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Soil formation in technogenic landscapes: trends, results, 
and representation in the current classifications (Review)
For hundreds of years, humans have been a soil formation factor. With the recent 

industrial development of vast territories, the formation of soils in technogenic and post-
anthropogenic conditions requires more attention. This study reviews the literature on 
the soils of human-transformed or human-made landscapes (technogenic landscapes), 
in which soil formation starts on a new technogenic substrate. Such soils may occur in 
different bioclimatic conditions. We focused on processes that govern soil morphology 
and the subsequent transformation of these soils. Often, the soils of technogenic 
landscapes are characterized by high bulk density values and by the presence of dense 
contact. Their properties are affected mainly by organic matter accumulation (humus, 
litter, and peat). The paper also covers approaches to the reclamation of technogenic 
landscapes, the main stages, and partly the reclamation options. It is noted that the 
efficiency of reclamation activities depends on the available resources and timely 
decision-making. We assessed the efficiency of soil reclamation methods and suggested 
technogenic landscape survey techniques. The major approaches to soil classification 
in technogenic landscapes in national and international soil classification systems 
are briefly discussed, and an approximate correlation of soil names used in different 
systems is suggested. All considered classifications provide the opportunity to assess 
the soil properties and specifics of soil formation in technogenic landscapes. However, 
in most studies, the soil diagnostics are limited to top-order taxa only.

The paper contains 3 Figures, 2 Tables, and 140 References.
Keywords: Soil formation; technogenic landscapes; reclamation; soil classification; 

coal mine; dump rock; Technosol
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Introduction

The development of the post-industrial economy does not reduce industrial 
output or the rate of mineral extraction. On the contrary, the manufacturing 
productivity increase is accompanied by the transformation of large natural 
landscapes into technogenic barrens (technogenic landscapes). The formation and 
structure of technogenic landscapes are governed by human engineering activities 
to extract and process minerals [1]. Engineering soil transformation has the most 
significant impact on soils compared to agricultural and urban cases [2] because 
it leads to a drastic transformation not only of soils themselves but also of all soil 
formation factors. Soil formation in technogenic landscapes is accompanied by 
biocenotic succession [3], as well as changes in microclimate, initial substrate 
properties, and terrain features [4]. As opposed to human-transformed (disturbed) 
soils, where the natural processes are just corrected, soil-forming processes in 
technogenic landscapes utilize the “new” substrate [5].

Although some countries faced disturbed area problems as early as the 19th 
century, technogenic landscapes have become an object of soil research relatively 
recently. It was facilitated, firstly, by a significant increase in environmental footprint 
in the second half of the 20th century, and secondly by gaining experience in soil 
reclamation [6]. Until recently, the research on industrially disturbed territories has 
covered, mainly, the countries of Europe, the former USSR, and North America. 
By the beginning of the 1970s, technogenic landscapes were studied in the USA 
[7, 8], the DDR [9], Great Britain [10], Germany [11], Czechoslovakia [12], and 
Poland [13]. In Russia, as reported by the Public Committee for Safe Industrial 
and Mining Practices, by 1965, the reclaimed area exceeded 60.000 hectares [14]. 
In recent decades, a sharp increase in mineral deposit extraction has occurred in 
developing countries, so the geography of research has expanded significantly to 
cover China [15–17], India [18–20], South America [21–23], and Africa [24, 25].

The ever-increasing interest in technogenic landscapes is also related to 
their significant impact on adjacent areas. Thus, the risk of extreme flooding 
is higher in areas of intense mining [26–28]. Technogenic landscapes are also 
subjected to erosion and solifluction processes [21, 29]. Drain water ingress into 
migration flows affects ground and surface waters [30–32]. Artifacts containing 
carbonaceous material are prone to spontaneous combustion [33], which reduces 
the air quality [34].

Technogenic landscapes have not only negative but also some positive effects. 
In some cases, the fertility of mining waste is higher than that of natural soils [35]. 
There are cases when soils suitable for plant growth are produced from mining waste. 
Such waste is prepared by grinding stony fractions, adding active organic matter, 
and, sometimes, pH neutralization [36]. In the soils of technogenic landscapes, a 
particular field of study is their carbon sequestration capacity [37–39].

Regardless of the type of activity that produced technogenic landscapes and 
soils, there are always geochemically (and sometimes geomorphologically) 
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unstable formations. The forces driving the balancing of their surface properties 
with environmental factors are not only the soil formation drivers but may be 
caused by pedogenesis. For this reason, the studies of the soils of technogenic 
landscapes are of great interest.

This review analyzes the existing global approaches to soil formation in 
technogenic landscapes, their reclamation, and their placement in the soil 
classification system. We consider the soils created through self-remediation or 
by reclamation of mining waste dumps, mineral processing waste, construction 
waste, and marine sediments deposited onshore during dredging operations. We 
paid particular attention to coal mine dump soils, as coal mining is the leading 
industry that expands technogenic landscapes. In addition, coal is mined on all 
continents except for Antarctica and in every climatic zone.

Characteristic features of soil formation in technogenic landscapes

Physical properties of parent materials. Compaction and decompaction. As 
technogenic landscapes are formed, significant volumes of various substrates are 
extracted or moved by heavy machinery. As a result, soil formation usually occurs 
on over-compacted substrates. Even when the process does not include surface 
leveling or the use of heavy equipment (for example, in water development 
projects), the soil density of technogenic landscapes is still higher than the density 
of natural soils in the adjacent areas [40]. While the density of the technogenic 
landscape soils composed of sandy, loamy and clayey substrates (loose rocks) is in 
the range of 1.1-1.8 g/cm3, it can reach 2.5 g/cm3 for stony surfaces. In both cases, 
as soils are formed, the density does not remain constant and changes through two 
alternating and opposite compaction and decompaction processes [41].

Technogenic soils compaction often continues even after a human activity 
is completed. For instance, stony soils continue to be compacted regardless of 
the climatic conditions through packing (shrinkage) of the soil-forming substrate 
(Table 1). Extra soil compaction occurs when the soils are used for agriculture 
[42], and, subsequently, as polyculture is replaced by monoculture [43]. The high 
density of loose soils in technogenic landscapes leads to low water permeability. 
Therefore, the soil formation on the surface of drill cuttings in a humid climate 
is hydromorphic [44], which is also detected in moderately humid areas covered 
by a fertile soil layer [45]. Reducing processes identified by increased methane 
emission [46] or formation of ferromanganese nodules [47] are detected in the 
soils formed on stony substrates.

Decompaction occurs as a result of root system development initiating the soil 
structure formation [15]. Because loamy soils contain more material suitable for 
structure formation than stony soils, their deconsolidation is faster.

Spatial and vertical heterogeneity. Heterogeneity is typical of the soils of 
technogenic landscapes. Spatial heterogeneity (Fig. 1) is found at sites where 
the surface is composed of various substrates [17, 48]. A pronounced profile 
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heterogeneity is formed during reclamation, as rocks are laid layer-by-layer. It is 
also produced as young soil mature. In a humid climate, the textural differentiation 
of the profile of the technogenic landscape soils is caused by eluvial and illuvial 
processes [49]. In technogenic formations composed of stony rocks, the soil 
profile differentiation is due to physical, biophysical, chemical, and biochemical 
disintegration [50]. It is noted that the intensity of disintegration of coarse rock 
fragments is higher in arid areas, while for gravel and sand, it is higher in areas 
with optimal moisture content [51].

Fig. 1. Scheme of the formation of technogenic landscape 
spatial heterogeneity in surface mining

Organic matter accumulation. Soil profile differentiation by organic matter 
content is a distinctive feature of most technogenic landscapes. Organic matter 
can be both inherited from soil-forming rocks (lithogenic), e.g., in the soils of coal 
mine dump, or generated by soil and biological processes. As many authors note 
(Table 1), the soils of technogenic landscapes, regardless of the rock composition 
and climatic conditions, feature intense organic matter accumulation rates 
exceeding those in natural soils. In the areas where organic matter accumulation 
occurs in zonal soils, organic carbon in technogenic landscapes is fixed by humus 
accumulation.

High organic matter accumulation rates are also found in the soils with soil-
forming rocks enriched with lithogenic organic matter [61]. The accumulation 
of humus increases from stony to sandy [58] and further to loamy rocks [82]. In 
areas where the formation of thick humus horizons is not a feature of the zonal soil 
formation, the intensity and peculiarities of organic matter stabilization processes 
in the soils of technogenic landscapes are determined by the lithological properties 
of the substrates [83]. In the soils enriched with fine fractions (< 0.01 mm), high 
organic matter accumulation rates can also be found in subtropical and tropical 
climates [19, 64]. In such areas, they are also found on stony substrates capable of 
producing fine particles upon weathering [20, 23].

It should be noted that humus accumulation is not the only process of organic 
carbon accumulation in the soils. 
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For example, in soils on calcareous rocks within technogenic landscapes, 
the abundance of soil microorganisms contributes to a higher rate of particular 
organic matter accumulation compared to mineral-bonded organic matter. This 
effect increases with the soil heat [65]. When the activity of plant organic matter 
destructors is suppressed for various reasons, plant litter is accumulated on the 
surface of technogenic landscapes [66, 69]. During the formation of herbaceous 
ecosystems, the predominance of litter accumulation over humus accumulation is 
observed in the first stages of vegetation development [67]. In forest ecosystems 
of boreal and sub-boreal climates, litter accumulation often replaces humus 
accumulation [68]. Specific organic matter stabilization processes in the soils 
within technogenic landscapes include carbonizing plant residues in highly acidic 
rocks [70] and their mummification during the soil formation in arid areas [47, 54].

Organic matter oxidation. In technogenic landscapes where humus substrates 
form the surface, organic matter dehumification occurs. The upper layers of natural 
soils stored for subsequent use in reclamation are subjected to mineralization to a 
greater extent [25, 40]. The reason for this is that the bulk humus layer in the soil 
profile being formed is slowly involved in metabolic processes. In 30-year-old 
soils from Siberian coal mine dumps, the biologically active layer thickness does 
not exceed 10 cm. The microbial biomass and basal respiration values only come 
close to the background value in the topmost 5-cm thick layer [84].

Another manifestation of organic matter mineralization in the soils of coal 
mine dumps is combustion occurring as spontaneous combustion of the dumps. 
Combustion is not a soil process. Nevertheless, it affects both the soil-forming rock 
composition [75] and the properties of the soils at the adjacent sites [41]. A less 
intensive process of lithogenic organic matter oxidation is called decoalification 
[85]. Along with mineralization [74], decoalification involves coal carbon in the 
formation of humus systems and soil microbial communities [72, 73]. It is noted 
that the carbon balance in the soils of technogenic landscapes remains positive 
after the decomposition of lignite. 60% of the CO2 released from such soils is 
provided by the degradation of carbonates [86].

Acidification and gypsification. The acidity of the technogenic landscape 
soils is also associated with oxidation processes (Table 1) Minimal pH values are 
characteristic of soils formed on sulfide-containing wastes of ferrous and non-
ferrous metallurgy and coal mining. Oxidation of sulfides at such sites leads to the 
termination of plant communities [87]. In humid areas, this process initiates acid 
drainage, which increases heavy metal mobility [88]. When the soils are formed on 
carbonate rocks, exposure to acid solutions leads to leaching or decarbonatization 
[81]. The latter is often accompanied by gypsum formation: gypsification of the 
entire soil profile or the upper part [29, 80].

Soil properties and environmental conditions. The soil formation in 
technogenic landscapes does not always follow the trend of pedogenesis typical 
of zonal soils in natural conditions. The primary reason for this is the soil-forming 
substrate properties. The trends of local natural and technogenic pedogenesis 
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coincide only where the properties of technogenic substrates are close to those 
of soil-forming rocks in undisturbed soils. This is most evident in a moderate 
continental climate, where humus accumulation is the leading process of soil 
formation on both dumps of loamy rocks and natural loamy soils. Besides, this is 
a primary process for the soils in hotter and more humid regions but only on rocks 
with a high lithogenic humus accumulation potential. Such rocks contain or can 
produce a sufficient amount of fine mineral material [89, 90].

The evolution of eluvial and illuvial processes leading to texture-differentiated 
soils is typical of humid climate areas. Illuvial processes are primarily found 
in stony substrates, especially consisting of rocks less resistant to weathering. 
However, the high density of technogenic substrates and their shrinkage can 
minimize the manifestation of any soil processes.

Another important feature is that the surfaces of most technogenic landscapes 
are differentiated in their relief, density, composition, and some other soil-
forming rock properties. Under such conditions, the evolution of soils and topsoil 
is diversified [41], while the divergence of soil geochemical processes in time and 
space contributes to further isolation of evolutionary trends [91].

Reclamation of technogenic landscapes

On the practical side, the soil formation in technogenic landscapes is a 
transformation of the substrate properties to make them “useful” and facilitate 
further use of the technogenic landscapes. “Useful” functions are selected 
and adjusted while reclamation is in progress. Conventionally, reclamation is 
understood as restoring soil fertility to a degree suitable for agriculture and forestry 
[11]. Recently, the concept of reclamation has been somewhat changed, mainly 
due to expanding its goals and objectives. Today’s reclamation is the formation of 
a sustainable neo-landscape that meets the soil-ecological state specifications and 
has the soil functions defined at the design stage [92]. Such a definition suggests 
that the result of reclamation is creating sustainable soil cover, contributing to the 
reproduction of the key ecosystem components with a certain level of fertility 
[41]. In practical terms, results of the soil formation in technogenic landscapes 
should be considered through the soil-ecological efficiency of reclamation [4]. 
Let us explain that by soil-ecological efficiency of reclamation, we mean the 
ability of the soils of technogenic landscapes to perform the functions inherent for 
natural undisturbed (zonal) soils in the same area.

Modern approaches to reclamation involve four main stages (Fig. 2). At 
the first planning stage, we define reclamation goals and objectives and assess 
the required and available resources for implementing methods and options of 
reclamation [17, 57, 93].

At the engineering stage, the relief and surface layers of a technogenic 
landscape are formed, including horizontal surface arrangement and slope 
reduction. Boulder rocks resistant to supergene transformation are often used to 
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stabilize the slopes mechanically and ensure geomorphological stability. When 
building flat and slightly sloping areas, it is better to cover the surface with 
potentially fertile substrates (PFS) suitable for soil formation. One example case 
is the disturbed areas of Mangyshlak and the foothills of the Tien Shan within 
Kazakhstan. It shows that substrates already transformed by soil formation are 
more susceptible to soil processes [94]. In a moderate climate, humus material of 
fertile soil layers (FSL), pre-stored before mineral deposit development, is used 
for surface backfill [38, 43, 48, 95]. Where FSL resources are in low supply, the 
fertile layer can be mixed with other rocks (usually loamy). It was established that 
the acceptable mix ratio is 50%. With 75% loam content, the ability of the soil to 
self-repair is sharply reduced. Adding more rocks to FSL decreases the resistance 
of the reclaimed soil to stress [96]. Some reclamation guidelines suggest backfill 
with FSL not immediately after the dump formation, but 4-5 years after; the soil 
will settle down and be inhabited by plant communities [97].

 

Fig. 2. Reclamation activities flowchart

When the neo-landscape body is composed of phytotoxic substrates, chemical 
reclamation is used at the engineering stage [56]. Chemical ameliorants make the 
root zone suitable for plant growing [64, 87, 98, 99]. They also reduce the mobility 
of pollutants [77]. Chemical reclamation is also used for soil improvement. The 
use of mineral fertilizers [46], ash [76], some organic [19, 100], and municipal 
solid waste [78] are widespread. Recently, particular attention has been paid to the 
use of coal produced by incomplete combustion of wood [18, 25], animal bones 
[101], or fossil coal [102] in reclamation. It was found that in climatic conditions 
unfavorable for humus accumulation, pyrocarbons promote the fixation of carbon 
and other nutrients in soils [103]. The presence of lignite particles in the soil 
facilitates herbaceous vegetation growth and mortmass accumulation [104].
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The key objective of  the biological stage is forming a layer of soil and vegetation 
over the surface of a technogenic landscape. The layer properties should meet the 
goals of reclamation. Note that some goals do not require the biological stage 
at all. For example, there is reclamation for construction when structures and 
industrial sites are built within a technogenic landscape. Reclamation for fishery 
provides the lowest soil-ecological efficiency. It is often limited to slope flattening 
and creating shallow ponds for subsequent fish farming [16]. Overgrowing of 
technogenic landscapes can be considered as a particular case of reclamation. 
This option also excludes the biological stage. Surrounding ecosystems, which 
usually have a substantial biological capacity, promote vegetation growth on the 
soil-forming substrate [59]. For coal mine dumps, the soil-ecological efficiency of 
overgrowth is often higher than conventional forestry and agricultural reclamation 
technologies [22, 105].

The post-engineering stage. With the proximity to large settlements, a wide 
variety of rock compositions, and landforms (some of them are unsuitable for any 
further use), in some cases, technogenic landscapes are promising for recreational 
(tourist) reclamation. For example, dumps are “technogenic mountains”, so 
they are attractive for residents of plain territories. The reason for technogenic 
landscape attractiveness is their specific macro- and mesorelief and the presence 
of various rocks and vegetation areas that may form a wide range of forest, 
meadow, and rupicolous ecosystems. The soil-ecological efficiency of this option 
depends on the properties of stored substrates and the intensity of the subsequent 
use of an area [93].

Reclamation of a technogenic landscape for water protection aims to maintain 
the sustainable functioning of water bodies, both natural and created through 
industrial activities. This option rarely covers the entire technogenic landscape. 
Usually, it applies to the areas adjacent to water bodies. It was established that 
under a humid climate, the storm runoff coefficient at unreclaimed sites is 
2–3 times higher than at reclaimed ones [26]. Such results are possible when 
multilayered perennial plantings on suitable soils are created on the surface of a 
technogenic landscape.

Forestry reclamation is widespread in humid and subhumid areas. The 
high efficiency of this option largely depends on the eluvial processes in soils. 
However, because of the high substrate density, the survival rate of seedlings 
is low [53]. Moreover, some cereal plants may hamper the growth of woody 
plants [21]. Dissected topography minimizes these factors and increases the soil-
ecological efficiency of forestry reclamation [55, 106]. It is also noted that areas 
covered with deciduous forests show faster litter transformation than coniferous 
forests [63]. In this way, the microbiocenosis similar to that in natural soils is 
formed [66]. The use of sea buckthorn (Hippophae rhamnoides L.) in reclamation 
contributes to nitrogen accumulation in the soils [107]. In some cases, the rates 
of soil nitrogen accumulation in sea-buckthorn plantations exceed those in areas 
with leguminous grasses [15].
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Agricultural reclamation has the highest soil and ecological efficiency. The 
primary reason is that this reclamation option aims to form highly fertile soils. It 
is achieved through surface leveling, application of fertile substrates [38, 109], 
fertilizing [42], sowing crops [21], and maintaining the required fertility in the 
root layer [43, 71]. For this reason, agricultural reclamation is only appropriate for 
large areas [57]. Nevertheless, many references have described the use of crops in 
reclamation without radical soil improvement [20, 56, 78].

The review of research on reclamation has enabled us to identify some 
measures to increase the soil cover remediation efficiency (Fig. 3). First of all, we 
should assess the climatic conditions of the technogenic landscape location: the 
amount of precipitation, biologically active temperatures, evaporation rate, and 
other metrics. Then, the natural soils of adjacent areas should be studied to assess 
the zonal soil formation trends and identify the accompanying soil processes. The 
next step is to evaluate the quantity and quality of available FSL and PFS and 
classify technogenic substrates by their degree of suitability for soil formation. 
The reclamation options can be selected both for the entire technogenic landscape 
or specifically for its sections. Further, the substrates to be deposited on the surface 
and relief formation methods should be selected. Having evaluated all the above-
listed conditions, we should select plant species for biological reclamation. At this 
step, it is important to take into account the ecological flexibility of plant species. 

Fig. 3. The steps of technogenic landscape survey and recommendation development

The soil-ecological efficiency depends on the availability of resources and 
their use in due time. Obviously, all reclamation conditions and resources should 
be evaluated at the planning stage for maximum efficiency. A shortage of such 
resources as FSL and PFS at the engineering stage can significantly reduce the 
reclamation efficiency. At the biological stage, there are few chances to change the 
reclamation activities. Therefore, under a shortage of FSL and PFS, the artificial 
substrates should spatially and vertically alternate reasonably, and diverse relief 
formation methods should be used. It will contribute to a) the efficient use of 
the reclamation resources; b) the avoidance of “exotic” combinations of the 
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soil-forming rock properties, climatic conditions, and plant species used at the 
biological stage; c) the increased biological diversity of a technogenic landscape.

Classification of soils in technogenic landscapes

Soil classifications in technogenic landscapes are just over two decades old, 
so they are based on the modern concepts of soil genesis. Before that, there was 
a long period of assessing the technogenic substrate suitability for growing crops 
and trees, or, conversely, selecting plants for industrial site greenspace expansion 
[109]. The result of the long efforts is the categorization of technogenic substrates 
into several classes by their potential fertility and phytotoxicity [11, 98, 110, 111]. 
Other research that was conducted before the creation of soil classifications for 
technogenic landscapes was technogenic landform grouping. Such grouping and 
rock classification can be found in several regulatory documents [112, 113]. In 
this paper, we will not dwell on these approaches. We only note that they served 
as the foundation for the classifications of the technogenic landscape soils.

Along with categorization according to the characteristics of substrate and 
relief features, it has been proposed to categorize technogenic landscapes by the 
degree of soil features preservation [114] and the structure of the newly formed 
soil profile [115]. The need to assess the diversity of phytocenosis formation 
conditions in disturbed areas has facilitated the development of landscape feature 
classifications. Taranov et al. [116] showed that various combinations of soil 
formation conditions within a single technogenic landscape could produce forest, 
sod-steppe, meadow, or bog evolution of young soils. Such a differentiation 
of conditions has become a foundation for classifying the soils of technogenic 
landscapes proposed by Eterevskoy et al. [117]. Besides the above attributes, 
the advantage of the proposed classification compared to the rock classifications 
widespread at that time is the use of soil properties that reflect elementary soil 
processes and the thickness of genetic horizons.

