазоны: 
< 0,25 – треугольная; 0,25–0,35 – яйцевидно-треугольная; 0,35–0,45 – яйцевид-
ная; 0,45–0,65 – эллиптическая; 0,65 > – обратнояйцевидная [10]. Измерения 
основных признаков проводили с помощью программы «Axio Vision 4.8.2».

Окончание табл.  1  [Table  1  (end)]

Использование морфоанатомических признаков
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Для исследования расположения генеративных почек на побегах и мор-
фологии цветков с 10 моделей каждого таксона весной, до начала цветения 
(в конце марта), проводили заготовку ветвей с генеративными почками. 
Соцветия получали на срезанных ветвях, поставленных в сосуды с водой 
(при температуре 20…24°С) и фиксировали в смеси спирта этилового 96% 
и воды в соотношении 1:1. Выявление морфологических особенностей про-
ведено при увеличении 16,3× («МБС–10», ЛЗОС, Россия). Изучение морфо-
логии плодов проводили на 30 плодущих сережках отобранных с деревьев в 
период плодоношения.

Известно, что для представителей Salicaceae характерна крайне низкая 
индивидуальная и межпопуляционная изменчивость анатомических струк-
тур листа [11, 12]. В ряде популяций в бассейнах рек Томь, Бия и Катунь ран-
домизированно с трех особей использовали листья для морфо-анатомиче-
ских исследований черешка (см. табл. 1). Отбор проводили со средней части 
кроны репродуктивно зрелых деревьев, с укороченных побегов. Черешки 
отделяли от пластинок листьев укороченных побегов и фиксировали в смеси 
спирта этилового 96%, глицерина и воды в соотношении 1:1:1. Поперечные 
срезы делали в верхней части черешка (у основания листовой пластинки), 
поскольку именно ее характеристику используют в ключах определителей 
как важный признак для разграничения видов секций Aigeiros и Tacamahaca 
[13, 14]. Полученные срезы окрашивали 2%-ным водным раствором саф-
ранина. Анатомические особенности изучали при увеличении 100× («Ми-
кромед–1», ООО «Наблюдательные приборы», Россия). С каждой модели 
анализировали 9 черешков листьев. При анализе ряда мерных признаков 
рассчитывали: средние арифметические (x̅) и ошибки средних арифметиче-
ских (m), максимальные и минимальные значения, стандартные отклонения 
(σ) и коэффициенты вариации (CV, %).

Результаты исследования и обсуждение

Морфология побегов
Для P. nigra  характерны побеги цилиндрические по всей длине, редко у 

отдельных особей наблюдается угловатость в верхней их части. У P. laurifolia 
порослевые удлиненные побеги всегда ребристые, ребра нисходят по 3 от 
каждого листового рубца и хорошо просматриваются даже на 2–4-летних 
побегах. У большинства исследованных особей P. × jrtyschensis среди по-
рослевых побегов преобладают ребристые в верхней и цилиндрические в 
нижней части. Применение этого признака особенно важно при идентифи-
кации гибридов на ранних стадиях развития насаждений – фазы сеянцев и 
молодых деревьев [15]. Удлиненные побеги кроны, в отличие от поросле-
вых, менее информативны для идентификации, поскольку даже у P. laurifo-
lia среди них наблюдаются цилиндрические, угловатые и ребристые. Такое 
же варьирование характерно и для гибридов.
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Морфологические методы позволяют достаточно надежно идентифици-
ровать гибриды, возникающие между видами секций Aigeiros и Tacamahaca 
по характеру дифференцировки укороченных побегов кроны. У видов сек-
ции Tacamahaca имеются специализированные укороченные побеги – дис-
кобласты, у таксонов секции Aigeiros их нет, и укороченные побеги кроны 
представлены только лептобластами. Следует отметить, что дискобласты 
всегда наследуются как естественными, так и культурными гибридами и 
сохраняются даже при возвратных скрещиваниях [16]. Наличие дискобла-
стов позволяет надежно идентифицировать P. × jrtyschensis по достижению 
растениями 10-летнего возраста, даже при внешнем сходстве листовой пла-
стинки с P. nigra (рис. 1).

Рис. 1. Расположение генеративных почек 
[Fig. 1. Location of generative buds]:

А – Populus nigra, В – P. × jrtyschensis, С – P. laurifolia. 
Типы побегов [Types of shoots]: 1 – ауксибласт [auxiblast]; 2 – лептобласт [leptoblast]; 

3 – дискобласт [discoblast]; g – генеративные почки [generative buds]

Морфология листовых пластинок
У изученных таксонов наблюдаются четыре формы листовой пластинки: 

треугольная, яйцевидно-треугольная, яйцевидная и эллиптическая. На эндо-
генном уровне в пределах одного дерева можно наблюдать сразу несколько 
форм, но резко преобладает одна из них.

Для P. nigra характерны треугольные и яйцевидно-треугольные листья, 
последние преобладали во всех популяциях (78,0–96,0%). У P. laurifolia три 
типа листовых пластинок: яйцевидно-треугольная, яйцевидная и эллипти-
ческая. В большинстве изученных насаждений наиболее распространены 
яйцевидные листья (50,0–70,0%). P. × jrtyschensis характеризуется наличи-
ем всех форм, отмеченных у родительских видов. В популяциях гибридов 
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преобладают яйцевидно-треугольные листья (55,0–82,0%), треугольные и 
эллиптические отличаются крайне низкой частотой встречаемости. На уко-
роченных побегах в средней части кроны у всех листьев одного дерева всег-
да выражена только одна форма верхушки и основания листовой пластинки. 
Листья P. nigra во всех изученных популяциях имели исключительно уд-
линенно-остроконечную верхушку и клиновидное основание. У P. laurifo-
lia по форме верхушка всех листьев заостренная. Варьирование основания 
листовой пластинки у данного вида в пределах изученной территории свя-
зано с наличием форм, отличных не только по рассматриваемому призна-
ку, но и по окрасу коры [10]. Наиболее распространенная серокорая форма 
имеет округленно-клиновидное, а приуроченная к популяциям среднего те-
чения белокорая – сердцевидное основание [17]. Для листовых пластинок 
P. ×  jrtyschensis характерны промежуточные признаки: удлинено-остроко-
нечная верхушка и округленно-клиновидное основание.

Для многих видов тополя характерна гетерофиллия на удлиненных и 
укороченных побегах. Ранее мы уже отмечали, что применение в исследо-
ваниях листьев брахибластов более надежно при морфологической иденти-
фикации видовой принадлежности. Укороченные побеги довольно рано в 
возрасте 3–4 лет развиваются на молодых особях, хотя при этом их полно-
ценная дифференциация происходит к 10 годам. Использование при этом 
индекса формы листовых пластинок путем вычисления соотношения A/L, 
на наш взгляд, является крайне перспективным направлением, поскольку не 
только снимает преувеличенность представлений об их чрезвычайно высо-
кой вариабельности [18–20], но и позволяет избегать субъективности в их 
оценке. Морфологические признаки листовых пластинок важны при изуче-
нии изменчивости исследованных таксонов, но применение их для иденти-
фикации P. × jrtyschensis, на наш взгляд, требует больших навыков.

Морфология черешка листа
Черешок листа у P. nigra плоский на большей части длины без желобка 

на адаксиальной стороне, у P. laurifolia – цилиндрический с желобком. Чере-
шок у P. × jrtyschensis плоский только в верхней части, желобок хорошо вы-
ражен в основании черешка, но постепенно уменьшается и в верхней части 
просматривается небольшая выемка. М.В. Костина и др. [21] указывают на 
значительное варьирование выраженности желобка у гибридных растений 
тополя. Исследования P. × jrtyschensis в популяциях юга Сибири подтвер-
дили последние представления. В целом морфология черешка позволяет хо-
рошо диагностировать P. nigra и P. laurifolia, но при определении гибридов, 
его признаки должны использоваться в комплексе с другими.

Расположение генеративных почек на побегах кроны. Для секции Aigeiros 
характерно очередное положение генеративных почек на лептобластах и ос-
новании ауксибластов, для секции Tacamahaca – очередное на лептобластах 
и по 1–2 на верхушке дискобластов в пазухе вегетативной почки. У P. × jr-
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tyschensis размещение генеративных почек совмещает особенности секций. 
Признак полезен для идентификации репродуктивно зрелых гибридных рас-
тений в зимне-весенний период при совместном использовании с морфоло-
гией побегов (см. рис. 1).

Морфология цветков и плодов
В изученных популяциях как родительских видов, так и P. × jrtyschensis 

резко преобладают мужские особи. Тычиночные цветки изученных таксо-
нов имеют блюдцевидные диски диаметром 2,5–3 мм у P. nigra; 3–4 мм – у 
P. laurifolia и 2,5–4 мм – у P. × jrtyschensis. У P. nigra они по краю плоские, у 
тополя лавролистного и тополя иртышского – волнистые. У P. × jrtyschensis 
в пределах одной сережки встречаются как цельные, так и лопастные, голые 
и опушенные диски, у родительских таксонов они всегда цельные и голые 
(рис. 2).

Рис. 2. Диски тычиночных цветков [Fig. 2. Discs of staminate flowers]: 
А – Populus nigra, В – P. × jrtyschensis, С – P. laurifolia

У P. nigra на эндогенном уровне количество тычинок варьирует от 20–
30 шт., СV – 8,60%; у P. laurifolia – 55–65 шт., СV – 5,16%. Интересно, что у 
P. × jrtyschensis исследованные особи распались на три группы, образующие 
переход от родительских таксонов. В первой группе количество тычинок у 
особей варьировало от 32 до 36 шт., СV – 4,90%, во второй 42–46 шт., СV – 
3,18%, в третьей – 50–54 шт., СV – 3,07%. В среднем по выборкам количе-
ство тычинок составило у P. nigra – 30,0 ± 0,816 (25–35 шт., CV – 8,82%); у 
P. laurifolia – 60,0 ± 0,557 (55–65 шт., CV – 6,05%); у P. × jrtyschensis – 42,0 ± 
1,430 (32–54 шт., СV – 18,46%).

Использование морфоанатомических признаков
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Пестичные цветки у P. nigra: цветоножка 0,5–2 мм, диски воронковидные 
сплюснутые с боков, цельнокрайние, голые. Края дисков до середины охва-
тывают яйцевидную, гладкую, голую завязь. Рыльце крупное двулопастное, 
на коротком столбике. Лопасти плотно сомкнуты и прижаты к завязи, не 
срастаются, по форме V-образные, отогнуты вверх, поверхность бугорчатая 
(рис. 3, А). У P. laurifolia: цветоножка 0,5–1 мм, диски блюцевидные, по краю 
волнистые, опушенные. Завязь яйцевидная, складчато-бугорчатая, опушен-
ная. Рыльце крупное трехлопастное (реже двух- и четырехлопастное), лопа-
сти копьевидные плоские, свободные, поверхность бугорчатая (рис. 3, С). 
P. × jrtyschensis: цветоножка 0,5–3 мм, диски воронковидные сплюснутые с 
боков, цельнокрайние, рыхло опушенные с округлыми сосочками на поверх-
ности. Завязь яйцевидная, бугорчатая, с сосочками, голая. Рыльце крупное 
двулопастное, у некоторых цветков трехлопастное, на коротком столбике. 
Лопасти плотно сомкнуты и прижаты к завязи, не срастаются, лировидные, 
отогнуты вверх, поверхность складчато-бугорчатая (рис. 3, B).

Плод P. laurifolia 2–4-створчатая коробочка, обычно на сережке основ-
ную долю составляют 3-створчатые плоды, 2-створчатые коробочки распо-
ложены преимущественно в ее основании, а 4-створчатые – в верхней части. 
У P. nigra плоды представлены только 2-створчатыми коробочками. У P. × jr-
tyschensis на сережке преобладают 2-створчатые коробочки, на 3-створчатые 
приходится 13,0–22,0%, они сосредоточены преимущественно в верхней 
части сережки. Коробочки 4-створчатые, встречающиеся у P. laurifolia, у ги-
бридов не обнаружены.

Рис. 3. Цветки [Fig. 3. Flowers]: 
A – Populus nigra, B – P. × jrtyschensis, C – P. laurifolia

 Общеизвестно, что признаки генеративных органов отличаются низкой 
изменчивостью, это подтвердили и настоящие исследования. И на первый 
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взгляд, их применение ограниченно только временем достижения репродук-
тивной стадии в онтогенезе. Тем более что тычиночные и пестичные цветки 
P. nigra, P. laurifolia и P. × jrtyschensis различаются по строению диска, рыль-
ца и опушению. Диапазоны количества тычинок у исследованных таксонов 
не перекрываются, и эти признаки можно рассматривать как надежные при 
диагностике. Однако практическое применение морфологии генеративных 
органов имеет ограничения, которые необходимо учитывать при планирова-
нии исследований: 1) не позволяют идентифицировать растения, не достиг-
шие репродуктивного возраста; 2) тополи – двудомные растения; 3) имеют 
непродолжительный период цветения и плодоношения; 4) цветковые и пло-
дущие сережки недолго сохраняются в подстилке.

Анатомическая структура листовых черешков
Черешки P. nigra и P. laurifolia хорошо различаются по форме поперечно-

го сечения и особенно по контуру адаксиальной стороны (табл. 2). У P. nigra 
верхняя сторона всегда округлая, у P. laurifolia – сердцевидная вследствие 
хорошо выраженного желобка. Проводящая система P. nigra линейная, у 
P. laurifolia – высокоаркообразная, образованная отличными по форме коль-
цами закрытых коллатеральных проводящих пучков. P. × jrtyschensis, как и 
следовало ожидать, в той или иной мере наследуют черты родительских ви-
дов, но хорошо идентифицируются по форме поперечного сечения черешка, 
контуру адаксиальной стороны и форме проводящей системы (рис. 4). 

Рис. 4. Схема анатомии черешка [Fig. 4. Diagram of petiole anatomy]:
A – Populus nigra, B – P. × jrtyschensis, C – P. laurifolia

Использование морфоанатомических признаков
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Поскольку анатомические исследования черешков листьев легкодоступ-
ны, а укороченные побеги довольно рано развиваются на молодых особях,  
использование признаков петиолярной анатомии, на наш взгляд, самый на-
дежный метод идентификации гибридов. Однако, как показывают наши по-
следние исследования, в анатомии черешков P. nigra могут наблюдаться про-
явления интрогрессии. Поэтому петиолярная анатомия указанных таксонов 
требует дополнительных исследований на популяционном уровне.

Анализ морфологических и анатомических признаков P. nigra, P. 
laurifolia и P. × jrtyschensis в зоне естественной гибридизации показал, что 
родительские таксоны и гибриды хорошо идентифицируются по характеру 
дифференциации побегов кроны, расположению генеративных почек, мор-
фологии цветков и анатомическому строению черешка листа. Полученные 
нами данные подтверждают результаты молекулярно-генетических исследо-
ваний гибридных зон видов Aigeiros и Tacamahaca [5–10, 22–24], согласно 
которым их генетический состав определяется действием естественного от-
бора, приводящего к частичной блокировке интрогрессии, преобладанию 
гибридов F1 и сохранению видовой специфичности родительских таксонов.

Таблица 2 [Table  2]
Диагностические признаки анатомии черешков листьев Populus nigra, 

P. laurifolia и P. × jrtyschensis
[Diagnostic characteristics of petiole anatomy of Populus nigra, P. laurifolia 

and P. × jrtyschensis leaves]

Признак
[Characteristics]

Особенности проявления признаков
[Peculiarities of the characteristics in species and hybrids]

P. nigra P. × jrtyschensis P. laurifolia
Форма поперечного сечения 
черешка в верхней части
[Form of the cross-section of 
the petiole in the upper part]

Эллип-
тическая 
[Elliptical]

Эллиптическая 
[Elliptical]

Яйцевидная
[Ovoid]

Контур адаксиальной 
стороны
[Adaxial surface contour]

Округлый
[Rounded]

Усеченный, выемчатый
[Truncated, emarginate]

Сердцевидный
[Heart-shaped]

Форма колец закрытых 
коллатеральных пуч-
ков и их размещение
[Form of rings of closed 
collateral vascular bundles 
and their placement]

3–5 окру-
глых 

линейно 
расположен-
ных кольца
[3-5 rounded 
linear rings]

2 эллиптических линей-
но расположенных на 

абаксиальной стороне и 
2 параллельно распо-

ложенных округлых на 
адаксиальной стороне

[2 linearly arranged elliptical 
and 2 parallelly arranged 

rounded at the adaxial side]

1 эллиптическое 
на абаксиальной 
стороне и 2–4 па-
раллельно распо-

ложенных на адак-
сиальной стороне

[1 elliptical on the 
abaxial side and 2-4 
parallelly arranged 
at the adaxial side]

Форма проводящей системы
[Form of the vascular system]

Линейная
[Linear]

Аркообразная пере-
ходящая в линейную

[Arch-shaped trans-
forming into linear]

Высокоарко-
образная
[Arched]
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Заключение

В зоне наложения ареалов P. nigra и P. laurifolia в Алтае-Саянской горной 
стране распространен их естественный гибрид P. × jrtyschensis. Анализ мор-
фологических и анатомических признаков таксонов в исследованной зоне 
естественной гибридизации показал, что родительские таксоны хорошо 
идентифицируются по морфологии побегов, листовых пластинок, череш-
ка, расположению генеративных почек, морфологии генеративных органов 
и анатомическому строению черешка листа. Рассмотренные признаки ги-
бридов преимущественно промежуточные, хотя по дифференциации побе-
гов кроны прослеживается асимметрия в строну P. laurifolia. В изученной 
гибридной зоне по морфо-анатомическим признакам наблюдается четкое 
подразделение взрослых деревьев на три группы – две представлены роди-
тельскими видами и одна гибридами.
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Using morphological and anatomical characteristics 
to identify hybrid plants in the area of Populus laurifolia 

and P. nigra natural hybridization in Siberia, Russia

In this research, we revealed the overlapping of the areas of P. laurifolia (Tacamahaca 
section) and P. nigra (Aigeiros section) in the Altai-Sayan mountain country. There is 
a process of natural crossing with the formation of a hybrid species P. × jrtyschensis in 
their common habitat. Hybrid zones of poplars are interesting for selection; therefore, 
careful study is required. There is no practical using of P. × jrtyschensis and they are 
not yet included in floristic lists and identification guides of Siberian regions. The last is 
related to the lack of clear morphological characteristics important for its identification. 
The aim of this study was to examine morphological and anatomical characteristics of  
P. nigra, P. laurifolia and P. × jrtyschensis to assess the possibilities of their using in 
natural hybrids identification.

We conducted the main part of the studies in the populations of P. nigra, 
P. laurifolia, and P. × jrtyschensis of the Tom River Basin. A part of the samples for 
anatomical studies was taken in the populations of the Biya and Katun river basins (See 
Table 1). The morphological characteristics of the vegetative organs were examined by 
the comparative morphological method. We studied such qualitative characteristics as 
surface shape of elongated coppice shoots, surface shape of elongated canopy shoots, 
types of shortened canopy shoots, morphology of leaf blades and petioles. We collected 
herbarium material from each sample plot, from 30 reproductively mature trees distant 
from each other, at the southern side of the middle part of the canopy with the aim of 
researching the variability of morphological characteristics. 15 fully developed intact 
leaves from each individual from the middle part of shortened shoots were collected. 
The length of the leaf blade (L), the distance between the widest and basic parts (A) were 
measured for analyzing the shape of each leaf blade. Form determination was performed 
by calculating the A / L index. We used the following ranges: < 0.25 - triangular; 0.25-
0.35 - egg-shaped triangular; 0.35-0.45 - egg-shaped; 0.45-0.65 - elliptical; 0.65 > - 
reversed egg-shaped. Branches with generative buds were collected from 10 models 
of each taxon in the spring before the beginning of flowering (at the end of March) for 
studying the location of generative buds on shoots and flower morphology. We detected 
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morphological features at a magnification of 16.3×. Inflorescences were taken from 
cutting branches placed in vessels with water (at a temperature of  20…24°C) and 
fixed in a mixture of 96% ethyl alcohol and water in a 1: 1 ratio. The study of the 
fruit morphology was performed on 30 fruitful catkins selected from trees during the 
fruiting period. The leaves for morpho-anatomical studies of the petiole were collected 
randomly from three individuals from populations in the Tom, Biya and Katun river 
basins. The selection was carried out from the middle part of the crown of reproductively 
mature trees, with shortened shoots. The petioles were separated from the leaf blades 
of shortened shoots and fixed in a mixture of 96% ethyl alcohol, glycerol and water at 
the ratio of 1: 1: 1. Cutting sections were made in the upper part of the stem (fan). The 
cutting samples were stained with 2% safranin aqueous solution. Anatomical features 
were studied at a magnification of 100×. The reliability of the results was achieved by 
studying the petioles of 9 leaves from each model. 