Nevertheless, these approaches were not further developed since, at that time, 
the surface substrates in disturbed areas were not considered to be soil or soil-like. 
The key reason for this attitude is the considerable predominance of rock features 
in the soils of technogenic landscapes and the weak development of classical soil 
horizons. However, despite the initial heterogeneity of technogenic substrates, 
most of them perform soil functions to provide living organisms with nutrition 
and moisture. In addition, the soils formed on such substrates eventually acquire 
features of zonal soils [118]. We consider that the listing of the Technosol into 
the World Reference Base for Soil Resources (WRB) was the tipping point in 
recognizing the surface substrates of technogenic landscapes as soils. From this 
moment, the modern classification of the soils of technogenic landscapes began.

WRB classifies not only formations with “traditional” soil attributes but also 
any substrates located within two meters from the surface and in contact with the 
atmosphere (except for ice and water bodies deeper than 2 meters). The classification 
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principles are based on the measurable soil profile attributes. Their relations to soil-
forming processes and the possible use of the soils are also taken into account. The 
key feature of Technosols is a significant amount (≥ 20%) of artifacts in the top 
layer 1 m thick and/or the presence of a low-permeability artificial geomembrane. 
The key qualifiers, specific to Technosols, include Ekranic, Urbic, Spolic, Garbic, 
stony and over-compacted soil qualifiers, Isolatic, Linic, Leptic, Hyperskeletic, and 
Subaquatic, Tidalic, Reductic, and Cryic only [119].

With its sufficiently broad interpretation of the soil concept and classification 
principles, allowing national classification systems to be fitted into, the WRB system 
has quickly gained popularity [100, 101, 120–123]. However, it should be noted that 
in most listed studies, the use of the WRB classification is limited to the use of the 
term Technosol without further subdivision into reference soil groups. Even fewer 
works assess technogenic landscape soils with additional qualifiers [39, 62, 120].

Another general substantive classification of the technogenic landscape soils 
is the Soil Taxonomy developed by the US Department of Agriculture [124]. In 
this classification, the soils of technogenic landscapes are not separated as an 
individual group. By their genetic properties, most of these soils are categorized 
as order Entisols: young soils without morphologically distinct horizons [49, 
65, 125]. The suborders are divided by soil moistening and thermal conditions. 
By mineral component properties, stony soils of technogenic landscapes are 
categorized within the suborder of Orthents. In contrast, sandy soils belong to the 
suborder of Psamments. The suborders are divided into great groups based mainly 
on temperature and water regime characteristics. Thus, stony soils of technogenic 
landscapes in areas with precipitation equally distributed throughout the year (udic 
moisture regime) belong to the suborder of Udorthernts [43, 46, 113, 126]. In the 
areas with a temporarily dry climate (ustic moisture regime), these soils should be 
classified as Ustorthents. Special attention to the anthropogenic influence on soil 
formation is paid at the subgroup level. Among other subgroups, there are subgroups 
diagnosed by the presence of human-altered or human-transported materials in 
soil profiles. The soils of technogenic landscapes mainly belong to the subgroups 
of Anthrodensic soils (soils with a dense contact due to mechanical compaction, 
e.g., compacted mine spoil) and Anthroportic soils (soils having 50 cm or more of 
human-transported material in their profile). However, the Typic subgroup is more 
often used to describe such soils [43, 113]. The soils of technogenic landscapes with 
better-developed genetic horizons can be classified as the order of Inceptisols [49]. 
More detail is added at the level of soil families (within subgroups), where classes 
for human-altered and human-transported are specified: Methanogenic, Asphaltic, 
Concretic, Gypsifactic, Combustic, Pyrocarbonic, etc. Local soil characteristics 
can be reflected at the series level. Finally, landscape features (slope steepness, 
slope exposure, the presence of new material in surface cover, etc.) are taken into 
account at the lower level of taxonomy (soil phase), which is essential for the soil 
classification and practical use [124]. Although Soil Taxonomy is a very complex 
and practically oriented classification system, it is not used much when dealing with 
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the soils of technogenic landscapes in the United States. Often, other terms are used, 
e.g., minesoils [37, 43].

The groupings of human-transformed soils and some other national soil 
classifications [5, 126–129] are also based on substantive principles. The new 
Russian soil classification system (RSC) also belongs to substantive-genetic 
classification systems [130]. According to its principles, formations with 
“rudiments” (morphologically unexpressed genetic horizons) cannot be diagnosed 
as soils because they do not have sufficiently conservative features. It is proposed 
to call them “technogenic surface formations” (TSF) and, unlike soils, divide them 
not into classes, types, and subtypes, but groups and subgroups. Such groups are 
distinguished by formation conditions and potential suitability for further use. 
For instance, Quasizems are TSFs, in which the surface is composed of humified 
substrates. Naturfabricants are TSFs devoid of a humus layer and formed of mineral, 
organic, or organomineral materials. Artifabricants include TSFs composed of filled 
artificial material of various origins (household, industrial, and agricultural waste). 
An advantage of the RSC is separating a specific group of Toxifabricants TSFs 
composed of toxic substrates. Unfortunately, more detailed diagnostics taking into 
account the nature and degree of toxicity is not developed yet. The criteria for 
distinguishing TSF subgroups are material composition and occurrence.

Technogenic formations with poorly developed genetic horizons (W: weakly 
developed humus layer and/or O: litter and peat layer) are categorized as the initial 
soil formation trunk, poorly developed soil order [131]. Depending on the soil-
forming rock composition, poorly developed soils are divided into petrozems, 
psammozems, and pelozems with further specification into humic, calcareous, 
and gypsiferous soils (e.g., types petrozems, humus (protohumus) petrozems, 
carbopetrozems, and gypsum petrozems). The fundamental division into TSF and 
poorly developed soils, and the unique features of their functioning in technogenic 
landscapes, make the diagnostics and soil/non-soil identification quite challenging 
[80]. Still, the RSC is often widely used in the Russian academic literature on 
disturbed areas [75, 84, 132, 133].

The classification of the technogenic landscape soils developed by the Institute 
for Soil Science and Agrochemistry (ISSA), Siberian Branch, Russian Academy 
of Science [34, 104, 134–136] offers a more detailed differentiation of surface 
formations at the rock-soil interface. This classification is generally applied in 
Russian academic literature. According to the principles of this classification, 
just like in the WRB, any surface substrate in contact with the atmosphere is 
categorized as soil [137]. In the ISSA classification, the technogenic landscape 
soils are categorized not as TSF and not as initial soils (like in the RSC) but as 
the post-lithogenic soil formation trunk. Instead of orders, this system has classes 
(branches) distinguished by the lithoreflectivity of soil-forming rocks. Embryozem 
soils are categorized as biogenically undeveloped soils. Embryozems are formed 
on clay, loamy and sandy substrates and easily weathered stony sedimentary 
rocks. The lithogenically undeveloped soils class includes Eluviozems. They are 
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developed on coarse-clastic massively crystalline and strongly metamorphosed 
sedimentary rocks. The Technozem class includes the soils with artificially formed 
horizons. According to the number of artificial horizons, Technozems are divided 
into differentiated and nondifferentiated types.

Embryozems and Eluviozems are divided into types by the soil features 
governed by the plant community development. Initial, organic-accumulative, 
sod, humus-accumulative, and dry peat types are distinguished, and their 
gleyic analogs for the Embryozem class are identified. In the first versions of 
the classification [67, 137], the Embryozem subtypes were distinguished by 
the processes accompanying the primary type-diagnostic processes (e.g., 
typical, leached, podzolic). However, with the broader geographic coverage of 
the technogenic landscape studies and factual basis, the approaches to subtype 
differentiation have changed. Therefore, in the latest ISSA classification editions 
[138], the properties of the type-diagnostic horizons reflecting the conditions of 
soil formation are used as the subtype criteria. Along with typical subtypes, the 
cryptopedogenic subtype is distinguished in initial embryozems. Felty, litter, and 
peat subtypes are distinguished in organic-accumulative soils. Xerophytic and 
hygrophytic are distinguished in sod soils, and the coarse humus-accumulative 
subtype is distinguished in humus-accumulative soils.

With such approaches to the soils grouping, the ISSA soil classification is more 
functional-genetic than substantive. Therefore, this classification significantly 
simplifies the mapping of technogenic landscapes and facilitates the quantitative 
assessment of their soil-ecological state [4, 105, 139], particularly using remote 
sensing methods [140].

Despite the different approaches to soil diagnostics in the above classifications, 
we tried to correlate the major taxa by the features representing soil conditions and 
young soil formation trends (Table 2). Table 2 shows that the features based on the 
soil-forming rock properties are sufficiently represented in all classifications. The 
same applies to the constructed soils with artificially created horizons. The exception 
is technogenic landscapes composed of toxic rocks. In some classifications (RSC 
and the Soil Taxonomy), such substrates are not considered soils because they do 
not fulfill one of the main functions: enabling growth and development of plant 
communities. However, the rock toxicity to specific plant species may be different. 
Therefore, in our opinion, they should be classified as soils. In the WRB, the soil 
toxicity is accounted for by the Toxic additional qualifier. In the ISSA classification, 
the soils formed on toxic rocks and the soils not featuring organogenic horizons yet 
are identified as initial Embryozems and Eluviozems.

The effects of elementary soil processes, despite their weak performance in 
technogenic landscapes, can be assessed using natural soil features. For the soils 
of technogenic landscapes, the most suitable features for such assessment are the 
accumulation of organic matter: humus, litter, and peat accumulation. In addition, 
the organogenic horizon features in the sites with climax vegetation communities 
enable us to identify the soil formation trends [138].
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Evaluating the suitability of the considered classification approach for the 
technogenic landscape soils, we can conclude that all of them are applicable 
for adequate assessment of these soils. However, the literature review indicates 
low demand for such classifications. In the studies where modern classifications 
are referred, soil diagnostics are limited to top-order taxa only. We suppose that 
the main reason is the relatively short period of special studies of these soils. 
Secondly, most classifications rely mainly on inherited rock features, making it 
difficult to consider the spatial heterogeneity of technogenic landscapes.

Table  2
Key technogenic landscape soil taxa used in most common classification systems

Features/
processes

Classification

RSC (2004, 2008) WRB (2015) Soil Taxonomy 
(2014)

ISSA Soil 
Classification
(2010, 2020)

Soil-forming rocks

Dense

Naturfabricats and 
Toxifabricants: 
(toxi-) abralites, 

(toxi-) lithostrates
(carbo-, gypsum-) 

petrozems and 
(carbo-, gypsum-) 
humus petrozems

Technosol: Ekranic, 
Urbic, Spolic, 
Linic, Leptic, 
Hyperskeletic

Entisols: Orth-
ents, Udorthents, 
and Ustorthents
All Inceptisols

All Eluviozems 
and Embryozems

Loose

All Naturfabricants, 
Artifabricants, and 

Toxifabricants
Pelozems and 
Psammozems, 

humus Pelozems 
and Psammozems

Technosol: Urbic, 
Spolic, Garbic, 
Reductic, Cryic

Entisols: Psam-
ments, Fluvents
All Inceptisols

All Embryozems

Toxic All Toxifabricants Technosol with 
toxic horizons N/A* Initial Eluviozems 

and Embryozems

Constructed 
soils

Quasizems: 
Replantozems and 

Urbiquasizems

Technosol: Isolatic, 
Linic, with Trans-

portic features
Entisols: Fluvents

Differentiated and 
undifferentiated 

Technozems

Organic accumulation features

Litter 
accumulation

Pelozems,  
Psammozems,

(carbo-, gypsum-) 
Petrozems

All Technosol with 
Folic and Proto-
folic horizons

Inceptisols: 
Gelepts, Cryepts, 
Udepts, Ustepts

Organic-accu-
mulative and sod 
Embryozems and 

Eluviozems

Humus 
accumulation

Humus Pelozems 
and Psammozems 
(carbo-, gypsum-) 

Petrozems

All Technosol with 
Humic, Molic, 

Umbric horizons

Inceptisols: 
Cyepts, Udepts,
Ustepts, Xerepts

Sod and humus-
accumulative 
embryozems

Peat 
accumulation

Pelozems,  
Psammozems,

(carbo-, gypsum-) 
Petrozems

Technosol with 
Histic horizons

Inceptisols: 
Aquepts, Gelepts, 
Cryepts, Udepts

Organic-accumula-
tive peat Embryo-
zems and dry peat 

Eluviozems
Note. N/A: no data available.
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Conclusion

The literature review indicates that, at present, the soils of technogenic 
landscapes are of scientific interest globally. An essential part of the studies is 
local and aimed at analyzing the soil features of individual technogenic sites. 
However, the geographic coverage of soil studies in technogenic landscapes 
has expanded in recent years. With their short lifespan and specific formation 
factors, the soils of technogenic landscapes are not in equilibrium with the 
environment. Therefore, their key feature is dynamic transformation. Trends 
of soil-forming processes in technogenic landscapes do not always follow the 
zonal features. The formation trends of zonal and technogenic soil coincide if 
artificial substrates have properties close to soil-forming rocks in undisturbed 
soils. Along with soil-forming rock properties, young soils are often formed by 
organic matter accumulation processes. In various conditions, it could be humus, 
litter, and peat accumulation. High humus accumulation rates in the soils of 
technogenic landscapes are detected not only in moderate climate areas but also 
in a hotter and more humid climate. This is possible on rocks enriched with fine 
particles or capable of releasing them through weathering. The high density of 
technogenic substrates and their shrinkage negatively affect soil formation. The 
surface of most technogenic landscapes is highly differentiated by relief, density, 
composition, and some other soil-forming rock properties. In such conditions, 
the development of soils and topsoil is diversified, while the divergence of soil 
geochemical processes in time and space contributes to the further isolation of 
evolutionary trends, which are often opposite.

The soil formation efficiency in technogenic landscapes is primarily determined 
by the efficiency of reclamation activities, which depends on the availability of 
resources and their use in due time. The maximum efficiency is achieved if all the 
conditions and resources for reclamation are evaluated at the planning stage. At the 
engineering and, even more so, at the subsequent biological stage, there are few 
opportunities to improve the reclamation efficiency. Therefore, under a shortage 
of FSL and PFS, the artificial substrates should spatially and vertically alternate 
reasonably, and diverse relief formation methods should be used. It is necessary 
to: a) efficiently use reclamation resources; b) avoid “exotic” combinations of 
soil-forming rock properties, climatic conditions, and plant species used at the 
biological stage; c) increase the biological diversity of technogenic landscape.

Modern soil classifications are sufficient for evaluating the properties and fea-
tures of the soil formation in technogenic landscapes. At the same time, the lit-
erature review indicates low demand for such classifications. In the works where 
modern classifications are referred, soil diagnostics are limited to top-order taxa 
only. This fact, as well as individual features of each technogenic landscape and 
the lack of appropriate generalization, negatively affect the development of the 
functioning and reclamation concepts of technogenic landscapes. The develop-
ment of the methods and approaches to assessing their soil-ecological state also 
gets complicated, as well as the design and improvement of reclamation technolo-
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gies. We believe that our analysis of the soil properties, classifications, and ap-
proaches to reclamation will contribute to a better understanding of technogenic 
landscape functioning and their efficient use, and will promote further research on 
the concepts of the soil formation in technogenic landscapes.
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Изменение противоэрозионной стойкости орошаемых 
серо-коричневых почв сухой субтропической зоны 

Азербайджана в зависимости от давности их орошения

Работа выполнена по государственному заданию Института почвоведения  
и агрохимии Национальной академии наук Азербайджана,  

Азербайджанского государственного архитектурно-строительного университета, 
Азербайджанского государственного университета нефти и промышленности.

Впервые изучены и изложены результаты исследований по изменению 
противоэрозионной стойкости орошаемых серо-коричневых почв (WRB (2014) 
Haplic Kastanozems / Haplic Calcisols) предгорных и равнинных территорий сухой 
субтропической зоны Азербайджана в зависимости от давности их орошения. 
Выявлены изменения морфологических профилей, физических и химических 
свойств целинных и орошаемых серо-коричневых почв. Определена связь 
количественных показателей противоэрозионной стойкости почв с величинами 
размывающей скорости потока с водопрочностью структуры, плотностью 
почвы, высотой выступов шероховатости. Дана оценка и установлена 
зависимость плотности твердой фазы, плотности сложения и порозности 
орошаемых серо-коричневых почв от содержания гумуса, гранулометрического 
состава и давности их орошения. Установлено, что противоэрозионную 
стойкость серо-коричневых почв в зависимости от давности их орошения по 
мере снижения донной размывающей скорости потока и противоэрозионной 
устойчивости можно расположить в следующий ряд: целина→орошаемые 
(около 100 лет)→давноорошаемые (более 300 лет)→новоорошаемые (20–25 лет). 
На основании полученных результатов определено место серо-коричневых почв в 
зависимости от давности орошения в системе международной классификации 
WRB (2014): целина, насыщенная глеевая карбонатная тяжело-суглинистая серо-
коричневая почва – Duric Gleyic Calcic Kastanozems (Loamic); – новооршаемые 
серо-коричневые (20–25 лет), мощная новая орошаемая карбонатная тяжело-
суглинистая серо-коричневая почва – Newly irrigated Grey Cinnamonic (20–
25 years old) – Someric Calcic Kastanozems (Loamic); – орошаемая серо-коричневая 
почва (около 100 лет), мощная окультуренная орошаемая карбонатная 
тяжелосуглинистая серо-коричневая почва – Someric Kastanozems (Anthric, 
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Loamic);  – давнооршаемые серо-коричневые (ирригационно-аккумулятивные) 
(более 300  лет), мощная глеевая окультуренная давноорошаемая карбонатная 
тяжело-суглинистая серо-коричневая почва – Gleyic Petrocalcic Kastanozems 
(Anthric, Loamic).

Ключевые слова: Haplic Calcisols; серо-коричневые почвы; длительность 
орошения; ирригационная эрозия; Азербайджан
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Введение
Главная проблема мирового земельного фонда, особенно в засушливых 

зонах, – деградация [1–4]. Высокий уровень вовлеченности земельного фон-
да в сельскохозяйственный оборот в сухостепной зоне пастбищ при пере-
выпасе скота, несоблюдении правил и норм полива в орошаемом земледелии 
часто сопровождается дегумификацией, засолением, развитием процессов 
ветровой и ирригационной эрозии [1, 5, 6]. В мире 31% суши подвержено во-
дной эрозии; ежегодно смывается в мировой океан до 60 млрд т почвенного 
материала [7]; в Белоруссии площадь эродированных почв занимает около 
480 тыс. га [8], в Российской Федерации – из 36,5 млн га сельхозугодий, под-
верженных водной эрозии, 24,7 млн га составляет пашня, вымывается около 
1,5 млрд т плодородного слоя [9], в США полностью разрушено или серьез-
но повреждено около 115 млн га пахотной земли, 313 млн га в различной 
степени подвержены эрозионным процессам. Согласно прогнозу Институ-
та наблюдений за состоянием мира (Нью-Йорк) при существующих темпах 
развития эрозии к 2030 г. плодородной земли на планете станет меньше на 
960 млрд т [4, 7]. В связи с этим точная оценка эрозии, вызванной орошени-
ем, имеет важное значение для разработки плана управления эрозией и кон-
тролем загрязнения [10]. Среди почвенных показателей непосредственное 
влияние на опасность ирригационной эрозии оказывает противоэрозионная 
стойкость почвы (размер и вес отдельных почвенных частиц и агрегатов, 
шероховатость поверхности почвы) [6, 11, 12], а ее критерием служит «раз-
мывающая скорость» водного потока, при которой начинается «сплошной» 
отрыв частиц [13]. Эти процессы широко распространены на предгорных и 
равнинных территориях сухостепной зоны Азербайджана, и ирригационная 
эрозия проявляется на площади более 255 тыс. га. Ущерб, который причиня-
ет ирригационная эрозия сельскому хозяйству республики, проявляется не 
только в разрушении структуры почв, но и в выносе из почвы питательных 
элементов [14, 15]. Однако закономерности изменения противоэрозионной 
стойкости орошаемых серо-коричневых почв сухой субтропической зоны 
Азербайджана в зависимости от давности орошения многообразны и недо-
статочно изучены, поэтому проведение исследований в этом направлении 
является актуальным [16]. 
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Цель настоящей работы – исследовать изменение противоэрозионной 
стойкости орошаемых серо-коричневых почв предгорных и равнинных тер-
риторий сухой субтропической зоны Азербайджана в зависимости от дав-
ности орошения. На основании полученных результатов определить место 
серо-коричневых почв в зависимости от давности орошения в системе меж-
дународной классификации WRB (2014). 

Материалы и методики исследования

Объект исследования – серо-коричневые почвы предгорий и равнин сухой 
субтропической зоны Азербайджана. В классификации и диагностике почв 
СССР 1977 г. серо-коричневые почвы относят к реферативной группе – Grey-
cinnamonic soils /Luvic Calcicoils/ Luvi-Calcic Kastanozems [17] (оглиненные кар-
бонатные почвы с малогумусным профилем, каштаново-коричневым цветом 
верхнего горизонта, по строению и свойствам являются переходными между 
коричневыми почвами и сероземами) [18, 19], по классификации почв Азер-
байджана – к серо-коричневым (Grey Cinnamonic) [20], по WRB (2014) – Haplic 
Kastanozems/ Haplic Calcisols [21]. В табл. 1 приведены объекты исследований и их 
местоположение. Общая площадь серо-коричневых почв составляет около 1,4 млн 
га. В геоморфологическом отношении они приурочены к предгорным наклонным 
равнинам, расчлененным подгорьями, увалисто-холмистыми, в основном водно-
эрозионными, аккумулятивными формами рельефа Кура-Аразской низменности 
(Бейлаган, Евлах и Агдаш), Приаразской полосы (Билясувар), Гянджа-Казахского 
массива, который располагается между горными хребтами Большого и Малого 
Кавказа (Акстафа), южного склона Большого Кавказа (Ахсу) и подножья Большо-
го Кавказа (Геокчай) [14]. Почвообразующими породами серо-коричневых почв 
Бейлаганского района являются щебнисто-мелкоземисто-карбонатные суглинки 
или лессовидные суглинки и глины, Евлахского – делювиальнные и делювиаль-
но-пролювиальные карбонатные суглинки, Агдашского – аллювиально-пролюви-
альные валунно-галечниковые мелкоземистые отложения, Билясуварского – омер-
геленные, высокогипсоносные суглиники со смесью галечниковых отложений, 
Акстафинского – верхнечетвертичные, тяжелосуглинистые и легкоглинистые ал-
лювиально-пролювиальные отложения, Ахсуинского – глинистые соленосные от-
ложения аллювиально-пролювиального происхождения, Геокчайского – песчани-
ки, валунно-галечниковые слоистые отложения. Почвообразовательный процесс 
целинных почв протекает в основном в условиях недостаточной влажности при 
ослабленном или зачастую непромывном водном режиме, а орошаемых – в про-
мывном ирригационном режиме увлажнения на фоне смены периодов нисходя-
щего (прохладный) и восходящего (сухой летний) движений растворов, в составе 
которых преобладают бикарбонаты кальция и магния [14]. 