Coppice shoots of P. nigra have acylindrical form along the entire length, rarely 
angulated in the upper part. Elongated coppice shoots of P. laurifolia are always ribbed. 
The majority of examined coppice shoots of P. jrtyschensis are mostly ribbed on top 
and cylindrical on bottom shoots. This feature is important for identifying hybrids at 
the early stages of the population development. Elongated canopy shoots, in contrast 
to coppice shoots, are less informative, because even P. laurifolia has cylindrical, 
angular and ribbed shoots. The same variation is typical of hybrids. The reliable hybrid 
identification between the species of  Aigeiros and Tacamahaca sections according to the 
nature of the shortened canopy shoots differentiation is possible due to morphological 
methods application. Species of Tacamahaca section have special shortened shoots, 
discoblasts, species of Aigeiros section do not have them, and shortened shoots of 
the canopy are represented only by leptoblasts. It should be noted that discoblasts are 
always inherited by hybrids and are preserved even with return crosses (See Fig. 1). 
The studied species have four lamina forms: triangular, ovate-triangular, ovate and 
elliptical. At the endogenous level, several lamina forms can be observed at one tree, 
but one of them sharply prevails. P. nigra is characterized by triangular and ovate-
triangular leaves, the last prevails in all populations (78.0-96.0%). P. laurifolia has 
three types of leaf blades: ovate-triangular, ovate and elliptical. Ovoid leaves are 
most common (50.0-70.0%) form for the studied populations. P. × jrtyschensis is 
characterized by the presence of all forms noted in the parent species. In populations of 
hybrids, ovate-triangular leaves (55.0-82.0%) are predominant, triangular and elliptical 
leaves are distinguished by an extremely low frequency of occurrence. Only one form 
of the leaf top and fan on shortened shoots in the middle part of the canopy for all the 
leaves of one tree is always expressed. The leaves of P. nigra in all studied populations 
have an exceptionally elongated pointed tip and a wedge-shaped fan. The shape of 
P. laurifolia leaf top is pointed. The intermediate characteristics are typical of P. × 
jrtyschensis leaf blades: the pointed elongated tip and the rounded wedge-shaped fan. 
Staminate and pistil late flowers of P. nigra, P. laurifolia and P. × jrtyschensis differ 
in the structure of the disc, flowers and pubescence (See Fig. 2-3). The ranges of the 
stamens number of the studied species do not overlap, and these characteristics can 
be considered as reliable in their identification. The fruit of P. laurifolia is a 2-4-fold 
capsule, usually a 3-fold capsule; 2-fold capsules are located mainly at its base, and 
4-fold are in the upper part. Fruits of P. nigra are represented only by 2-fold capsules. 
2-fold capsules predominate for P. × jrtyschensis, 3-fold capsules account for 13.0-
22.0%, concentrating mainly in the upper part of the catkins. The petioles of P. nigra 
and P. laurifolia differ in the shape of the cross section and, especially, in the contour 
of the adaxial side (See Table 2). The upper side of P. nigra is always round, that of 
P. laurifolia is heart-shaped due to a well-defined groove. The conductive system of 
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P. nigra is linear, that of P. laurifolia is arciform, formed by different rings of closed 
collateral conductive beams. P. × jrtyschensis inherits the characteristics of the parent 
species, but is well identified by the cross section of the stem, the contour of the adaxial 
side, and the form of the conducting system (See Fig. 4). Due to the availability of 
anatomical studies of the petiole and a quite early development of shortened shoots in 
young individuals, the use of petiole anatomical characteristics is, in our opinion, the 
most reliable method for hybrid identifying. The analysis of the morphological and 
anatomical characteristics of species in the natural hybridization zone showed that the 
parent species are well identified by morphology and petiole anatomy. The considered 
characteristics of hybrids are predominantly intermediate, although asymmetry of 
P. laurifolia is traced by the differentiation of canopy shoots. There is a clear division 
of adult trees into three groups - two are represented by parental species and one by 
hybrids - in the studied hybrid zone according to the morpho-anatomical characteristics.

The paper contains 4 Figures, 2 Tables and 24 References.
Key words: Populus; hybridization; identification; morphology; petiolar anatomy.
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Современные подходы к моделированию разнообразия 
и пространственному распределению видов 

растений: перспективы их применения в России

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ (проект № 19-54-53014) 
и частично по бюджетной теме № АААА-А17-117011810036-3.

Выполнен обзор научной литературы по современным методам моделирования 
видового богатства и пространственного распределения видов растений. Проведен 
анализ основных гипотез широтного градиента разнообразия растений – одной 
из наиболее обсуждаемых проблем изучения фиторазнообразия. Рассмотрены 
современные подходы к моделированию распространения видов растений с 
использованием различных программных средств. Подчеркивается важность 
использования достоверных данных и валидных методов моделирования для 
получения корректных результатов и прогнозов. Приведены советы по реализации 
начальных исследований по моделированию. Рассмотрена возможность 
использования ранее опубликованных в России материалов по распространению 
видов растений в современных исследованиях. Отмечена низкая публикационная 
активность российских исследователей по обсуждаемой проблематике. 
В современных российских ботанических публикациях проявляется тенденция к 
активизации исследований по созданию баз данных, оцифровке гербарных фондов 
и публикации информации по распространению растений в свободном доступе.

Ключевые слова: география растений; широтный градиент разнообразия; 
видовое богатство; моделирование распространения видов; базы данных.

Введение

Изучение формирования разнообразия биоты является давним и насущ-
ным вопросом биологии. Закономерности снижения видового богатства от 
экватора к полюсам всегда интересовали биологов и экологов со времен ис-
следований Александра Гумбольдта, Альфреда Рассела Уоллеса и Чарльза 
Дарвина [1]. В последние годы проведены масштабные исследования по раз-
нообразию животных, но при этом оценка ведущих факторов, определяющих 
закономерности распределения видового богатства растений, осталась наи-
менее разработанной [2, 3]. Растительный покров является основой наземных 
экосистем, и вопросы изучения его разнообразия в мировом масштабе весьма 
актуальны. 
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Согласно исследованиям детерминирующими факторами видового бо-
гатства часто являются условия современного климата [4], долговременные 
климатические изменения [5], гетерогенность местообитаний [6], простран-
ственные ограничения [7]. Из климатических факторов ключевыми являют-
ся параметры температуры и увлажнения, что было показано на примере 
многих таксонов и в различном масштабе [8, 9]. Гетерогенность местоо-
битаний может оказывать влияние на видовое богатство за счет наличия 
большого числа экологических ниш и возможностей для диверсификации 
видов [6]. Вместе с тем фрагментация местообитаний, вызванная антропо-
генными нарушениями, может иметь больший эффект на сокращение числа 
видов в сравнении с процессами потепления климата [10]. Климатические 
флуктуации в четвертичном периоде также оказывали влияние на видовое 
богатство. Например, виды с низкой способностью к расселению приуро-
чены к рефугиумам, где сохранялись стабильные климатические условия в 
периоды оледенений [5, 11]. Оценка широтных градиентов фиторазнообра-
зия на глобальном уровне показала, что центры разнообразия наблюдаются 
в хорошо структурированных и геоэкологически разнородных территориях 
тропиков и субтропиков [12, 13]. Большая часть гипотез разнообразия видов 
протестирована с использованием данных из Северной Америки и Европы, 
в редких случаях с территории Азии. Отметим, что имеется ряд исследо-
ваний на территории Китая и некоторых стран Юго-Восточной Азии, где 
выделены ключевые участки с высоким биоразнообразием (hot-spots) [14, 
15]. Поэтому активизация исследований в этом направлении на территории 
России имеет первостепенное значение.

В последние годы проводится все больше исследований по данной тема-
тике, в основном работы зарубежных коллег. В итоге назрела необходимость 
публикации для российских биологов и экологов обзора по основным направ-
лениям изучаемой проблемы, что будет в дальнейшем способствовать инте-
грации отечественных ботаников в международные исследования. В предла-
гаемом обзоре проведен анализ гипотез широтного градиента разнообразия 
видов растений, обозначены основные методы изучения пространственного 
распределения видов растений и моделирования их разнообразия, рассмотре-
ны предпосылки для дальнейшего развития исследований по географии рас-
тений на территории России.

Широтный градиент фиторазнообразия: 
основные гипотезы и ключевые положения

Характеристика основных гипотез, используемых при изучении про-
странственных трендов разнообразия, хорошо представлена в публикации 
О.В. Морозовой [16]. В данном обзоре уделено внимание наиболее распро-
страненному направлению исследований – широтному градиенту разнообра-
зия (latitudinal diversity gradient) с привлечением современных публикаций.

Современные подходы к моделированию разнообразия видов растений
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Оценка влияния широтного градиента на разнообразие видов (т.е. умень-
шение видового богатства от экватора к полюсам) является одним из цен-
тральных вопросов биологии в течение последних двух столетий [17]. Все 
началось с обзорных работ Александра Гумбольдта, который первым начал 
обсуждать количественное изменение распределения видов по земному шару 
[18]. Помимо анализа общих закономерностей А. Гумбольдт предположил, 
что определяющими широтный градиент разнообразия являются характе-
ристики климата (в частности зимние температуры), а также устойчивость 
растений к холодовому стрессу [17]. Первая предварительная количествен-
ная оценка разнообразия видов на земном шаре была проведена Е.В. Вуль-
фом [18]. Подобные расчеты количественных показателей конкретных флор 
на широтном градиенте позднее были осуществлены для европейской части 
СССР [19], Восточной Европы [20] и Сибири [21]. Анализ методологии таких 
исследований и количественная оценка флористического разнообразия для 
территории Советского Союза проведены Л.И. Малышевым [22]. 

Гипотеза консервативности экологических ниш (постулирует, что близ-
кородственные виды характеризуются сходными экологическими предпо-
чтениями) оценивается как одна из наиболее значимых при оценке связей 
широтного градиента и разнообразия видов [23, 24]. Согласно этой гипотезе 
распространение видов тропического происхождения в процессе эволюции 
остается приуроченным к условиям тропического климата, как и в прошлые 
геологические эпохи. Поэтому наблюдается лишь небольшое число тропи-
ческих видов, способных к распространению в другие климатические зоны 
вследствие сложной адаптации к условиям холодного климата [24, 25]. Это 
показывает, что зимние холода лимитируют распространение тропических 
видов в умеренную зону [26–28]. Виды, приуроченные к умеренному поясу, 
имеют более широкие экологические предпочтения и поэтому могут встре-
чаться в широких пределах, включая и тропическую зону, однако здесь они 
преимущественно встречаются на больших абсолютных высотах [15]. Необ-
ходимо также отметить, что современная умеренная зона была подвержена 
оледенению во время последнего ледникового максимума [5]. Доказано, что 
климатические флуктуации в четвертичном периоде способствовали утрате 
местообитаний, ограничивали распространение видов и привели к исчезно-
вению некоторых из них, что в конечном итоге привело к утрате видового 
разнообразия в большом масштабе [29]. Несмотря на это горные регионы обе-
спечивали большое число климатических ниш и возможности для адаптации 
к различным местообитаниям [30] и могут рассматриваться как рефугиумы 
[31]. Палеореконструкции видового богатства древесных растений выявили, 
что после плиоцена вектор широтного градиента стал более явным [32].

Одной из интересных проблем экологии является оценка влияния совре-
менного климата на распространение растений с учетом их эволюционной 
истории. Эти исследования помогают понять, как эволюционная история ви-
дов и изменения климата в прошлом и настоящем определяют масштабные 
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закономерности видового разнообразия [23, 26, 33]. Одной из связанных с 
ними гипотез является гипотеза холодовой толерантности или тропическо-
го консерватизма, которая прогнозирует, что широтные градиенты видового 
разнообразия являются результатом комбинированного эффекта консерва-
тизма экологических ниш, современного климата и динамики палеоклимата 
[15, 23, 26, 34]. Несмотря на наличие многочисленных исследований, вопро-
сы эволюции взаимоотношений разнообразия видов и условий окружающей 
среды все еще остаются слабо раскрытыми [35]. Использование вышеука-
занного подхода ограничивается трудностью оценки относительного вклада 
экологических и эволюционных процессов, а также недостаточностью до-
стоверных данных по распространению видов и их эволюционной истории. 
Разные гипотезы затрагивают отдельные аспекты рассматриваемой про-
блемы, и ее решение возможно через сопряженный анализ всех возможных 
причин широтного градиента разнообразия [36]. Например, последние ис-
следования показывают, что широтный градиент для древесных растений, 
мхов и печеночников может определяться кардинально различающимися 
вкладами и соотношением экологических предикторов [37].

Некоторые исследования не подтверждают наличие широтного градиен-
та разнообразия или указывают на его асимметричность или разнонаправ-
ленность трендов. Также отмечается, что варьирование трендов разнообра-
зия биоты в основном происходит не с изменением широты, а вследствие 
изменения градиента среды: уменьшение разнообразия происходит в пес-
симальных условиях. Так, изучение широтного градиента для позвоночных 
животных с использованием суррогатных шкал, основанных на вариабель-
ности температурных значений, выявило его несоответствие в разных ре-
гионах и различном масштабе. Особые различия наблюдались в области 
Северного полушария [38]. Изучение распределения клавариоидных грибов 
на протяженной широтной трансекте (6 300 км от 20° до 80° с.ш.) также не 
показало уменьшения видового богатства, наибольшее разнообразие мико-
биоты наблюдалось в пределах 50°–60° с.ш. [39]. Тем не менее проведенный 
метаанализ с использованием огромной выборки (бактерии, простейшие, 
растения, грибы и животные) доказал наличие общего широтного градиента 
разнообразия [40].

Краткий обзор показывает, что проблематика, которая обсуждается био-
логами уже более 200 лет, еще далека от разрешения и поэтому необходимы 
новые данные и разработка методов для их комплексного анализа.

Современные методы изучения пространственного 
распределения видов растений

Принимая во внимание динамику климата и нарастающую антропоген-
ную трансформацию растительного покрова планеты, на первый план се-
годня выходят вопросы распространения видов, их прошлое и будущее, а 
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также аспекты сохранения редких и исчезающих видов растений. С появле-
нием новых методов и технологий появилась возможность моделирования 
динамики ареалов видов на основе оценки связей с климатическими пара-
метрами, геосистемными характеристиками и структурой основных место-
обитаний [41]. Ряд моделей также охватывает особенности распространения 
видов в зависимости от условий природопользования и инвазионных харак-
теристик [42]. Использование моделирования позволяет лучше понять био-
логию изучаемого вида [43], закономерности биоразнообразия и механизмы 
сосуществования видов [44], определить стратегию и проводить планирова-
ние природоохранных мероприятий [45], оценить изменения экологических 
условий произрастания видов и различных таксономических групп [46]. Ин-
формативный обзор методологии, способов моделирования и аспектов ис-
пользования моделей приведен в публикации Дж. Элит и Дж.Р. Лифвик [47]. 

Самые первые модели часто именовались моделями «климатических 
конвертов» (climatic envelops) и позволяли визуализировать экологическую 
нишу вида, основанную на климатических параметрах. В последующем 
модели стали структурно более сложными и появилась возможность сопо-
ставлять доступные данные по местонахождению с различными экологиче-
скими переменными для дальнейшего моделирования географического рас-
пространения реализованных экологических ниш видов. Для таких моделей 
наиболее широко используется термин «модель распространения видов» 
(Species Distribution Model) (табл. 1). В современных публикациях отмеча-
ется, что более приемлемым следует считать термин «модель пригодности 
местообитания» (Habitat Suitability Model) [48].

Таблица 1 [Table  1]
Число публикаций в реферативных базах данных с использованием 

методов моделирования пространственного распределения видов
[Number of publications in databases using modeling of spatial species distribution]

Термин на английском
[Term in English]

Русскоязычный эквивалент
[Equivalent in Russian]

Число статей 
в базе Web 
of Science*

[Number of papers 
in WoS database]

Число статей в 
базе Scopus*

[Number of papers 
in Scopus database]

Species distribu-
tion model

Модель распро-
странения вида 1020 3144

Ecological niche model Модель экологической ниши 299 906
Habitat suitability 
model

Модель пригодно-
сти местообитания 248 552

Environmental 
niche model Модель экологической ниши 31 116

Species niche model Модель ниши вида 5 19
* Представлены данные за последние 10 лет (с 2009 по 2018 г.), дата обращения: 
13.02.2019. 
[Data are presented for the last 10 years (from 2009 to 2018), accessed at 13.02.2019.]



87

Проведенный поиск устойчивых словосочетаний, обозначающих мето-
ды пространственного моделирования распределения видов и исследования 
экологической ниши, в реферативных базах данных за последние 10 лет вы-
явил, что доля публикаций российских ученых по всем направлениям со-
ставляет <1%. Это является крайне недостаточным при наличии в России 
территорий с богатым биоразнообразием, которые еще ждут своих исследо-
вателей. В пятерку наиболее публикуемых исследователей по рассматривае-
мой тематике вошли Antoine Guisan (Лозаннский университет, Швейцария), 
Dennis Rödder (Зоологический научно-исследовательский музей Алексан-
дра Кенига, Германия), Wilfried Thuiller (Национальный центр научных ис-
следований, Франция), Niklaus Zimmermann (Федеральный научно-исследо-
вательский институт леса, снега и ландшафта, Швейцария), Loïc Pellissier 
(Швейцарская высшая техническая школа Цюриха).

Ранние модели зачастую подвергались критике за ошибочные результа-
ты при оценке возможностей миграций видов, межвидовых взаимодействий, 
динамики популяций видов на краю ареала, взаимодействий между кли-
матом и интенсивностью природопользования [49, 50]. При анализе важно 
учитывать, что распространение видов может лимитироваться биотическими 
взаимоотношениями, репродуктивными механизмами и закономерностями, 
способностью видов к расселению, наличием различных физических и эко-
логических барьеров, историей распространения вида в прошлом, которая в 
бореальной зоне часто связана с географией оледенений. В целом учет из-
вестных методических ограничений при грамотном использовании моделей 
может быть хорошей основой для оценки последствий климатических изме-
нений и разработки рациональных способов природопользования [48, 51].

Для получения валидных результатов при моделировании важную роль 
играют предварительный анализ и тестирование данных, выбор оптималь-
ного метода / методов моделирования. При прогнозном моделировании не-
обходима оценка с использованием разных циркуляционных моделей и кли-
матических сценариев. Исследования показывают, что выбор подходящего 
метода моделирования и соответствующих циркуляционных моделей (по 
возможности использование и тестирование нескольких вариантов) играет 
наибольшую роль в получении корректных результатов моделирования [52]. 

Современные модели используют все более сложные алгоритмы расче-
тов, что позволяет оценивать конкуренцию между видами [43, 53] и ком-
плекс других биотических взаимодействий [54–56]. В последнее время на-
блюдается тенденция к пространственному анализу большого числа видов 
(включая и флоры крупных регионов), использованию значительного объ-
ема информации из глобальных баз данных по биоразнообразию и прове-
дению все более детальных исследований закономерностей распределения 
флоры в мировом масштабе [57]. Однако анализ глобального распростране-
ния древесных растений с использованием основных открытых баз данных 
показал наличие точек присутствия высокого качества лишь для 17,5% от 
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общего объема выборки [58]. Поэтому до начала исследований необходима 
предварительная оценка и обработка всех имеющихся данных (табл. 2). Это 
может быть информация по гербарным сборам и другим полевым матери-
алам (флористическим спискам, конспектам флор, фотографиям растений 
с геопривязкой и т.д.), из различных публикаций (региональных флор, ат-
ласов, определителей), выборки из открытых баз данных. Для всего имею-
щего массива данных важно определить точность геопривязок, выверить и 
упорядочить таксономию видов, провести анализ пространственной одно-
родности данных. В этом случае хорошим подспорьем может служить пакет 
SDMtoolbox 2.0 (http://www.sdmtoolbox.org), который позволяет автоматизи-
ровать сложные расчеты или циклы расчетов при проведении пространствен-
ного анализа, проводить тщательную параметризацию моделей с увеличе-
нием их избирательной способности и минимизацией излишнего обучения 
модели (over-fitting). Использование данного пакета также позволяет про-
вести предварительный анализ имеющихся данных по распространению и 
выбрать оптимальные параметры моделирования [59]. Стандартизирован-
ную подготовку данных по распространению растений можно также про-
вести с использованием пакета CoordinateCleaner в среде R (https://github.
com/ropensci/CoordinateCleaner). Использование этой программы позволяет 
автоматизировать процесс анализа имеющихся географических координат 
и выявления «проблемных» местонахождений на основе анализа геогра-
фических справочников, также в наличии имеется глобальная база данных 
координат 9 691 биологического научного и образовательного учреждения, 
которая позволяет найти геопривязки, относящиеся к этим локациям [60]. 
Во-первых, это позволяет удалить ненужные данные (например, координа-
ты самого гербария) при оценке ареалов видов; во-вторых, выявить виды 
растений в условиях культуры или виды, покинувшие интродукционные 
коллекции и распространенные в настоящее время в природе. В пакете Co-
ordinateCleaner запущен современный алгоритм распознавания наборов с 
растровыми данными, ошибок при конвертации координат и результатов 
десятичного округления данных. Все перечисленные программные средства 
позволяют работать с большими массивами данных и в значительной степе-
ни облегчают подготовку данных для дальнейшего моделирования.

В настоящее время разработано три основных типа моделирования, ос-
нованных на разных алгоритмах: 1) профильный метод (основан на обработ-
ке коэффициентов разреженных матриц); 2) регрессионный метод; 3) метод 
машинного обучения. В современных ботанических исследованиях чаще 
всего используются регрессионные модели (генерализованные линейные 
Generalized Linear Models – GLM и добавочные модели Generalized Addi-
tive Models – GAM) и методы машинного обучения, такие как метод макси-
мальной энтропии Maximum Entropy Methods – программа MaxEnt (https://
biodiversityinformatics.amnh.org/open_source/maxent/), регрессионные дере-
вья и искусственные нейронные сети Artificial Neural Network – ANN. Про-

http://www.sdmtoolbox.org
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граммы на основе профильного метода (BIOCLIM, DOMAIN, GARP) сейчас 
очень редко используются, более современной разработкой в этом направ-
лении является метод факторного анализа экологических ниш Ecological 
Niche Factor Analysis – ENFA, реализованный в программе BIOMAPPER. 
Известно два основных типа моделей по отношению к используемым дан-
ным: модели присутствия (программы BIOCLIM, DOMAIN, ENFA, GARP, 
MaxEnt и Maxlike) и модели присутствия-отсутствия (GLM, GAM, а также 
многовариантные адаптивные регрессионные сплайны Multivariate Adaptive 
Regression Splines – MARS, классификационные деревья Classification and 
Regression Tree – CART). Обзор более ранних программных пакетов при-
веден в публикациях [61, 62].