Климат территорий распространения серо-коричневых почв засушливый 
с высокой теплообеспеченностью и недостаточным атмосферным увлажне-
нием. Зима засушливая, теплая со средней годовой температурой в январе 
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+1–+2  °С. Снежный покров неустойчивый. Лето жаркое – +25...+26  °С (в 
июле). Среднегодовая температура воздуха составляет +14...+15  °С, сумма 
активных температур – 3  500–4  500  °С, годовое количество выпадающих 
осадков – 250–500 мм, максимум их приходится на осенне-зимне-весен-
ний период, лето засушливое. Коэффициент увлажнения – 0,3–0,5. Индекс 
сухости – 2,0–3,0. Суммарная радиация составляет 122,5–128,5 ккал/см2, 
tвозд. >10  °С – 210–240 дней, tпочвы > 5  °С – 240–270 дней [21]. Вследствие 
низкого количества выпадающих осадков и высокого индекса сухости целинная 
растительность на исследуемых территориях осталась на небольших пло-
щадях и представлена эфемероидами, бородачево-типчаковыми, полынно-
бородачевыми, можжевельными сообществами (табл. 1). Величина целин-
ной фитомассы сухостепной полосы низкая (52,0–95,0 ц/га). Значительная 
часть серо-коричневых почв освоена под богарное и орошаемое земледелие. 
В  морфологическом отношении серо-коричневые почвы характеризуются 
четкой дифференциацией профиля, хорошо агрегированным гумусовым го-
ризонтом (AU и A/B – 40–50 см), наличием карбонатно-иллювиального гори-
зонта Вca. Состав обменных оснований показывает высокую насыщенность 
почв катионом Са (19–29 мг-экв./100 г. почвы). Величина азота в верхних 
горизонтах составляет 0,20–0,30%. Отношение С:N –7,0–9,0. По грануломе-
трическому составу почвы тяжелосуглинистые и легкоглинистые, с преоб-
ладанием пылеватых частиц, степень илистости составляет – 42–52%. Со-
держание водопрочных агрегатов >0,25 мм – 43–48%, гумуса – 2,28–2,65%, 
водопроницаемость – 1,1–1,2 мм/мин, рН – 7,5–8,5 [22]. 

Основные методы исследования противоэрозионной стойкости серо-корич-
невых почв – сравнительно-географический (географические закономерности 
распределения данных почв по гранулометрическому составу и гумусированно-
сти пахотного горизонта) и сравнительно-аналитический. На типичных участках 
заложены почвенные разрезы, определены высоты над уровнем моря и их гео-
графические координаты, проведено морфологическое описание, по генетиче-
ским горизонтам отобраны почвенные образцы [19, 21, 23, 24]. Противоэрози-
онная стойкость почв определена донной размывающей скоростью потока – по 
М.С. Кузнецову [13], водопрочность агрегатов – методами сухого и «мокрого» 
агрегатного анализа по Саввинову, плотность твердой фазы – пикнометрическим 
методом, гранулометрический состав – методом пипетки (вариант Н.А. Качин-
ского при подготовке к анализу почвы пирафосфатным методом по С.И. Долгову 
и А.И. Личмановой), плотность почвы – буром по общепринятой методике [25, 
26]. Значение выступов шероховатости почв определено по соотношению

wd7,0=∆ , 

где wd  – средневзвешенный диаметр водопрочных агрегатов. Величина 
рассчитана по результатам структурного анализа почвы по методу Н.И. Сав-
винова при исходной влажности W [27], содержание общего гумуса wd  – по 
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И.В. Тюрину в модификации Никитина, целлюлозолитическая активность – 
аппликационным методом по разложению хлопчатобумажного полотна (по-
вторность – трехкратная) [28]. Статистическая обраработка полученных 
данных проводена по Б.А. Доспехову [29].

Результаты исследования и обсуждение

Орошение имеет тенденцию изменять морфологические, физические и 
химические свойства почвы, делая их подобными почвам, образовавшимся 
при повышенном количестве осадков в засушливых и полузасушливых зо-
нах [30]. Выявлено, что сельскохозяйственное использование целинных се-
ро-коричневых почв в зависимости от их географического расположения на 
разных широтах, состава и свойств почвообразующих пород, давности оро-
шения привело к различным морфологическим изменениям почвы и мощ-
ности генетических горизонтов и является одним из основных факторов, 
определяющих изменение противоэрозионной стойкости почв сухостепной 
зоны Азербайджана. Установлено, что новоорошаемые серо-коричневые по-
чвы в Агдашском (Кура-Аразская низменность) и Геогчайском (подножье 
гор Большого Кавказа) районах находятся в начальной стадии освоения и 
орошения; преобладает особенность зонального почвенного типа. Окульту-
ренный слой (мощность 25–30 см) сформирован не полностью, новые па-
хотные (A1 – 22–27 см) и подпахотные горизонты (А2 – 15–16 см) несколь-
ко уплотнены. В пахотных и подпахотных горизонтах структура ухудшена, 
опущен уровень карбонатных и гипсовых горизонтов. Максимальное их на-
копление отмечено в нижних горизонтах. В Билясуварском (Приаразская по-
лоса), Евлахском (Кура-Аразская низменность), Акстафинском (между гор-
ными хребтами Большого и Малого Кавказа) и Ахсуинском (южный склон 
Большого Кавказа) районах серо-коричневые орошаемые почвы находятся 
во второй стадии культурного почвообразовательного процесса. Морфоло-
гическое строение профиля резко отличается от целинных и новоорошае-
мых почв с преобладанием признаков, присущих окультуренным почвам. 
Профиль обладает четкой цветовой дифференциацией. Сформирован окуль-
туренный слой (52–56 см), пахотный горизонт составляет 25–28 см; под-
пахотный – 24–26 см, иллювиально-карбонатный горизонт выражен слабо, 
снижен до 96–101 см. Давноорошаемые (ирригационно-аккумулятивные) 
серо-коричневые почвы в Билясуварском (Приаразская полоса) и Бейлаган-
ском (Кура-Аразская низменность) районах под воздействием длительного 
орошения мутными водами и постоянной обработки полностью потеряли 
признаки зональных первичных почв и приобрели особый тип почвенного 
профиля. Это, прежде всего, относится к распределению гумуса, карбонатов 
и гипса в почвенном профиле. Развиваясь в условиях промывного иррига-
ционного режима увлажнения, сопровождаемого привносом мутными по-
ливными водами питательных элементов, растворимых солей и взвешенных 
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частиц, на мощных агроирригационных отложениях серо-коричневые по-
чвы приобретают монотонный серовато-коричневатый цвет, однородность 
профиля и сложения, полностью сформированного окультуренного слоя 
мощностью 65–70 см. На глубине 61–83 см встречаются погребенные гори-
зонты.

Противоэрозионная устойчивость почв является интегральным показате-
лем, который невозможно объективно оценить только при помощи какого-то 
одного фактора, а целесообразно привлекать к анализу другие показатели 
агрофизического состояния почв [3, 13]. Гумус является одним из факторов, 
снижающих подверженность почвы эрозионным процессам, путем «скле-
ивания» гранулометрических элементов в микро и макроагрегаты, образуя 
гуматы кальция и магния, которые выпадают в осадок и служат центрами 
агрегатообразования [31, 32]. 

При исследовании проявления ирригационной эрозии на серо-корич-
невых почвах, которые развиваются на различных по генезису почвообра-
зующих породах, установлено, что наиболее интенсивно она протекает на 
новоорошаемых вариантах, расположенных у подножья гор Большого Кав-
каза, имеющих приподнятый и наклонный рельеф, а также в Кура-Аразской 
низменности. Почвообразующими породами на этих территориях являются 
песчаники, валунно-галечниковые слоистые отложения, аллювиально-про-
лювиальные валунно-галечниковые мелкоземистые отложения. На таких 
почвах с ухудшением агрофизических свойств возрастает подверженность 
эрозии, которая может привести к полной потере гумусового горизонта [22]. 
Вовлечение серо-коричневых почв в орошаемое земледелие оказывало не-
гативное воздействие на органическую часть почвы, проявившись в сниже-
нии содержания гумуса, что оказалось довольно информативным при со-
поставлении данных по гумусу целинных и орошаемых почв (табл. 2). Со 
временем после распашки и орошения целины потери гумуса постепенно 
замедляются, и спустя несколько десятилетий его содержание в почве ста-
билизируется [33, 34], что и наблюдается на территориях давноорошаемых 
(ирригационно-аккумулятивные) почв. 

При сопоставлении среднестатистических данных гумуса (М) выяви-
лось, что величина потерь гумуса при орошении зависит также от давности 
орошения почв. В целинных почвах содержание гумуса, по среднестатисти-
ческим данным, в смываемых зонах (0–25 см) составило 2,68%, а после оро-
шения его величина снизилась на 0,47% в новооршаемых, на 0,30% – в оро-
шаемых и на 0,19% – в давноорошаемых (ирригационно-аккумулятивных) 
вариантах. Решающая роль в накоплении почвенного органического веще-
ства (гумуса) принадлежит травянистой растительности [34]. В новоороша-
емых серо-коричневых почвах по сравнению с орошаемыми и давноороша-
емыми снижение содержания гумуса объясняется не только недостаточным 
поступлением в почву органического вещества после хлопчатника, поми-
доров и пшеницы, но и небольшим содержанием в растительных остатках 
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азота. Из орошаемых почв давноорошаемые хорошо микроагрегированы и 
отличаются относительно наибольшим содержанием в пахотных горизон-
тах гумуса (2,49%). Это можно объяснить привносом мутными поливными 
водами питательных элементов, растворимых солей, взвешенных частиц и 
их накоплением длительное время. Агроирригационные слои показывают 
снижение содержания гумуса по сравнению с верхними горизонтами, но его 
содержание в средних частях профиля (25–50 и 50–100 см) орошаемых почв 
всегда больше (1,78–2,29% и 0,93–1,34%), чем в целинных –1,19% и 0,72%. 
Под влиянием орошения изменилось распределение гумуса по профилю. 
В давноорошаемых почвах гумус распределен равномерно по всему почвен-
ному профилю до 50–100 см.

Т а б л и ц а  2  [T a  b  l  e  2]
Содержание гумуса в серо-коричневых почвах в зависимости  

от давности орошения 
[The humus content in Grey Cinnamonic soils depending on the age of irrigation]

 

Почвы [Soils]

Глубина 
образца, 

см
[Depth, cm]

Число 
случаев, шт.

[Number of 
cases, pcs.]

Содержание 
гумуса
[Humus 

content], %
(M ± mM)

Серо-коричневая (целина)
[Grey Cinnamonic] (virgin soils)

0–25
25–50
50–100

20
20
20

2,68±0,076
1,19±0,113
0,72±0,053

Новооршаемые серо-коричневые (20–25 лет)
[Newly irrigated Grey Cinnamonic] (20-25 years old)

0–25
25–50
50–100

26
26
26

2,21±0,092
1,78±0,098
0,93±0,067

Орошаемые серо-коричневые (около 100 лет) 
[Irrigated Grey Cinnamonic] (about 100 years old)

0–25
25–50
50–100

25
25
25

2,38±0,105
1,85±0,91
1,02±0,097

Давнооршаемые (ирригационно-
аккумулятивные) серо-коричневые 
(более 300 лет)
[For a long time - irrigated Grey Cinnamonic]  
(over 300 years)

0–25
25–50
50–100

31
31
31

2,49±0,121
2,29±0,118
1,34±0,109

Примечание [Note]: M± mM – средняя арифметическая c ошибкой средней арифметиче-
ской [Mean and standard error of the mean].

Степень противоэрозионной стойкости почв целесообразно определять, 
применяя биодиагностику [36], которая реагирует на отрицательные видоиз-
менения на ранних этапах их проявления. Один из чувствительных методов 
биодиагностики – определение целлюлозолитической активности почвы. 
При этом степень ее проявления зависит от уровня эродированности почвы, 
возделываемых культур и давности орошения [36]. При повышении целлю-
лозолитической активности в орошаемом варианте (3 урожая зеленой массы 
в год с 1 га) происходит минерализация негумифицированных раститель-
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ных остатков с иммобилизацией азота, который высвобождают микроорга-
низмы. Здесь часть гумуса минерализуется, что приводит к повышению со-
держания в почве лабильных гумусовых веществ за счет новообразованных 
гумусовых веществ. 

Причины устойчивости разных типов почв к водной эрозии в значи-
тельной мере связаны с их гранулометрическим составом [25, 37], опре-
деляющим характер связей между частицами и их прочность [34]. Ис-
следования показывают, что в серо-коричневых почвах в зависимости от 
давности орошения гранулометрический состав претерпел определенные 
изменения – отмечается иллювиирование илистой фракции из пахотных 
слоев почв в подпахотные и нижележащие горизонты (табл. 3). В пахотных 
слоях (0–25 см) новоорошаемых серо-коричневых почв содержание частиц 
фракции <0,001 мм ниже (24,2%), чем на целинных (25,8%), орошаемых 
(27,4%) и давноорошамых (28,4%) почвах. Под влиянием эрозионных 
процессов происходит утяжеление гранулометрического состава пахотно-
го слоя почвы [36]. Среднестатистические значения фракций <0,01 мм и 
<0,001 мм показывают, что наименьшее перемещение илистой фракции с 
пахотных слоев (0–25 см) почв в подпахотные слои (25–50 см) по срав-
нению с новоорошаемыми почвами отмечено на орошаемом варианте (на 
0,6%), а наибольшее (на 8,2%) – на давноорошаемом. Отмечено, что в про-
цессе орошения снижение илистой фракции во всех вариантах приводило 
к увеличению количества физической глины (на 0,6–3,5%) и утяжелению 
гранулометрического состава. Наибольшее содержание частиц фракций 
<0,001 и <0,01 мм в пахотных и подпахотных слоях давноорошаемых се-
ро-коричневых почв указывает на их относительно высокую противоэро-
зионную устойчивость по сравнению с целинными, новоорошаемыми и 
орошаемыми вариантами. 

Способность гумуса склеивать, цементировать частицы почвы в водо-
прочные агрегаты непосредственно должна сказываться на противоэрози-
онной стойкости почв [38], и водопрочность почвенной структуры, как и 
многие другие свойства почвы, динамична и изменяется в пространстве и 
во времени [4, 39, 40]. Некоторые исследователи считают, что почва, нахо-
дящаяся под длительным антропогенным воздействием слабо микроагреги-
рована, противоэрозионная стойкость неудовлетворительная, а способность 
к агрегированию слабая [41], в связи с этим особенное значение имеет хо-
рошая структура почвы в районах опасности проявления ирригационной 
эрозии [42].

Исследования показывают, что физическое состояние серо-коричне-
вых почв во многом зависит от давности орошения, способа полива, воз-
делываемых культур и характеризуется различным агрегатным составом 
(табл. 4). 

Неорошаемые (целинные) серо-коричневые почвы характеризуются до-
вольно неплохим содержанием глыбистых отдельностей (11–16%). 
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Т а б л и ц а  3  [T a  b  l  e  3] 
Данные гранулометрического состава серо-коричневых почв  

в зависимости от давности орошения
[Data on the granulometric composition of Grey Cinnamonic soils  

depending on the age of irrigation]

Почва
Гл

уб
ин

а 
об

ра
зц

а,
 

см
 [D

ep
th

, c
m

]

Чи
сл

о 
об

ра
зц

ов
, ш

т. 
 

[N
um

be
r o

f s
am

pl
es

,  
pc

s]

Фракция [Fraction]
0,01 mm, % <0,001 mm, %

M±mM SD CV M±mM SD CV

Серо-коричневая (целина) 
[Grey Cinnamonic] (virgin soils)

0–25
25–50

20
20

57,6±0,80
59,2±1,25

4,64
7,38

8,04
12,45

25,8±0,30
27,7±0,42

1,71
5,41

6,60
19,54

Новооршаемые серо-
коричневые (20–25 лет) 
[Newly irrigated Grey  
Cinnamonic] (20-25 years old)

0–25
25–50

26
26

56,7±1,18
58,7±1,26

6,76
8,47

11,93
14,42

24,2±1,04
26,7±0,82

5,94
5,52

24,81
14,42

Орошаемые серо-
коричневые (около 100 лет)
[Irrigated Grey Cinnamonic] 
(about 100 years old)

0–25
25–50

15
25

59,6±1,21
60,2±1,48

7,48
6,26

12,55
11,12

27,4±0,77
28,0±0,95

4,83
4,16

17,60
18,90

Давнооршаемые серо-
коричневые (ирригационно-
аккумулятивные) 
(более 300 лет) 
[For a long time-irrigated Grey 
Cinnamonic] (over 300 years old)

0–25
25–50

31
31

60,8±0,85
64,3±0,93

5,21
5,36

8,58
8,34

28,4±0,68
36,6±0,88

4,80
5,01

18,91
17,45

Примечание [Note]: Здесь и далее в таблицах [Here and further in the tables] M±mM – средняя 
арифметическая c ошибкой средней арифметической [Mean and standard error of the mean]; 
SD – среднеквадратическое отклонение [Standard Deviation]; CV – коэффициент вариации 
[the Coefficient of variation].

Водопрочный агрегатный состав (>0,25 мм) в горизонте 0–25 см данных 
почв при среднестатистическом значении (54,08%) указывает на их среднюю 
структурность. Вследствие орошения серо-коричневых почв содержание во-
допрочных агрегатов >0,25 мм в пахотных слоях (0–25 см) почвы по средне-
статистическим значениям по сравнению с целинным вариантом (54,08%) 
снижается до 35,83% в новоорошаемых, в орошаемых – до 38,23% и в ирри-
гационно-аккумулятивных (давноорошаемых) – до 40,40% . Здесь выявляется 
зависимость агрегированности пахотных слоев почв с содержанием гумуса, 
рельефа, почвообразующих пород, давности орошения и т.д. Результаты уста-
новления водопрочности агрегатов подтверждают, что орошаемые серо-ко-
ричневые почвы, особенно новоорошаемые, имеют низкую водопрочность.

Окультуривание почв должно быть направлено на улучшение агрохими-
ческих и физических свойств [43, 44], а измениение структуры эродирован-
ной почвы приводит к изменениям величин плотности, общей пористости. 
Влажность почвы совместно с содержанием гумуса изменяют ее плотность, 
а структурность и плотность – водопроницаемость [45]. 

Изменение противоэрозионной стойкости
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Т а б л и ц а  4  [T a  b  l  e  4]
Среднее содержание водопрочных агрегатов размером >0,25 мм  
в серо-коричневых почвах в зависимости от давности орошения

[Average content of water-resistant aggregates > 0.25 mm in size  
of Grey Cinnamonic soils depending on the age of irrigation], %

Почвы [Soils]

Глубина 
образца, 

см
[Depth, 

cm]

Число 
образцов, 

шт.  
[Number of 

samples, pcs.]

M±mM SD CV

Серо-коричневая (целина) 
[Grey Cinnamonic] (virgin soils)

0–25
25–50

20
20

54,08±2,27
42,91±3,36

4,27
3,81

12,03
14,50

Новооршаемые серо-коричневые  
(20–25 лет) 
[Newly irrigated Grey Cinnamonic]  
(20-25 years old)

0–25
25–50

26
26

35,83±3,81
31,95±4,17

5,41
5,52

24,81
17,45

Орошаемые, (около 100 лет)
[Irrigated Grey Cinnamonic)] 
(about 100 years old)

0–25
25–50

25
25

38,23±1,26
37,29±1,48

4,80
5,86

18,91
17,60

Давнооршаемые серо-коричневые  
(ирригационно-аккумулятивные) 
(более 300 лет) 
[For a long time-irrigated Grey Cinnamonic]  
(over 300 years old)

0–25
25–50

31
31

40,40±2,31
39,50±1,12

5,35
8,12

20,96
18,42

Чем меньше плотность почвы и лучше её оструктуренность, тем больше 
значение водопроницаемости и, следовательно, меньше скорость стекающих 
вод. Определение плотности серо-коричневых почв при разной давности 
орошения свидетельствует об отличиях по данному показателю (табл. 5). 

Т а  б  л  и ц а  5  [T a  b  l  e  5] 
Плотность серо-коричневых почв в зависимости от давности орошения

[The density of Grey Cinnamonic soils depending on the age of irrigation]

Почвы [Soils]

Глубина 
образца, 

см
[Depth, 

cm]

Число 
образцов, шт.

[Number of 
samples, pcs.]

Плотность, г/см3

[Density, g / cm3]

M±mM SD CV

Серо-коричневая (целина) 
[Grey Cinnamonic] (virgin soils)

0–25
25–50 20 1,190±0,021

1,352±0,034
0,080
0,098

6,88
9,29

Новооршаемые серо-коричневые 
(20–25 лет) 
[Newly irrigated Grey  
Cinnamonic (20-25 years old)]

0–25
25–50 26 1,286±0,041

1,365±0,023
0,161
0,116

13,54
3,77

Орошаемые, (около 100 лет)
[Irrigated Grey Cinnamonic 
(about 100 years old)]

0–25
25–50 25 1,300±0,027

1,414±0,025
0,114
0,115

3,78
6,98

Давнооршаемые серо-коричневые 
(ирригационно-аккумулятивные) 
(более 300 лет) 
[For a long time-irrigated Grey  
Cinnamonic (over 300 years old)]

0–25
25–50 31 1,384±0,025

1,420±0,010
0,160
0,074

11,56
5,21

Э.А. Гурбанов, Ф.М. Рамазанова, С.М. Гусейнова, З.Р. Гурбанова
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В целинных почвах плотность в пахотном слое (0–25 см) по среднестати-
стическим значениям (M) составляет 1,19 г/см3, а с глубиной возрастает до 
1,35 г/см3 (слой 25–50 см). Сравнительная характеристика серо-коричневых 
почв свидетельствует, что в зависимости от давности орошения в пахотном 
слое (0–25 см) происходит достоверное повышение плотности сложения 
до 1,29 г/см3 (новоорошаемые, более 20–25 лет) и 1,38 г/см3 (давноороша-
емые серо-коричневые (ирригационно-аккумулятивные), более 300 лет). 
Наиболее уплотненный иллювиальный горизонт ирригационно-аккумуля-
тивных (давноорошаемых) почв отмечен там, где содержание физической 
глины составляет 64,3%. Статистическая обработка данных показала, что 
наиболее высокие величины коэффициента вариации плотности сложения 
(SV = 13,54%), при среднеквадратическом отклонении (SD = 0,161) и ошибке 
средней величины (mM =  0,041), наблюдается в новоорошаемом варианте. 
Однако данные показатели находились в пределах допустимых оптималь-
ных значений плотности сложения для почв сельскохозяйственного исполь-
зования (по классификации Н.А. Качинского – 1,31–1,55 г/см3). 

Количественную характеристику противоэрозионной стойкости почвы 
дают критические величины размывающих скоростей в зависимости от их 
гранулометрического состава, количества водопрочных агрегатов [13]. Ис-
следованиями выявлено, что наибольшей донной размывающей скорости 
потока обладают неорошаемые (целинные) почвы – 0,070–0,072 м/с, не-
сколько меньше – орошаемые варианты под рожь + вика + рапс → кукуру-
за + соя + сорго + амарант → ячмень + вика (3 урожая в год с 1 га) и рожь. 
Рожь, кукуруза, соя, люцерна, хлопчатник, амарант (0,063–0,050 м/с), потом 
следует давноорошаемый (ирригационно-аккумулятивный) вариант под лю-
церну, твердая пшеница, хлопчатник, томаты, кукуруза, соя (0,048–0,050 м/с) 
(табл.  6). Новорошаемые серо-коричневые почвы с плотностью не более 
1,286 г/см3 без растительности или под томаты, хлопчатник, твердую пшени-
цу, рожь, кукурузу, имеют самую малую донную размывающую скорость по-
тока (0,048–0,049 м/с). Стойкость к размыву орошаемых и давноорошаемых 
(ирригационно-аккумулятивных) почв, очевидно, связана с содержанием гу-
муса, поглощенных оснований и возделываемых культур (корневые системы, 
скрепляя частицы почв, повышают сопротивляемость отрыву агрегатов), ко-
торые создают водопрочную структуру. 

Пористость зависит от гранулометрического, микроагрегатного состава 
и структуры почвы, от формы почвенных частиц, плотности их упаковки, 
и в зависимости от изменения водопрочности структуры почвы меняются 
пористость и устойчивость почвы к размывающему действию водного по-
тока при орошении [13]. Наибольшее значение пористости, при плотности 
твердой фазы 2,65–2,67 г/см3, отмечено на неорошаемом (целина) варианте 
(49–55%), в давноорошаемом (ирригационно-аккумулятивный) – снижается 
до 47–49%. По сравнению с новоорошаемым и давноорошаемым (иррига-
ционно-аккумулятивным) вариантами пористость на орошаемом варианте 

Изменение противоэрозионной стойкости



46

при плотности твердой фазы 2,66–2,77 г/см3 соответствовала в пределах до-
пустимых оптимальных значений (51–52%). 

Т а  б л  и ц а  6  [T a  b  l  e  6]
Донная размывающая скорость потока рыхлых пахотных горизонтов  

серо-коричневых почв в зависимости от давности орошения
[Bottom flow erosive velocity of loose arable horizons  

of Grey Cinnamonic soils depending on the age of irrigation]

Почвы, давность орошения, агрофон
[Soils, duration of irrigation,  

agricultural background]
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Серо-коричневая (целина) [Grey Cinnamonic] (virgin 
soils): полынь горькая [Artemisia absinthium], бородач 
обыкновенный [Andropogon ischaemum], овсяница 
каменистая [Festuca sulcata], пырей ползучий  
[Elymus repens], свинорой пальчатый [Cynodon dactylon],  
ковыль волосатик [Stipa cappilata], мятлик луковичный 
[Poa annua]; полынь горькая [Artemisia absinthium], 
мышехвостник маленький [Myosurus minimus], 
можжевельник обыкновенный [Juniperus com-
munis], рогоглавник яичковидный [Ceratocephala 
testiculata], ковыль волосатик [Stipa cappilata]

0,070

0,072

2,67

2,65

55

49

Новооршаемые (20–25 лет) [Newly irrigated Grey Cinnamon-
ic] (20-25 years old): хлопчатник [Gossypium tomentosum], 
томаты [Solanum lycopersicum], кукуруза [Zea mays]; 
твердая пшеница [Triticum durum], кукуруза [Zea mays];
рожь [Secale cereale], хлопчатник [Gossypium  
tomentosum], томаты [Solanum lycopersicum], 
твердая пшеница [Triticum durum] 

0,048

0,048

0,049

2,73

2,60

2,72

50

51

50 

Орошаемые (около 100 лет) [Irrigated Grey Cinnamonic] 
(about 100 years old): Рожь [Secale cereale] + вика озимая 
[Vicia villosa] + рапс [Brassica napus L.] → кукуруза 
[Zea mays] + соя культурная [Glycine max] + сорго 
двуцветное [Sorghum bicolor] + амарант багряный 
[Amaranhtus cruentus] → ячмень обыкновенный 
[Hordeum vulgare] + вика озимая [Vicia villosa]; 
Рожь [Secale cereale], кукуруза [Zea mays], соя 
культурная [Glycine max], люцерна посевная  
[Medicago sativa], хлопчатник [Gossypium tomento-
sum], амарант багряный [Amaranhtus cruentus]; 
Рожь [Secale cereale], хлопчатник [Gossypium tomen-
tosum], твердая пшеница [Triticum durum], кукуруза 
[Zea mays], амарант багряный [Amaranhtus cruentus]

0,063

0,050

0,049

2,66

2,73

2,72

52

51

48

Э.А. Гурбанов, Ф.М. Рамазанова, С.М. Гусейнова, З.Р. Гурбанова



47

Почвы, давность орошения, агрофон
[Soils, duration of irrigation,  

agricultural background]
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Давнооршаемые (ирригационно-аккумулятивные)  
(более 300 лет) [For a long-irrigated Grey Cinnamonic] (over 
300 years old): люцерна посевная [Medicago sativa];
твердая пшеница [Triticum durum], хлопчатник 
[Gossypium tomentosum], томаты [Solanum lycopersicum], 
кукуруза [Zea mays], соя культурная [Glycine max]

0,050

0,048

2,71

2,70

49

47

Давнооршаемые (ирригационно-аккумулятивные)  
(более 300 лет) [For a long time-irrigated  
Grey Cinnamonic] (over 300 years old): люцерна посевная 
[Medicago sativa], рожь [Secale cereale], хлопчатник 
[Gossypium tomentosum], томаты [Solanum lycopersicum];
люцерна посевная [Medicago sativa], соя культурная 
[Glycine max], томаты [Solanum lycopersicum], кукуруза 
[Zea mays], хлопчатник [Gossypium tomentosum]

0,049

0,048

2,70

2,71

49

49

Важным количественным параметром почвенной структуры является 
средневзвешенный диаметр водоустойчивых агрегатов, который имеет зна-
чительную пространственную и временную изменчивость [13, 46]. Установ-
лено, что наибольшая величина средневзвешенного диаметра водоустойчи-
вых агрегатов отмечена в целинных серо-коричневых почвах (0,67–0,74 мм). 
При сопоставлении полученных данных наблюдается закономерное умень-
шение этого показателя от целинного варианта к новоорошаемому и далее к 
давноорошаемому (ирригационно-аккумулятивной) вариантам (от 0,67–0,74 
до 0,27–0,31 мм) (рис. 1), т.е. чем больше почва подвержена ирригационной 
эрозии, тем меньше средневзвешенный диаметр водоустойчивых агрегатов.

Больший средневзвешенный диаметр водоустойчивых агрегатов у целин-
ных почв по сравнению с новоорошаемыми, орошаемыми и давноорошаемы-
ми (ирригационно-аккумулятивными) серо-коричневыми почвами объясняет-
ся тем, что в верхнем слое почвы в формировании водоустойчивой структуры 
значительная роль принадлежит гумусу. При определении противоэрозион-
ной стойкости к размывающей скорости потока выявлено, что наибольшей ве-
личины обладали целинные серо-коричневые почвы – 0,0710±0,102) (табл. 7).

Высокая сопротивляемость размыву данных почв, очевидно, связана с 
относительно высоким содержанием гумуса, низкой плотностью сложения 
почвы, способных создать водопрочную структуру. Величина размывающей 
скорости потока новороошаемых серо-коричневых почв при сопоставлении 
с целинными на 0,025 м/с меньше. 

О к о н ч а  н и е   т  а  б  л .  6  [T a  b  l  e  6  (end)]
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Рис. 1. Зависимость средневзвешенного диаметра водоустойчивых агрегатов  
серо-коричневой почвы в зависимости от давности орошения. По оси ординат –  

средневзвешенный диаметр водоустойчивых агрегатов (d, мм); по оси 
абсцисс (почва): 1 – целина; 2 – новоорошаемые (20–25 лет); 3 – орошаемые 

(около 100 лет); 4 – давноорошаемые (ирригационно-аккумулятивные) 
(более 300 лет). I – пахотный горизонт; II – подпахотный горизонт

Fig. 1. The weighted average diameter of water-resistant aggregates  
of Grey Cinnamonic soils depending on the age of irrigation.

Y axis - the weighted average diameter of water-resistant aggregates (d, mm); X axis - (soil): 1 - Virgin, 
2 - Newly irrigated (20-25 years old), 3 - Irrigated (about 100 years old), 4 - Long-irrigated  
(irrigation-accumulative) (over 300 years old). I - Arable horizon; II - Subsurface horizon

Т а  б л и ц а  7  [T a  b  l  e  7]
Противоэрозионная стойкость рыхлых пахотных горизонтов  
серо-коричневых почв в зависимости от давности орошения

[Anti-erosion resistance of loose arable horizons of Grey 
Cinnamonic soils depending on the age of irrigation] 

Почвы [Soils]

Число 
образцов, 

шт.
[Number 

of samples, 
pcs.]

Размывающая 
скорость 

потока, м/с
[Blurring flow 

speed, m/s]

Средняя высота 
выступов 

шероховатости, мм
[Average height  
of the roughness 
protrusions, mm]

M±mM M±mM
Серо-коричневая (целина) 
[Grey Cinnamonic (virgin soils)] 20 0,0710±0,102 0,40±0,75
Новооршаемые серо-
коричневые (20–25 лет) 
[Newly irrigated Grey Cinnamonic  
(20-25 years old)]

26 0,0485±0,098 ±0,083

Орошаемые серо-коричневые, 
(около 100 лет)
[Irrigated Grey Cinnamonic] 
(about 100 years old)]

25 0,0540±0,116 0,25±0,91

Давнооршаемые серо-
коричневые (ирригационно-
аккумулятивные) (более 300 лет) 
[For a long time-irrigated  
Grey Cinnamonic (over 300 years old)]

31 0,0495±0,079 0,27±0,074

Э.А. Гурбанов, Ф.М. Рамазанова, С.М. Гусейнова, З.Р. Гурбанова
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Из орошаемых серо-коричневых почв наибольшей размывающей скоро-
стью потока отличается орошаемый вариант (0,054 м/с), а наименьшей – но-
воорошаемый (0,04–0,05 м/с). Однако по классификации орошаемых почв 
Азербайджана противоэрозионной стойкости по пятибалльной шкале оро-
шаемый и давноорошаемый (ирригационно-аккумулятивный) варианты 
оцениваются как средние.

Шероховатость отражает состояние поверхности почвы и позволяет оце-
нить потенциальные потери почв от водной эрозии. Анализ полученных 
данных по шероховатости поверхности орошаемых серо-коричневых почв 
(табл. 7), показывает, что по среднестатистическим значениям наибольшая 
средняя высота выступов шероховатости отмечена в давноорошаемом (ир-
ригационно-аккумулятивном) варианте (0,27 мм), затем следует орошаемый 
вариант (0,25 мм), а наименьшая – в новоорошаемом варианте (0,19 мм). 
Выявлено, что наименьшая размывающая скорость потока и средняя высота 
выступов шероховатости отмечаются в давноорошаемом (ирригационно-ак-
кумулятивном) варианте. Как видно из табл. 7, по мере увеличения интен-
сивности развития эрозионных процессов при поливе и давности орошения 
противоэрозионная стойкость орошаемых почв уменьшается.

Выводы

1. Эрозия серо-коричневых почв (по классификации СССР – Grey-
cinnamonic soils /Luvic Calcicoils/ Luvi-Calcic Kastanozems, Азербайджана  – 
Grey Cinnamonic, WRB (2014) – Haplic Kastanozems/ Haplic Calcisols) в сухой 
субтропической зоне Азербайджана имеет значительное распространение, и 
орошение оказало значительное влияние на процессы и свойства данных почв. 

2. Выявлено, что вследствие уменьшения содержания гумуса (2,21%) во-
допрочная структура (35,83%) новоорошаемых почв имела низкую противо-
эрозионную стойкость (0,048–0,049 м/с), чем целинные, орошаемые и дав-
ноорошаемые (ирригационно-аккумулятивные).

Отмечено уменьшение величины средневзвешенного диаметра водо-
прочных агрегатов от целинных (0,6–0,74 мм) к давноорошаемым (иррига-
ционно-аккумулятивным) (0,31 мм) и новоорошаемым почвам (0,27 мм). 

 3. Установлено, что из орошаемых почв наибольшей размывающей ско-
ростью потока (0,054 м/с) при среднестатистическом значении по высоте 
выступов шероховатости 0,25 мм отличался орошаемый вариант. Но по 
классификации орошаемых почв Азербайджана значение противоэрозион-
ной стойкости по пятибалльной шкале оценивается как среднее. 

4. Серо-коричневые почвы в зависимости от давности орошения можно 
расположить в ряд в порядке снижения прогивоэрозионной стойкости: це-
лина → орошаемые (около 100 лет) → давноорошаемые (более 300 лет) → 
новоорошаемые (20–25 лет). Проведенная статистическая обработка полу-
ченных данных подтверждает их достоверность.

Изменение противоэрозионной стойкости
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5. На основании полученных результатов определено место серо-корич-
невых почв в зависимости от давности орошения в системе международной 
классификации WRB (2014): 

– целина, насыщенная глеевая карбонатная тяжело-суглинистая серо-
коричневая почва (Virgin soils, Saturated gley calcareous heavy loamy – Duric 
Gleyic Calcic Kastanozems (Loamic));

– новооршаемые серо-коричневые (20–25 лет), мощная новая орошаемая 
карбонатная тяжело-суглинистая серо-коричневая почва (Newly irrigated 
Grey Cinnamonic (20-25 years old), Powerful new irrigated calcareous heavy 
loamy Grey Cinnamonic-Someric Calcic Kastanozems (Loamic)); 

– орошаемая серо-коричневая почва (около 100 лет), мощная окультурен-
ная орошаемая карбонатная тяжело-суглинистая серо-коричневая почва  
(Irrigated Grey Cinnamonic (about 100 years old), Powerful cultivated irrigated 
calcareous heavy loamy-Someric Kastanozems (Anthric, Loamic)); 

– давнооршаемые серо-коричневые (ирригационно-аккумулятивные) 
(более 300 лет), мощная глеевая окультуренная давно орошаемая кар-
бонатная тяжело-суглинистая серо-коричневая почва (For a long time-
irrigated Grey Cinnamonic (over 300 years old), Powerful gley cultivated for a 
long time irrigated calcareous heavy loamy Grey Cinnamonic-Gleyic Petrocalcic 
Kastanozems (Anthric, Loamic)).
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Changes in anti-erosion resistance of irrigated grey Cinnomanic soils  
of the dry subtropical zone of Azerbaijan depending on the age of irrigation

The dry subtropical zone of Azerbaijan is located in an erosion-hazardous zone, 
and irrigation erosion manifests itself on an area of more than 255 thousand hectares. 
The damage caused by irrigation erosion to the agriculture of the republic is manifested 
not only in the destruction of the soil structure, but also in the removal of nutrients 
from the soil. At the same time, the patterns of change in the anti-erosion resistance 
of grey Cinnomanic soils /Luvic Calcisols /Luvic-Calcic Kastanozems (according to 
the classification of the USSR), grey Cinnamonic soils (according to the classification 
of Azerbaijan), (on WRB (2014)-Haplic Kastanozems / Haplic Calcisols) in the dry 
subtropical zone of Azerbaijan, depending on the age of irrigation, are diverse and not 
fully studied. Therefore, conducting research in this direction and assessing the anti-
erosion resistance of grey Cinnamonic soils is relevant for Azerbaijan. 

The aim of this research is to study the changing of the anti-erosion resistance of 
irrigated grey Cinnomanic soils in the foothill and plain areas of the dry subtropical 
zone of the republic, depending on the age of irrigation. Based on the results obtained, 
the place of grey Cinnomanic soils in the international classification system WRB 
(2014) was determined. The research was carried out on grey Cinnomanic soils of 
heavy loamy and light clayey granulometric composition of the foothills and plains 
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of the dry subtropical zone of different irrigation periods, in the territories: Grey 
Cinnomanic (virgin soils) – Beylagan (39°46'02.2''N, 47°36'13.3''E) and Yevlakh region 
(40°60'67.75''N, 47°17'02.71''E); Newly Irrigated Grey Cinnamonic (20-25 years old) – 
Agdash region (40°63'24.62''N, 47°49'11.92''E) and Geokchay region (40°37'10.5''N, 
47°44'29.5''E); Irrigated Grey Cinnamonic (about 100 years old) – Bilasuvar 
(39°48'36.49''N, 48°43'35.24''E), Yevlakh (40°44I34.18''N, 46°96'51.13''E), kshu 
(40°55'39.53''N, 48°35'04.18''E), and Aghstafa region (41°06'11.17''N, 45°28'07.32''E); 
For a Long Time-Irrigated Grey Cinnamonic (about 300 years old) – Bilasuvar 
(39°44'25.56''N, 48°42'52.72''E) and Beylagan region (39°76'45.13''N, 47°59'13.50 ''E).

The research methods are comparative-geographical (geographical patterns of 
distribution of these soils according to the granulometric competition and humus 
content of the arable horizon) and comparative-analytical. On the plots, soil sections 
were laid, a morphological description was carried out, soil samples were taken from 
the genetic horizons (Field guide of soils in Russia (2008), FAO. Guidelines for soil 
description (2006), IUSS Working Group WRB. World Reference Base of Soil Resources 
2014, update 2015, Kallas and Tanzybayev (2001)). The anti-erosion resistance of soils 
was determined by the bottom erosion flow rate-according to Kuznetsov MS. (1981), 
the water resistance of the aggregates – by methods of dry and “wet” aggregate analysis 
according to Savvinov, the specific gravity of the solid phase – by the pycnometric 
method, the granulometric compotition – by the pipette method, soil density – with a 
drill according to the generally accepted method (Arinushkina, 1970; Vadyunina and 
Korchagina, 1986]. The value of the protrusions of soil roughness was determined by 
the ratio ∆ = 0.7 wd , where wd  is the weighted average diameter of the water-resistant 
aggregates. The value wd  was calculated based on the results of the structural analysis 
of the soil by the Savvinov method at the initial moisture content W (Grigoryev and 
Makkaveev, 1979), the content of total humus – according to Tyurin, modified bu 
Nikitin, cellulolytic activity – by application method for the decomposition of cotton 
canvases (Kazeev, Kolesnikov and Valkov, 2003). 

Depending on the age of irrigation, we revealed changes in the morphological 
profile of soil and qualitative indicators of physical-chemical properties of grey 
Cinnamonic soils during cultivation. İn newly irrigated grey Cinnamonic soils, the 
cultivated layer (25-30 cm thick) is not fully formed, new arable (A1-22-27 cm) and 
subsurface horizons (A2-15-16 cm) have been formed and are somewhat compacted, 
the structure is deteriorated, the level of carbonate and gypsum horizons is lowered. The 
profile of irrigated soils differs sharply from virgin and newly irrigated soils, has a clear 
colour differentation; a cultivated layer is formed (thickness - 52-56 cm), the arable 
horizon is A1-25-28 cm, subsoil - A2-24-26 cm, the illuvial-carbonate horizon is poorly 
expressed, down to 96-101 cm. Long time-irrigated (irrigation-accumulative) soils 
under the influence of long-term irrigation with turbid waters and constant cultivation 
have lost the signs of zonal primary soils and acquired a special type of soil profile – a 
monotonous grayish-brownish colour, uniformity of profile and composition, a fully 
formed cultivated layer with a thickness of 65-70 cm; burried horizons are found at a 
depth of 61-83 cm. A distinctive feature of the irrigated and irrigation-accumulative 
(long-irrigated) variants of grey Cinnamonic soils – an increase in the microaggregates 
content, a high content of physical clay (60.8-64.3%), which, when compared with 
the non-flush type of water regime (virgin), causes not very high humus content of 
the upper (0-25 and 25-50 cm of soil) horizons (2.29 and 1.78% humus), their weak 
resistance to the destructive action of water (See Tables 2 and 3). The content of water-
resisant aggregates >0.25 mm in layers (0.25 cm) of the soil in comparison with virgin 
(54.08%) decreases to 35.83% in newly irrigated, in irrigated - to 38.23 % and in 
irrigation-accumulative (long-irrigated) - up to 40.40% (See Table 4); the highest values 
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of the coefficient of variation of density (CV = 13.54), with a standard deviation (SD = 
0.161) are observed in newly irrigated soils (See Table 5).