Таблица 2  [Table  2]
Пространственное разрешение для данных различного типа, 

используемых при моделировании
[Spatial resolution for different data types used in species distribution modeling]

Источники данных
[Data sources]

Тип 
данных

[Data type]

1–1000 м
[1-1000 m]

1–5 км
[1-5 km]

1–15 мин
[1-15 minutes]

0,25–1 градуса
[0.25-1 degree]

1–5 градуса
[1-5 degree]

Гербарные данные
[Data from herbarium]

Присут-
ствие

[Presence]

Периодиче-
ские издания
[Periodicals]

Присут-
ствие/ 

отсутствие
[Presence/ 
absence]

Данные обследо-
вания территории 
[Survey data]

Присут-
ствие/ 

отсутствие
[Presence/ 
absence]

Полевые данные
[Field data]

Присут-
ствие/ 

отсутствие
[Presence/ 
absence]

После подбора подходящего метода моделирования необходимо опреде-
литься с выбором экологических переменных. Это должно соответствовать 
обозначенной цели исследования, доступности данных, биологии и размеру 
ареала изучаемого вида. Корректное использование различных переменных 
проводится с учетом изучаемого пространственного уровня (табл. 3). Эколо-
гические переменные для целей моделирования можно разделить на прямые 
и косвенные, использование каждого типа имеет свои преимущества и не-
достатки (табл. 4). Отметим, что в моделях помимо количественных можно 
использовать и категорийные переменные (выраженные в цифровом виде), 
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что позволяет проанализировать дополнительные данные по различным па-
раметрам среды (например, классы потенциальной растительности, степень 
выпаса и т.д.).

Таблица 3 [Table  3]
Пространственное разрешение экологических переменных, 

используемых при моделировании
[Spatial resolution of environmental variables used in species distribution modeling]

Экологические 
переменные
[Environmen-
tal variables]

Пространственный уровень [Scale domain]

Глобаль-
ный 

>10000 
км

[Global]

Континен-
тальный 

2000–
10000 км

[Conti-
nental]

Регио-
нальный

200–
2000 км
[Regional]

Ланд-
шаф-
тный

10–200 
км

[Land-
scape]

Локаль-
ный

1–10 км
[Local]

Сайт 
10–

1000 м
[Site]

Ми-
кро-
сайт 

<10 м
[Micro]

Климат
[Climate]
Топография 
[Topography]
Природопользо-
вание [Land-use]
Типы почв
[Soil type]
Биотические 
взаимодействия
[Biotic interaction]
Примечание. Серой заливкой обозначены пространственные уровни, для которых реле-
вантно применение экологических переменных.
[Note. Grey columns show the scales relevant to application of environmental variables.]

Таблица 4 [Table  4]
Преимущества и недостатки использования в моделировании 

различных типов переменных
[Advantages and drawbacks of different types of variables in modeling]

Показатель Прямые [Direct] Косвенные [Indirect]

Определение
[Definition]

Переменные, имеющие пря-
мые экобиологические свя-

зи с изучаемым видом
[Variables with direct eco-biological 

relationship with studied species]

Переменные, имеющие опос-
редованные связи с изучаемым 
видом через серию промежу-

точных прямых факторов
[Variables that correlate with studied species 
through series of intermediate direct factors]

Примеры
[Examples]

Климат, почвенные макроэле-
менты, взаимодействующие 

виды растений в сообществе, 
изоляция местообитания

[Climate, soil nutrients, interact-
ing plant species, site isolation]

Высота над уровнем моря, рельеф, 
почвенные характеристики, геология

[Elevation, soil, topography, geology]
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Показатель Прямые [Direct] Косвенные [Indirect]

Преиму-
щества
[Advantages]

Структура модели легко интер-
претируется в значимых био-
логических терминах. Можно 

проводить экстраполяцию. Более 
эффективны при составлении 

прогнозов, связанных с изменени-
ем климата. Обеспечивает больше 

информации для эффективного 
природоохранного управления

[Model structure easily interpret-
ed in biological meaningful terms. 
More effective for climate change 

modeling. Provide more information 
for conservation management]

Наборы данных легко доступны в 
ГИС-формате. Могут быть эффек-
тивными предикторами (например, 

данные по высоте и рельефу при 
моделировании горных террито-
рий). Объединяют пул связанных 
друг с другом переменных, по-
этому при моделировании мож-
но использовать меньшее число 

экологических переменных
[Data sets widely available in GIS. Can 

be effective predictors, e.g. elevation and 
relief data in mountainous areas. Encom-
pass a range of correlated variables, help 

to use fewer variables in modeling]

Недостатки
[Drawbacks]

Требуют больше времени и затрат 
для подготовки (кроме доступ-
ных климатических данных). 

Не всегда удается подготовить 
набор переменных нужного 

пространственного разрешения
[Require greater efforts to record. 

Need to prepare data sets with 
appropriate spatial resolution]

Ограничения в интерпретации 
данных, порой сложно найти «био-

логический смысл» полученных 
результатов. Если есть корреляция с 
прямыми переменными, то результа-
ты анализа могут быть применимы 

только к локальным условиям. 
[Limited interpretation – biological 

meaning inferred, resulting in increased 
uncertainty. Correlation with direct 

variables tends to be location specific]

На сегодняшний день проведение различных этапов моделирования и ком-
плексный анализ данных возможны в среде R с использованием специализиро-
ванных статистических пакетов [48]. В частности разработаны модули Biomod, 
Biomod2 [63] и Ecospat [64], которые позволяют провести полномасштабный 
анализ с использованием различных моделей и сценариев. Немаловажным фак-
тором является то, что R – это свободная программная среда с открытым ис-
ходным кодом. В настоящее время в сети Интернет доступны многие готовые 
коды, необходимые для моделирования. Кроме того, при наличии векторных 
и растровых данных среда R позволяет оформлять выходные карты результа-
тов моделирования с настраиваемыми характеристиками, что позволяет не ис-
пользовать дорогостоящие ГИС-программы. Стоит упомянуть, что в последние 
годы появился ряд ГИС-пакетов, находящихся в свободном доступе (DIVA-GIS, 
QGIS). Многофункциональной платформой с интерфейсом под Windows и Ma-
cOs является программа OpenModeller (http://openmodeller.sourceforge.net/), ко-
торая также дает возможность работать с разными алгоритмами моделирования 
в зависимости от типа имеющихся данных по распространению.

Начинающим исследователям можно приобрести практические навыки с 
использованием учебно-методических пособий по моделированию распро-
странения видов [65, 66], где в доступной форме приводятся возможности 

Окончание табл.  4  [Table  4  (end)]
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рассматриваемых методов, указаны необходимые ссылки, по которым можно 
скачать необходимые программы, данные и слои для практического тренинга.

Для более опытных исследователей можно привести несколько практи-
ческих советов:

1. На первоначальном этапе очень важна работа с данными по распро-
странению видов. Если данных недостаточно, то нужно добрать необхо-
димую информацию. Следует также учесть возможную неравномерность 
сбора данных (например, у населенных пунктов и дорог) и однородность 
эколого-климатических условий. Все это позволит провести отбор досто-
верных данных, чтобы снизить влияние негативных факторов на конечный 
результат [41, 42, 59, 60].

2. Корреляции экологических переменных (предикторов), используе-
мых в анализе, не должны превышать значения 0,7 [41, 42, 48, 49]. Недо-
статочный учет пространственной автокорреляции данных, переменных и 
закономерностей распространения видов может привести к недостоверным 
результатам моделирования [49, 65, 67, 68]. Соотношение предикторов и то-
чек присутствия не должно быть меньше 1:10, т.е. на один предиктор жела-
тельно использовать не менее 10 точек присутствия вида [41, 48]. В среднем 
в моделях используется 5–10 предикторов, поэтому для базового анализа 
необходимо наличие от 50 до 100 местонахождений вида.

3. Важно соблюдать баланс между точками присутствия и отсутствия 
(псевдоотсутствия) видов [48, 68].

4. При использовании данных полевых наблюдений модели могут по-
казывать низкую точность при использовании менее чем 100 наблюдений 
[48]. Отметим, что это касается только полевых данных, собранных на не-
больших территориях. Для других наборов данных (гербарные материалы, 
данные из определителей и флор) особых ограничений нет. Для редких или 
малоизученных видов предлагаются специальные алгоритмы для работы с 
небольшими выборками [69, 70]. 

5. По возможности использовать разные методы моделирования (метод 
максимальной энтропии, многомерная и логистическая регрессия, нейрон-
ные сети, генетический алгоритм и т.д.) для сравнения результатов и выбора 
наиболее подходящего метода [48, 49, 52, 63].

6. Важно оценивать точность прогнозов с использованием различных 
статистических критериев, таких как AUC (Area Under Curve of the Received 
Operating Characteristic) – площадь под ROC-кривой, коэффициенты каппа-
статистики (Kappa, MaxKappa), статистический индекс TSS – “True Skill Sta-
tistic”, обозначающий порог успешности прогноза для точек присутствия и 
отсутствия [41, 44, 47, 48]. 

Предпосылки и наработки по изучению географии растений в России
Один из основоположников ботанической географии в России А.И. Тол-

мачев отмечал [71. С. 4]: «...освещение любых природных явлений в геогра-
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фической перспективе имеет особенное значение… В то же время, с ботани-
ко-географической точки зрения, обширность территории, на которой может 
проводиться такая работа у нас, открывает широкие перспективы раскрытия 
различных закономерностей распространения растений на базе изучения 
отечественного материала». Согласно А.И. Толмачеву [72], распростране-
ние растений можно отобразить тремя способами картирования: точечное, 
контурное и сеточное. В.В. Чепинога с соавторами [73] отмечает, что ин-
формация по распространению растений помимо гербарных данных может 
быть представлена во флористических списках, геоботанических описаниях 
и публикациях. Рассмотрим более подробно российские разработки в этих 
направлениях. 

Точечное картирование. Является наиболее широко используемым мето-
дом изучения распространения растений в России. Первоначальные иссле-
дования были начаты в 1958 г. под руководством А.И. Толмачева, активная 
работа продолжалась до 1986 г. За этот период опубликовано много работ по 
географии важнейших групп растений флоры СССР [74–76], первый из вы-
пусков был даже издан за рубежом на английском языке. В рамках этих ис-
следований подготовлен крупный массив картографических материалов по 
ареалам растений. Помимо детальных точечных карт для видов с широким 
ареалом составлялись и контурные карты. В последующем другим не менее 
ценным обобщением явился «Атлас ареалов и ресурсов лекарственных рас-
тений» [77], в котором помимо распространения видов приведены данные 
по их природным запасам. В этот же период опубликованы три тома свод-
ки «Ареалы деревьев и кустарников СССР» [78–80]. Точечное картирова-
ние используется при подготовке флор и атласов для большинства регионов 
России. Этот материал имеет большой потенциал для дальнейших исследо-
ваний по географии растений. 

Одной из интересных современных разработок является издание online 
(http://www.agroatlas.ru/) и на DVD «Агроэкологического атласа России и 
сопредельных стран» [81], в котором помимо ареалов важных сельскохо-
зяйственных культур приведено 560 подробных карт их диких сородичей 
в ГИС-формате с точечными и полигональными слоями. Ареал культурных 
видов большей частью обозначен контурами, точками выделяются отдель-
ные места возделывания. Эти исследования являются хорошим примером 
того, как имеющийся обширный материал по распространению растений 
можно использовать в современных исследованиях.

Другим перспективным направлением является изучение распростра-
нения инвазионных видов растений. На данный момент имеется база дан-
ных адвентивных видов растений Восточной Европы (http://geocnt.geonet.
ru/googlemap/) [82–84]. На территории России работает отдельная группа 
специалистов, в последние годы исследования по данной тематике прово-
дятся большим совместным коллективом российских и зарубежных бота-
ников.

Современные подходы к моделированию разнообразия видов растений
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На сегодняшний день проводится большая работа по оцифровке герба-
рия Московского госуниверситета и подготовке геопривязок для гербарных 
материалов. Имеющийся массив информации позволяет рассматривать циф-
ровой гербарий МГУ как крупнейшую базу данных по биоразнообразию в 
России [85]. Помимо этих исследований сотрудниками университета публи-
куются наборы данных по распространению растений. В числе последних 
и хорошо проработанных стоит отметить базу данных по распространению 
103 видов сосудистых растений бассейна р. Амур, базирующуюся на анали-
зе основных гербарных коллекций России [86], все данные для 12 371 ло-
калитета видов доступны по адресу (https://www.gbif.org/dataset/0c7bd9e3-
ded7-4de4-99ec-d5145361ff48).

Контурное картирование. Данный метод является менее трудоемким по 
сравнению с точечным картированием, но не обладает детализацией и содер-
жит элементы экстраполяции данных. При обобщении контурами краевых 
точек распространения вида выпадает информация о его местообитаниях с 
учетом гетерогенности экологических условий. Поэтому такие материалы 
имеют меньшую ценность при моделировании ареалов растений. 

Нами проанализировано распространение двух крупных секций поли-
морфного рода Oxytropis DC. (рис. 1). Контуры ареалов секций подготов-
лены на основе большого числа точечных данных: 1202 конкретных место-
нахождений для видов секции Xerobia Bunge и 913 местонахождений для 
секции Verticillares DC. Выявлено, что ареал секции Xerobia характеризует-
ся приуроченностью к Центральной Азии, к этой же территории тяготеют и 
ареалы большей части видов секции Verticillares. Северо-восточный анклав 
секции Verticillares имеет сходное распространение с видами секции Arcto-
bia Bunge.

Для начинающих исследователей наличие контурных карт распростра-
нения видов позволяет предварительно оценить их общее распространение, 
эти данные также могут быть полезны при подготовке набора данных по 
отсутствию («псевдоотсутствию») вида на изучаемой территории. Хорошая 
проработка контурного картирования распространения видов в рамках со-
ветской фитогеографической школы позволяет использовать эти данные в 
современных исследованиях.

Сеточное картирование. Подробный обзор принципов и методов кар-
тирования на основе регулярной сетки приведен в обзоре А.П. Серегина 
[87]. Данный метод широко используется в зарубежных исследованиях, так 
как картирование на сетчатой основе позволяет избежать предвзятости при 
оценке ареалов видов, выявляет территории, необходимые для дальнейшего 
исследования, позволяет планировать флористические исследования. Воз-
можности метода используются при оценке видового богатства растений и 
закономерностей его разнообразия на основе мелкомасштабного и крупно-
масштабного картографирования. В.В. Чепинога с соавторами [73] предпо-
лагает, что авторитетное мнение А.И. Толмачева [72] о сложности приме-

https://www.gbif.org/dataset/0c7bd9e3-ded7-4de4-99ec-d5145361ff48
https://www.gbif.org/dataset/0c7bd9e3-ded7-4de4-99ec-d5145361ff48
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нения сеточного картирования в России в связи с неполнотой изученности 
флоры оказало влияние на недостаточное внимание к этому методу и его 
слабое развитие в нашей стране. Первый опыт работы с регулярной сеткой 
при флористических исследованиях встречается при изучении флоры плато 
Путорана [88], в полной мере данный метод был использован при подго-
товке сводки «Флора Центральной Сибири» (1979) [73, 87]. Карты распро-
странения растений на сеточной основе могут быть распознаны с использо-
ванием современных программных средств. Так, разработка специального 
алгоритма распознавания позволила перевести в цифровой формат карты 
ареалов для 1 284 видов и подвидов сосудистых растений из сводки «Флора 
Центральной Сибири» [73]. Массив флористических данных по флоре плато 
Путорана в последующем также может быть переведен на цифровую основу. 

Рис. 1. Ареалы секций Verticillares DC. и Xerobia Bunge рода Oxytropis DC
[Fig. 1. Distribution of sections Verticillares DC. and Xerobia Bunge of the genus Oxytropis DC]

В современных российских исследованиях сеточное картирование пред-
ставлено в работах А.П. Серегина по Владимирской области [87]. Нами не-
давно завершена работа по созданию на сеточной основе (100×100 км) базы 
данных по распространению древесных растений Восточной Евразии [89]. 
Предварительный анализ имеющихся данных показывает перспективность 
дальнейших исследований, которые позволяют провести детальную оценку 
закономерностей распространения древесных растений на изучаемой тер-
ритории. Основой данных по распространению древесных видов Азиатской 

Современные подходы к моделированию разнообразия видов растений
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России была публикация И.Ю. Коропачинского и Т.Н. Встовской [90], вся 
имеющаяся информация дополнена новыми данными (рис. 2). Наибольшее 
видовое богатство наблюдается на юге Сибири и Дальнего Востока. Это в 
некоторой степени согласуется с предыдущими исследованиями по распро-
странению редких и эндемичных растений на территории России [91], где 
эти же регионы выделены как ключевые участки с максимальным видовым 
разнообразием. Имеющийся массив данных также отображает определен-
ный широтный градиент разнообразия древесных видов Азиатской России. 
Ранее нами для территории Восточной Азии отмечен значимый вклад эко-
логической переменной как аномалии средней температуры самой холодной 
четверти года с периода последнего ледникового максимума (переменная 
рассчитывалась по общепринятой методике [92]), что может свидетельство-
вать о большом влиянии оледенения на распространение древесных расте-
ний умеренного пояса [93]. Детерминирующими факторами также являются 
средняя температура самой холодной четверти года и среднегодовая темпе-
ратура (биоклиматические переменные были получены с сайта http://www.
worldclim.org). Расчет ключевых переменных для территории Азиатской 
России в противовес выявил большее влияние осадков в самую теплую и са-
мую влажную четверть года. Горы юга Сибири и Дальнего Востока характе-
ризуются лучшим увлажнением, что способствует формированию высокого 
видового богатства древесных растений. 

Рис. 2. Видовое богатство древесных растений Азиатской России
[Fig. 2. Species richness of woody plants in Asian Russia]
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Исследования в этом направлении необходимо продолжить. В том же 
масштабе (100×100 км) нами проведено сеточное картирование аридных 
территорий Внутренней Азии и выявлен различный отклик древесных и 
травянистых растений на изменения климата в прошлом и настоящем [94]. 
Комплекс факторов, детерминирующих разнообразие и распространение 
видов, отличался не только у видов различных жизненных форм, но и с раз-
ной размерностью ареалов. Для аридных территорий Внутренней Азии не 
выявлено важной роли температурных показателей, в основном ключевое 
значение имели параметры увлажнения. Исходя из прогнозируемых трен-
дов аридизации в изучаемом регионе, в будущем в травянистых экосистемах 
Внутренней Азии может наблюдаться снижение разнообразия, в особенно-
сти для видов с узким ареалом. 

На сегодняшний день многие регионы России являются хорошо изучен-
ными во флористическом плане. В ряде имеющихся сводок помимо общих 
данных по встречаемости видов в различных регионах представлены карты 
их распространения. Эти данные можно использовать при сеточном кар-
тировании. Пока наименьшая изученность наблюдается на северо-востоке 
России (Якутия, Магаданская область, Чукотка и т.д.). Информация о рас-
пространении видов растений на этих территориях имеет низкое разреше-
ние, поэтому необходимы более детальные исследования.

Локальные / конкретные флоры. Информация о распространении расте-
ний может быть сформирована на основе флористических списков локаль-
ных / конкретных флор. Подробные работы по данной тематике проведены 
для Азиатской Арктики [95, 96]. Разработанная сотрудниками Ботаническо-
го института РАН (под руководством Б.А. Юрцева) сеть мониторинга био-
разнообразия Арктики на уровне локальных флор является ценным масси-
вом информации. Имеющиеся материалы позволили выявить долготную 
дифференциацию локальных флор, изменения на градиенте океаничности-
континентальности, обозначить флористические рубежи на территории Ази-
атской Арктики [97]. Из имеющихся данных по этому региону в открытом 
доступе есть описания 148 локальных флор и информация по распростране-
нию сосудистых растений флоры Таймыра (http://byrranga.ru/, авторы базы 
данных Е.Б. Поспелова, И.Н. Поспелов). Списки видов и описания локаль-
ных флор приведены в различных публикациях. Помимо ранее упомянутых 
публикаций можно отметить флористические исследования на территории 
Вятско-Камского междуречья [98], Южного Зауралья [99] и др. Несмотря на 
большое число исследований на основе метода локальных флор, в меньшей 
степени наблюдается анализ имеющихся данных с использованием современ-
ных методов. Из последних можно отметить исследование закономерностей 
таксономического богатства флоры Восточной Европы в связи с различными 
экологическими факторами [16, 20]. Данные локальных флор могут быть ос-
новой для проведения сравнительного анализа разнообразия флоры больших 
территорий, а также для оценки фиторазнообразия в целом. Необходимо от-
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метить, что одна из основных карт глобального разнообразия растений [12] 
построена по данным, близким к локальным флорам. Локальные флоры в 
большинстве случаев небольшие по площади, поэтому на основе имеющих-
ся данных можно составить общее распространение видов для определенных 
территорий. Полученные данные также могут быть легко встроены в регуляр-
ную сетку различного масштаба. Все это свидетельствует о том, что резуль-
таты флористических исследований имеют в будущем большой потенциал.

Геоботанические описания. Информация из геоботанических описаний 
помимо данных по распространению видов также содержит ценные сведения 
об их экологии. Так, можно проанализировать границы ареалов синтаксонов, 
оценить активность изучаемых видов, их распределение по экологическим 
шкалам и в связи с различными факторами среды. В последние годы геобота-
ники все чаще используют GPS-навигаторы для обозначения площадок, что 
позволяет при наличии серии описаний на определенном контуре раститель-
ности составить детальные карты распространения видов. Имеются базы дан-
ных геоботанических описаний, такие как FORUS (http://cepl.rssi.ru/bio/flora/
reestr1.htm), информация из которых может быть представлена по запросу ис-
следователей и научных организаций. Для Азиатской России разработана база 
данных растительности Сибири [100], которая включает около 31 000 геобо-
танических описаний, база данных по водной и прибрежно-водной раститель-
ности Байкальской Сибири [101], включающая более 2 500 геоботанических 
описаний. В целом отмечается слабая представленность геоботанических 
описаний в открытом доступе, что снижает эффективность их использования 
для получения информации о распространении видов растений.