A high bottom erosive flow rate was noted in virgin soils is 0.070-0.072 m/s, 
somewhat less - in irrigated (0.050–0.063 m/s), in long-irrigated (irrigation-accumulative) 
(0.048–0.050 m/s) and in newly irrigated soils - 0.048-0.049 m/s (See Table 6). The 
highest value of porosity, with a solid phase density of 2.65-2.67 g/cm3, is noted on 
non-irrigated (virgin) soils (49-55%), in long-irrigated (irrigation-accumulative) soils, 
it decreases to 47-49%, and on irrigated at a solid phase density of 2.66-2.77 g/cm3 
corresponded within the permissible values (51-52%) (See Table 6). The values of 
the weighted average diameter of water-resistant aggregates decreased from virgin 
to newly irrigated and to long-irrigated (irrigation-accumulative) soils (from 0.67-
0.74 mm to 0.27-0.31 mm) (See Fig. 1). The highest value of the ratio of anti-erosion 
resistance to erosion flow velocity was observed for virgin grey Cinnamonic soils 
(0,0710±0,102 m/s). The maximum average height of roughness protrusions was noted 
in long-irrigated (irrigation-accumulative) soils (0.27 mm), then irrigated (0.25 mm), 
and the smallest - in newly irrigated (0.19 mm) soils (See Table 7).

We revealed that depending on the age of their irrigation, the anti-erosion resistance 
of grey Cinnamonic soils, as the bottom erosion flow rate and anti-erosion resistance 
decrease, can be arranged in the following row: virgin soils → irrigated → long-
irrigated → newly irrigated.

Based on the results obtained, we determined the place of grey Cinnamonic soils 
in the international classification system WRB (2014): Virgin soils - Saturated gley 
calcareous heavy loamy - Duric Gleyic Calcic Kastanozems (Loamic); Newly irrigated 
Grey Cinnamonic (20-25 years old) - Powerful new irrigated calcareous heavy loamy 
Grey Cinnamonic - Someric Calcic Kastanozems (Loamic); Irrigated Grey Cinnamonic 
(about 100 years old) - Powerful cultivated irrigated calcareous heavy loamy - Someric 
Kastanozems (Anthric, Loamic); For a long time-irrigated Grey Cinnamonic (over 
300 years old) - Powerful gley cultivated for a long time irrigated calcareous heavy 
loamy Grey Cinnamonic - Gleyic Petrocalcic Kastanozems (Anthric, Loamic).

The paper contains 1 Figures, 7 Tables, and 46 References.
Key words: Grey Cinnamonic soils/Luvic Calcisols/ Luvic-Calcic Kastanozems 

(according to the classification of the USSR), grey Cinnamonic soils (according to 
the classification of Azerbaijan), (on WRB (2014)-Haplic Kastanozems / Haplic 
Calcisols); the age of irrigation, irrigation erosion, humus; water-resistant aggregates; 
erosion resistance, Duric Gleyic Calcic Kastanozems (Loamic), Someric Kastanozems 
(Anthric, Loamic), Gleyic Petrocalcic Kastanozems (Anthric, Loamic). 
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Представлены данные по встречаемости и определению свойств 
спорообразующих бактерий группы Bacillus cereus в образцах малоизученных 
высотных атмосферных аэрозолей Новосибирской области, полученных при 
самолетном зондировании атмосферы, и в аэрозолях, отобранных в приземном 
слое воздуха этого же региона. Бактерии цереусной группы Bacillus cereus (Bc) 
и Bacillus thuringiensis (Bt), подвидов Bt ssp. kurstaki, Bt ssp. galleriae, а также 
изоляты Bt c неопределенным серотипом, обнаруженные как в высотных, так 
и в приземных аэрозолях, проявляли высокую антибиотическую активность к 
микроорганизмам рода Staphylococcus, Candida, Bacillus, полирезистентность по 
отношению к антибиотикам. При исследовании биохимических признаков бактерий 
данной группы обнаружены штаммы, обладающие высокой фосфатазной, 
протеолитической, липолитической и амилолитической активностями при рН 5,0–
9,0, что может быть использовано в биотехнологии для разработки продуцентов 
ферментов. Установлено, что данные бактерии продуцируют такие ферменты 
агрессии, как фосфолипазы, гемолизины, протеазы, нуклеолитические ферменты, 
являющиеся признаками патогенности. Выявлен штамм B. thuringiensis, 
обладающий выраженной секрецией комплекса РНКаз, перспективный для 
разработки противовирусных препаратов против РНК-содержащих вирусов.
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Введение

Состав и структура сообществ бактерий, входящих в состав биоаэрозо-
лей, формируется под воздействием многокомпонентных, меняющихся фак-
торов среды, включающих погодные условия, географическое положение, 
время суток, сезон года, состав атмосферы, наличие точечных источников 
микроорганизмов [1, 2]. Спорообразующие бактерии группы Bacillus cereus, 
имеющие большое экономическое, медицинское и биологическое значение, 
встречаются повсеместно в почвах и воздухе, в том числе в аэрозолях пу-
стынных [3] и тропических [4] широт, обнаруживаются в составе «органи-
ческой» пыли, воздействующей на рабочих, связанных с растениеводством 
и производством сельскохозяйственной продукции во время полевых работ 
[5], и могут быть причиной возникновения инфекционных заболеваний. 
Транспортный перенос микроорганизмов в атмосфере фиксируется на зна-
чительные расстояния. Например, длина траектории переноса воздушных 
масс, содержащих бактерии цереусной группы, с юга Западной Сибири до 
Японии в течение 93 ч составила 4 700 км [6]. Кроме переноса на дальние 
расстояния, спорообразующие бактерии способны оставаться жизнеспособ-
ными и после вертикальных подъемов на высоту до 20 км [7, 8], что де-
монстрирует их устойчивость к УФ-индуцированному повреждению ДНК, 
высушиванию и экстремальным температурам [9]. Значительное внимание 
исследователей привлекли события, связанные с пылью в Азии и переносом  
ее в другие регионы, из-за их неблагоприятного воздействия на экосисте-
мы и здоровье человека. Относительная численность видов Firmicutes су-
щественно увеличилась в пылевых образцах (44,3 ± 5,0%) по сравнению с 
местными образцами без пыли (27,8 ± 4,3%) [10].

В цереусную группу бацилл до недавнего времени включали 12 ви-
дов рода Bacillus: B. cereus, B. thuringiensis, B. anthracis, B. mycoides, 
B. pseudomycoides, B. weihenstephanensis, B. gaemokensis, B. manliponensis, 
B. cytotoxicus, B.  toyonensis, B. bingmayongensis, B. wiedmannii. С 2017  г. 
в эту группу отнесены еще 9 новых видов: B. paranthracis, B. pacificus, 
В.  tropicus, В. albus, В.  mobilis, В. luti, В. proteolyticus, В. nitratireducens, 
В. paramycoides [11]. Представители цереусной группы B. cereus, B. mycoides, 
B. weihenstephanensis, B. wiedmannii, B. cytotoxicus имеют целый ряд пато-
генных признаков, включая адгезины, энтеротоксины, гемолизины, явля-
ются причиной порчи пищевых продуктов [12]. B. anthracis – возбудитель 
сибирской язвы, B. thuringiensis – патоген насекомых, используемый в каче-
стве биоконтролирующего агента [13]. Температурный оптимум роста боль-
шинства представителей цереусной группы бактерий позволяет отнести их 
к мезофиллам, однако B. weihenstephanensis, B. wiedmannii – психротоле-
рантные, а B. cytotoxicus – термотолерантные микроорганизмы [14]. При-
частность бактерии B. cereus к пищевым отравлениям известна с 1950-х гг. 
Микроорганизмы этого вида могут вызывать диарею, заболевание, похожее 
на газовую гангрену, пневмонию, менингиты, септицемию, бактериемию, 
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эндофтальмит, эндокардит, сальпингит, кожные инфекции, инфицирование мо-
чевыделительного тракта, встречаться в виде нозокомиальных инфекций [15]. 

Высокая ферментативная, антибиотическая, инсектицидная активности 
бактерий цереусной группы находят широкое применение в биотехнологии 
для разработки биопрепаратов различного назначения. Благодаря продукции 
гидролитических ферментов и широкого спектра антибиотических соедине-
ний, метаболиты B. cereus обладают высокой антимикробной активностью, 
в связи с чем биомасса спор введена в состав таких препаратов-пробиоти-
ков, как «тойоцерин» [16], «бактисубтил», «флонивил», «цереобиоген» [17], 
других препаратов для медицины и ветеринарии [18]. Штаммы B.  cereus 
патогенны для большого круга насекомых: чешуекрылых Lepidoptera, пере-
пончатокрылых Hymenoptera, жесткокрылых Coleoptera, а также тарака-
нов Leucophaea maderae. Считают, что факторами патогенности B. cereus 
служит фосфолипаза С. Однако ведущую роль среди возбудителей бакте-
риальных болезней насекомых имеет чрезвычайно гетерогенный токси-
нопродуцирующий вид B. thuringiensis, штаммы которого различаются по 
целому ряду физиолого-биохимических признаков, способности к синтезу 
ферментов, бактерициноподобных веществ, а также инсектицидности и спец-
ифичности к насекомым [13]. Сравнение инсектицидной и антимикробной 
активностей растворов параспоральных включений B.  thuringiensis выявило 
существование прямой корреляции между ними. Выяснено, что морфовары 
B. thuringiensis могут проявлять как взаимный антагонизм, так и противоми-
кробное воздействие на B.megaterium, B. subtilis, B. laterosporus [19].

В связи с накопившимися сведениями о влиянии микробиоты атмосферы 
на климатические процессы, способности вызывать аллергические реакции 
и заболевания человека, транспортироваться на большие расстояния актив-
ность исследований биогенной компоненты атмосферы в мире значительно 
выросла, в то время как обширная территория Сибири по-прежнему отно-
сится к малоизученным территориям. Для Западной Сибири исследования 
аэрозолей атмосферы сравнительно немногочисленны: проведены мони-
торинговые исследования состава, концентрации культивируемых микро-
организмов и суммарного белка в атмосферных высотных и приземных 
аэрозолях над Караканским бором, на площадках в п. Ключи и п. Кольцово 
Новосибирской области, выделено и охарактеризовано большое количество 
культивируемых бактерий и грибов [20−22]; с применением молекулярно-
биологических методов в приземных аэрозолях Сибирского региона иссле-
дованы таксономический состав, сезонная и суточная динамика микробных 
сообществ [23], пробы отобраны в диапазоне температур 48  °С (от 26 до 
–22 °C). Зимой по сравнению с летом наблюдали в 5–170 раз снижение вы-
хода ДНК, извлеченной из биомассы, находящейся в воздухе. Отдельных 
исследований о наличии Bacillus cereus и других представителей цереусной 
группы в аэрозолях атмосферного воздуха территории Западной Сибири в 
литературе практически не представлено. 

И.С. Андреева, А.С. Сафатов, Л.И. Пучкова и др.



63

Восполнение недостающей информации о составе, концентрации микро-
биоты атмосферы Сибири, имеющей планетарное экологическое значение, 
поиск новых штаммов для обновления базы продуцентов биологически ак-
тивных веществ с расширенным диапазоном действия, мониторинг патоген-
ных микроорганизмов в аэрозолях воздуха для профилактики и предотвра-
щения заболеваний – задачи с возрастающей актуальностью.

Цель данного исследования – определение встречаемости и свойств бак-
терий группы B. cereus в приземных атмосферных аэрозолях и в аэрозолях 
высотных, полученных при самолетном зондировании атмосферы Новоси-
бирской области, расположенной на юге Западной Сибири, оценка биотех-
нологического потенциала выделенных микробных изолятов.

Материалы и методики исследования

Отбор образцов аэрозолей. Приземные пробы воздуха отбирали на вы-
соте 2 м в импинджеры с расходом 50 л/мин, содержащие 50 мл раствора 
Хенкса «БИОЛОТ» (Россия), по 30 мин 4 раза за сутки ежемесячно на пло-
щадке, используемой в качестве примера участка с антропогенной нагруз-
кой, расположенной в п. Кольцово Новосибирской области. Средний объем 
воздуха, пропущенный через импинджер, составлял около 1 500 л. Отбор 
высотных проб атмосферного воздуха осуществляли над территорией Кара-
канского бора в 50 км к югу от Новосибирска (границы траектории полета 
самолета: 54°26'38'' с.ш., 82°30'47'' в.д.; 54°10'55'' с.ш., 81°44'00'' в.д.) с помо-
щью лаборатории «Оптик-Э», смонтированной на самолете АН-30 и затем 
на ТУ-134. Караканский бор исследовали как пример относительно чистого 
экологического эталона. Пробы отбирали в дневное время, последовательно 
на высотах 7 000, 5 500, 4 000, 2 000, 1 500, 1 000 и 500 м в течение 6–10 мин 
с использованием импинджеров с расходом 50 л/мин, содержащих 50 мл 
раствора Хенкса. В зависимости от времени отбора объем высотной пробы 
воздуха составлял 300–500 л. 

Титр микроорганизмов в высотных и приземных пробах определяли в 
пересчете на 1 м3 атмосферного воздуха.

Образцы атмосферных аэрозолей в трех повторах высевали на стандарт-
ные питательные среды [24]: рыбный питательный агар, крахмало-амми-
ачный агар, почвенный агар, среду Сабуро «ФБУН ГНЦ ПМБ» (Россия), 
жидкую и агаризованную среду LB «Difco» (США), позволяющие выявить 
микроорганизмы различных таксономических групп [24, 25], и инкубирова-
ли при температурах 28–30 и 6–10 °С в течение 3–20 суток. Индивидуаль-
ные колонии микроорганизмов использовали для получения чистых культур 
и последующего анализа фенотипических свойств. Влияние рН среды на 
рост микроорганизмов определяли при культивировании штаммов на вари-
антах агаризованной среды LB с рН 5,0, 7,0 и 9,0. Температурный диапазон 
роста определяли при культивировании штаммов на агаризованных средах 
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при температурах 5, 20, 30, 37, 42 и 55 °С. Морфологию клеток микроорга-
низмов исследовали методом фазово-контрастной микроскопии с помощью 
микроскопа Axioskop 40 «Carl Zeiss» (Германия). Для дальнейшего иссле-
дования отобраны 25 бактериальных изолятов по фенотипическим и геном-
ным признакам, соответствующих бактериям группы цереус. В качестве 
контрольных штаммов использованы типовые штаммы из состава коллек-
ции бактерий, бактериофагов и грибов ФБУН ГНЦ ВБ «Вектор» Роспотреб-
надзора: штамм B. thuringiensis ssp. kurstaki В-916, штаммы B. thuringiensis 
ssp. galleriae B-966 и В-997, штаммы B. cereus B-1367 и В-277.

Скрининг ферментативной активности культур. Липолитическую ак-
тивность определяли на желточном агаре и агаризованной среде LB, со-
держащей эфиры жирных кислот, с добавлением 0,01% СaCl2. В качестве 
субстратов использовали 1,0% монолаурат (твин-20) и моноолеат (твин-80). 
Чашки со средой, засеянные испытуемыми культурами, выдерживали в 
термостате при 28–30 °С в течение 2 суток. Амилолитическую активность 
культур определяли при их высеве на крахмало-аммиачный агар, протеоли-
тическую – по способности к гидролизу желатина и казеина молока [26]. 
Способность к гемолизу учитывали, высевая культуры на среду LB с до-
бавлением крови барана. Нуклеазную активность исследовали на среде LB 
с добавлением ДНК «Sigma» (США) [26]. Содержание плазмидной ДНК в 
изолятах определяли скринингом по стандартной методике [26]. 

Способность к секреции РНКаз в культуральной среде ПДГГ при культи-
вировании бактерий при температуре 30 °С в течение 18–24 ч определяли по 
накоплению кислото-растворимых продуктов, образующихся при гидролизе 
высокополимерной РНК дрожжей (1 мг/мл). За единицу активности фермен-
тов принимали их количество, катализирующее образование 1 А260 кисло-
торастворимых продуктов в течение 60 мин при 37 °С в 50 мМ трис-HCl, 
pH 8,0. Состав среды ПДГГ (г/л): пептон – 9,27, дрожжевой экстракт – 5,00, 
NaCl – 3,00; 10 мл 50% глицерина, 2 мл 20% глюкозы; рН 7,0–7,2 [27].

Антибиотическую активность исследуемых штаммов определяли клас-
сическим диффузионным методом отсроченного антагонизма (метод пер-
пендикулярных штрихов) [28] на среде LB при температуре 37 °С. В ка-
честве патогенных тест-штаммов применяли: Staphylococcus aureus ATCC 
6538, Bacillus subtilis ATCC 6633, Candida albicans 620, Klebsiella pneumoniae 
B-4894, Escherichia coli ATCC 25922, Salmonella typhimurium 2606, Shigella 
sonnei 32 из состава коллекции бактерий, бактериофагов и грибов ФБУН 
ГНЦ ВБ «Вектор» Роспотребнадзора. Контроль характера и активности ро-
ста тест-штаммов – их параллельный посев на чашки Петри с той же пита-
тельной средой без испытуемой культуры.

Чувствительность исследуемых культур к антибиотикам определяли диско-
диффузионным методом с применением дисков производства НИЦФ (Россия).

Генетический анализ бактериальных изолятов проведен с помощью ПЦР 
со специфическими праймерами на 16S рРНК [29]. Нуклеиновые кислоты 
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выделяли из суточных вегетативных клеток, контролируя отсутствие споро-
образования микроскопически. Клетки бактериальных изолятов разрушали 
лизирующим буфером (набор реагентов для выделения ДНК/РНК, «НПФ 
Литех» (Россия)) и выделяли суммарную ДНК согласно прилагаемой к на-
бору инструкции. ПЦР проведен с использованием буфера и полимеразы 
производства «СибЭнзим» (Новосибирск, Россия) в соответствии с ин-
струкцией по применению. Для проведения ПЦР использовали следующую 
программу: 94 °C – 10 с, 60 °C – 15 с, 72 °C – 30 с, 40 циклов, затем 72 °C – 
7  мин. Продукты ПЦР анализировали в 2,0% агарозном геле. Нуклеотид-
ные последовательности 16S рРНК бактерий определяли на автоматическом 
секвенаторе Applied Biosystems 3130xl «Hitachi» (США) с использованием 
набора ABI prism Big Dye terminator V3.1 cycle. Для секвенирования исполь-
зовали продукты амплификации длиной 1 360 п.о. Выравнивание проведено 
с помощью программы «Lasergene 9». Филогенетический анализ осущест-
влен с помощью программного обеспечения «MEGA 7».

Выделенные штаммы микроорганизмов хранили при низкотемператур-
ном замораживании в коллекции природных изолятов ФБУН ГНЦ ВБ «Век-
тор» Роспотребнадзора.

Статистическая обработка данных. Расчет числа культивируемых ми-
кроорганизмов в пробах проведен по методу Кербера [30], при этом количе-
ство микроорганизмов усредняли по 3 параллелям высеянных проб. Среднего-
довые суммарные величины численности культивируемых микроорганизмов 
рассчитывали как средние по повторностям ± доверительный интервал на 
уровне значимости 95%, применяя t-критерий Стьюдента (р < 0,05).

Результаты исследования и обсуждение

На территории юга Западной Сибири с 1998 г. проводится мониторинг 
биогенной компоненты аэрозолей атмосферного воздуха на высотах до 7 км, 
заключающийся в изучении качественного и количественного состава куль-
тивируемых микроорганизмов. Общая концентрация микроорганизмов в аэ-
розолях Новосибирской области, расположенной на юге Западной Сибири, 
составляла в разных пробах в среднем от менее единицы до 5×105 КОЕ/м3, 
при этом концентрация психрофильных микроорганизмов, способных расти 
при температуре 6–10 °С, в разных образцах могла составлять от 3,20×102 до 
1,13×105 КОЕ/м3. Среди выделенных микроорганизмов преобладали бакте-
рии, средняя концентрация грибов в образцах не превышала 10% от общего 
количества изолятов. Встречаемость спорообразующих микроорганизмов в 
высотных пробах за годы мониторинга составляла от общего количества вы-
деляемых минимум 0,5% в 2005 г. и максимум 55% в 2011 г.; для наземных 
образцов – 0,1% в 2002 г. и максимум – 83% в 2016 г. Содержание бактерий 
цереусной группы в разных образцах также значительно отличалось, состав-
ляя от 0,1 до 6,5% от общего количества выделяемых бацилл. Среднегодовое 
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значение содержания спорообразующих бактерий в высотных и приземных 
пробах атмосферных аэрозолей представлено на рис. 1. 
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Рис. 1. Среднегодовое значение содержания спорообразующих бактерий в высотных 
(А) и приземных (В) пробах атмосферных аэрозолей Новосибирской области, %

[Fig. 1. The average annual value of the content of the spore-forming bacteria in high-altitude (A) 
and surface (B) samples of atmospheric aerosols of Novosibirsk region], %

Количество выделяемых культивируемых спорообразующих бактерий, 
значительно отличающееся в разные годы наблюдения, представлено на 
рис. 2, данные геномного анализа – на рис. 3. 

Интересно, что в исследуемых образцах аэрозолей, отобранных после 
длительного дождя или обильного снегопада, клетки микроорганизмов не 
обнаруживались или присутствовали в единичном количестве. В качестве 
примера такой ситуации можно привести результаты высевов зимних высот-
ных аэрозолей от 22.12.2010, 29.01.2013, летних высотных – от 30.05.2000, 
24.08.2008, приземных проб от 14–15.08.2012, от 18–19.08.2015, где куль-
тивируемые микроорганизмы отсутствовали, т.е. наблюдался своеобразный 
эффект вымывания частиц аэрозолей из атмосферы, что может быть одной 
из причин значительного отличия концентрации выделяемых микроорга-
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низмов в разных образцах, а в результате – и в суммарных среднегодовых 
данных.
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Рис. 2. Суммарное количество культивируемых штаммов  
спорообразующих бактерий, ежегодно выделяемых из образцов  

высотных и приземных атмосферных аэрозолей Новосибирской области
[Fig. 2. The total number of cultivated strains of spore-forming bacteria annually isolated  

from samples of high-altitude and surface atmospheric aerosols  
of the Novosibirsk region]

Из приземных и высотных проб аэрозолей осени 2016 г., отобранных в 
период преобладания юго-западных ветров из Казахстана, характеризую-
щихся повышенным содержанием пылевых компонентов и особо высокой 
численностью спорообразующих бактерий, выделены 225 бактериальных 
изолята, из которых 62 образовывали эндоспоры. 