Базы данных по распространению растений. Разработка различных баз 
данных и веб-сервисов на сегодняшний день является актуальной задачей, так 
как позволяет систематизировать имеющуюся информацию по распростране-
нию видов растений, открывает возможности для комплексного анализа их аре-
алов, позволяет составлять предварительные прогнозы по динамике ареалов 
изучаемых видов. В последние годы проводится большая работа по созданию 
региональных баз данных по биоразнообразию. Часть российских баз данных 
представлена на Веб-сайте российского представительства Глобальной инфор-
мационной системы по биоразнообразию GBIF (http://gbif.ru/). К сожалению, 
основным недостатком большинства российских баз данных является закры-
тость информации и невозможность их использования. Наличие информации 
в свободном доступе является одним из основных условий для дальнейшего 
развития географии растений в России. Это позволяет показать воспроизво-
димость проведенного анализа для подтверждения результатов исследований, 
а также является основой для разработки новых подходов и научных гипотез. 
Несмотря на активизацию исследований (публикация новых данных по рас-
пространению видов растений, создание различных баз данных, оцифровка 
и геокодирование гербарных материалов), Россия все еще остается большим 
«белым пятном» на всемирной карте растительного разнообразия.

http://cepl.rssi.ru/bio/flora/reestr1.htm
http://cepl.rssi.ru/bio/flora/reestr1.htm
http://gbif.ru/
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Заключение

Несмотря на широкое использование в мировой научной практике мето-
дов моделирования, данное направление пока недостаточно представлено в 
российских ботанических исследованиях. В основном проводятся работы 
по моделированию ареалов видов растений на основе значимых климати-
ческих параметров. В России имеются все предпосылки и наработки для 
дальнейшего плодотворного изучения географии растений. Необходимо от-
метить, что в последние годы активизировались исследования по созданию 
различных баз данных, оцифровке гербария, публикации информации по 
распространению растений в свободном доступе онлайн, большей частью 
на платформе GBIF – Глобальной информационной системы по биоразно-
образию. Под эгидой GBIF проходят тематические рабочие семинары, кон-
ференции и мастер-классы. Все это, несомненно, способствует внедрению 
современных технологий и методов моделирования для анализа не только 
распространения отдельных видов, но также для оценки фиторазнообразия 
в целом. Развитие этих исследований позволит глубже изучить уникальные 
ботанические объекты Северной Евразии, понять закономерности распре-
деления растительного разнообразия, оценить динамику распространения 
видов, групп растений, фитоценозов в свете изменений климата и антро-
погенных трансформаций, разработать практические рекомендации по их 
охране.
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Modern approaches to modeling plant diversity and spatial 
distribution of plant species: Implication prospects in Russia

What determines patterns in species richness is one of the oldest unresolved 
questions in biology, which attached increasingly more attention of ecologists under 
climate change and human impacts on ecosystems. The mechanisms of the decrease in 
species richness from the equators to the poles have intrigued ecologists since the era 
of von Humboldt, Wallace, and Darwin (Brown, Lomolino, 1998). Nowadays, studies 
on plant diversity modeling and spatial distribution of plant species are on the edge 
of modern biological and ecological research. The basic idea of the given review is 
to summarize the key points of modern methodology and methods of the discussed 
topic. Firstly, the main directions of studies on latitudinal diversity gradient (i.e., the 
decrease in species diversity with latitude) as freezing-tolerance hypothesis (or tropical 
conservatism hypothesis) and niche conservatism hypothesis have been discussed. It 
is mentioned that understanding the latitudinal gradient in species diversity has been 
one of the central questions in biology for two centuries, and yet it remains a major 
challenge to biologists. Analysis of recent publications unfolds that this problem 
still remains controversial. Compiling new datasets for species distribution and their 
ensembles along latitudinal gradient and complex analysis by new methods will be 
useful for future studies. Secondly, modern approaches to species distribution modeling 
(SDM) have been analyzed. In the past decade, the number of publications on that 
topic rapidly increased (See Table 1). Publication analysis concerning studies on habitat 
suitability modeling (HSM) or species distribution modeling (SDM) revealed poor 
involvement (less than 1%) of Russian scientists in the discussed topic. The importance 
of using high-quality data of species occurrences and valid modeling approaches to 
get reliable results and prognostic maps has been highlighted (See Tables 2-4). It is 
marked that today different algorithms can be applicable in R, which provides many 
useful tools for SDM, such as Biomod2 platform and other specific packages. Brief 
practical rules for good SDM practice have been presented. For beginners, information 
on training manuals, the main books and papers, describing SDM methods is provided. 
In the third part of the review, previous studies on plant geography in Russia have been 
analyzed. The baseline of these studies is very important and a brief overview shows 
good perspectives. It is necessary to point out that previously obtained data on plant 
species distribution can be used in modern research and be successfully involved in the 
modeling of plant diversity and species distribution (See Fig. 1 and 2). Different kinds 
of available data (point, contour, grid mapping, floristic species lists, and relevés) have 
been reviewed. There are a lot of elaborated databases on plant species distribution in 
Russia, but most of them are not available online and do not have free access to data. 
The first overview on Russian plant diversity revealed that some territories, such as the 
European part of Russia, were investigated quite well. Plant species distribution data 
for the north-eastern part of Russia have low resolution and more botanical studies 
necessary for that region. Analysis of modern Russian botanical publications revealed 
an increase in studies on creating new databases on plants and vegetation, herbaria 
digitizing, and publishing species occurrences data online, mostly on the Global 
Biodiversity Information Facility (GBIF) platform (http://gbif.ru/). Studies on the 
base SDM methodology are not common, and mostly single species or plant group 

http://gbif.ru/
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distribution are analyzed. There is a lack of research covering plant diversity for the 
whole territory of Russia and big regions within the country. Such studies for the Asian 
part of Russia become more and more important. Russian GBIF team usually organizes 
conferences, workshops and training courses which are helpful in promoting SDM 
studies in Russia. Development of such research will give an opportunity for detailed 
analysis of unique plants and vegetation in Northern Eurasia, and a better understanding 
of the main patterns of plant diversity in Russia, will help to estimate the distribution 
dynamics of species and plant communities under climate change and human impact 
processes and will elaborate practical tools for conservation of rare and endangered 
plant species.

The paper contains 2 Figures, 4 Tables and 106 References. 
Key words: plant geography; latitudinal diversity gradient; species richness; 
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Пространственная изменчивость обилия сибирского 
лемминга Lemmus sibiricus (Kerr, 1792) в Западной Сибири: 

населенческие подходы при анализе распределения

Исследование выполнено по программе ФНИ государственных академий 
на 2013–2020 гг. АААА–А16–116121410122–4 и частично 

в рамках «Программы повышения конкурентоспособности ТГУ».

Проведены учеты мелких млекопитающих на Западно-Сибирской равнине, в 
Алтайской и Кузнецко-Салаирской горных областях во второй половине лета в 
период с 1954 по 2016 г. Материалы за все годы по всем видам усреднены по группам 
выделов карт растительности в пределах горных провинций, равнинных природных 
зон, подзон и подзональных полос. Выявлены биотопические предпочтения и 
рассчитана численность сибирского лемминга. На основании концептуально 
идеализированных результатов кластерного анализа составлена классификация 
местообитаний равнины по степени благоприятности условий среды для 
сибирского лемминга. Выделено пять типов благоприятности: оптимальный, 
субоптимальный, субпессимальный, пессимальный и экстремальный. Больше 
всего относительное обилие (особей/100 цилиндро-суток) сибирского лемминга 
в тундровых и лугово-ивняковых долинных сообществах подзональной полосы 
северных моховых субарктических тундр. В  этой полосе сосредоточенно 89% 
численности этого лемминга на исследованной территории. По результатам 
классификации выявлено влияние на распределение сибирского лемминга ряда 
факторов, среди которых наиболее информативны теплообеспеченность, 
зональность и подзональность на равнине.

Ключевые слова: Lemmus sibiricus; зоогеография; среда; кластерный 
анализ; факторы; оценка связи.

Введение

В Западной Сибири сибирский лемминг распространен на равнине от ар-
ктических тундр до северной тайги включительно [1]. При этом его обилие 
многократно снижается по направлению от тундровой зоны к предтундро-
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вым редколесьям и далее – к северной тайге. В тундрах этот лемминг пред-
почитает незаболоченные и незастроенные местообитания вне пойм круп-
ных рек. Меньше его на болотах и в поймах. 

Для сибирского лемминга характерна ярко выраженная цикличность чис-
ленности. Чаще всего полный цикл занимает три года (пик, спад (депрессия) 
и рост), реже – два года или 4–5 лет. За 42 года наблюдений в период с 1971 по 
2008 г. в тундровой зоне Западно-Сибирской равнины отмечено 14 циклов чис-
ленности, из них 12 занимали по три года и два – около двух лет [2, 3]. На этой 
территории учеты мелких млекопитающих проведены на 19 ключевых участ-
ках в течение 10 лет (1979–1982, 1986–1991 гг.), при этом три участка на Ямале 
обследованы ежегодно в первые четыре года [4. Рис. 1]. В арктических тун-
драх оценки обилия проведены по пяти годам, в северных моховых и южных 
кустарниковых субарктических тундрах – по шести, а в низкокустарниковых 
субарктических – за три года. При этом на каждый уровень обилия (спад, рост 
и пик) пришлось соответственно по четыре и три сезона. В северных моховых 
субарктических тундрах, где в среднем сибирского лемминга больше всего, 
учеты проведены по два года в каждой из фаз цикла численности так же, как и 
в южных кустарниковых тундрах. В арктических тундрах при спаде численно-
сти учеты проведены в один год, при росте и пике – по два года. В низкокустар-
никовых субарктических тундрах исследования проведены в два года роста и 
в один – пика численности этого вида. Таким образом, арктическая подзона 
и подзональные полосы субарктической подзоны тундр в целом обследованы 
хотя и в разные годы, но в сопоставимом числе ключевых участков и лет про-
ведения работ, а также уровней численности сибирского лемминга. 

В подзоне арктических тундр Гыданского полуострова во время депрес-
сии численности больше всего сибирского лемминга отмечено в сухих осо-
ково-моховых ивняках и зарослях ерника, в кустарничково-осоково-моховых 
тундрах заболоченных озерных котловин и кочкарных осоково-мохово-пу-
шицевых тундрах [5]. В подзональной полосе южных субарктических тундр 
п-ва Ямал (бассейн р. Хадытаяха) сибирский лемминг охотнее занимает ув-
лажненные, зачастую низинные участки тундры [6]. В этой же подзональной 
полосе, но севернее на границе с низкокустарниковыми субарктическими 
тундрами Ямала (район р. Паютаяха) этого лемминга чаще всего встречали 
на высоком берегу с заходом в травяно-кустарниково-моховые тундры, реже 
– в ерниково-кустарниково-лишайниково-моховых тундрах [7].

Использованные нами подходы и программное обеспечение специаль-
но разработаны и апробированы для решения задач по выявлению про-
странственно-типологической изменчивости животного населения по 
значительным эмпирическим выборкам, составленным по результатам ко-
личественных учетов. Обычно такие исследования проводят по отдельным 
параметрам биоразнообразия, например, при исследованиях изменений по 
широтному градиенту [8]. Как правило, используют данные по видовому 
богатству тех или иных групп животных или растений по квадратам земной 
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поверхности или океана [9–12]. Подобные работы на уровне местообитаний 
проводят чаще для изучения влияния отдельных, заданных исследователем 
факторов – пожаров, вырубки лесов, характеристик снежного покрова, вы-
сотной поясности и др. [13–16].

Методы и подходы, обычно используемые для анализа населения в целом 
[17], успешно применены для изучения неоднородности обилия одного вида 
[4] в рамках исследования распределения западносибирских мелких млеко-
питающих [18]. Эти подходы и специальное программное обеспечение по-
зволяют закрепить в жестких рамках с помощью факторной классификации 
разделение местообитаний по сходству в обилии животных и тем самым из-
бежать субъективизма при делении их на группы. Кроме того, можно исполь-
зовать экспертные качественные оценки неоднородности среды, однозначно 
выявлять и оценивать коррелятивную связь с факторами среды и природно-
антропогенными режимами как неразделимыми сочетаниями факторов. Это 
сокращает список факторов по сравнению с напрямую проверяемыми на 
степень корреляции с распределением, позволяет выявить минимальный на-
бор факторов, составляющих режимы, оценить их иерархию и минимизиро-
вать систему условий среды, аппроксимирующих распределение животных. 
Одинаковая степень формализации методов и подходов видовых исследова-
ний размещения мелких млекопитающих приводит к получению сравнимых 
результатов и в дальнейшем – к возможности их корректного обобщения.

Основная задача наших исследований состоит в сопоставлении биото-
пических предпочтений, обилия и численности по всем видам мелких мле-
копитающих и в составлении по ним общей классификации, отражающей 
сходство и различия в их распределении в целом по Западной Сибири. Такие 
исследования носят не экологический, а зоогеографический характер, по-
этому сроки работ должны быть едиными, по крайней мере, в сезонном пла-
не. Нами выбран период второй половины лета, когда чаще всего проводят 
учеты мелких млекопитающих. Желательность сбора многолетних данных 
несомненна, но не реальна по столь обширной территории, как Западная 
Сибирь, включая ее равнинную и горную части. Собранная и проанализиро-
ванная информация может быть использована в природоохранных целях, в 
оценке территориальной изменчивости кормовых ресурсов хищных птиц и 
охотничье-промысловых пушных зверей, численность которых существен-
но зависит от уровня обилия мелких млекопитающих. Основное зоогеогра-
фическое значение исследования состоит в выявлении общих закономерно-
стей распределения исследуемых видов и факторов среды, коррелирующих 
с пространственной неоднородностью их обилия. Поэтому предварительное 
разделение территории на местообитания, а также ключевые участки и вре-
мя наблюдений должны быть едиными для всех видов мелких млекопита-
ющих. Цель данной работы – анализ распределения сибирского лемминга 
в Западной Сибири и оценка влияния на неоднородность его обилия выяв-
ленных факторов среды с применением населенческих методов и подходов.

Пространственная изменчивость обилия сибирского лемминга



118 А.А. Кислый, Ю.С. Равкин, И.Н. Богомолова и др.

Материалы и методики исследования

В работе проанализированы результаты учетов мелких млекопитающих 
во второй половине лета в период с 1954 по 2016 г. в 3 479 биотопах За-
падно-Сибирской равнины, Алтайской и Кузнецко-Салаирской горных обла-
стей, считая места повторного сбора данных в аналогичных местообитаниях 
в разные годы. Сведения об обилии мелких млекопитающих взяты из банка 
данных лаборатории зоологического мониторинга ИСиЭЖ СО РАН (г. Ново-
сибирск, Россия) [19]. Всего в исследовании участвовали 80 специалистов, 
считая соавторов использованных публикаций. Их список опубликован ра-
нее [4]. Учеты зверьков проведены с помощью давилок, ловчих канавок и 
заборчиков. Все показатели обилия даны в пересчете на 100 цилиндро-су-
ток (ц.с.). Для этого число особей на 100 давилко-суток сначала приведено 
к их количеству на 1 км2 (умножением на 400), а потом уменьшено в 145 
раз (множитель перевода 1 км2 на 100 ц.с.) [17]. Усредненные показатели 
рассчитаны без учета соотношения площадей местообитаний. Сибирского 
лемминга считали многочисленным в тех местообитаниях, где его обилие 
составляет 10 и более особей на 100 ц.с., обычным – от 1 до 9, редким – от 
0,1 до 0,9, очень редким – менее 0,1 [20]. 

Для описания распределения сибирского лемминга, как и прочих мел-
ких млекопитающих, материалы усреднены за все годы проведения учетов 
по группам выделов карты «Растительность Западной-Сибирской равнины» 
[21] раздельно по зонам, подзонам и подзональным полосам. В соответ-
ствии с геоботаническим районированием [22] тундровая зона разделена на 
две подзоны – арктических и субарктических тундр, из которых последняя, 
в свою очередь, поделена на три подзональные полосы: северные моховые, 
низкокустарниковые и южные кустарниковые субарктические тундры. Под-
зона северной тайги разделена на две подзональные полосы: 1 – редкостой-
ных лиственничных и лиственнично-еловых лесов, 2 – северотаежных ли-
ственнично-кедровых и сосновых лесов, т.е. северотаежных редкостойных 
лесов и типичной северной тайги.

Для горной части исследованной территории данные усреднены по вы-
делам рукописной карты В.П. Седельникова «Экосистемы республики Ал-
тай» раздельно по провинциям с уточнением по «Ландшафтной карте Ал-
тае-Саянского экорегиона» [23]. Это в значительной степени выравнивает 
межгодовые колебания обилия исследуемого вида. В указанные в тексте 
группы выделов входят коренные формации и их производные, за исключе-
нием мелколиственных лесов, а также полностью или частично распахан-
ных участков, которые рассмотрены в качестве отдельных местообитаний. 
Поэтому если в тексте названа лишь коренная формация, сказанное о ней 
относится и к большей части ее производных, кроме оговоренных. 

Пространственно-типологическая организация биотопического распре-
деления сибирского лемминга, как и прочих видов, выявлена с помощью 
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одного из методов кластерного анализа с использованием программы «Фак-
торная классификация» [24]. В качестве меры сходства выбран коэффициент 
Жаккара для количественных признаков [25]. Алгоритм программы преду-
сматривает агрегацию всех имеющихся проб в незаданное число групп, та-
ким образом, чтобы учитываемая объединением часть дисперсии матрицы 
сходства стала максимальной. Для этого сначала из всех коэффициентов 
вычитают среднее по матрице значение. В результате показатели ниже это-
го порога становятся отрицательными. Далее строки с положительными в 
сумме значениями попарно объединяются и выбирается та пара строк, объ-
единение которых учитывает наибольшую часть дисперсии. Данные по этой 
паре объединяют, а значения сходства усредняют. После этого процедуру 
поиска и агрегации повторяют. Подобное преобразование продолжают, пока 
учитываемая его результатами дисперсия возрастает [24, 26]. При необходи-
мости крупные классы с помощью той же программы могут быть дополни-
тельно разделены на подклассы. 

После формализованного разбиения состав выделенных классов иде-
ализирован, т.е. концептуально переработан. Для этого отклоняющиеся от 
разработанной концепции пробы перенесены в те группы, в которые они 
должны входить в соответствии с принятым объяснением. При этом, с од-
ной стороны, оценка информативности классификации (доля учтенной ею 
дисперсии) снижается. С другой стороны, подобная перестановка упрощает 
понимание и однозначность классификации, приводя ее в соответствие с ре-
альными представлениями о предмете исследования.

На основании полученной классификации местообитаний по степени 
их оптимальности для сибирского лемминга прослежено влияние факторов 
среды, определяющих межтиповую неоднородность благоприятности био-
топов. Так, например, отнесение при кластерном анализе в разные таксо-
ны классификации внепойменных болот и незаболоченных местообитаний 
выявляет влияние на распределение вида заболоченности, а разная степень 
благоприятности для вида лесов и тундр дает основание выделить как от-
дельные факторы тип растительности и облесенность. Оценка связи рас-
пределения сибирского лемминга с факторами среды и режимами как со-
вокупностью неразделимых сочетаний факторов [17] проведена с помощью 
линейной качественной аппроксимации матриц связи [27].

Применение метода факторной классификации в изучении распределе-
ния одного вида вызвало необходимость некоторой корректировки методики 
расчета. Например, нулевые значения обилия дают нулевые значения коэф-
фициента сходства, т.е. абсолютное несходство даже биотопически близких 
смежных местообитаний. При этом кластерный анализ таких данных при-
водит к трудноинтерпретируемым результатам, где нулевые варианты оби-
лия образуют значительное количество одиночных классов. В то же время 
два равных, но бесконечно малых числа, фактически мало отличающихся от 
нуля, сходны на 100%. Для устранения подобных искажений нулевые вари-
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анты включены в ближайшие по условиям среды группы выделов с отлич-
ным от нуля обилием. Так, обилие сибирского лемминга усреднено в следу-
ющих группах местообитаний:

1) в низкокустарниковых и южных кустарниковых субарктических тун-
дровых подзональных полосах: лугово-кустарниковые долины рек; кустар-
ничково-лишайниково-моховые тундры; лишайниково-кустарничковые тун-
дры; ерниково-ивняковые тундры;

2) вместе в ерниковых, ивняковых и ерниково-ивняковых тундрах в пред-
тундровых редколесьях;

3) в предтундровых редколесьях и северотаежных редкостойных лесах: 
селитебные местообитания; лиственничные редколесья; лиственничные 
редкостойные леса; пойменные и долинные сообщества;

4) вместе в лесных участках в северотаежных редкостойных лесах;
5) на болотах севернее типичной северной тайги.
Нулевые значения для всех горных и равнинных, южнее северотаежных 

редкостойных лесов, вариантов, куда сибирский лемминг не проникает, за-
менены при классификации местообитаний на бесконечно малую величи-
ну обилия (десятая часть наименьшего по выборке ненулевого значения – 
0,002 особи/100 ц.с.). Это приводит к их объединению в один класс. Оценка 
информативности факторов среды и режимов проведена на основании ма-
трицы сходства по реальному обилию без такой замены.

Распространение входящих в типы и подтипы классификации местооби-
таний и показатели численности сибирского лемминга отражены на карте 
масштаба 1:30 000 000, выполненной в нормальной равнопромежуточной 
конической проекции Каврайского. Под численностью мы, вслед за В.Н. Бе-
клемишевым [28], понимаем общее количество особей на той или иной тер-
ритории, в том числе и полученное переводом показателей относительного 
обилия в абсолютное по принятым в факторной зоогеографии коэффициен-
там [17]. Обобщенная оценка численности сибирского лемминга, ее относи-
тельная ошибка и несимметричные доверительные интервалы рассчитаны 
при доверительной вероятности 0,9 по формулам Е.С. Равкина и Н.Г. Че-
линцева [29].

Результаты исследования и обсуждение

Распределение

На исследованной территории сибирский лемминг распространен от ар-
ктических тундр до северотаежных редкостойных лесов Западно-Сибирской 
равнины включительно. В целом по этим местообитаниям вместе он редок 
(0,3). Особи вида могут проникать и южнее, в типичную северную тайгу 
[30], но, вероятно, в столь небольших количествах, что их ни разу не встре-
тили за годы учетов в этой подзональной полосе.
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В арктических тундрах сибирский лемминг в среднем обычен (2). Больше 
всего его ловили в мохово-лишайниковых тундрах, приморских лугово-болот-
но-тундровых и долинных ивняково-луговых местообитаниях (по 3). В пол-
тора раза меньше этого лемминга в лишайниково-, травяно- и кустарничково-
моховых тундрах. На травяных и травяно-моховых болотах он редок (0,5).

В северных моховых субарктических тундрах сибирский лемминг в 
целом многочислен (30). В этой подзональной полосе его обилие наиболее 
велико в мохово-травяных тундрах (52), затем снижается к долинным луго-
во-ивняково-моховым сообществам (32) и далее – к кустарничково- и ли-
шайниково-моховым тундрам (25). Как обычный вид этот лемминг отмечен 
в селитебных местообитаниях (1).

В низкокустарниковых субарктических тундрах сибирский лемминг в 
среднем обычен (1), предпочитая ерниково-ивняковые и ерниково-ольхов-
никовые тундровые местообитания (по 2). Вдвое меньше его в селитебных и 
долинных лугово-кустарниковых местообитаниях, а также в лишайниковых 
низкокустарниковых тундрах. В кустарничково- и лишайниково-моховых 
тундрах и на болотах этот лемминг редок (0,9).

В южных кустарниковых субарктических тундрах сибирский лемминг 
в целом редок (0,4) и предпочитает лугово-кустарниковые долинные ме-
стообитания (0,8). На болотах, в лишайниковых редкокустарниковых, ку-
старничково-мохово-лишайниковых, ерниковых и ивняковых тундрах он не 
встречен.

Таким образом, в тундровой зоне сибирский лемминг распространен по-
всеместно в арктических и северных моховых субарктических тундрах, в от-
личие от южных субарктических, где в ряде местообитаний он не встречен. 
В целом по тундровой зоне лемминг предпочитает тундровые местообитания, 
а также ивняково-луговые, лугово-ивняково-моховые и лугово-кустарнико-
вые сообщества долин рек. При сопоставлении по подзональным полосам 
его заметно больше в северных моховых субарктических тундрах.

В предтундровых редколесьях он в целом редок (0,2), предпочитая ерни-
ковые тундры (0,6). Вдвое меньше сибирского лемминга здесь в селитебных 
местообитаниях, втрое – в лишайниковых редкокустарниковых тундрах и 
лиственничных редколесьях, вшестеро – в ерниково-ивняковых тундрах и 
лиственничных редкостойных лесах. В лугово-кустарниково-редколесных 
долинах притоков крупных рек этот лемминг крайне редок (0,08), а на боло-
тах и в ивняковых тундрах – не встречен.

В северной тайге сибирский лемминг чрезвычайно редок в подзональ-
ной полосе редкостойных лесов (0,009). Здесь он редок на аапа-болотах (0,1) 
и очень редок в участках сосновых и лиственничных редкостойных лесов 
(0,07 и 0,02). В селитебных местообитаниях, лиственничных редколесьях, в 
темнохвойной тайге, на открытых болотах и в лугово-болотно-соровых со-
обществах пойм крупных рек этой подзональной полосы сибирский лем-
минг не встречен.

Пространственная изменчивость обилия сибирского лемминга
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Таким образом, обилие сибирского лемминга на Западно-Сибирской 
равнине в среднем наиболее велико в подзональной полосе северных мохо-
вых субарктических тундр, к северу и к югу от которой оно уменьшается. 
Пространственная изменчивость показателей носит ромбовидный характер 
(рис. 1).

Рис. 1. Широтная изменчивость обилия Lemmus sibiricus на Западно-Сибирской равнине
[Fig. 1. Latitudinal variation of Lemmus sibiricus abundance within the West Siberian Plain]

Сибирский лемминг предпочитает тундровые местообитания и луго-
во-кустарниковые долинные сообщества северных субарктических тундр. 
В прочих субарктических подзональных полосах и в арктических тундрах 
этого лемминга тоже больше в тундровых биотопах, а также в долинных 
ивняково-луговых, лугово-ивняково-моховых и лугово-кустарниковых со-
обществах, с уменьшением площади которых к югу, в предтундровых ред-
колесьях, он заселяет болота, редколесья и редкостойные леса и затем – бо-
лота и лесные местообитания в полосе северотаежных редкостойных лесов. 
В исследованных горных территориях не встречен.

Градиенты среды, выявленные по сходству в обилии

На основании кластерного анализа матрицы коэффициентов сходства по-
казателей обилия, усредненных по группам выделов указанной карты, состав-
лена классификация местообитаний сибирского лемминга по степени опти-
мальности условий среды (благоприятности) для этого вида. Одновременно 
такая классификация представляет собой кластерное упорядочение представ-
лений по его обилию на рассматриваемой территории (рис. 2).

Наиболее предпочитаемы сибирским леммингом тундровые местообита-
ния и лугово-ивняково-моховые сообщества долин рек в подзональной по-
лосе северных моховых субарктических тундр. 
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Рис. 2. Пространственно-типологические изменения благоприятности 
условий среды для Lemmus sibiricus по его обилию в Западной Сибири.

Граф построен при пороге значимости сходства 20%. Цифры у связей между 
таксонами, обозначенными кружками, означают среднее сходство между ними, 

внутри – номер таксона, а рядом, индексом – среднее сходство вошедших в него проб. 
Стрелой указано повышение благоприятности местообитаний для сибирского лемминга

[Fig. 2. Spatial-typological changes in the favorability of environmental conditions 
for Lemmus sibiricus according to its abundance in Western Siberia.

The graph is drawn at the threshold of similarity significance of 20%. The numbers near 
the links between the taxa, indicated by circles, mean the average similarity between them, 

inside - the taxon number, and next, the index - the average similarity of the samples included 
in it. An arrow indicates an increase in the favorability of habitats for Siberian brown lemming]

От нее обилие уменьшается к северу в арктических тундрах. Это может 
быть связано с отсутствием здесь характерных для Западносибирской под-
провинции субарктических тундр [31] кочкарников со значительным уча-
стием арктических представителей семейства Осоковых. Эти растения со-
ставляют основу летнего рациона сибирского лемминга [32]. Увеличение к 

Пространственная изменчивость обилия сибирского лемминга
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югу от северных моховых субарктических тундр кустарниковой и древесной 
растительности, вероятно, определяет уменьшение благоприятности усло-
вий для этого лемминга вплоть до пессимальных лесных местообитаний 
предтундровых редколесий и северотаежных редкостойных лесов. Здесь 
лемминга меньше всего. На болотах севернее типичной северной тайги си-
бирский лемминг в целом редок (рис. 3, А). В Западной Сибири он населяет 
местообитания с включениями заболоченных участков в понижениях, но 
обширных болот и пойм крупных рек лемминг избегает. В горной части ис-
следованной нами территории сибирский лемминг не встречен. При этом, 
его отмечали в горных тундрах Северного Урала [33].

Организация распределения

Наибольшая связь с распределением сибирского лемминга по место-
обитаниям Западной Сибири равнины прослежена для пространственной 
изменчивости теплообеспеченности как режима зональности и подзональ-
ности на равнине, высотной поясности и провинциальности в горах, а так-
же зональности и подзональности на равнине как отдельного фактора (61% 
учтенной дисперсии каждый). Макрорельеф территории (равнина–горы) и 
тип растительности, рассматриваемые как обусловливающие распределение 
лемминга факторы среды, малоинформативны (табл. 1). Такие факторы, как 
облесенность, заболоченность, заливание в половодье и антропогенная за-
стройка объясняют менее 1% учтенной дисперсии каждый.

Таблица 1  [Table  1]
Оценка силы и общности связи факторов среды 

и обилия Lemmus sibiricus в Западной Сибири
[Estimation of strength and commonalities among environmental factors 

and abundance of Lemmus sibiricus in Western Siberia]

Фактор, режим 
[Factor, regime]

Учтенная дисперсия 
[Accounted variance], %

индивидуально 
[individually]

нарастающим итогом 
[cumulative sum]

Теплообеспеченность [Heat availability] 61 61
Зональность и подзональность 
[Zoning and subzoning] 61 61

Макрорельеф (равнина–горы) 
[Macro relief (plain-mountains)] 3 61

Тип растительности [Vegetation type] 2 61
Облесенность [Forest cover degree] 0,9 61
Заливание в половодье [Pouring in the flood] 0,3 61
Застроенность [Development degree] 0,2 61
Заболоченность [Swampiness] 0,03 61
Режимы по классификациям (оптималь-
ность условий среды в местообитаниях) 
[Classification modes (optimality 
of environmental conditions in habitats)]

65 78
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Рис. 3. Распределение и численность и Lemmus sibiricus на Западно-Сибирской равнине
[Fig. 3. Distribution and number of Lemmus sibiricus within the West Siberian Plain]

Информативность наших представлений о влиянии теплообеспеченно-
сти при аппроксимации нарастающим итогом с учетом других факторов сре-
ды остается неизменной, поскольку они полностью скоррелированы с этим 
режимом. Классификационные режимы (представленные по оптимальности 
местообитаний) дают приращение в 17%. Множественная оценка связи со 
всеми выявленными факторами среды и их сочетаниями дает 78% учтен-
ной дисперсии (множественный коэффициент корреляции 0,88), что значи-

Пространственная изменчивость обилия сибирского лемминга

ART – арктические тундры. Субарктические тундры: NMT – северные моховые, LST – низко-кустарниковые, SST – 
южные кустарничковые, POW – претундровые редколесья. Тайга: северная (NTL – редкостойные леса, NTT  –
типичная), MTG – средняя, STG – южная. STF – подтаежные леса. FST – лесостепь. STP – степная зона. 
[ART - Arctic tundras. Subarctic tundras: NMT - Northern moss, LST - Low-shrub, SST - Southern shrub, POW - Pretundra open woodlands. Taiga: 
Northern (NTL - light forests, NTT - typical), MTG - Middle, STG - Southern. STF - Subtaiga forests. FST - Forest steppe. STP - Steppe zone].
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тельно больше, чем аналогичный показатель для красной полевки (Myodes 
rutilus Pallas, 1779) [4]. Чем шире вид распространен на исследованной тер-
ритории, тем больше на неоднородность его обилия влияют частные локаль-
ные различия численности, которые сложнее нивелировать усреднением ма-
териалов по годам и группам выделов карт растительности.

Обобщенная оценка численности

В целом по Западной Сибири численность сибирского лемминга оценена 
в 374 млн особей, почти 90% ее сконцентрировано в северных субаркти-
ческих тундрах равнины за счет высокой благоприятности местообитаний 
этой подзональной полосы. В арктических и низкокустарниковых субар-
ктических тундрах его меньше на порядок, а в южных кустарниковых су-
барктических тундрах, предтундровых редколесьях и северотаежных ред-
костойных лесах – на два порядка. Южнее по равнине этого лемминга нет 
(рис. 3, B; табл. 2). Общий характер пространственной неоднородности в 
размещении сибирского лемминга определяет средняя оптимальность под-
зон и подзональных полос, их общая площадь и соотношение площадей ме-
стообитаний разной для сибирского лемминга благоприятности.

Таблица 2 [Table  2]
Численность Lemmus sibiricus по зонам, подзонам и подзональным 

полосам Западно-Сибирской равнины
[Number of Lemmus sibiricus according to zones, subzones 

and subzonal belts of the West Siberian plain]

Зона, подзонa, под-
зональная полоса 

[Zone, subzone, subzonal belt]

Численность, 
млн особей
[Number, mil-

lion individuals]

Относитель-
ная ошибка 

[Relative error] 
(p = 0,1), %

Несимме-
тричный 

доверитель-
ный интервал 

[Asymmetric 
confidence 
interval]

Доля 
численности
[Percentage], %

Арктические тундры 
[Arctic tundras] 20 21 15–27 5

Северные моховые 
суб-арктические тундры 
[Northern moss sub-
arctic tundras] 

333 34 213–521 89

Низкокустарниковые 
субарктические тундры 
[Low-shrub 
subarctic tundras]

12 23 9–16 3

Южные кустарниковые 
субарктические тундры 
[Southern shrub 
subarctic tundras]

5 90 2–12 2

Субарктические тундры 
[Subarctic tundras] 350 33 227–538 94
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Зона, подзонa, под-
зональная полоса 

[Zone, subzone, subzonal belt]

Численность, 
млн особей
[Number, mil-

lion individuals]

Относитель-
ная ошибка 

[Relative error] 
(p = 0,1), %

Несимме-
тричный 

доверитель-
ный интервал 

[Asymmetric 
confidence 
interval]

Доля 
численности
[Percentage], %

Тундровая зона
[Tundra zone] 370 31 245–558 99

Предтундровые редколесья 
[Pre-tundra open woodlands] 3 31 2–5 0,8

Северотаежные 
редкостойные леса
[Northern taiga light forests]

0,8 40 0,5–1 0,2

Типичная северная тайга –
подтаежные леса 
[Typical northern taiga – 
subtaiga forests]

0 – – –

Лесная зона 
[Forest zone] 4 25 3–6 1

Лесостепь и степная зона 
[Forest-steppe and steppe zones] 0 – – –

Всего [Total] 374 31 249–563 100

Заключение

В Западной Сибири во второй половине лета сибирский лемминг встре-
чен только на равнине севернее типичной северной тайги. Предпочитает 
он тундровые и долинные лугово-ивняково-моховые местообитания север-
ных моховых субарктических тундр с включением заболоченных участков 
в понижениях. По результатам кластерного анализа выделено пять типов 
благоприятности условий среды в местообитаниях от оптимальных, где 
сибирский лемминг в среднем многочислен, до экстремальных с нулевым 
обилием. Характеристика условий среды, вероятно, связана с доступностью 
видов растений, составляющих основу рациона лемминга. С помощью клас-
сификации выявлены влияющие на распределение этого лемминга факторы 
среды, среди которых наиболее информативна теплообеспеченность, опре-
деляющая зональность и подзональность. Их влияние проявляется, видимо, 
через запасы арктических видов Осоковых, которые служат основой летнего 
рациона сибирского лемминга.
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Spatial variability of the Siberian brown lemming Lemmus sibiricus (Kerr, 1792) 
abundance in Western Siberia: Population approaches in distribution analysis 

Analysis of small mammal distribution in Western Siberia is often carried out for a 
group of species as a whole or for one species in a relatively small area. In both cases, the 
research results are species essays with a brief description of the spatial heterogeneity 
of quantitative indicators to the placement of animals on the accepted level of data 
aggregation. The influence of environmental gradients on the distribution of species or 
groups is usually assessed by given natural and anthropogenic factors; their composition 
is not formalized and varies depending on the objectives of a particular study. All of the 
above makes it difficult to generalize the results of studies of the species distribution in 
different areas, as well as the comparison of data on the spatial variability of biotopic 
preferences and its causes for different species in the same territory.

The main tasks of our research were to compare biotopic preferences, abundance and 
number across all species of small mammals and to develop a general classification reflecting 
similarities and differences in their distribution across Western Siberia as a whole. The study 
is not ecological, but zoogeographic, so the terms should be uniform, at least in seasonal 
terms. The main zoogeographic meaning of the work is to identify the general patterns of 
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distribution of the studied species and environmental factors that correlate with the spatial 
heterogeneity of their abundance. Therefore, the preliminary division of the territory into 
habitats, as well as key sites and time of observations should be uniform. The collected and 
analyzed information can be used for environmental purposes, in assessing the territorial 
variability of prey resources for hunting birds and commercially sold fur-bearing mammals, 
the number of which depends significantly on the level of abundance of small mammals. The 
aim of this research was to analyze the distribution of Siberian brown lemming in Western 
Siberia and to assess the impact of the identified environmental factors on its abundance 
heterogeneity using population methods and approaches.

The methods and approaches implemented to study the animal population were 
successfully used to analyze the distribution of individual species of small mammals. It 
allows to secure within the limits of strict separation of habitats according to similarities 
in the abundance and avoid their subjective dividing into groups. The distribution of the 
Siberian brown lemming was analyzed by the results of small mammal surveys carried out 
in the second half of the summer from 1954 to 2016 in the plains and mountains of Western 
Siberia. The abundance indices for all years were averaged by groups of vegetation maps 
within the zones, subzones and subzonal belts of the plain and mountain provinces. The 
spatial-typological organization of the biotope distribution was revealed by means of factor 
classification, one of the methods of cluster analysis. As a measure of similarity, the Jaccard-
Naumov coefficient for quantitative characteristics was chosen. To evaluate the relationship 
of habitat classification, we used the linear quality approximation of the coupling matrix. 
The total number of Siberian lemming was obtained by converting the relative abundance 
indicators into absolute ones taking into account the areas of natural zones, subzones and 
subzonal belts. The relative error and asymmetric confidence intervals of the generalized 
population estimate are calculated with a confidence probability of 0.9.

Siberian brown lemming within the West Siberian plain is widespread to the 
North of the typical Northern taiga (See Fig. 1). It was not encountered in the Altai 
and Kuznetsk-Salair mountain regions, although literary sources note its presence in 
the mountain tundra of the Northern Urals. In structured classification, five types of 
habitats are identified according to their degree of favorability for the Siberian brown 
lemming: optimal, suboptimal, subpessimal, pessimal and extreme (See Fig. 2). Most 
of its abundance is in the tundra and lowland meadow-willow-moss communities in the 
Northern moss tundra subzone belt (See Fig. 3A). Slightly less favorable are habitats 
of Arctic tundras. The next type includes swamps to the North of the Middle taiga and 
non-forest biotopes from low-shrub subarctic tundras to the Northern taiga light forests. 
The environmental conditions in pre-tundra open woodlands and the Northern taiga 
light forests are severe for the Siberian lemming. The last, extreme, type of favorability 
combines areas of the plain to the South of the Northern taiga light forests and mountain 
areas, where this lemming does not enter.

Using the cluster analysis, the list of environmental factors is revealed: heat 
availability (the mode of zoning and subzoning on the plain, altitudinal zonation and 
provinciality in the mountains), zoning and subzoning on the plain separately, macro 
relief of areas (plain-mountains), type of vegetation, forest cover degree, swampiness, 
pouring in the flood and human development degree. The greatest connection with the 
heterogeneity of the abundance of Siberian brown lemming is traced for heat availability 
and zoning and subzoning (See Table 1). The other factors are less significant, their local 
influence is undoubted, but small, in general, for the studied area. Multiple evaluation 
of the relationship with all identified environmental factors and their combinations 
gives 78% of the recorded variance (multiple correlation coefficient 0.88).

In total, the number of Siberian brown lemming in Western Siberia is estimated as 
374 million individuals, almost 90% is concentrated in the Northern subarctic tundra 
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of the plain (See Fig. 3B, Table 2). The total number of species depends on the areas 
of habitats of different favorability by zones, subzones and subzonal belts. Spatial 
variability of relative abundance (individuals per 100 cylinder-days) and total number 
(million individuals) is diamond-shaped. These values are declining from the Northern 
moss subarctic tundras to the North, in Arctic tundras, and to the South from low-shrub 
subarctic tundras to the Northern taiga light forests.

The paper contains 3 Figures, 2 Tables and 33 References.
Key words: Lemmus sibiricus; zoogeography; environment; factors; correlation.
Funding: The research was supported by the Program of Fundamental Research of 
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Распространение и численность кудрявого пеликана 
Pelecanus crispus (Aves: Pelecaniformes) в Челябинской области

Работа выполнена в рамках госзадания Института экологии растений и животных УрО РАН.

Приведены результаты учёта кудрявых пеликанов на гнездопригодных 
водоёмах Челябинской области в мае 2018  г. при помощи квадрокоптеров. 
Описаны история заселения данным видом территории области, его современное 
состояние, размещение гнездовых колоний и их численность. 
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Введение

Кудрявый пеликан Pelecanus crispus Bruch, 1832 – глобально редкий, «близ-
кий к уязвимому положению», вид [1]. В Челябинской области он гнездился 
в первой половине XIX в. у г. Еманжелинска [2], затем исчез. В 1930–1960 гг. 
отдельные особи начали вновь появляться во внегнездовое время в окрестно-
стях г. Миасса [3, 4] и затем в 1970-х гг. на различных озёрах южной лесостепи. 
В 1990-х гг. встречи групп из 6–20 особей стали регулярными уже и летом [5]. 
На оз. Курлады у г. Копейска в 1991 г. весь летний сезон в колонии больших 
бакланов Phalacrocorax carbo (L.) держались 4 птицы, в 1994 г. – 7 (возможно, 
уже гнездившиеся), в 2000 и 2001 гг. – 40 [6]. В 1998 г. гнездование вида уста-
новлено на оз. Селезян в Еткульском районе, где обнаружены взрослые особи 
с 4 нелётными птенцами [7]. Осенью 2000 г. на оз. Курлады добыта неуверенно 
летающая молодая птица, в 2001 г. найдены 4 гнезда с кладками, в 2002 г. гнез-
дились минимум 14 пар [6]. В 1990–2000-х гг. летнее пребывание нескольких 
особей почти ежегодно отмечали в Кунашакском районе (северная лесостепь) 
на оз. Маян и соседнем болоте Алакуль [8], причём на Алакуле, по словам мест-
ных охотников, они гнездились [9].

В 2010-х гг. численность вида заметно возросла. В мае 2010 г. около 
150  пеликанов отмечены на оз. Селезян, часть из них, по мнению егеря, 
гнездились на примыкающем к этому озеру с юго-востока обширном болоте 
[10]. Колония на оз. Курлады в 2014 г. состояла уже по меньшей мере из 
88 особей, а в стаях, регулярно курсировавших между этим озером и сосед-
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ним болотом Донгузлы, насчитывалось до 120 птиц [11]. В июне 2016 г. на 
болоте Донгузлы обнаружена колония как минимум из 236 взрослых особей 
с пуховыми птенцами [12]. На других озёрах области участились встречи 
мигрирующих и летующих пеликанов [13–15], но большинство этих данных 
получено в ходе опросов. Современная оценка, согласно которой в Челябин-
ской области гнездятся около 200–300 пар [16], весьма приблизительна и 
нуждается в уточнении. Отсутствуют и достоверные данные о размещении 
гнездовых колоний.

Цель работы – выяснить точную численность и детали распространения 
кудрявого пеликана на территории Челябинской области.