Штаммы спорообразующих бактерий по определению фенотипиче-
ских свойств и данных геномного анализа (см. рис. 3) отнесены к родам 
Bacillus, Paenibacillus, Brevibacillus, Lysinibacillus, Oceanobacillus и ряду 
других. Среди микробных изолятов этого периода преобладали бактерии 
рода Bacillus, по совокупности признаков отнесенные к видам B. beringensis, 
B. boroniphilus, B. megaterium, B. firmus, B. korlensis, B. pumilus, B. subtilis, 
B. brevis, B. licheniformis и другим. 

Бактерии, идентифицированные как Bacillus cereus (Bc) и Bacillus 
thuringiensis (Bt) подвидов Bt ssp. kurstaki, обнаружены как в высотных, так 
и в приземных пробах, штаммы Bt ssp. galleriae изолированы из приземных 
атмосферных аэрозолей. 

Следует отметить, что среди бактериальных изолятов цереусной груп-
пы отсутствовали патогенные бактерии Bacillus anthracis, так как клетки 
всех выделенных штаммов подвижны, обладали фосфолипазой, щелочной 
фосфатазой, проявляли гемолитическую, плазмокоагулазную активности, 
устойчивы к пенициллину, что не является свойственным для бактерий вида 
B. anthracis (табл. 1, 2). 
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Рис. 3. Филогенетическое дерево, построенное для бактерий, выделенных из аэрозолей атмосферного воздуха, 
на основе сравнения с известными штаммами.Анализ проведен методом «объединения ближайших соседей» с 

использованием 2-х параметрической модели Кимуры. 
[Fig. 3. The phylogenetic tree constructed for bacteria isolated from atmospheric aerosols based on comparison with known strains. 

The analysis was carried out with the nearest neighbor method using the Kimura 2-parameter model] 
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Рис. 3. Филогенетическое дерево, построенное для бактерий, выделенных  
из аэрозолей атмосферного воздуха, на основе сравнения с известными  

штаммами. Анализ проведен методом «объединения ближайших соседей»  
с использованием 2-параметрической модели Кимуры

[Fig. 3. The phylogenetic tree constructed for bacteria isolated from atmospheric  
aerosols based on comparison with known strains. The analysis was carried out 

with the nearest neighbor method using the Kimura 2-parameter model]

В литературе приводятся данные анализа сходных образцов, где авто-
рами показано, что аэрозоли, привнесенные с пылью из Азии, также со-
держали большее количество видов бацилл (23,8% от общего количества), 
чем местные образцы без пыли (13,3%), включая виды, тесно связанные с 
Bacillus cereus. В изолятах B. cereus, выделенных из образцов аэрозолей, со-
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держащих пыль, анализ генов энтеротоксинов подтвердил наличие факто-
ров вирулентности [10].

Таблица 1  [Table  1]
Признаки штаммов бацилл, близких на филогенетическом дереве  

к видам Bacillus cereus и Bacillus anthracis
[Characteristics of bacilli strains that are close to the species  

Bacillus cereus and Bacillus anthracis on the phylogenetic tree]
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[P
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Сb-989

Палочки 
по 1–2 и в 
цепочках
[1-2 rods and 

in chains]

1,0–
1,2×
3–5

+ EST
EC + + + + R –

Сg-42 –«– –«– + –«– + + + + R –
Cb-940 –«– –«– + –«– + + + + R –
Cg-45 –«– –«– + –«– + + + + R –
Cg-39 –«– –«– + –«– + + + + R +
Cg-46 –«– –«– + –«– + + + + R –
Cb-946 –«– –«– + –«– + + + + R –
Сb-958 –«– –«– + –«– + + + + R –

B. cereus
ATCC 10702 –«– –«– + –«– + + + + R –

B. cereus
В-277 –«– –«– + –«– + + + + R –

B. cereus* –«– –«– +/– –«– + + +/– + R –
B. anthracis* –«– –«– – EC – – – – S –
B. thuringi-

ensis* –«– –«– +/– EST + + + + R +
Примечание: * по [31]; «+» – положительное проявление признака; «–» – отрицательное 
проявление признака; «+/–» – вариабельное проявление признака; EC – споры эллип-
тические центральные, EST – споры эллиптические субтерминальные; R – устойчив к 
антибиотику, S – чувствителен к антибиотику.
[Note: * according to [31]; “+” - Positive manifestation of the characteristic; “–” - Negative manifestation 
of the characteristic; “+/–” - Variable manifestation of the characteristic; EC - Elliptical central spores, 
EST - Elliptical subterminal spores; R - Antibiotic resistance, S - Antibiotic sensitivity].

Ферментативная активность. Биохимические признаки выделенных 
штаммов Bc и Bt довольно схожи: все исследуемые штаммы продуцировали 
каталазу, протеазы, обладали амилолитической, фосфатазной, желатиназ-
ной, гемолитической активностями, выраженными в разной степени; ги-
дролизовали глюкозу с образованием кислоты, но не газа, не утилизировали 
сахарозу и маннит, как правило, обладали плазмокоагулазной активностью. 
Выявлен штамм Bt Сb-527 с высокой нуклеазной активностью. За неболь-
шим исключением отличия выделенных штаммов проявлялись в соответ-
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ствии с видовыми характеристиками [25] в наличии или отсутствии уреазы, 
липазной и липолитической активностей (табл. 2).

Таблица 2 [Table  2]
Биохимические признаки штаммов Bacillus cereus и Bacillus thuringiensis,  

выделенных из атмосферных аэрозолей 
[Biochemical characteristics of Bacillus cereus and Bacillus thuringiensis  

strains isolated from atmospheric airaerosols]
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Bc B-1367 – ± – + + + – + + + – К –
Bc B-277 – + – + + + – + + + – K –
Bc Cb-946 – + – ± + + – + + + – К –
Bc Cb-958 – + – + + + – + + + – К –
Bc Cb- 989 – + – + + + – + + + – К –
Bc Сg-45 – + – + + + – + + + – К –
Bc Cg-42 – + – + + + – + + + – К –
Bc Cg-39 – + – ± + + – + + + – К –
Bc Cg-46 – + – ± + + – + + + – К –
Btk 24-17 + + + + + + + + ± + – К –
Btk 18-15 + + + ± + + + + + – – К –
Btk 32-04 + + + + + + – + ± + – К –
Btk 50-04 + + + ± + + – + ± + – К –
Btk 18-05 + + ± – + + – + + + – К –
Btk 09-01-40 + + ± + + + + + + + – К –
Btk 32-04 + + + + + + + + + + – К –
Btk 63-04 + + + + + + + + ± ± – К –
Btk 41-18 + + + + + + + + ± + – К –
Btk 100-04 + + + + + + + + + + – К –
Btk 118-17 + + ± + + + + + ± + – К –
Btk 78-04 + + + + + + + + + ± – К –
Btk 31-04 + + + + + + + + ± + – К –
Btk 5-18 + + + ± + + + + ± ± – К –
Btg Sn-50 + + + ± + – + + ± ± – К –
Btg Sn-56 + + + ± + – + + ± ± – К –
Btg Sn-60 + + + ± + – + + ± ± – К –
Btg Sn-66 + + + ± + – + + ± ± – К –
Bt Сb-527 + + – + + + – + + + – К –

Btg B-996 + + + + + – + + ± + – К –
Btg B-997 + + + + + – + + ± + – К –
Btk B-916 + + + + + + + + ± + – К –

B.cereus٭ – + – + + + – + + + – К –
B. anthracis٭ – + + + + – + – – – + К –

B. thuringiensis٭ + + + + + + + + + + – К –
Примечание: * по [31]; «+» – положительная реакция; «–» – отрицательная реакция; 
«±» – слабо выраженная реакция; «К» – гидролиз углевода с образованием кислоты; Вс – 
Bacillus cereus; Bt – Bacillus thuringiensis; Btk – Bacillus thuringiensis ssp. kurstaki; Btg – 
Bacillus thuringiensis ssp. galleriae.
[Note: * according to [31]; “+” Positive reaction; “–” Negative reaction; “±” - Weakly expressed reaction; 
“K” - Hydrolysis of carbohydrate to form an acid; Вс - Bacillus cereus; Bt - Bacillus thuringiensis; Btk - 
Bacillus thuringiensis ssp. kurstaki; Btg - Bacillus thuringiensis ssp. galleriae].
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Сведения по резистентности к антибиотикам одинаково важны как при 
использовании микроорганизмов в биотехнологических процессах в каче-
стве, например, селективного агента, так и для возможности ограничения 
развития вызываемых ими инфекций. Данные по резистентности исследуе-
мых штаммов к антибиотикам представлены в табл. 3.

Таблица 3 [Table  3]
Чувствительность штаммов Bacillus cereus и Bacillus thuringiensis к антибиотикам

[Sensitivity of Bacillus cereus and Bacillus thuringiensis strains to antibiotics]

Штамм
[Strain]

Антибиотики (мкг/диск)/ зона подавления роста в мм
[Antibiotics (μg / disc) / growth inhibition zone in mm]
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Вс B 1367 22 22 25 25 20 12 20 20 25 18 15 12 17 18
Bc B-277 15 16 20 14 20 15 20 15 0 18 0 10 10 12
Вс Cb 946 0 19 22 24 24 0 12 0 15 22 0 12 0 15
Вс Cb 958 18 19 23 27 20 10 23 14 23 10 0 10 20 15
Вс Cb 989 30 15 30 27 0 10 0 35 35 12 14 16 20 20
Вс Сg 45 17 23 20 11 18 0 20 16 0 12 0 0 11 11
Вс Cg 42 13 0 0 20 12 0 0 15 0 16 0 0 12 12
Вс Cg 42 15 22 0 20 21 12 19 14 0 18 0 14 17 11
Вс Cg 39 8 0 14 27 11 12 25 15 28 15 12 15 24 22
Вс Cg 46 12 0 15 25 20 10 20 23 25 15 10 15 18 20
Btk 24-17 17 21 25 24 19 0 21 0 0 0 0 14 0 0
Btk 18-05 20 26 24 30 25 18 0 13 12 10 0 18 16 20
Btk 32-04 0 20 16 28 20 20 16 12 0 0 0 10 0 0
Btk 50-04 0 24 28 15 22 12 24 18 15 20 9 15 0 25
Btk 18-15 17 19 20 12 0 9 11 0 0 0 0 12 9 11
Btk 01-40 18 0 25 29 21 17 19 15 0 15 0 0 19 20
Btk 32-04 19 21 25 30 21 0 0 0 0 20 0 15 22 17
Btk 63-04 16 21 24 21 18 0 15 0 0 0 0 14 0 15
Btk 41-18 17 23 24 12 22 13 14 15 11 23 20 16 21 20
Btk 100-04 20 24 28 26 25 25 25 20 0 17 0 10 15 23
Btk 118-17 20 20 24 24 22 18 22 20 10 16 0 20 20 20
Btk 78-04 20 24 0 27 0 0 21 14 9 0 0 11 0 20
Btk 31-04 10 19 26 25 24 19 25 0 0 0 0 12 13 15
Btk 5-18 11 10 11 18 21 18 10 0 0 0 0 8 0 19
Bt Cb-527 17 20 20 23 21 0 21 20 20 20 27 12 14 12
Btg Sn-50 11 10 16 10 9 11 11 0 0 0 0 10 0 12
Btg Sn-56 17 24 22 24 20 16 18 13 0 0 0 14 14 12
Btg Sn-60 19 25 25 26 19 10 9 9 0 0 0 10 0 13
Btg Sn-66 17 23 23 0 21 13 10 17 0 0 0 11 9 12
Btk B-916 19 23 19 20 19 0 14 0 10 0 0 18 0 19
Btg B-996 0 26 23 0 20 20 19 18 10 15 10 10 0 10
Btg B-997 20 23 25 0 24 13 11 15 0 0 13 24 12 15

Примечание [Note]: Вс – Bacillus cereus; Bt – Bacillus thuringiensis; Btk – Bacillus 
thuringiensis ssp. kurstaki; Btg – Bacillus thuringiensis ssp. galleriae.

Встречаемость и свойства бактерий цереусной группы



72

В многочисленных литературных источниках отмечается, что большин-
ство изолятов B. cereus устойчиво к пенициллинам и цефалоспоринам, что 
рассматривается как следствие продукции β-лактамаз [32]. Ряд работ, каса-
ющихся изучения чувствительности штаммов B. cereus к антибиотикам, по-
казывает, что за последние десятилетия к некоторым из препаратов начина-
ет формироваться резистентность, не характерная ранее [33]. Исследования 
последних лет свидетельствуют о присутствии бактерий вида B. cereus, со-
держащих как множественные гены токсина, так и проявляющих мультиу-
стойчивость к антибиотикам, в природных источниках и в качестве конта-
минантов различных продуктов [34].

Выяснено, что все исследуемые в настоящей работе штаммы Bc и Bt ре-
зистентны к полимиксину, оксациллину, бензилпенициллину, а также к цефу-
роксиму (данные в таблицу не внесены), что согласуется с литературными 
сведениями [33]. Исключение составляли штаммы Вс В-1367 и Bt  Сb-527, 
проявившие к данным антибиотикам высокую чувствительность. Большая 
часть штаммов оказалась резистентной к цефалоспоринам (цефалексину, 
цефалотину и цефаклору). Важно отметить, что выделенные из аэрозолей 
штаммы Вс, кроме штамма Bc Cg-45, показали высокую чувствительность к 
ципрофлоксацину, но очень отличались по восприимчивости к ванкомицину, 
отмеченным на практике как антибиотики резерва, эффективные в лечении 
инфекции B. cereus (см. табл. 3). Высокую чувствительность все штаммы Bc и 
Bt проявили к рокситромицину, эритромицину и, за исключением штамма Bt 
24-17, к линезолиду (данные в табл. 3 не приведены). Кроме штаммов Bt Cb-
527 и Bc B-1367, все исследуемые штаммы цереусной группы оказались поли-
резистентными, проявляя устойчивость к шести–пятнадцати антибиотикам.

Антибиотическая активность. В разной степени выделенные из аэрозо-
лей штаммы Bt и Bc подавляли рост патогенных дрожжей C. albicans, наи-
большую активность проявили штаммы Btk 24-17, 18-15, 09-01-40, 63-04 
(табл. 4). Антифунгальное действие штаммов Bt обусловливается продукцией 
ферментов из класса гидролаз и антибиотических соединений [35]. Штамм 
Bt Cb-527 и ряд штаммов Bc дополнительно эффективно угнетали рост грам-
положительных тест-штаммов S. aureus, B. subtilis. Грамотрицательные тест-
штаммы проявили значительно меньшую чувствительность к антибиотиче-
скому действию штаммов Bt и Bc: угнетение роста штамма E. coli наблюдали 
под воздействием секретируемых метаболитов штаммов Btk 5-18, 41-18, 09-
01-40; штаммы Btk 24-17, 63-04, 118-17 и 5-18 ограничивали рост штамма 
S. thyphimurium. Штамм K. pneumoniae проявил резистентность относительно 
всех штаммов Bt и Bc, используемых в опыте. Следует отметить также, что 
типовой коллекционный штамм Bc B-1367 значительно уступал природным 
аэроизолятам по устойчивости к антибиотикам и антимикробной активности 
(см. табл. 3, 4). 

Противомикробная активность бактерий цереусной группы, в частности 
B. thuringiensis, ранее показана по отношению к бактериям Bacillus subtilis, 
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Erwinia herbicola, Erwinia amylovory, Pantoea agglomerans, Enterococcus 
avium, Staphylococcus aureus, Bacillus amyloliquefaciens, Bacillus pumilis, 
Bacillus thuringiensis [36], противогрибковая активность – по отношению 
к грибам рода Aspergillus [35]. Известна также литическая активность 
B.  сereus к цианобактериям [37], показана продукция штаммов B. cereus 
UW85 двух фунгистатических антибиотиков, подавляющих рост патогенно-
го гриба Phytophthora medicaginis [39]. Подтверждение cведений об актив-
ности бактерий цереусной группы против близкородственных бактерий [19, 
35] – антагонизм штаммов B. thuringiensis ssp. galleriae B-996 и B-997 по 
отношению к штаммам B. cereus В-277 и В-1367. Зона лизиса этих бактерий 
под влиянием секретируемых метаболитов штаммов Btg B-996 и B-997 при 
применении метода отсроченного антагонизма составляла 16 мм (данные в 
табл. 3 не внесены). Зоны угнетения роста тест-штаммов в условиях прове-
денного опыта менее 10 мм пренебрежимо малы и отнесены к отрицатель-
ным результатам.

Таблица 4 [Table  4]
Антибиотическая активность штаммов Bacillus cereus и Bacillus thuringiensis,  

выделенных из атмосферных аэрозолей 
[Antibiotic activity of Bacillus cereus and Bacillus thuringiensis  

strains isolated from atmospheric aerosols]

Штамм
[Strain]

Тест-штаммы патогенов / зона угнетения роста, мм
[Test strains of pathogens / zone of growth inhibition, mm]
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Bc B-1367 0 0 24 0 0 0 0
Bc B-277 20 12 25 0 0 ОR ОR
Bc Cb-946 30 25 25 0 0 0 ОR
Bc Cb-958 25 25 23 0 0 0 0
Bc Cb-989 0 0 26 0 0 ОR ОR
Bc Сg-45 0 0 10 0 0 0 0
Bc Cg-42 30 25 23 0 0 0 0
Bc Cg-39 20 30 15 0 0 0 0
Bc Cg-46 25 25 26 5 0 0 0
Btk 24-17 7 0 41 0 0 17 5
Btk 18-15 11 0 45 0 0 12 5
Btk 32-04 6 0 35 0 0 10 6
Btk 50-04 5 0 30 0 6 4 4
Btk 09-01-40 7 0 46 0 17 11 4
Btk 32-04 6 0 35 0 30 10 6
Btk 63-04 4 0 40 0 4 20 8
Btk 41-18 5 0 42 0 30 10 7
Btk 100-04 3 0 40 0 16 6 7
Btk 118-17 6 6 25 0 0 25 6
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Штамм
[Strain]

Тест-штаммы патогенов / зона угнетения роста, мм
[Test strains of pathogens / zone of growth inhibition, mm]
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Btk 78-04 9 0 41 0 6 14 5
Btk 31-04 3 0 28 0 6 4 4
Btk 5-18 10 0 30 0 33 30 11
Bt Cb-527 30 25 22 0 0 0 0
Btg Sn-50 0 0 40 0 0 0 0
Btg Sn-56 0 0 25 0 0 0 0
Btg Sn-60 7 0 40 0 0 0 0
Btg Sn-66 7 0 20 0 0 0 0
Btk B-916 5 0 40 0 0 5 0
Btg B-996 7 15 45 0 0 7 0
Btg B-997 7 10 40 0 0 7 0

Примечание [Note]: Вс – Bacillus cereus; Bt – Bacillus thuringiensis; Btk – Bacillus 
thuringiensis ssp. kurstaki; Btg – Bacillus thuringiensis ssp. galleriae; ОR – ослабление роста 
[the weakening of growth].

Штамм Cb-527, идентифицированный согласно фенотипическим при-
знакам как Bacillus thuringiensis (колл. № В-1378), в отличие от других вы-
деленных штаммов Bt имел неподвижные клетки, при культивировании в 
жидкой среде на термостатированной качалке образующие крупные агрега-
ты (хлопья) (рис. 4, А), которые при прекращении перемешивания среды в 
короткое время осаждались в виде рыхлого осадка (рис. 4, B). Есть мнение, 
что агрегация клеток может быть стратегией повышения их выживаемости 
в суровых условиях, таких, например, как высокая доза ультрафиолетового 
излучения на большой высоте [9]. Клетки штамма Bt Cb-527 образовывали 
мощные капсулы (рис. 4, C), что не характерно для типовых штаммов Bt, про-
цесс активного образования эндоспор и параспоральных кристаллов при его 
выращивании в жидкой среде при температуре 37 °С начинался уже к 24 ч 
культивирования (у других выделенных штаммов Bt – на 3–5-е сутки).

Штамм Bt Cb-527 отличался также от других изолированных из аэрозо-
лей штаммов Bt высокой чувствительностью к антибиотическим препаратам 
(к 17 из 21 антибиотика, использованного в опыте). В отличие от остальных 
штаммов Bt штамм Bt Cb-527 имел сходную со штаммами Bc высокую анти-
микробную активность относительно грамположительных штаммов S. aureus, 
B. subtilis (см. табл. 3). Обнаруженные особенности штамма Bt Сb-527 могут 
быть обусловлены характерным для цереусной группы обменом плазмидами 
как между B. thuringiensis, так и другими близкородственными видами, при-
надлежащими к группе Bacillus cereus [39]. Плазмидные ДНК представляют 
особый интерес как содержащие внехромосомные гены резистентности к 

Окончание  табл.  4  [Table  4  (end) ]
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антибиотикам и другим факторам среды обитания. Анализ штаммов Bt и Bc, 
изолированных из аэрозолей, показал, что как характерно для этих видов [39], 
все они содержат плазмиды. Электрофореграммы, отражающие состав плаз-
мидных ДНК и их подвижность, для всех штаммов оказались достаточно сход-
ными. Анализ, подтверждающий резистентность штаммов к антибиотикам в 
зависимости от состава и наличия плазмид, в настоящей работе не проводили.