Материалы и методики исследования

Исследование проведено с 1 по 27 мая 2018 г. на всех крупных водо-
ёмах равнинной части Челябинской области, где можно было ожидать нахо-
док гнездовий кудрявых пеликанов. Это расположенные в основном в зоне 
лесостепи мелководные (глубиной до 5, обычно 2–3 м) эвтрофные озёра с 
богатой надводной растительностью и займища. В первую очередь для об-
следования выбирали те, на которых ранее зафиксировано обитание пели-
канов по литературным и опросным сведениям, или однотипные. Основные 
исследования выполнены с 10 по 20 мая – в разгар периода насиживания 
кладок. Места и даты работ на каждом водоёме, а также результаты учётов 
приведены в таблице.

Осмотр водоёмов проведён при помощи квадрокоптеров DJI Phantom 3  
Adv. (с увеличенной до 6 км дальностью полётов) и DJI Mavic Pro Platinum 
(SZ DJI Technology Co., Ltd., Chine). Результаты учётов в гнездовых колони-
ях более полные, как правило, в вечернее время, когда птицы возвращаются 
с кормёжки, и можно произвести подсчёт не только насиживающих кладки 
особей (гнёзд), но и их супругов, а также не занятых размножением птиц. 
Если при неоднократных учётах мы обнаруживали в одной и той же груп-
пе разное количество особей, за итоговое значение принимали наибольшее. 
Число птиц, благодаря их крупным размерам и яркой белой окраске, можно 
уверенно определять с расстояния 100–150 м (в зависимости от освещения). 
Но, для того чтобы убедиться в том, что сидящая на островке птица сидит 
именно на гнезде, а не на похожей на него кочке или пустом прошлогоднем 
гнезде, приходилось снижаться до высоты 20–30 м.

Реакция пеликанов на дроны была различна. Птицы, не насиживавшие 
кладки, подпускали тяжёлый и шумный, белый и яркий Phantom на рассто-
яние 20–40 м, затем обычно отлетали на несколько десятков метров и са-
дились на воду, реже начинали кружиться в воздухе. Часть насиживающих 
птиц слетала с гнёзд при приближении этого квадрокоптера на расстояние 
10–15 м. Собственно, мы и использовали эту модель, как правило, для того 
чтобы заглянуть в гнёзда и убедиться в наличии кладок. Однако даже при 
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приближении на расстояние 5–10 м с гнёзд слетали не более трети птиц. 
Более лёгкая и менее шумная, серая по цвету модель Mavic вообще практи-
чески не причиняла пеликанам беспокойства, и даже не занятые насижива-
нием особи часто никак не реагировали на этот дрон, висящий в воздухе в 
2–5 м от них.

Места проведения, даты и результаты учётов кудрявых пеликанов 
на территории Челябинской области в 2018 г. 

[Sites, dates and results of Dalmatian Pelican population census in Chelyabinsk region in 2018]

Администра-
тивный район 

[Administra-
tive district]

Водоёмы 
[Waterbodies]

Координаты 
[Coordinates]

Даты учёта 
[Account-
ing date]

Число 
особей 
[Number 
of indi-
viduals]

Число 
гнёзд 

[Number 
of nests]

Кунашакский 
[Kunashak district]

Айдыкуль, Мамынкуль 
[Aydykul’, Mamynkul’]

N55°48', 
E61°55'

1.05.2018 
20.05.2018 40 7

Маян, Куракли-Ма-
ян, Алакуль [Mayan, 

Kurakli-Mayan, Alakul’]

N56°00', 
E61°54' 20.05.2018 0 0

Уелги [Uelgi]
N55°48', 
E61°35' 18.05.2018 0 0

Красноармей-
ский [Krasno-
armeyskiy district]

Донгузлы [Donguzly]
N55°02', 
E61°50'

10–
13.05.2018 329 132

Курлады [Kurlady]
N55°04', 
E61°43' 12.05.2018 0 0

Еткульский 
[Etkul’ district]

Селезян, Аткуль, 
Чумляк [Selezyan, 
Atkul’, Chumlyak]

N54°56', 
E61°53'

12–
14.05.2018 58 0

Большой Сарыкуль 
[Bol’shoy Sarykul’]

N54°42', 
E61°23' 15.05.2018 0 0

Малый Сарыкуль 
[Maliy Sarykul’]

N54°42', 
E61°38' 17.05.2018 0 0

Буташ [Butash]
N54°35', 
E62°04' 27.05.2018 0 0

Увельский 
[Uvel’skiy district] Дуванкуль [Duvankul’]

N54°35', 
E61°35' 14.05.2018 0 0

Следует заметить, что число присутствующих в колониях, но не гнездя-
щихся особей можно было приблизительно вычислить только арифметиче-
ским способом. По внешним признакам определить возраст птиц с воздуха, 
когда у них видна лишь верхняя часть тела, сложно. У части птиц удавалось 
разглядеть цвет кожистого мешка, ни одной годовалой особи (с серовато-ро-
зовым или желтоватым мешком) среди них мы не видели, хотя, несомненно, 
в колониях присутствовали неполовозрелые 2–3-летние птицы, внешне не-
отличимые от половозрелых.

Распространение и численность кудрявого пеликана
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Результаты исследования и обсуждение

Пеликаны обнаружены на трёх водоёмах: болотах Донгузлы (у г. Ко-
пейска), Мамынкуль (на северо-востоке области) и в тростниковых заводях 
р. Чумляк между озёрами Селезян и Аткуль (рис. 1), гнездовые колонии – 
только на болотах Донгузлы и Мамынкуль. На р. Чумляк отмечены лишь 
неразмножающиеся особи, они держались одной стаей в заводях преиму-
щественно у восточного берега оз. Селезян, широко перелетая с одного плё-
са на другой (что мы наблюдали и с берега), не придерживаясь какого-то 
определённого места. На протяжении трёх дней наблюдений эта стая не из-
менялась в размерах, основную часть времени птицы проводили, сидя на 
твёрдом субстрате у воды, из чего можно сделать вывод, что состав этой 
стаи был постоянным и в ней отсутствовали птицы из других колоний.

На болоте Мамынкуль, примыкающем с востока к крупному открытому 
оз. Айдыкуль, по свидетельству местных жителей, пеликаны обитают уже 
несколько лет, но до 2018 г. не гнездились. При первом осмотре колонии 
1 мая отмечено начало строительства гнёзд: было уже принесено и утрам-
бовано небольшое количество тростника в их основании. Колония распола-
галась в труднодоступном месте в центре болота, в 3,5 км к юго-востоку от 
д. Кубагушева (эта часть водоёма объявлена зоной охраны ресурсов охотни-
чьего хозяйства «Мамынкуль»). Отсутствие прошлогодних построек указы-
вало но то, что пеликаны приступили к гнездованию здесь впервые. Спустя 
три недели птицы насиживали кладки, гнёзда (n = 7) располагались одной 
плотной группой на небольшом островке.

Гнездовая колония на болоте Донгузлы состояла из 10 групп, располо-
женных на 7 обособленных плёсах (рис. 2), в группах насчитывалось от 2 до 
56 пар (гнёзд), расстояние между наиболее удалёнными гнёздами состави-
ло 2,7 км. В общей сложности мы обнаружили на этом водоёме 132 жилых 
гнезда, все они были устроены на островках (не сплавинах). Возле гнёзд на 
островках и воде держались 197 птиц, большинство из которых, очевидно, 
были партнёрами насиживающих кладки особей, а остальные 65 птиц (20%) 
не имели гнёзд. Ближайшие соседние плёсы, на которых гнездились пели-
каны, находились друг от друга на расстоянии 0,2–1,9 км (в среднем 520 ± 
170 м, n = 10).

Впервые гнездящихся пеликанов на болоте Донгузлы (Донгузловский 
государственный природный биологический заказник) обнаружили Е.А. По-
пов и М.Е. Рассомахина [12] с помощью квадрокоптера Phantom-3 в июне 
2016 г. В двух колониях в центральной и восточной частях водоёма они 
насчитали соответственно 40 и 196 взрослых особей, ещё некоторое коли-
чество птиц, по их мнению, не попало в объектив камеры квадрокоптера. 
При допущении, что все птицы имели гнёзда, это указывало на гнездова-
ние минимум 120 пар. А поскольку авторы обследовали лишь малую часть 
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этого обширного болота, они предположили, что необнаруженными могли 
оставаться ещё столько же гнездящихся пар, и грубо оценили общую чис-
ленность вида на данном водоёме в 120–250 пар. На наш взгляд, ближе к ре-
альному нижнее значение, но даже и оно может быть завышено, поскольку 
Е.А. Попов и М.Е. Рассомахина не учли того, что в колониях зачастую при-
сутствуют и не участвующие в размножении особи. Судя по всему, колония 
пеликанов на данном болоте продолжает расти. Общее число особей, в том 
числе негнездящихся, если данные учётов Е.А. Попова и М.Е. Рассомахиной 
[12] считать полными, за два года увеличилось на 39% (в реальности, оче-
видно, меньше, но всё же увеличение существенное).

Рис. 1. Распространение кудрявого пеликана на территории Челябинской области 
[Fig. 1. The Dalmatian Pelican distribution in Chelyabinsk Region]:

 – местоположение гнездовых колоний [Location of breeding colonies],
 – место летнего обитания не гнездящихся особей 

[Summer habitat of non-breeding individuals]

Вместе с тем имеет место некоторое перераспределение птиц внутри во-
доёма от года к году. Плотные скопления пеликанов хорошо видны на кос-
мических снимках. Анализ исторических снимков Google Earth показывает, 
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что наиболее крупное скопление, расположенное в восточной части болота 
(в 2018  г. в нём зафиксировано 56 гнёзд), появилось в 2010–2011 гг. (не-
сколько гнёзд), максимальных размеров достигло к 2015 г., а ещё год спу-
стя Е.А. Попов и М.Е. Рассомахина насчитали в нём 196 птиц. Если предпо-
ложить, что соотношение участвующих и не участвующих в размножении 
особей в тот год было таким же, как по результатам наших учётов, вероятно, 
тогда на этом плёсе гнездились порядка 80 пар, около 25 из которых в после-
дующие годы переместились на другие плёсы. Видно, что расселение птиц 
из этой группировки происходило в центральную часть водоёма (верхний ле-
вый угол на рис. 2), где большинство гнёзд появилось не более 1–2 лет назад.

Рис. 2. Размещение и размеры колонии кудрявых пеликанов на болоте 
Донгузлы в 2018 г. Цифрами обозначено число жилых гнёзд 

[Fig. 2. The location and size of the colony of Dalmatian Pelicans on the Donguzly swamp in 2018. 
The figures indicate the number of occupied nests]

Вопреки нашим ожиданиям, нигде на других водоёмах Челябинской об-
ласти гнездящихся птиц мы не обнаружили, в том числе там, где ранее они, 
по различным сведениям, гнездились. Тот факт, что оба существующие в 
настоящее время гнездовья расположены на труднодоступных, охраняемых 
(одно – в заказнике, другое – в зоне покоя охотничьего хозяйства) тростнико-
вых водоёмах, подтверждает наши [17] выводы о том, что одним из главных 
лимитирующих факторов для этого вида является беспокойство. В Курган-
ской и Тюменской областях эти птицы тоже вынуждены селиться преиму-
щественно на особо охраняемых природных территориях (в заказниках) с 
относительно низким уровнем этого фактора. Большинство обследованных 
водоёмов Челябинской области часто посещаются людьми, по береговой ли-
нии расположены многочисленные охотничьи базы и рыбацкие вагончики. 
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Совершая облёты, мы повсеместно видели автомобили на берегах и рыбаков 
на лодках, в том числе моторных. Много людей замечено и на тех водоёмах, 
где ранее гнездились пеликаны, – оз. Курлады у г. Копейска и р. Чумляк 
у с. Селезян. На оз. Курлады, кроме того, к настоящему времени почти не 
осталось тростниковых зарослей. В 1990-х гг. степень его зарастания дости-
гала 60% [18], но уже в те годы, с подъёмом уровня воды, площадь зарослей 
на озёрах этого типа стала резко сокращаться [5]. Последний раз гнездящих-
ся пеликанов на этом озере регистрировали в 2014 г. (88 особей, несколько 
десятков гнёзд) [11].

В процессе расселения пеликаны часто следуют за более пластичным и 
менее чувствительным к фактору беспокойства большим бакланом. Ко вре-
мени начала заселения пеликанами оз. Курлады там уже существовала коло-
ния бакланов, и именно в ней появились первые гнёзда пеликанов. По мере 
сокращения площади тростниковых зарослей оба вида стали перемещаться 
на соседнее болото Донгузлы, где гнездятся сейчас по большей части разоб-
щённо. Мы видели с воздуха около 100 гнёзд бакланов в центральной части 
болота, среди которых располагались крайние северо-западные небольшие 
группы гнёзд пеликанов (из 5, 2 и 9 гнёзд – см. рис. 2). Вновь обнаруженная 
гнездовая группа пеликанов на болоте Мамынкуль также оказалась располо-
жена среди довольно обширной (около 30 гнёзд) колонии бакланов. Отрад-
но, что в конце лета 2018 г. на этом болоте видели полуоперённых птенцов 
пеликанов [19], – это говорит о том, что первое размножение здесь прошло 
успешно, и позволяет надеяться, что продолжится в последующие годы.

Обширные, площадью около 5 и 2 тыс. га болота Донгузлы и Мамынкуль 
с их хорошими защитными (природными и административными) условиями 
и крупные, богатые рыбой соседние кормовые водоёмы, вероятно, смогут 
обеспечить дальнейший рост численности гнездовой группировки вида в 
Челябинской области. Немаловажным фактором такого роста представляет-
ся способность пеликанов к дальним кормовым перелётам, которая делает 
их малозависимыми (в сравнении с теми же бакланами) от резких колебаний 
обилия рыбы в гнездовом водоёме. Ранее мы имели возможность убедиться 
в этом неоднократно. Например, когда весной 2012 г. в оз. Большое Белое в 
Армизонском районе Тюменской области случился массовый замор рыбы, 
вместе с ней исчезли и бакланы, которые долгие годы гнездились на этом 
озере вместе с пеликанами. Рыбы не было 4 года, но пеликаны (от 50 до 
100 пар), в отличие от бакланов, все эти годы продолжали здесь успешно 
размножаться, очевидно, принося рыбу птенцам по большей части с окрест-
ных водоёмов. Вместе с тем, по другим нашим наблюдениям [неопубл. дан-
ные], в 2004–2011 гг. группа из 30–35 пеликанов ежегодно проводила лето 
на оз. Крутали около г. Кургана, и только в 2012 г. они предприняли пер-
вую попытку гнездования. В середине мая мы обнаружили здесь 19 гнёзд 
с кладками, однако уже к июню из-за сильной засухи озеро обмелело, и в 
нём также случился замор рыбы. Кладки погибли (птицы прекратили их на-
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сиживать), лишь одну пару в конце лета местные жители видели с птен-
цом, но в день открытия осенней охоты их застрелили браконьеры. С тех 
пор группа из 30–50 пеликанов продолжает ежегодно держаться на этом и 
соседних озёрах, но попыток гнездования больше не отмечено. Возможно, 
в данном случае птицы бросили гнезда в том числе в силу своего относи-
тельно молодого возраста или неопытности в гнездовании, но некоторый 
минимальный уровень кормности гнездового водоёма, по всей вероятности, 
всё же необходим, чтобы обеспечить питанием птиц во время линьки, когда 
они, как известно [20], теряют способность к полёту. Поэтому фактором, 
сдерживающим рост численности гнездящихся на болотах Донгузлы и Ма-
мынкуль пеликанов, может оказаться недостаток обилия или доступности 
рыбы в самих этих водоёмах. Пока же, как мы видим, сильное (на 80–90%) 
зарастание тростником этих болот нисколько не мешает пеликанам успешно 
гнездиться здесь на тех немногих изолированных открытых плёсах, которые 
вряд ли предоставляют им хорошие условия для кормёжки.

В пределах Южного Урала гнездовья кудрявых пеликанов, помимо опи-
санных выше, известны на юго-востоке Оренбургской области – в Шалкаро-
Жетыкольском озёрном районе [21]: в 2017 и 2018 гг. там гнездились около 
200 особей. С учетом этих данных общая численность вида в азиатской ча-
сти РФ составляет 1,1–1,3 тыс. гнездящихся пар [17, 21, наши данные]. 

Важным условием увеличения численности вида на территории Челя-
бинской области видится расширение границ Донгузловского заказника. За 
время своего существования площадь этого заказника изменялась несколько 
раз, в 1988 г. она составляла 15 тыс. га, в настоящее время – лишь 6 тыс. га. 
В границы заказника необходимо включить озёра Курлады, Аткуль и Селезян, 
где пеликаны ранее гнездились и которые служат им кормовыми стациями.

Заключение

Итак, тотальный учёт кудрявых пеликанов на всех гнездопригодных во-
доёмах Челябинской области в мае 2018 г. показал наличие 132 жилых гнёзд 
в существующей приблизительно с 2010 г. колонии на болоте Донгузлы в 
Красноармейском районе. Ещё одна небольшая колония (7 гнёзд) появилась 
в этом году на болоте Мамынкуль в Кунашакском районе. Всего на терри-
тории области насчитано 427 взрослых особей, из которых две трети (65%) 
размножались. Анализ литературных источников показал, что первые гнез-
дящиеся птицы появились в Челябинской области 20–25 лет назад, и с тех 
пор их число неуклонно растёт. Можно ожидать роста численности вида и 
в дальнейшем. Вместе с тем чувствительность пеликанов к фактору беспо-
койства вынуждает их выбирать для размножения наиболее труднодоступ-
ные и охраняемые водоёмы и препятствует их расселению. Для увеличения 
численности вида на территории области следует расширить границы Дон-
гузловского заказника.
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Vladimir V. Tarasov, Artur V. Ryabitsev

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

Distribution and number of Dalmatian Pelican 
Pelecanus crispus (Aves: Pelecaniformes) in Chelyabinsk Region

The planning of actions for the conservation of a rare species calls for information 
about the species population size and dynamics. We are concerned with the abundance 
of Dalmatian Pelican in Chelyabinsk region. The available reliable data on the regional 
population of the species is scarce. This paper presents the results of the species census 
which we conducted in Chelyabinsk region in May 2018. 

For the census, we used the drones DJI Phantom 3 Adv. (with an increased range 
of up to 6 km) and DJI Mavic Pro Platinum. We counted breeding Pelican pairs on 
lakes and swamps of the region suitable for nesting. We examined large shallow 
eutrophic waterbodies overgrown with abundant surface vegetation and reed beds. 
The waterbodies were located in the flat forest-steppe part of Chelyabinsk region. 
Information on the places and dates of our research on each waterbody, as well as the 
results of the counting is provided in the Table. First of all, for the survey we chose the 
waterbodies previously known as sites of Pelican habitation or similar waterbodies. 
The results of bird counts in the colonies were more accurate in the evening when 
Pelicans returned from feeding. When we found different numbers of individuals 
in the same group at different times, we took the biggest value as the final counting 
result. The number of birds, due to their large size and bright white color, could be 
assuredly determined from a distance of 100-150 m. Birds incubating eggs left their 
nests reluctantly, and even the drone approaching at a distance of 5-10 m drove not 
more than a third of the birds from their nests. 

Since the late 1990s to the early 2010s, at different times a few colonies of Pelicans 
existed on three waterbodies (Kurlady, Salesian, and Donguzly) near the town of 
Kopeysk. As for other areas of the flat part of Chelyabinsk region, Pelicans had not 
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been recorded breeding there, but many respondents observed flocks of migrating and 
feeding individuals there from time to time. In 2018, we found nesting Pelicans only on 
the Donguzly swamp (See Fig. 1) located in the Donguzly Nature Reserve. Their large 
colony consisted of 132 breeding pairs (nests) and 65 birds (20%) that had no nests. 
The colony seemed to be at the growth stage and possibly it had absorbed the birds that 
used to nest on the neighboring ponds. This colony comprised ten groups located on 
seven separate stretches (See Fig. 2). Each group included from two to 56 nests, and the 
distance between the remotest nests was 2.7 km. Another known nesting Pelican colony 
had existed on the neighboring lake Kurlady at least from 2001 to 2014, but at the time 
of the census it turned out to be abandoned, probably due to the rise of the water level 
which led to a reduction of the reed bed area. The third known breeding colony once 
located on lake Selezyan no longer existed, in our opinion due to the fact that many 
fishermen and camping people disturbed Pelicans there. In 2018, we recorded only 
58 non-breeding individuals on the lake, they kept in the backwaters as a flock, flying 
from one shore to another without staying in any particular place. In 2018, we found a 
new nesting Pelican site on the swamp Mamynkul in the northeast of the region (See 
Fig. 1). Even though the swamp is not a reserve area, it is almost never visited by 
people as it is difficult to access and hunting is prohibited there by the local hunting 
management authority. On the swamp Mamynkul, we counted 40 individuals, of which 
7 couples arranged their nests in a close group on a small island. The absence of last-
year nests suggested that the Pelicans had just started breeding there. According to 
our data, the total number of Dalmatian Pelicans in Chelyabinsk region in 2018 was 
427 individuals, with 65% of them breeding. Taking into account these data, the total 
population of this species in the Asian part of Russia is estimated at 1.1-1.3 thousand 
breeding pairs. Analysis of literature sources shows that breeding Pelicans first appeared 
in Chelyabinsk region 20-25 years ago, and since then their number has been growing 
steadily. We can expect an increase in the number of the species in the future. At the 
same time, Pelicans’ high sensitivity to the disturbance factor forces them to choose 
protected and most inaccessible areas for breeding and prevents their dispersion over 
other waterbodies of the region.

The paper contains 2 Figures, 1 Table and 21 References.
Key words: Pelecanus crispus; breeding colony; population dynamics; dispersion; 

environmental factors. 
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В.А. Жмурин1, Е.А. Головацкая2
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Влияние абиотических факторов на разложение опада 
растений-торфообразователей в инкубационном эксперименте

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ПНЦБИ РАН 
(№ гос. регистрации АААА-А18-118013190177-9) при поддержке Российского 

фонда фундаментальных исследований (проект № 17-34-50041).

Представлены результаты инкубационного эксперимента по влиянию 
абиотических факторов (температуры (2, 12, 22°C) и влажности (30, 60 
и 90% полной влагоемкости, ПВ)) на скорость разложения растительного 
опада основных растений-торфообразователей болотных экосистем южно-
таежной подзоны Западной Сибири (Sphagnum fuscum, Chamaedaphne calyculata, 
Eriophorum vaginatum) на начальных этапах разложения (3  мес). Показано, 
что на динамику и интенсивность выделения С(СО2) в процессе эксперимента 
заметное влияние оказывают все изучаемые факторы: температура, 
влажность и вид растительного опада. Во всех растительных образцах 
на начальных этапах разложения наблюдали усиленное выделение С(СО2), 
вызванное всплеском активности микроорганизмов-деструкторов и наличием 
легкодоступных соединений в составе опада. Увеличение скорости разложения 
сначала фиксировали при 22°С и спустя 1–2 недели – при 2°С. Результаты 
трехфакторного дисперсионного анализа показали, что по силе влияния на общие 
потери С(СО2) в процессе разложения растений-торфообразователей в рамках 
заданных диапазонов температуры и влажности изучаемые факторы можно 
расположить в следующем порядке: вид растительного опада > температура 
> влажность. Температурный коэффициент Q10 в зависимости от вида 
растительного опада и его влажности в низкотемпературном диапазоне 2–12°С 

варьировал от 0,97 до 1,53 и составлял 1,05–2,18 в температурном интервале 
12–22°С. При повышении температуры для всех образцов наблюдали значимое 
увеличение константы разложения. Полученные результаты имеют значение 
для моделирования и прогнозирования скорости трансформации органического 
вещества торфа при изменении климатических условий. 

Ключевые слова: Sphagnum fuscum; Chamaedaphne calyculata; Eriophorum 
vaginatum; гидротермические условия; выделение СО2; константа разложения; 
температурная чувствительность.
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Введение

На территории Западной Сибири сосредоточены крупнейшие запасы 
торфа, составляющие приблизительно 22 млрд т [1]. Основная масса угле-
рода (С), связанного в органическом веществе (ОВ) торфа и растительного 
опада, высвобождается в виде СО2 в процессе разложения в результате жиз-
недеятельности гетеротрофных микроорганизмов. Растительный опад под-
вергается первичной деструкции микроорганизмами, активность которых в 
значительной степени определяется гидротермическим режимом торфяной 
залежи [2–4]. Увеличение температуры, как правило, усиливает микробио-
логическую активность и тем самым может ускорить процесс разложения 
[5, 6]. Понижение уровня болотных вод приводит к уменьшению влажности 
верхних слоев торфяной залежи, что также способствует ускорению про-
цесса разложения торфа, в то время как при высоких уровнях болотных 
вод наблюдается угнетение аэробного микробного сообщества, за счет чего 
роль температуры заметно снижается [7]. Согласно исследованиям [3, 8, 9], 
наиболее интенсивно процессы разложения ОВ протекают на первых эта-
пах деструкции, при этом на краткосрочные данные значительное влияние 
оказывают колебания влажности и температуры [10, 11]. Однако наряду с 
влиянием абиотических факторов, таких как температура и влажность, ско-
рость деструкции растительных остатков в торфяной залежи в значитель-
ной степени определяется индивидуальными особенностями химического 
состава опада растений-торфообразователей [3, 4, 12–14]. Особый интерес 
вызывает неаддитивный эффект, проявляющийся при смешивании опада 
разных видов растений [15, 16]. В нативных условиях все перечисленные 
факторы оказывают сопряженное влияние на скорость разложения опада, 
и выявить вклад каждого из них в процессы трансформации ОВ возможно 
лишь в условиях модельного эксперимента при заданных и контролируемых 
внешних условиях.

Цель исследования – количественная оценка влияния абиотических фак-
торов (температуры и влажности) на скорость разложения опада основных 
растений-торфообразователей олиготрофных болот южно-таежной подзоны 
Западной Сибири в условиях модельного эксперимента.

Материалы и методика исследования

Характеристика растительных образцов. Динамику скорости разло-
жения ОВ определяли на примере опада основных растений-торфообразо-
вателей, характерных для сосново-кустарничково-сфагновых фитоценозов 
олиготрофных болот: листья кустарничка Chamaedaphne calyculata Mo-
ench.  – мирт болотный, или кассандра (семейство Ericaceae Juss. – Вере-
сковые), ветошь травянистого растения Eriophorum vaginatum L. – пушица 
влагалищная (семейство Cyperaceae Juss. – Осоковые) и очес сфагнового 
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мха Sphagnum fuscum Klinggr. – сфагнум бурый (семейство Sphagnaceae 
Martynov – Сфагновые). Растительный опад собирали в сентябре 2017 г. на 
территории стационара «Васюганье» (Институт мониторинга климатиче-
ских и экологических систем СО РАН, г. Томск) на олиготрофном болоте 
«Бакчарское» (Бакчарский район, Томская область, 56°58'N, 82°36'E). Кроме 
опада отдельных видов растений, готовили смешанный образец из S. fus-
cum (60%) и Ch. cаlyculata (40%). Долю опада каждого вида рассчитывали 
в соответствии с вкладом вида в суммарный опад сосново-кустарничково-
сфагнового фитоценоза на территории болота «Бакчарское». Собранный 
опад растений в лабораторных условиях высушивали до воздушно-сухого 
состояния при комнатной температуре.

В исходных растительных образцах определяли зольность [17], величину 
рН в водной и солевой (1М КСl) вытяжках (при соотношении опад : рас-
твор = 1:25) [18], гигроскопическую влажность и величину полной влаго-
емкости (ПВ, %), соответствующую влажности, при которой происходило 
полное насыщение образца водой, с последующим оттоком гравитационной 
влаги [19, 20]. Для каждого образца рассчитывали абсолютно сухую мас-
су, которую использовали при дальнейшем определении скорости разложе-
ния. В растительных образцах также определяли содержание углерода (C) 
и азота (N) на автоматическом CHNS-анализаторе Leco (LECO Corporation, 
США). Содержание спирторастворимых соединений (Eth-Ext, включающих 
ароматические и алифатические углеводы, терпены, карболовые кислоты, 
смолы и жирные кислоты, эфирные масла, жиры, фитостерины), целлюлозы 
(Cel), лигнина и лигниноподобных веществ (Lig) оценивали гравиметриче-
ским методом (J. Klasson, K. Kurschner) [21, 22] на базе аналитической лабо-
ратории (Институт леса Карельского научного центра РАН, г. Петрозаводск) 
[23]. Лигнин и биогенетически родственные ему лигнаны и флавоноиды 
определяли после удаления битуминозных веществ и обработки 72% серной 
кислотой. Целлюлозу экстрагировали смесью концентрированной азотной 
кислоты и этанола (объемное соотношение 1:4). Биохимические анализы, 
определение зольности и величины рН проведены без аналитических по-
вторностей: полученные значения сопоставимы с данными, полученными 
ранее для исследуемых образцов опада [4, 24, 25].

Описание эксперимента. Определение влияния абиотических факторов 
на скорость разложения органического вещества в лабораторных условиях 
проводят для почвенных субстратов [26, 27]. Основываясь на данных ра-
ботах, в условиях инкубационного эксперимента проведено исследование 
влияния температуры и влажности на скорость разложения опада растений-
торфообразователей. Для этого навески растительного материала (1–3 г воз-
душно-сухой массы) помещали в стеклянные флаконы объемом 110 мл и 
увлажняли до состояния, соответствующего 30, 60 и 90% их полной вла-
гоемкости (или водоудерживающей способности). Для увлажнения исполь-
зовали болотную воду, которая содержит нативную микрофлору, характер-
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ную для того места, где произрастали растения. Флаконы с растительным 
опадом выдерживали 7 дней при комнатной температуре (предынкубация) 
[28, 29], а затем помещали в термостаты для последующего непрерывного 
инкубирования в течение 3 мес при температурах: 2, 12 и 22°С. Во время 
эксперимента влажность растительного материала поддерживали на задан-
ном уровне путем добавления болотной воды в количестве, необходимом 
для поддержания постоянной массы исходных навесок. Опыт проведен в 
3-кратной повторности.

Определение скорости выделения СО2, или интенсивности разложения 
(decomposition rate, DecR) опада растений-торфообразователей, проводили 
регулярно: 3–5 раз в неделю в течение 1-го месяца эксперимента и 2 раза 
в неделю все последующее время. В день проведения замера флаконы из-
влекали из термостата, проветривали в течение 10 мин в токе воздуха, гер-
метично закрывали резиновыми крышками и опять помещали в термостат. 
Спустя 3–4 ч проводили определение концентрации СО2 с помощью про-
точного инфракрасного газоанализатора LI-820 (Li-COR Biosciences, США). 
Между замерами флаконы закрывали полиэтиленовыми пленками, которые 
пропускали воздух, но существенно сдерживали испарение влаги. 

Для расчета DecR (мкг С/г образца/ч) использовали формулу [30, 31]: 

                                                                                         ,                              (1)

где dC – показания прибора с учетом нулевого значения, объемные %; 
M(C)  – молярная масса углерода, 12 г/моль; Vf – объем флакона, мл; m – 
масса абсолютно сухого образца, г; Vm – молярный объем газа, 22,4 л/моль; 
t – время инкубации, ч; 10 – переводной коэффициент.

Влияние температурного фактора оценивали с помощью температурного 
коэффициента Q10, показывающего, как изменяется интенсивность 
разложения образца при изменении температуры на 10°С, используя 
формулу [32]

                                                                                  ,                                    (2)

где DecR2 и DecR1 – средние скорости биогенного разложения при темпера-
турах Т2 (более высокая температура) и Т1 (более низкая температура).

Величину температурного коэффициента Q10 в нашем эксперименте 
определяли для двух температурных интервалов: 2–12 и 12–22°C.

Константу скорости разложения растительного опада определяли на ос-
нове экспоненциальной регрессионной модели, используя кумулятивные 
кривые потерь углерода (С) в форме СО2 за все время эксперимента [33]: 

                                                                                    ,                                   (3)
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методом (J. Klasson, K. Kurschner) [21, 22] на базе аналитической лаборатории (Институт леса Карельского 
научного центра РАН, г. Петрозаводск) [23]. Лигнин и биогенетически родственные ему лигнаны и флавоноиды 
определяли после удаления битуминозных веществ и обработки 72% серной кислотой. Целлюлозу 
экстрагировали смесью концентрированной азотной кислоты и этанола (объемное соотношение 1:4). 
Биохимические анализы, определение зольности и величины рН проведены без аналитических повторностей:  
полученные значения сопоставимы с данными полученными ранее для исследуемых образцов опада [4, 24, 25]. 

Описание эксперимента. Определение влияния абиотических факторов на скорость разложения 
органического вещества в лабораторных условиях проводят для почвенных субстратов [26, 27]. Основываясь на 
данных работах, в условиях инкубационного эксперимента, проведено исследование влияния температуры и 
влажности на скорость разложения опада растений-торфообразователей. Для этого навески растительного 
материала (1–3 г воздушно-сухой массы) помещали в стеклянные флаконы объемом 110 мл и увлажняли до 
состояния, соответствующего 30, 60 и 90% их полной влагоемкости (или водоудерживающей способности). Для 
увлажнения использовали болотную воду, которая содержит нативную микрофлору, характерную для того 
места, где произрастали растения. Флаконы с растительным опадом выдерживали 7 дней при комнатной 
температуре (прединкубация) [28, 29], а затем помещали в термостаты для последующего непрерывного 
инкубирования в течение 3 месяцев при температурах: 2, 12 и 22°С. Во время эксперимента влажность 
растительного материала поддерживали на заданном уровне путем добавления болотной воды в количестве, 
необходимом для поддержания постоянной массы исходных навесок. Опыт проведен в 3-х кратной 
повторности. 

Определение скорости выделения СО2, или интенсивности разложения (decomposition rate, DecR) опада 
растений-торфообразователей проводили регулярно: 3–5 раз в неделю в течение 1-го месяца эксперимента и 2 
раза в неделю все последующее время. В день проведения замера флаконы извлекали из термостата, 
проветривали в течение 10 мин в токе воздуха, герметично закрывали резиновыми крышками и опять 
помещали в термостат. Спустя 3–4 часа проводили определение концентрации СО2 с помощью проточного 
инфракрасного газоанализатора LI-820 (Li-COR Biosciences, США). Между замерами флаконы закрывали 
полиэтиленовыми пленками, которые пропускали воздух, но существенно сдерживали испарение влаги.  

Для расчета DecR (мкг С/г образца/час) использовали формулу [30, 31]:  
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где dC – показания прибора с учетом нулевого значения, объемные %; M(C) – молярная масса углерода, 12 
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где DecR2 и DecR1 – средние скорости биогенного разложения при температурах Т2 (более высокая 
температура) и Т1 (более низкая температура). 

Величину температурного коэффициента Q10 в нашем эксперименте определяли для двух температурных 
интервалов: 2–12°С и 12–22°C. 

Константу скорости разложения растительного опада определяли на основе экспоненциальной 
регрессионной модели, используя кумулятивные кривые потерь углерода (С) в форме СО2 за все время 
эксперимента [33]:  
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где DecR2 и DecR1 – средние скорости биогенного разложения при температурах Т2 (более высокая 
температура) и Т1 (более низкая температура). 
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где Ccum – суммарные потери С(СО2) в результате разложения растений-тор-
фообразователей (мг С/г субстрата); Со – исходное содержание общего угле-
рода в образце (мг С/г субстрата); Т – время инкубации, сут; k – константа 
разложения, сут–1. 

Статистическая обработка экспериментальных данных проведена с 
использованием пакета программ Microsoft Office Excel 2007 и StatSoft 
STATISTICA 6.0. Количественная оценка влияния температуры (Т), влажно-
сти (W) и вида субстрата (Р) на величину Сcum (суммарные потери С(СО2) за 
время всего эксперимента) проведена при помощи двух- и трехфакторного 
дисперсионного анализа (ANOVA). Все статистические анализы выполнены 
при уровне значимости α = 0,05. На рисунках и в таблицах данные представ-
лены в виде средней арифметической величины со стандартной ошибкой 
(m±SE).

Результаты исследования и обсуждение

Наиболее активные процессы деструкции органического вещества рас-
тительного опада происходят на начальных этапах трансформации. В за-
висимости от химического состава растений и гидротермических условий 
трансформация ОВ протекает с разной интенсивностью. Для выявления 
особенностей химического состава исследуемых растений-торфообразова-
телей проведен анализ физико-химических показателей растительного опа-
да, согласно результатам которого, свойства и состав изучаемых образцов 
заметно отличались (табл. 1, 2). Так, для образца S. fuscum получены самые 
низкие значения pH и зольности, но вместе с тем и самые высокие показате-
ли гигроскопической влажности и полной влагоемкости (см. табл. 1). Также 
в этих образцах выявлено самое низкое содержание C, N и целлюлозы, при 
наиболее высокой обогащенности лигниноподобными и спирторастворимы-
ми веществами (см. табл. 2). Величины отношений С/N и Lig/N для образца 
S. fuscum оказались наиболее широкими. Среди всех исследуемых образцов 
листья Ch. саlyculata характеризовались наиболее высоким содержанием С 
и N и наиболее узким отношением С/N и Lig/N. По многим анализируемым 
параметрам образец E. vaginatum занимал промежуточное положение меж-
ду образцами S. fuscum и Ch. cаlyculata, но вместе с тем он характеризовался 
самым высоким содержанием целлюлозы.

Для жизнедеятельности микроорганизмов-деструкторов кислая среда яв-
ляется неблагоприятным фактором [34], что может существенно тормозить 
процесс разложения органического вещества. Также более медленная мине-
рализация, по мнению многих авторов, характерна для субстратов с широ-
ким соотношением С/N и Lig/N [35, 36]. Можно предположить, что наиболее 
благоприятными для разложения свойствами обладает опад Ch. cаlyculata, а 
S. fuscum будет отличать наиболее высокая устойчивость к разложению.
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Таблица 1 [Table  1]
Некоторые свойства опада растений-торфообразователей

[Some properties of the litter of peat-forming plants]

Показатель
[Parameter]

Растение
[Plant]

Золь-
ность

[Ash], %

pH Гигроскопиче-
ская влажность

[Hygroscopic 
moisture], %

Полная 
влагоемкость 
[Water holding 
capacity], %1M KCl H2O

Sphagnum fuscum 0,74 2,5 3,4 13,7 2541±241
Eriophorum vaginatum 2,25 4,3 4,8 3,9 178±3
Chamaedaphne cаlyculata 2,23 4,5 4,9 7,6 244±1
Смешанный образец
[Mixed sample] 1,53 3,7 3,0 9,3 1203±55
Примечание. * – данные полной влагоемкости представлены в виде средней арифметиче-
ской величины со стандартной ошибкой.
[Note. *Water holding capacity data are shown as the arithmetic mean and the standard error for each 
sample].

Таблица 2 [Table  2]
Биохимический состав опада растений-торфообразователей

[Biochemical composition of the litter of peat-forming plants], %

Содержание
[Content] 

Растение
[Plant]

C, % N, % С/N Eth-
Ext, % Сel, % Lig, % Lig/N

Sphagnum fuscum 44,0±0,6 0,37±0,01 118±1 3,9 25,3 12,2 32
Eriophorum vaginatum 45,4±0,4 0,93±0,01 49 ±0,1 11,3 35,3 20,3 22
Chamaedaphne 
cаlyculata 51,8±1,1 1,15±0,03 45±1 33,4 12,1 28,5 24

Смешанный образец
[Mixed sample] 46,2±0,7 0,66±0,01 70±0 19,2 19,2 20,8 32
Примечание. Eth-Ext – спирторастворимые соединения (ароматические и алифатиче-
ские углеводы, терпены, карболовые кислоты, смолы и жирные кислоты, эфирные мас-
ла, жиры, фитостерины); Cel – целлюлоза; Lig – лигнин и лигниноподобные вещества 
(m±SE). 
[Note. Eth-Ext - Alcohol-soluble compounds (aromatic and aliphatic carbohydrates, terpenes, carbolic 
acids, resins, fatty acids, essential oils, fats, phytosterols); Cel - Сellulose; Lig - Lignin and lignin-like 
substances (m±SE)].

На динамику и интенсивность выделения С(СО2) в процессе экспери-
мента заметное влияние оказывали все три изучаемых фактора: температу-
ра, влажность и вид растительного образца (рис. 1–3). Динамика выделения 
С(СО2) из образца S. fuscum демонстрировала наибольшее сходство со сме-
шанным образцом, который на 60% состоял из остатков сфагнового мха. Раз-
ница заключалась в интенсивности разложения, которая в первые 1,5 мес экс-
перимента для опада S. fuscum в 2–3 раза ниже, чем для смешанного образца. 
Эту закономерность наблюдали практически при всех исследуемых темпера-
турах и уровнях влажности. Период наиболее активного разложения опада 
S. fuscum существенно короче, чем для всех других образцов, и не превышает 
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5 дней. Такой характер разложения S. fuscum объясняется особенностями его 
химического состава – самым высоким содержанием спирторастворимых ве-
ществ и самым широким соотношением C/N и Lig/N (см. табл. 1, 2).

Кривые, описывающие динамику величины DecR для образца 
E.  vaginatum, за время всего эксперимента идентичны при всех заданных 
температурах и уровнях влажности. Самую высокую скорость разложе-
ния опада E. vaginatum наблюдали в первые дни эксперимента. Чем выше 
температура и влажность, тем интенсивнее начальный всплеск выделения 
С(СО2), наблюдаемый в процессе разложения опада E. vaginatum. При 22°С 
интенсивность выделения С(СО2) достигала, в зависимости от влажности, 
150–200 мкг С/г/ч, а при 12 и 2°С максимальная скорость выделения С(СО2) 
не превышала 55–85 мкг С/г/ч. Период, в течение которого наблюдали са-
мые высокие скорости разложения опада E. vaginatum, составлял 1–5 дней 
при температуре 22°С, при более низких температурах инкубирования дли-
тельность этого периода увеличивалась до 25–30 дней. Чем ниже была влаж-
ность инкубируемых образцов, тем более длительным оказывался период 
интенсивных потерь С(СО2). Спустя 30–35 дней после начала эксперимента 
наблюдали выход интенсивности выделения С(СО2) из образца E. vaginatum 
на стационарный уровень с дальнейшим постепенным и медленным сниже-
нием величины DecR до значений, не превышающих 5–25 мкг C/г/ч к концу 
3-го месяца эксперимента.

Разложение опада Ch. cаlyculata в наибольшей степени зависело от тем-
пературы и влажности инкубирования. При температуре 22°С и уровнях 
влажности 60 и 90% ПВ, величина DecR достигала максимальных значений 
(50–150 мкг С/г/ч) в течение первых 2 нед эксперимента.

Снижение температуры и влажности вызывало не только закономерное 
уменьшение максимальных значений DecR до 25–40 мкг С/г/ч, но и увеличе-
ние продолжительности периода с высокой скоростью разложения и его сме-
щение на более поздние сроки (см. рис. 2, 3). Выход интенсивности выделения 
C(CO2) на стационарный уровень (10–20 мкг С/г/час) для опада Ch. саlyculata 
наблюдали только при 22°С и влажности 60 и 90% от ПВ (см. рис. 1).

Таким образом, на начальных этапах разложения наблюдали усиленное 
выделение С(СО2) из всех растительных образцов, вероятно, вызванное 
всплеском активности микроорганизмов-деструкторов, которое сначала 
фиксировали при 22°С и только спустя 1–2 нед – при 2°С. При этом сниже-
ние активности разложения опада при 2°С происходило намного медленнее, 
чем при 22°С. Так, например, у опада E. vaginatum при 22°С максимальные 
значения DecR фиксировали через сутки, а при 2°С – только на 7-е сут после 
начала эксперимента. Динамика разложения смешанного образца примеча-
тельна тем, что максимальная величина DecR превышала соответствующие 
показатели для опада S. fuscum и Ch. саlyculata. Как правило, при одних и 
тех же температурах максимальные значения DecR наблюдали при высоких 
уровнях влажности (60 и 90% ПВ).
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Рис. 1. Динамика скорости выделения С(СО2) из различных видов растительного опада 
при температуре 22°С и разных уровнях влажности (W): 30, 60 и 90% 

их полной влагоемкости (m±SE)
[Fig. 1. Dynamics of C(CO2) emission rate from various types of plant litter at a temperature 
of 22°С and different moisture levels (W): 30, 60 and 90% of their water holding capacity. 