Штамм Bt Сb-527 продуцировал комплекс РНКаз с концентрацией до 
350–400 е.а./мл культуральной жидкости (КЖ). Ранее проведенными экспе-
риментами нами показана противовирусная активность отдельных фракций 
КЖ штаммов B. thuringiensis, содержащих внеклеточные низкомолекуляр-
ные (от 15 до 20 кДа) и высокомолекулярные РНКазы (порядка 55 кДа), по 
отношению к вирусу гриппа человека A/Aichi/2/68 (H3N2) и вирусу гриппа 
птиц A/chicken/Kurgan/05/2005 (H5N1) [40], что согласуется с литератур-
ным данными о противовирусной активности бактериальных РНКаз против 
вирусов, в качестве нуклеиновой кислоты содержащих РНК [41]. Высокая 
концентрация РНКаз, секретируемых штаммом B. thuringiensis Сb-527, сви-
детельствует о перспективности его использования для разработки препара-
тов, направленных на подавление размножения РНК-содержащих вирусов. 
Дополнительные исследования позволят более точно идентифицировать 
штамм Bt Сb-527 и оптимизировать возможности его биотехнологического 
применения в качестве противовирусного средства.

A
 

B
 

C

Рис. 4. Морфология клеток и особенности роста штамма Bacillus thuringiensis Cb-527  
в жидкой среде (фото И.С. Андреевой): А – клетки штамма B. thuringiensis Cb-527 
в скоплениях (хлопьях) при культивировании в жидкой среде (фазовый контраст, 
×2500); В – осадок клеток штамма B. thuringiensis Cb-527 при культивировании  

в жидкой среде (слева),  – штамм Вacillus сereus В-277, среда равномерно мутная  
(справа); С – кристаллы, споры и капсулы клеток штамма B. thuringiensis Cb-527  

(фазовый контраст, ×2500)
[Fig. 4. The morphology of cells and the growth characteristics of strain Bacillus thuringiensis Cb-527  

in a liquid medium (Photo by Irina Andreeva): A. B. thuringiensis Cb-527 strain cells in clusters (flakes) 
when cultured in a liquid medium (phase contrast, ×2500); В. On the left - The sediment of cells of the 

B. thuringiensis Cb-527 strain when cultured in a liquid medium; on the right - the Bacillus cereus B-277 
strain, the medium is uniformly turbid; С. Crystals, spores and capsules of B. thuringiensis Cb-527  

(phase contrast, ×2500)]
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Заключение

В результате многолетнего мониторинга биогенной компоненты атмосфе-
ры Новосибирской области, расположенной на юге Западной Сибири, пока-
зано, что значение концентрации микроорганизмов в исследуемых аэрозолях 
колебалось в разных пробах в среднем от менее единицы до 5×105 КОЕ/м3. 
Численность культивируемых спорообразующих бактерий, включая бактерии 
группы цереус, в разные временные периоды также была переменчива, титр 
выделяемых изолятов в разных пробах мог отличаться на 5 порядков. 

В исследованных образцах выделены бактерии B. cereus и B. thuringiensis, 
в том числе подвидов Bt ssp. kurstaki, Bt ssp. galleriae. Показано характер-
ное для представителей этих таксонов наличие таких ферментов агрессии, 
как фосфолипазы, гемолизины, протеазы, нуклеолитические ферменты. За 
исключением штаммов Вс В-1367 и Bt Сb-527, все штаммы аэроизолятов 
B.  cereus и B. thuringiensis проявили множественную устойчивость по от-
ношению к антибиотикам, подтверждая литературные данные о все боль-
шем распространении полирезистентности среди выявляемых природных 
микробных изолятов. Выраженная антибиотическая активность штаммов 
B. cereus и B. thuringiensis показана относительно возбудителя кандидозов 
Candida albicans и грамположительных штаммов S. aureus и B. subtilis, в 
единичных случаях – против штаммов B. cereus.

Из аэрозолей атмосферного воздуха выделен атипичный новый штамм 
B. thuringiensis Сb-527, обладающий высокой продукцией РНКаз, что позво-
ляет рекомендовать его для разработки противовирусных препаратов против 
РНК содержащих вирусов. Штаммы B. cereus и B. thuringiensis, проявившие 
выраженную ферментативную, антибиотическую активность, депонирова-
ны в Коллекции бактерий, бактериофагов и грибов ФБУН ГНЦ ВБ «Вектор» 
Роспотребнадзора для дальнейших разработок в качестве источников фер-
ментов и соединений, ингибирующих развитие патогенных микроорганиз-
мов и вирусов.
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Occurrence and characteristics of Bacillus cereus group  
bacterial atmospheric aerosols in Novosibirsk region

The microbial diversity of atmospheric bioaerosols involves microorganisms 
that can cause allergic and infectious diseases or toxic effects. They include bacteria 
of the Bacillus cereus group (B. cereus, B. thuringiensis, B. anthracis, B. mycoides, 
B.  pseudomycoides, etc.), which can result in diarrhea, pneumonia, meningitis, 
septicemia, and other infectious diseases. Accordingly, monitoring the presence of 
Bacillus cereus group bacteria in aerosols is critical. However, practically no data 
exist on Bacillus cereus and other cereus-group bacteria in southwestern Siberia’s 
poorly investigated atmospheric aerosol environment. Bacteria of the cereus group 
are capable of effective production of various biologically active compounds, with 
important implications for biotechnology; microorganism strains with new capabilities 
are being investigated. This study aimed to determine the occurrence and characteristics 
of B. cereus group bacteria in ground-level and high-altitude atmospheric aerosols 
in Novosibirsk region of southwestern Siberia, and to evaluate the biotechnological 
potential of the obtained microbial isolates.

High-altitude atmospheric samples were collected over Karakan Pine Forest, 
approximately 50 km south of Novosibirsk, at altitudes of 7000, 5500, 4000, 2000, 1500, 
1000, and 500 m, by aircraft sounding. Вoundaries of the aircraft flight path: 54° 26'38'' 
N, 82° 30'47'' E; 54°10'55'' N, 81° 44'00'' E. Ground-level samples were collected at 
various sites in Koltsovo settlement, Novosibirsk region. Impingers with a flow rate of 
50 L/min containing 50 ml of Hanks’ solution were used for air sampling. The obtained 
aerosol samples were sown on a set of nutrient media and incubated at 28–30°C and 
6–10 °C. The titers of microorganisms in high-altitude and ground-level samples were 
determined in terms of 1 m3 of atmospheric air. Standard microbiological methods were 
employed to study the phenotypic characteristics of the identified microbial isolates. 
Lipolytic activity was determined on yolk agar and LB agarized medium containing fatty 
acid esters with 0.01% CaCl2. The substrates used were 1.0% monolaurate (tween-20) 
and monooleate (tween-80). Amylolytic activity of the cultures was determined by their 
isolation on starch-ammonia agar, and proteolytic activity by their ability to hydrolyse 
milk gelatin and casein (Maniatis T et al., 1984). The ability to hemolysis was taken 
into account when cultures were plated on LB medium with the addition of ram’s blood. 
Nuclease activity was studied on LB medium with the addition of Sigma DNA (USA) 
(Maniatis T et al., 1984). The content of plasmid DNA in the isolates was determined 
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by screening according to Maniatis T et al. (1984). The capacity for RNAase secretion 
in culture medium (peptone - 9.27 g/l, yeast extract - 5 g/l, NaCl - 3.00; 10 ml of 50% 
glycerin, 2 ml of 20% glucose; pH 7.07.2) during cultivation of bacteria at 30 °С, for 
18-24 h, was determined by the accumulation of acid-soluble products, formed upon 
hydrolysis of high-polymer RNA of yeast (1 mg/ml). Antibiotic activity of the studied 
strains was determined by cross-strics (Yasuda T et al., 1992) on LB medium at 37 °C. 
The following pathogenic test strains were used: Staphylococcus aureus ATCC 6538, 
Bacillus subtilis ATCC 6633, Candida albicans 620, Klebsiella pneumoniae B-4894, 
Escherichia coli ATCC 25922, Salmonella typhimurium 2606, and Shigella sonnei 32 
(collection of FSBI State Research Centre Vektor of the Rospotrebnadzor). The genetic 
analysis of bacterial isolates was performed using PCR with specific primers on 16S 
rRNA. The calculation of the number of cultivated microorganisms in the samples 
was carried out according to the Kerber method [Bottone EJ, 2010], and the number 
of microorganisms was averaged over three parallels of the inoculated samples. The 
annual average numbers of cultivated microorganisms were calculated as a mean ± the 
confidence interval at a significance level of 95% of t-Student’s (p < 0.05). 

Percentages of spore-forming cultured bacteria in aerosol samples varied 
significantly across the years of observation (1998–present): in high-altitude samples, 
the minimum and maximum were 0.5% (in 2005) and 55% (in 2011), respectively, 
and, in ground-level samples, the minimum and maximum were 0.1% (in 2002) and 
83% (in 2016), respectively (See Fig. 1 and 2). Annual averages of total concentration 
of microorganisms ranged from < 1 to 5×105 CFU/m3. The number of cereus-group 
bacteria also varied significantly from sample to sample, with averages ranging from 
0.01% to 6.5% of the total number of isolated microorganisms. A total of 2.025 bacterial 
isolates, of which 62 formed endospores, were isolated from ground-level and high-
altitude aerosol samples collected during the predominance of south-westerly winds 
from Kazakhstan in autumn 2016, and were characterized by increased dust-component 
content. Spore-forming bacteria were identified as belonging to the genera Bacillus, 
Paenibacillus, Brevibacillus, Lysinibacillus, and some others. Both high-altitude and 
ground-level aerosol samples were shown to contain bacteria of the cereus group: 
Bacillus cereus (Bc) and Bacillus thuringiensis (Bt), Bt ssp. kurstaki, Bt ssp. galleriae 
subspecies; Bt strains with indefinite serotype were also found. Notably, Bacillus 
anthracis species were not found (See Table 1). Screening for enzyme secretion 
revealed Bt and Bc strains with pronounced proteolytic, phosphatase, lipolytic, and 
amylolytic activities in a medium pH range from 5.0 to 9.0 (See Table 2). An atypical 
strain of B.  thuringiensis Cb-527, which demonstrates high production of RNase, 
was isolated. All strains demonstrated hemolysis capability, were multi-resistant to 
antibiotics (resistant to 6-15 drugs (See Table 3), and suppressed the growth of the 
pathogenic yeast, Candida albicans, to varying degrees. The Bt Cb-527 strain, as well 
as several Bc strains, also effectively inhibited the growth of Gram-positive test strains 
of Staphylococcus aureus and Bacillus subtilis. Gram-negative bacterial test strains 
were low-sensitive to the action of metabolites of the studied Bc and Bt strains (See 
Table 4).

In high-altitude and ground-level samples of the studied atmospheric aerosols, 
bacteria of the cereus group belonging to Bacillus cereus and Bacillus thuringiensis 
species were found in amounts ranging from 0.01 to 6.5% of the total number of cultured 
microorganisms isolated under experimental conditions. The presence of aggression 
enzymes such as phospholipases, hemolysins, proteases, and nucleolytic enzymes 
typical of representatives of these taxa, was found. We isolated Bc and Bt strains with 
high levels of secretion of enzymes and metabolites that possess antibiotic activity; 
these strains are promising as producers. The Bacillus thuringiensis Cb-527 strain (with 
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a pronounced secretion of the RNase complex) can be used for the development of 
anti-RNA-containing virus drugs. The isolated Bc and Bt strains demonstrated multiple 
antibiotic resistance, which confirms literature data on the increasing prevalence of 
polyresistance among the identified natural microbial isolates.
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Роль зеркальных нейронов  
в интерпретации действий и намерений

Исследование выполнено при поддержке гранта РФФИ № 18-013-00758.

Показано, что наблюдение за транзитивными действиями, связанными 
с репродукцией пятисекундного ритма и речевыми действиями, связанными 
с произнесением неэмоционального слова, сопровождается активацией не 
только тех зон коры, где расположены соответствующие «двигательные» 
или «коммуникативные» зеркальные нейроны, но и других зон ассоциативной, 
сенсорной и двигательной коры, а также базальных ганглиев. Полученные данные 
свидетельствуют о том, что сами по себе зеркальные нейроны не обеспечивают 
понимание действий и намерений, хотя и участвуют в этих процессах. 
Предполагается, что эти нейроны обеспечивают взаимодействие между 
префронтальной корой, сенсорными и двигательными областями коры, а также 
местами хранения в мозге двигательных программ. Результат взаимодействия 
этих структур, по-видимому, – понимание действий и намерений других людей.

Ключевые слова: зеркальные нейроны; корковые взаимодействия; 
интерпретация действий и намерений
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Введение
В последние десятилетия пристальное внимание исследователей привле-

кают так называемые зеркальные нейроны, которые обнаружены у живот-
ных и человека. К настоящему времени выделены три вида зеркальных ней-
ронов: «двигательные», «коммуникативные» и «эмоциональные», которые 
отличаются выполняемыми функциями и локализацией [1]. 
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Считается, что характерным ЭЭГ-коррелятом активации зеркальных 
нейронов является депрессия мю-ритма частотой 8–13 Гц, который реги-
стрируется в центральных областях коры и не подавляется при зрительной 
и слуховой стимуляции [2]. В исследованиях с одновременной регистраци-
ей фМРТ и ЭЭГ обнаружена связь мощности мю-ритма с BOLD-сигналом 
в сенсомоторной сети, сети контроля внимания, предполагаемой системы 
зеркальных нейронов, передней поясной извилины и островка [3]. Вместе 
с тем проведенные в этом направлении исследования дали неоднозначные 
результаты. В частности, при изучении электрической активности мозга при 
наблюдении за движениями рук и калейдоскопически движущимися стиму-
лами авторы приходят к выводу, что подавление мю-ритма может быть ис-
пользовано как индикатор активации зеркальных нейронов человека, но эф-
фект слабый и ненадежный и легко смешивается с подавлением затылочного 
альфа-ритма [4]. Для разграничения затылочного альфа- и сенсомоторного 
мю-ритмов определяют индивидуальный частотный диапазон сенсомотор-
ного ритма [5] или проводят регистрацию затылочного альфа-ритма [6]. 

Кроме того, некоторые исследователи [7] выделяют в мю-ритме два под-
диапазона 8–10 и 10–12 Гц, которые, по их мнению, функционально разли-
чаются. Показано, что снижение мощности мю-ритма в задачах, связанных 
с наблюдением, мысленным представлением и выполнением движений, на-
блюдается только в верхнем частотном диапазоне 10,5–13 Гц [8]. 

В ряде исследований обнаружены значительные индивидуальные разли-
чия реактивности мю-ритма при выполнении двигательных задач. В част-
ности, при изучении изменений реактивности мю-ритма у испытуемых от 
10 до 86 лет при наблюдении за действиями обнаружено, что выраженность 
модуляции мю-ритма увеличивается с возрастом [9]. В недавнем исследова-
нии [10] показано, что величина снижения амплитуды мю-ритма и скорость 
моторной адаптации связаны с уровнем невербального интеллекта [10]. 
Имеются данные о гендерных различиях в системе зеркальных нейронов у 
людей [11]. Некоторые исследователи отмечают, что при изучении процес-
сов сенсомоторной координации речи целесообразно учитывать не только 
изменения мю-ритма в альфа-, но и в бета-диапазоне частот [12]. 

Согласно популярной в настоящее время гипотезе [13], зеркальные ней-
роны могут служить нейрональной основой для интерпретации действий, 
подражательного обучения и имитации поведения других людей. По мнению 
исследователей [13], это достигается путем копирования мозгом наблюдате-
ля действий другого человека посредством актуализации соответствующих 
двигательных программ. Однако не все исследователи разделяют эту точку 
зрения. В частности, Грег Хикок [14] на основе анализа имеющихся данных 
приходит к выводу, что «ранняя гипотеза о том, что эти клетки лежат в осно-
ве понимания действия, является интересной и, на первый взгляд, разумной 
идеей. Однако, несмотря на широкое признание, это предположение никог-
да не было адекватно проверено у обезьян, а у людей есть эмпирические 
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данные против нее». В. Косоногов [15] видит другое противоречие. По мне-
нию автора, сторонники теории зеркальных нейронов в качестве нейрофи-
зиологической основы понимания действий постулируют, что активность 
зеркальных нейронов отражает цели чужих действий, потому что они акти-
вируются, если наблюдаемое действие целенаправленно. Однако остается 
неясным, откуда они (зеркальные нейроны) «знают», что определенное дей-
ствие целенаправленно? На какой стадии их активации они обнаруживают 
цель движения или ее отсутствие? Автор считает, что система зеркальных 
нейронов может быть активирована только после того, как цель наблюдае-
мого действия определяется некоторыми другими структурами мозга [15]. 
С возражениями против того, что зеркальные нейроны ответственны за по-
нимание намерений других людей, выступили и некоторые нейрофилософы. 
В частности, Патриция Чёрчлэнд [16] считает, что понимание намерений 
другого человека осуществляется на уровне более сложной нейронной ак-
тивности, чем уровень отдельных нейронов. Таким образом, вопрос об уча-
стии зеркальных нейронов в интерпретации действий и намерений требует 
дополнительного изучения. 

Цель данного исследования – изучение роли зеркальных нейронов в ин-
терпретации действий и намерений.

Материалы и методики исследования

В ходе предварительного обследования изучены особенности латераль-
ной организации мозга с определением ведущей руки. Для выявления веду-
щей руки использована анкета Аннет [17]. По результатам анкетирования 
подсчитывали показатель мануального предпочтения (ПМП). В качестве 
модели когнитивной деятельности испытуемым предлагали деятельность, 
связанную с наблюдением и репродукцией пятисекундного ритма, с на-
блюдением и произнесением неэмоционального слова. В качестве марке-
ров активности зеркальных нейронов использовали депрессию мю-ритма 
ЭЭГ, корковые взаимодействия на частоте этого ритма, результаты фМРТ-
сканирования мозга. В электроэнцефалографическом исследовании уча-
ствовали добровольцы, практически здоровые мужчины (31 человек) и жен-
щины (34 человека), студенты в возрасте от 18 до 23 лет. Все испытуемые 
дали информированное согласие на участие в нем. Данное исследование 
разрешено комиссией по биоэтике Биологического института Томского го-
сударственного университета. Для решения поставленных задач проведены 
несколько серий экспериментов. В первой серии («Наблюдение за репродук-
цией ритма») испытуемый наблюдал за рукой оператора, который вначале 
запоминал пятисекундный ритм, затем средним и указательным пальцами 
ведущей руки воспроизводил этот ритм, периодически нажимая на клавишу 
«Пробел». Период ритма задавался зрительным стимулом (светлый квадрат 
со стороной 2 см, появляющийся периодически на 200 мс в центре затем-
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ненного экрана монитора). Во второй и третьей сериях испытуемый вначале 
запоминал пятисекундный ритм, после этого воспроизводил этот ритм паль-
цами левой руки, а затем – правой руки. В четвертой серии испытуемый на-
блюдал за оператором, который беззвучно одними губами произносил слово 
«раз», когда стрелка секундомера на экране монитора пересекала деления 0, 
5, 10 и т.д. секунд. Всего стрелка секундомера совершала 5 оборотов. В пя-
той серии испытуемый в указанные моменты времени сам беззвучно произ-
носил слово «раз». В ходе эксперимента оператор располагался за столом, 
на котором на расстоянии 40–50 см от него находился монитор компьютера. 
Испытуемый при этом находился спереди и справа на расстоянии 70–80 см 
от него и, в зависимости от инструкции, следил за его рукой или губами. 
При репродукции ритма или произнесении слов испытуемый занимал место 
оператора. Перед выполнением предлагаемой деятельности и в процессе ее 
выполнения регистрировали ЭЭГ монополярно с помощью 24-канального 
энцефалографа-анализатора «Энцефалан-131-03» (фирма «Медиком», г. Та-
ганрог, Россия) в лобных (F3, F4, Fz, F7, F8), центральных (C3, C4, Cz), 
височных (T3, T4, T5, T6), теменных (P3, P4, Pz) и затылочных (O1, O2) 
отведениях по системе «10–20%». В качестве референтных использовали 
отведения A1 и A2, расположенные справа и слева на сосцевидных отрост-
ках височной кости. Для снижения уровня сетевой помехи также устанав-
ливался заземляющий электрод (N). С целью исключения артефактов, свя-
занных с движением глаз и мышечной активностью, регистрировали ЭОГ 
и ЭМГ мышц шеи и лба. Электроды для регистрации ЭОГ устанавливали 
над бровью и у нижнего края глазной впадины левого глаза испытуемого. 
При вводе аналоговых сигналов в ЭВМ частота дискретизации составля-
ла 250 Гц. С целью выделения мю-ритма частотой 8–13 Гц ЭЭГ предвари-
тельно фильтровали. Для этого применялся полосовой фильтр Баттерворта 
20-го порядка с коэффициентом подавления частот выше 13 Гц не менее 
80 дБ и частот ниже 8 Гц не менее 40 дБ. Этот фильтр обеспечивает эффек-
тивное (с минимальными искажениями) выделение интересующей полосы 
частот. При обработке полученных данных подсчитывали максимальные 
значения кросскорреляционных функций и оценки спектральной мощно-
сти на коротких (1,5 с), лишенных артефактов, отрезках записи ЭЭГ за 3 с 
(«Фон») и 1,5 с («Подготовка») до выполнения транзитивного действия (на-
жатие на клавишу) или речевого действия, выполняемых испытуемым или 
оператором, и сразу после указанного события («Выполнение действия»). 
При подсчете кросскорреляционных функций учитывали, что максималь-
ный временной сдвиг должен быть не более одной десятой длины реали-
зации, которая выбиралась больше или равной десяти периодам мю-ритма 
(1,5 с). Для описания спектра мощности использовалась «нефильтрованная» 
ЭЭГ и применялось преобразование Фурье. Расчет спектра выполнялся с 
аппроксимацией на целые гармоники (8, 9, 10, 11, 12, 13, 14, 15 Гц), что 
позволяло существенно упростить последующую статистическую обработку 
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и сравнительный анализ результатов. При статистической обработке данных 
использовали пакет «MatLab v6.5» и критерий Вилкоксона для связанных и 
независимых выборок. 