On the X-axis - Incubation time, days; on the Y-axis - C(CO2) emission rate, mkg/g/h (m±SE)]

Рис. 2. Динамика скорости выделения С(СО2) из различных видов 
растительного опада при температуре 12°С и разных уровнях влажности (W): 

30, 60 и 90% их полной влагоемкости (m±SE)
[Fig. 2. Dynamics of C(CO2) emission rate from various types of plant litter at a temperature 
of 12°С and different moisture levels (W): 30, 60 and 90% of their water holding capacity. 

On the X-axis - Incubation time, days; on the Y-axis - C(CO2) emission rate, mkg/g/h (m±SE)]
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Рис. 3. Динамика скорости выделения С(СО2) из различных 
видов растительного опада при температуре 2оС и разных уровнях 

влажности (W): 30, 60 и 90% их полной влагоемкости (m±SE)
[Fig. 3. Dynamics of C(CO2) emission rate from various types of plant litter at a temperature 

of 2°C and different moisture levels (W): 30, 60 and 90% of their water holding capacity. 
On the X-axis - Incubation time, days; on the Y-axis - C(CO2) emission rate, mkg/g/h (m±SE)]

Высокие скорости разложения растительных образцов на начальном эта-
пе эксперимента объясняются, по-видимому, тем, что в свежем растительном 
опаде содержится большое количество водорастворимых и легкогидролизу-
емых веществ, которые потребляются микроорганизмами-деструкторами в 
первую очередь [14]. В ходе последующего разложения содержание легко-
доступных компонентов углеводного и полипептидного комплексов снижа-
ется и соответственно уменьшаются потери органического вещества [12, 
37–39]. Таким образом, ключевую роль в динамике разложения растений-
торфообразователей играет их химический состав, который и определяет, 
как характер разложения, так и величину максимальных значений DecR.

Максимальные общие потери С(СО2) из растительных образцов за 3 мес 
(Ccum) эксперимента наблюдали в образцах Ch. cаlyculata и E. vaginatum. 
Величина Ccum в зависимости от температуры инкубации изменялась от 67 
до 93 мг С/г при температуре 22°С до 29‒46 мг С/г при температуре 2°С 
(рис. 4, А–С). 

Снижение температуры и влажности, при которых проводили инкубацию 
растительных образцов, как правило, вызывало уменьшение общих потерь 
С(СО2) в процессе разложения. Наиболее заметно (в 1,5 раза) уменьшилась 
величина Сcum в образцах Ch. саlyculata при снижении температуры с 22 до 
2°С (см. рис. 4, C). Образцы S. fuscum ожидаемо демонстрировали самую 
высокую устойчивость к разложению: потери С(СО2) при 22°С практически 
не зависели от влажности, составляя 19‒20 мг С/г (см. рис. 4, А). Наиболее 
значительное снижение суммарного выделения С(СО2) из образца S. fuscum 
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наблюдали при температуре 2°С (см. рис. 4, C). Величина Ccum для смешан-
ного образца принимала промежуточное значение между потерями С(СО2), 
полученными для его отдельных компонент (S. fuscum и Ch. cаlyculata), и, 
как правило, уменьшалась при более низких температурах (см. рис. 4, А–C). 
Уменьшение влажности образцов при разных температурах разнонаправле-
но влияло на величину потерь С(СО2): при 22°С происходило снижение ве-
личины Ccum, а при 12°С – ее повышение (см. рис. 4, A, B).

Рис. 4. Суммарные потери С(СО2) из различных видов растительного опада 
при температурах (2, 12, 22°С) и разных уровнях влажности (30, 60 и 90% 

их полной влагоемкости): A, B, С – мг С/г растительного опада; 
D, E, F – % от исходного количества С в образце (m±SE)

[Fig. 4. Total losses of C(CO2) from different types of plant litter at temperatures (2, 12, 22°С) 
and different moisture levels (30, 60 and 90% of their water holding capacity): 

A, B, C - mg C/g of plant litter; D, E, F - % of the initial amount of C in the sample. 
On the X-axis - Total losses of C; on the Y-axis - Plant samples (m±SE)]

Количество С(СО2), выделившееся за 3 мес эксперимента, оценивали 
также как долю (в %) по отношению к исходному количеству С в раститель-
ных образцах (рис. 4, D–F). За 3 мес эксперимента в зависимости от тем-
пературы и увлажнения образцы S. fuscum потеряли всего 3–5% исходного 
количества С, смешанный образец чуть больше – 6–11%, а потери С(СО2) 
из опада Ch. саlyculata и E. vaginatum составили от 6 до 18% исходного со-
держания углерода. Полученные нами данные согласуются с результатами 
натурного эксперимента по разложению растительного опада [24], согласно 
которому за 1 год эксперимента в зависимости от условий увлажнения об-
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разцы S. fuscum теряли меньшее количество углерода в отличие от опада 
Ch. cаlyculata и E. vaginatum.

В результате 3-факторного дисперсионного анализа выявлено, что все изуча-
емые факторы (вид растительного опада, температура и влажность) оказы-
вали значимое влияние на вариабельность величины Ccum за 3 мес экспери-
мента (табл. 3). Вместе с тем основное влияние на количество общих потерь 
С(СО2) оказывал вид опада, объясняя 61% общей дисперсии величины Ccum. 
На долю температуры и влажности приходилось 31 и 2% объясненной дис-
персии соответственно. Значимое, но довольно слабое влияние на величину 
общих потерь С(СО2) из растительных образцов оказывали и различные со-
четания изучаемых факторов, за исключением совместного влияния темпе-
ратуры и влажности (см. табл. 3).

Таблица 3 [Table  3]
Доля дисперсии (ɲ, %), объясненной влиянием вида 

растительного опада (Р), температуры (Т), влажности (W) 
и их сочетаниями на величину общих потерь С(СО2) за 3 мес эксперимента

[The dispersion percentage (ɲ,%), explained by the influence of the type of plant lit-
ter (P), temperature (T), moisture level (W) and their combinations 

on the total loss of C(CO2) for 3 months of the experiment]

Фактор
[Factor] ɲ, % F p

Р 61,0 450 < 0,0001
Т 31,2 230 < 0,0001
W 2,1 15 < 0,0001

P*T 4,3 32 < 0,0001
P*W 0,6 4 0,001
T*W 0,3 2 0,129

P*T*W 0,4 3 0,001
UV 0,1

Примечание. UV – необъясненная дисперсия; жирным шрифтом показано значимое вли-
яние факторов (p<0,05).
[Note. UV - an unexplained variance; the significant influence of factors is in bold (p<0.05)]

Результаты 2-факторного дисперсионного анализа, проведенные для 
каждого из растительных образцов индивидуально, показали, что основное 
влияние на величину общих потерь С(СО2) из образцов изучаемых видов 
опада оказывала температура, которая объясняет 75–90% дисперсии Ccum. 
Влияние влажности оказалось значимым для всех изучаемых видов расте-
ний, кроме смешанного образца, хотя доля объясненной дисперсии за счет 
изменения этого фактора не превышает 9% (табл. 4). Сопряженное влияние 
температуры и влажности не оказывало достоверного влияния на величину 
общих потерь С(СО2) из отдельных видов растительных образцов.

Таким образом, по силе влияния на общие потери С(СО2) в процессе раз-
ложения опада основных видов растений-торфообразователей в рамках за-
данных диапазонов температуры и влажности изучаемые факторы можно 
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расположить в следующем порядке: вид растительного опада > температу-
ра > влажность.

Таблица 4 [Table4]
Доля дисперсии (ɲ, %), объясненной влиянием температуры (Т), 
влажности (W) и их сочетанием (T*W) на общие потери С(СО2) 

из различных видов растений-торфообразователей
[The dispersion percentage (ɲ, %), explained by the influence of temperature (T), moisture level 
(W) and their combination (T*W) on the total loss of C (CO2) from various peat-forming plants]

Фактор
[Factor]

Sphagnum
fuscum

Chamaedaphne 
cаlyculata

Eriophorum 
vaginatum

Смешанный 
образец

[Mixed sample]
ɲ, % p ɲ, % р ɲ, % p ɲ, % p

Т 86,1 < 0,0001 90,3 < 0,0001 86,7 < 0,0001 74,7 0,001
W 7,8 0,006 9,0 < 0,0001 5,6 0,048 1,9 0,753
Т*W 4,9 0,014 0,4 0,31 6,2 0,017 16,8 0,074
UV 1,2 0,3 1,5 6,6
Примечание. UV – необъясненная дисперсия; полужирным шрифтом выделено статисти-
чески значимое влияние факторов (p<0,05).
[Note. UV - an unexplained variance; the significant influence of factors is in bold (p <0.05)].

Кумулятивные кривые потерь С(СО2) из растительных образцов за 3 мес 
эксперимента аппроксимировались при помощи экспоненциальной регрес-
сионной модели [уравнение (3)], что позволило оценить константы скорости 
разложения растительных образцов за этот период при различных сочетани-
ях температуры и влажности (рис. 5). 

Рис. 5. Константы разложения (k, сут-1) основных растений-торфообразователей 
при различном сочетании абиотических факторов 

[Fig. 5. The decomposition constant (k, day-1) of the main peat-forming plants 
under different combinations of abiotic factors]: 1 – Sphagnum fuscum, 

2 – Chamaedaphne calyculata, 3 – Eriophorum vaginatum, 
4 – Смешанный образец [Mixed sample] (m±SE)

Влияние абиотических факторов на разложение опада
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Минимальные значения константы разложения (k = 0,0003–0,0004 сут–1) 
характерны для опада S. fuscum при температуре 12 и 2°С, что хорошо согла-
суется с незначительными общими потерями С(СО2) за время эксперимента. 
Опад E. vaginatum и Ch. cаlyculata при всех температурах характеризовался 
близкими и самыми высокими среди исследуемых видов величинами кон-
станты разложения (k > 0,001 сут–1; см. рис. 5). Для всех видов опада при по-
вышении температуры от 12 до 22°С наблюдали заметное увеличение кон-
станты разложения, в то время как значения k практически не изменялись в 
интервале температур 2‒12°С. Характер зависимости величины k от влаж-
ности определялся как видом растительного опада, так и температурой, при 
которой проводили эксперимент. Так, при 12 и 2°С для опада E. vaginatum и 
Ch. cаlyculata наблюдали отчетливую тенденцию снижения константы раз-
ложения с уменьшением влажности. Однако для смешанного образца при 
тех же температурах выявлена прямо противоположная зависимость вели-
чины k от влажности.

В исследованиях по разложению тех же видов растений в слое торфа в 
условиях натурного эксперимента выявлены близкие константы скорости 
разложения для опада S. fuscum и E. vaginatum на Тимирязевском болоте 
Томской области [24]. В экспериментах по разложению растительных об-
разцов в торфе болота Кукушкино (окрестности г. Ханты-Мансийск) макси-
мальная скорость разложения отмечалась на начальных этапах деструкции, 
затем скорость разложения растительных образцов заметно снижалась, и 
уменьшался диапазон, в пределах которого варьировала константа разложе-
ния [40]. В работе А.А. Ларионовой с соавт. [36] константа скорости разло-
жения лиственного опада, определенная в длительном модельном экспери-
менте, увеличивалась с ростом температуры, однако увеличение влажности 
приводило, как правило, к уменьшению значений k, что наиболее заметно 
проявлялось при самой высокой температуре – 22°C.

На начальных стадиях разложения растительного опада микрофлора, как 
правило, не испытывает недостатка в элементах минерального питания бла-
годаря наличию достаточного количества легкоразлагаемых органических 
веществ, и поэтому скорость минерализации может не всегда отчетливо за-
висеть от температуры. Так, в соответствии с проведенными расчетами, тем-
пературный коэффициент Q10 в зависимости от вида растительного опада и 
его влажности в низкотемпературном диапазоне 2–12°C варьировал от 0,97 
до 1,53 и составлял 1,05–2,18 в температурном интервале 12–22°С (рис. 6), 
что чуть ниже типичных величин константы Вант-Гоффа, характерных для 
химических реакций: Q10 = 2–3. Самые высокие значения Q10 характерны в 
обоих температурных диапазонах для опада Ch. cаlyculata и E. vaginatum. 
При W=30% увеличение температуры с 2 до 12°С оказывало менее замет-
ное влияние на среднюю скорость разложения растительного опада ис-
следуемых видов, чем подъем температуры с 12 до 22°С, за исключением 
смешанного образца. В литературе имеются указания на то, что величина 
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Q10 для скорости разложения органического вещества почвы и некоторых 
растительных субстратов, как правило, уменьшается с ростом температуры 
и возрастает при разложении устойчивых органических соединений [36, 41, 
42]. В нашем эксперименте уменьшение величины Q10 с ростом темпера-
туры не обнаружено, и Q10, рассчитанный в интервале 12–22°C, выше, чем 
в низкотемпературном диапазоне 2–12°C, что, по-видимому, можно объяс-
нить различиями в составе исследуемых органических субстратов. Вместе с 
тем температурные коэффициенты, рассчитанные для скорости разложения 
субстрата на основе коры осины [30], также выше в интервале 12–22°С, чем 
2–12°С, и оказались близки по величине к значениям Q10, полученным в на-
стоящем исследовании.

Рис. 6. Температурный коэффициент Q10 для средней скорости разложения различных 
видов растительного опада в различных температурных интервалах 2–12 и 12–22°С 

в зависимости от влажности (W=30, 60 и 90% их полной влагоемкости) (m±SE)
[Fig. 6. Q10 temperature coefficient for the average decomposition rate of various types of plant 

litter in different temperature ranges of 2-12 and 12-22°С N  (W = 30, 60 and 90% of their 
water holding capacity) (m±SE). On the X-axis - Q10 values; on the Y-axis - Plant samples]

Температурная чувствительность органических субстратов в процессе 
длительной инкубации (от 12 мес), как правило, уменьшается, демонстри-
руя самые высокие значения величины Q10 в первый месяц эксперимента 
[30, 36]. На поздних стадиях разложения в связи с возникновением адап-
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тации сообщества микроорганизмов-деструкторов к гидротермическим 
условиям продолжительной инкубации температурная чувствительность 
скорости разложения, как правило, ослабевает. Так, на примере длительной 
инкубации лиственного опада показано, что скорость разложения органи-
ческого вещества более чувствительна к изменениям температуры и влаж-
ности в первые месяцы разложения [36, 43, 44], тогда как в дальнейшем в 
длительных экспериментах скорость разложения органических материалов 
слабо коррелирует с температурой [33, 45]. 

Выводы

1. Температура, влажность и вид растительного опада оказывают значи-
мое влияние на динамику и интенсивность выделения С(СО2) в процессе 
инкубационного эксперимента. На начальных стадиях разложения в рас-
тительных образцах, состоящих из S. fuscum, Ch. calyculata, E. vaginatum, 
происходит усиленное выделение С(СО2), которое при 22°С регистрирует-
ся в течение первых дней эксперимента, а при 2°С наступает только через 
1‒2 недели. При этом снижение скорости разложения растительных остат-
ков при 22°С происходит значительно быстрее, чем при 2°С.

2. Минимальная величина константы разложения характерна для опада 
S. fuscum. При повышении температуры для всех видов растительного опа-
да наблюдается увеличение константы разложения, в то время как влияние 
влажности на величину константы разложения исследуемых растений-тор-
фообразователей неоднозначно и в зависимости от температуры и вида рас-
тительного опада может оказывать разнонаправленный эффект.

3. В рамках заданных диапазонов температуры и влажности в процес-
се разложения опада основных видов растений-торфообразователей изуча-
емые факторы по силе влияния на общие потери С(СО2) располагаются в 
следующем порядке: вид растительного опада > температура > влажность. 

4. Температурный коэффициент Q10 в зависимости от вида растительного 
опада и его влажности в низкотемпературном диапазоне 2–12°С варьиру-
ет от 0,97 до 1,53, а в температурном интервале 12–22°С он незначительно 
выше и составляет 1,05–2,18. 
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Impact of abiotic factors on the decomposition of litter 
of peat-forming plants in the incubation experiment

In bog ecosystems, the decomposition rate of plant residues is largely determined 
by the combined effect of abiotic (temperature and moisture of peat) and biotic 
(properties of peat-forming plants) factors. Model experiments under well controlled 
external conditions are a good tool to determine the contribution of each factor to the 
decomposition process. The aim of the research was to quantify the effect of temperature 
(T) and moisture (W) of peat on the decomposition rate of the main peat-forming plant 
residues of the oligotrophic wetland in the southern taiga subzone of Western Siberia. 

In a 3-month incubation experiment, we studied the initial stages of decomposition 
of 4 types of plant substrates at various temperatures (T = 2, 12, 22°C) and contrasting 
moisture levels corresponding to 30, 60 and 90% of their water holding capacity 
(WHC). We collected plant residues of Sphagnum fuscum Klinggr., Chamaedaphne 
calyculata Moench., and Eriophorum vaginatum L. in the Bakcharskoe oligotrophic 
bog (Bakcharsky district, Tomsk region, 56°58ꞌN, 82°36ꞌE) in September 2017. 
Besides the individual types of plant residues, a mixed sample of S. fuscum (60%) 
and Ch. calyculata (40%) was also studied. We determined the basic physicochemical 
characteristics in the original plant substrates: pH value in water and salt extracts (1М 
КСl) (litter : solution = 1:25), WHC, hygroscopic moisture, ash content, total carbon 
(C) and nitrogen (N) content, C to N ratio, and some organic compounds (alcohol-
soluble compounds, cellulose, lignin and lignin-like substances) by the gravimetric 
method (See Table 1-2). Lignin and biogenetically related lignans and flavonoids were 
determined after removal of bituminous substances and  treatment with 72 % sulfuric 
acid. Cellulose was extracted using a mixture of concentrated nitric acid and ethanol.  

For the experiment, we placed plant residues (1-3 g of air-dry mass) in 110-ml glass 
bottles and moistened to 30, 60 and 90% of their WHC with bog water, which contained 
native microflora. The bottles with moistened plant residues stayed at room temperature 
for 7 days (pre-incubation period) and, then, were placed in thermostats for a 3-month 
incubation at 2, 12, and 22°C. During the experiment, the moisture content of plant 
material was maintained at a constant level by adding bog water. The experiment was 
conducted in 3 replicates. CO2 emission rate (or decomposition rate, DecR) of the main 
peat-forming plant residues was measured using LI-820 (USA) infrared gas analyzer 
3-5 times per week for the 1st month of the experiment and 2 times per week over 
the next 2 months. The decomposition constant (k) of plant residues was calculated 
based on the curves of cumulative C(CO2) losses over the entire experiment using an 
exponential regression model. DecR (µg C/g sample/hour) was calculated according to 
Kurganova I et al. (2018), Kurganova I et al. (2012).  The impact of the temperature 
factor was estimated using Q10 temperature coefficient according to Kurganova I et al 
(2012), which was determined for two temperature intervals (2-12°С and 12-22°C). 

We demonstrated that the dynamics and intensity of C (CO2) release during the 
experiment were significantly influenced by all three factors: temperature, moisture 
content, and type of plant residues. In the initial stages of decomposition, we observed 
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an enhanced release of C (CO2) for all plant samples caused by a surge in the activity 
of destructor microorganisms and the presence of readily available compounds in the 
litter composition. An increase in the decomposition rate at 22°C was recorded during 
the first 1-2 days of incubation and at 2°C after 1-2 weeks of experiment. At the same 
time, the decrease in the decomposition activity of plant residues at 2°C was much 
slower than at 22°C (See Fig. 1-3). The temperature coefficient Q10 for DecR depended 
on the type of plant residue and its moisture and varied from 0.97 to 1.53 in the low 
temperature range (2-12°C) and from 1.05 to 2.18 in the temperature range of 12-22°C 
(See Fig. 6). The highest total C (CO2) losses throughout the 3 months of the experiment 
(Ccum) were observed for Ch. calyculata and E. vaginatum. Ccum value varied from 67 to 
93 mg C/g at 22°C and decreased to 29-46 mg C/g at 2°C (See Fig. 4, А-С). Depending 
on temperature and moisture, S. fuscum lost only 3-5% of the initial amount of C over 
the 3 months of the experiment. The mixed sample lost 6-11% of the initial C content 
whereas the C(CO2) losses from Ch. сalyculata and E. vaginatum varied from 6 to 18% 
(See Fig. 4, D-F). Based on the result of 3-way analysis of variance (ANOVA), we 
revealed that all the factors studied (type of plant substrate, temperature and moisture 
content) significantly influenced the variability of Ccum value for 3 months of the 
experiment. The type of substrate is the main factor which affected the total C(CO2), 
explaining 61% of the total variance of Ccum (See Table 3). Temperature and humidity 
accounted for 31 and 2% of the variance explained, respectively. The 2-way ANOVA 
was carried out individually for each plant substrate and showed that the temperature 
was the main factor that affected the total C(CO2) loss from the studied plant substrates 
explaining 75-90% of the Ccum dispersion (See Table 4). The lowest values of the 
decomposition constant (k = 0.0003-0.0004 day-1) were attributed to the S. fuscum at 
12 and 2°C. Decomposition constants for E. vaginatum and Ch. сalyculata were the 
highest (k> 0.001 day-1) at all studied temperatures among all types of plant substrates 
(See Fig. 5). We can conclude that due to the slow decomposition rate, S. fuscum makes 
a major contribution to peat formation process. 

The paper contains 6 Figures, 4 Tables and 45 References. 
Key words: Sphagnum fuscum; Chamaedaphne calyculata; Eriophorum 

vaginatum; hydrothermal conditions; СО2 emission; constant of decomposition; 
temperature sensitivity.
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