В части опытов при наблюдении и репродукции ритма, при наблюдении 
и произнесении слов исследовали активность мозга методом фМРТ. В этих 
исследованиях участвовали добровольцы – 20 мужчин и 20 женщин в воз-
расте от 19 до 27 лет, учащиеся вузов. От каждого испытуемого получено со-
гласие на участие в экспериментах, также заполнены форма добровольного 
информированного согласия, опросный лист и согласие на обработку персо-
нальных данных. Разрешение на проведение исследований на людях предо-
ставлено Этической комиссией НИЦ «Курчатовский институт». В ходе пред-
варительного обследования с помощью анкеты Аннет выявляли ведущую 
руку. Исследование включало несколько серий экспериментов. В первой се-
рии испытуемому предварительно демонстрируют видеоролик, в котором в 
центре экрана периодически (через 5 с) появляется белый квадрат со сторо-
ной 2 см. Испытуемый должен запомнить этот ритм. Затем демонстрируют 
видеоролик, где показана рука оператора, который воспроизводит пятисе-
кундный ритм, нажимая средним и указательным пальцами ведущей руки 
на клавишу «Пробел». После этого демонстрируют видеоролик с изобра-
жением неподвижной руки оператора. Во второй и третьей сериях испыту-
емый сам воспроизводит пятисекундный ритм, нажимая кнопки левой или 
правой рукой в зависимости от инструкции. Затем испытуемому демонстри-
руют видеоролик с изображением стимула (белый крест на темном фоне в 
центре экрана), на который должен быть направлен его взор во время отды-
ха. В четвертой серии испытуемому вначале демонстрируют видеоролик с 
изображение лица оператора, который в моменты перехода стрелки секун-
домера через деления 0, 5, 10 и т.д. секунд произносит слово «раз». Затем 
демонстрируют видеоролик с изображением неподвижного лица оператора. 
В пятой серии испытуемому вначале демонстрируют видеоролик с изобра-
жением движущейся стрелки секундомера. Затем в указанные моменты вре-
мени (0, 5, 10 и т.д. секунд) испытуемый сам произносит слово «раз». 

Результаты структурной и функциональной МРТ получены в НБИКС-
технологий НИЦ «Курчатовский институт» на томографе SIEMENS 
Magnetom Verio 3 Tesla. Для получения структурного изображения мозга 
с высоким разрешением (Т1-взвешенное изображение) использованы сле-
дующие параметры последовательности быстрого градиентного эхо (rapid 
gradient echo): 176 срезов, TR (время повторения) = 1 900 мс, TE (время 
эхо)  = 2,19  мс, толщина среза = 1 мм, угол переворота = 90, время ин-
версии = 900 мс, поле наблюдения = 250×218 мм. Для получения данных 
фМРТ использованы следующие параметры: TR = 2 с, ТЕ = 20 мс, коли-
чество срезов – 42, размер воксела – 2×2×2 мм. Дополнительно получе-
ны данные для уменьшения пространственных искажений эхо-планарных 
изображений.
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Все фМРТ-данные предварительно обработаны с помощью пакета SPM8. 
В рамках каждой из парадигм выполнены попарные сравнения на основа-
нии статистики Стьюдента и получены индивидуальные и групповые карты 
с уровнем значимости p < 0,001. Все полученные статистические карты  на-
носились на шаблонное Т-1 изображение и производилась анатомическая 
привязка «активных» вокселов к атласу CONN. 

Результаты исследования и обсуждение

Результаты исследования электрической активности мозга при на-
блюдении и репродукции пятисекундного ритма. Изучение латеральной 
организации мозга испытуемых показало, что среди мужчин преобладают 
правши (27 человек), имеются амбидекстры (4 человека) и отсутствуют лев-
ши. Среди женщин также преобладали правши – 31, имелись амбидекстры – 1 
и левши – 2. 

Изучение корреляционных и спектральных характеристик мю-ритма при 
наблюдении и репродукции пятисекундного ритма позволило обнаружить у 
мужчин и женщин зависимость изменений этих характеристик от частоты 
мю-ритма, вида и этапа выполняемой деятельности. В частности, в серии 
«Наблюдение за репродукцией ритма» на этапе «Выполнение действия» по 
сравнению с фоном у мужчин наблюдается статистически значимое сниже-
ние спектральной мощности ЭЭГ в отведении С3 на частоте 9 Гц на 10,1% 
(p < 0,005), а на частоте 10 Гц – на 9,4% (p < 0,05). В то же время на этапе 
«Подготовка» по сравнению с фоном статистически значимые изменения 
спектральной мощности ЭЭГ на частотах мю-ритма у мужчин отсутствова-
ли. Сходные изменения спектральной мощности ЭЭГ на частотах мю-ритма 
обнаружены при репродукции ритма левой и правой рукой. Так, в серии с 
репродукцией ритма правой рукой на этапе «Выполнение действия» по срав-
нению с фоном у мужчин наблюдается статистически значимое снижение 
спектральной мощности ЭЭГ в отведении С3 на частоте 9 Гц на 22% (p < 
0,01), а на частоте 11 Гц – на 33,5% (p < 0,001), в отведении С4 на частоте 8 Гц 
– на 18,5% (p < 0,001), а на частоте 11 Гц – на 2,1% (p < 0,02). Зависимость 
изменений спектральных характеритстик мю-ритма от его частоты, вида 
и этапа выполняемой деятельности обнаружена и у жнщин. В частности, 
при репродуции пятисекундного ритма правой рукой на этапе «Вполнение 
действия» по сравнению с фоном у них наблюдается в отведении С4 на 
частоте 8 Гц статистически значимое повышение спектральной мощности 
ЭЭГ (p < 0,01), а на частоте 9 Гц в том же отведении − снижение на 10,8% 
(p < 0,02). Вероятно, обнаруженное на отдельных частотах снижение спек-
тральной мощности мю-ритма на этапах «Подготовка» и «Выполнение дей-
ствия» отражает активацию «двигательных» зеркальных нейронов [1].

Анализ корковых взаимодействий на частоте мю-ритма между централь-
ными и другими зонами коры при наблюдении и репродукции пятисекунд-
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ного ритма позволил обнаружить у мужчин и женщин зависимость этих 
взаимодействий от вида и этапа выполняемой деятельности. Зависимость 
корковых взаимодействий от вида и этапа выполняемой деятельности у 
мужчин и женщин при наблюдении и репродукции пятисекундного ритма 
иллюстрирует рис. 1.

 
 

4 
 

этапа выполняемой деятельности у мужчин и женщин при наблюдении и репродукции пятисекундного ритма 
иллюстрирует рис. 1. 
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Рис. 1. Зависимость корковых взаимодействий на частоте мю-ритма от вида и этапа выполняемой деятельности 
у мужчин (I) и женщин (II) в сериях «Наблюдение за репродукцией ритма» (А), «Репродукция ритма левой 

рукой» (В) и «Репродукция ритма правой рукой» (С). 
Примечание: на оси ординат отложены значения коэффициента корреляции в отн. ед.; приведены только 

статистически значимые (p < 0,05) различия. 
[Fig. 1. Dependence of the found cortical interactions at the frequency of the mu rhythm depending on the type and stage of the 

performed activity in men (I) and women (II) in the series "Observation of rhythm reproduction" (A), "Rhythm reproduction with the 
left hand" (B) and "Rhythm reproduction with the right hand" (С). 

Note: the values of the correlation coefficient in relative units are plotted on the ordinate axis; only statistically significant (p < 0.05) 
differences are shown]. 
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У женщин в тех же условиях обнаружена активация верхней, средней и нижней лобных извилин, справа, 
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Групповые статистические карты, полученные у мужчин и женщин при сравнении между собой условий 
наблюдения за рукой оператора, который воспроизводит пятисекундный ритм, и состоянием, связанным с 

Рис. 1. Зависимость корковых взаимодействий на частоте мю-ритма  
от вида и этапа выполняемой деятельности у мужчин (I) и женщин (II) 

в сериях «Наблюдение за репродукцией ритма» (А), «Репродукция ритма  
левой рукой» (В) и «Репродукция ритма правой рукой» (С).

Примечание: на оси ординат отложены значения коэффициента корреляции  
в отн. ед.; приведены только статистически значимые (p < 0,05) различия
[Fig. 1. Dependence of the found cortical interactions at the frequency of the mu rhythm  

on the type and stage of the performed activity in men (I) and women (II)  
in the series “Observation of rhythm reproduction” (A), “Rhythm reproduction  

with the left hand” (B) and “Rhythm reproduction with the right hand” (С).
Note: the values of the correlation coefficient in relative units are plotted on the ordinate axis;  

only statistically significant (p < 0.05) differences are shown]

Результаты фМРТ-исследования активности мозга при наблюдении 
и репродукции пятисекундного ритма. Изучение латеральной организа-
ции мозга испытуемых показало, что среди 20 мужчин преобладают прав-
ши (18 человек), имеются левши (2 человека) и отсутствуют амбидекстры. 
Среди 20 женщин также преобладают правши (17 человек), имеется левша 
и 2 амбидекстра. 

Сравнение условий наблюдения за рукой оператора, который воспроиз-
водит пятисекундный ритм, с состоянием, связанным с наблюдением за не-
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подвижной рукой оператора, позволило обнаружить у мужчин активацию 
сенсорных, двигательных и ассоциативных зон коры и в частности верхней 
лобной извилины слева, средней лобной извилины справа и слева, прецен-
тральной извилины слева, прекунеуса, затылочной веретеновидной извлины 
справа, парагиппокамповой извилины слева, язычной извилины справа и не-
которых других зон коры, а также хвостатого ядра.

У женщин в тех же условиях обнаружена активация верхней, средней и 
нижней лобных извилин справа, прецентральной извилины справа и слева, 
надкраевой извилины справа, средней и нижней височных извилин, справа 
и слева, угловой извилины справа и других зон коры, а также бледного шара 
и скорлупы.

Групповые статистические карты, полученные у мужчин и женщин при 
сравнении между собой условий наблюдения за рукой оператора, который 
воспроизводит пятисекундный ритм, и состоянием, связанным с просмо-
тром видеоролика с изображением неподвижной руки оператора, нанесен-
ные на шаблонное Т-1 изображение высокого разрешения, представлены на 
рис. 2. 

 
 

5 
 

просмотром видеоролика с изображением неподвижной руки оператора, нанесенные на шаблонное Т-1 
изображение высокого разрешения, представлены на рис. 2.  

 

 
 

А     B 
Рис. 2. Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1 изображение высокого разрешения, 
полученные у мужчин (А) и женщин (B) при сравнении условий наблюдения за рукой оператора, который 

воспроизводит заданный ритм, нажимая на клавишу, и состоянием покоя, когда испытуемому демонстрируется 
видеоролик с изображением неподвижной руки оператора. Здесь и далее цветовые шкалы характеризуют 

разные уровни активации/деактивации мозговых структур: красный цвет − максимальная активация, синий − 
максимальная деактивация. 

[Figure 2. Group statistical maps plotted on a high-resolution template T-1 image obtained in men (A) and women (B) when 
comparing the conditions for observing the operator's hand, which reproduces a given rhythm by pressing a key, and the state of rest 

when a video with the image of the stationary hand of the operator is shown to the subject. Hereinafter, color scales characterize 
different levels of activation/deactivation of the brain structures: red - Maximum activation and blue - Maximum deactivation]. 

 
Гендерные различия проявились и в разной численности активированных мозговых структур, и в разном 

уровне их активации. Так, если у мужчин при наблюдении за оператором, которой воспроизводит заданный 
ритм, активируются в верхней лобной извилине, справа − 0, слева − 43 воксела, то у женщин в той же извилине 
активируются слева − 0, справа − 17 вокселов. Вероятно, обнаруженные различия связаны с особенностями 
латеральной организации мозга у мужчин и женщин. 

Сравнение результатов фМРТ-сканирования мозга при репродукции пятисекундного ритма с состоянием 
покоя позволило обнаружить у мужчин и женщин частично активацию тех же областей мозга, что и при 
наблюдении за репродукцией ритма, а именно верхней лобной извилины, справа и слева, средней лобной 
извилины, справа, нижней лобной извилины, справа, прецентральной извилины, справа и слева, средней 
височной извилины, справа, базальных ганглиев, а также сингулярной извилины, справа, гиппокампа, 
инсулярной коры, справа, миндалины, справа и других областей мозга. Однако, и общая численность 
активированных структур, и уровень их активации отличаются при наблюдении и репродукции ритма. 

Групповые статистические карты, полученные у мужчин и женщин при сравнении условий воспроизведения 
пятисекундного ритма левой рукой по отношению к состоянию покоя с фиксацией взора на белый крест в 
центре экрана, нанесенные на шаблонное Т-1 изображение высокого разрешения, представлены на рис. 3. 
Оказалось, что при репродукции ритма левой рукой гендерные различия проявляются наиболее ярко. Так, если 
у мужчин число активированных вокселов в области прецентральной извилины, справа и слева составляет, 
соответственно 36 и 15 вокселов, то у женщин − соответственно 387 и 589 вокселов.  

Рис. 2. Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1 изображение  
высокого разрешения, полученные у мужчин (А) и женщин (B) при сравнении  

условий наблюдения за рукой оператора, который воспроизводит заданный ритм, 
нажимая на клавишу, и состоянием покоя, когда испытуемому демонстрируется 

видеоролик с изображением неподвижной руки оператора. Здесь и далее цветовые 
шкалы характеризуют   разные уровни активации/деактивации мозговых структур: 

красный цвет – максимальная активация, синий – максимальная деактивация
[Fig. 2. Group statistical maps plotted on a high-resolution template T-1 image obtained in men (A)  
and women (B) when comparing the conditions for observing the operator’s hand, which reproduces  

a given rhythm by pressing a key, and the state of rest when a video with the image  
of the stationary hand of the operator is shown to the subject. Hereinafter,  

color  map scales characterize ed different levels of activation/deactivation of the brain 
structures: red - Maximum activation and, blue - Maximum deactivation]
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Гендерные различия проявились и в разной численности активирован-
ных мозговых структур, и в разном уровне их активации. Так, если у муж-
чин при наблюдении за оператором, которой воспроизводит заданный ритм, 
активируются в верхней лобной извилине справа – 0, слева – 43 воксела, то 
у женщин в той же извилине активируются слева – 0, справа – 17 вокселов. 
Вероятно, обнаруженные различия связаны с особенностями латеральной 
организации мозга у мужчин и женщин.

Сравнение результатов фМРТ-сканирования мозга при репродукции пя-
тисекундного ритма с состоянием покоя позволило обнаружить у мужчин и 
женщин частично активацию тех же областей мозга, что и при наблюдении 
за репродукцией ритма, а именно верхней лобной извилины справа и слева, 
средней лобной извилины справа, нижней лобной извилины справа, пре-
центральной извилины справа и слева, средней височной извилины справа, 
базальных ганглиев, а также сингулярной извилины справа, гиппокампа, ин-
сулярной коры справа, миндалины справа и других областей мозга. Однако 
и общая численность активированных структур, и уровень их активации от-
личаются при наблюдении и репродукции ритма.

Групповые статистические карты, полученные у мужчин и женщин при 
сравнении условий воспроизведения пятисекундного ритма левой рукой по 
отношению к состоянию покоя с фиксацией взора на белый крест в центре 
экрана, нанесенные на шаблонное Т-1 изображение высокого разрешения, 
представлены на рис. 3. Оказалось, что при репродукции ритма левой рукой 
гендерные различия проявляются   наиболее ярко. Так, если у мужчин чис-
ло активированных вокселов в области прецентральной извилины справа и 
слева составляет соответственно 36 и 15 вокселов, то у женщин – соответ-
ственно 387 и 589 вокселов. 

Результаты исследования электрической активности мозга при на-
блюдении и произнесении неэмоционального слова. Проведенные иссле-
дования позволили обнаружить у мужчин и женщин в центральных обла-
стях коры статистически значимые изменения спектральной мощности ЭЭГ 
на частотах мю-ритма при наблюдении и произнесении неэмоционального 
слова. Оказалось, что характер этих изменений зависит от частоты данного 
ритма, вида и этапа выполняемой деятельности. В частности, у мужчин в 
серии «Наблюдение за произнесением неэмоционального слова» на этапе 
«Выполнение действия» обнаружено статистически значимое (p < 0,05) по 
сравнению с фоном снижение спектральной мощности ЭЭГ на 1,8% в отве-
дении С3 только на частоте 8 Гц. Наряду с этим обнаружены статистически 
значимые межполушарные различия изменений спектральной мощности 
мю-ритма на разных этапах выполняемой деятельности. Так, если у мужчин 
в серии «Наблюдение за произнесением неэмоционального слова» на этапе 
«Выполнение действия» в отведении С3 на частоте 8 Гц спектральная мощ-
ность мю-ритма по сравнению с фоном снижается (p < 0,05) на 1,8%, то в 
отведении С4 на той же частоте наблюдается повышение мощности этого 
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ритма на 6,3% (p < 0,02). По-видимому, обнаруженное на некоторых часто-
тах снижение спектральной мощности мю-ритма отражает активацию «ком-
муникативных» зеркальных нейронов [1], а найденные межполушарные 
различия в изменении спектральной мощности мю-ритма свидетельствуют 
о преимущественной активации левополушарных «коммуникативных» ней-
ронов. 
 

6 
 

 
А                                               B 

Рис. 3. Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1 изображение высокого разрешения, 
полученные у мужчин (А) и женщин (B) при сравнении условий воспроизведения пятисекундного ритма левой 

рукой и состоянием покоя с фиксацией взора на белом кресте в центре затемненного экрана. 
[Figure 3. Group statistical maps plotted on a high-resolution template T-1 image obtained in men (A) and women (B) when 

comparing the conditions for reproducing a five-second rhythm with the left hand and at rest with fixation of the gaze on a white 
cross in the center of a darkened screen]. 

 
Результаты исследования электрической активности мозга при наблюдении и произнесении 
неэмоционального слова 

 
Проведенные исследования позволили обнаружить у мужчин и женщин в центральных областях коры 

статистически значимые изменения спектральной мощности ЭЭГ на частотах мю-ритма при наблюдении и 
произнесении неэмоционального слова. Оказалось, что характер этих изменений зависит от частоты этого 
ритма, вида и этапа выполняемой деятельности. В частности, у мужчин в серии «Наблюдение за произнесением 
неэмоционального слова» на этапе «Выполнение действия» обнаружено статистически значимое (p < 0,05) по 
сравнению с фоном снижение спектральной мощности ЭЭГ на 1,8% в отведении С3 только на частоте 8 Гц. 
Наряду с этим обнаружены статистически значимые межполушарные различия изменений спектральной 
мощности мю-ритма на разных этапах выполняемой деятельности. Так, если у мужчин в серии «Наблюдение за 
произнесением неэмоционального слова» на этапе «Выполнение действия» в отведении С3 на частоте 8 Гц 
спектральная мощность мю-ритма по сравнению с фоном снижается (p < 0,05) на 1,8%, то в отведении С4 на 
той же частоте наблюдается повышение мощности этого ритма на 6,3% (p < 0,02). По-видимому, обнаруженное 
на некоторых частотах снижение спектральной мощности мю-ритма отражает активацию «коммуникативных» 
зеркальных нейронов [1], а найденные межполушарные различия в изменении спектральной мощности мю-
ритма свидетельствуют о преимущественной активации левополушарных «коммуникативных» нейронов. 

Зависимость изменений спектральных характеристик мю-ритма от его частоты, вида и этапа выполняемой 
деятельности обнаружена и у женщин. Так, если при наблюдении за произнесением неэмоционального слова на 
этапе «Подготовка» в отведении С3 на частоте 10 Гц наблюдается статистически значимое (p < 0,05) по 
сравнению с фоном снижение спектральной мощности ЭЭГ на 59,4%, то на этапе «Выполнение действия» в том 
же отведении обнаружено статистически значимое по сравнению с фоном снижение спектральной мощности 
ЭЭГ на частотах мю-ритма 10 Гц (на 26,6%, p < 0,01), 12 Гц (на 33,2%, p < 0,01) и 13 Гц (на 56,5%, p < 0,01). 

Анализ корковых взаимодействий на частоте мю-ритма между центральными и другими зонами коры 
позволил обнаружить у мужчин и женщин при наблюдении и произнесении слов зависимость этих 
взаимодействий от вида и этапа выполняемой деятельности. Это проявилось, в частности, у мужчин и женщин 
в статистически значимом (p < 0,05) по сравнению с фоном, повышении уровней корковых связей на частоте 
мю-ритма на этапах «Подготовка» и «Выполнение действия» при наблюдении за произнесением 
неэмоционального слова. Зависимость корковых взаимодействий от этапа выполняемой деятельности у мужчин 
и женщин при наблюдении за произнесением неэмоционального слова иллюстрирует рис. 4. 

Рис. 3. Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1  
изображение высокого разрешения, полученные у мужчин (А) и женщин (B)  
при сравнении условий воспроизведения пятисекундного ритма левой рукой  

и состояния покоя с фиксацией взора на белом кресте в центре затемненного экрана
[Fig. 3. Group statistical maps plotted on a high-resolution template T-1 image obtained in men (A) 
and women (B) when comparing the conditions for reproducing a five-second rhythm with the left 

hand and at rest with fixation of the gaze on a white cross in the center of a darkened screen]

Зависимость изменений спектральных характеристик мю-ритма от его 
частоты, вида и этапа выполняемой деятельности обнаружена и у женщин. 
Так, если при наблюдении за произнесением неэмоционального слова на 
этапе «Подготовка» в отведении С3 на частоте 10 Гц наблюдается статисти-
чески значимое (p < 0,05) по сравнению с фоном снижение спектральной 
мощности ЭЭГ на 59,4%, то на этапе «Выполнение действия» в том же от-
ведении обнаружено статистически значимое по сравнению с фоном сни-
жение спектральной мощности ЭЭГ на частотах мю-ритма 10 Гц (на 26,6%, 
p < 0,01), 12 Гц (на 33,2%, p < 0,01) и 13 Гц (на 56,5%, p < 0,01).

Анализ корковых взаимодействий на частоте мю-ритма между централь-
ными и другими зонами коры позволил обнаружить у мужчин и женщин 
при наблюдении и произнесении слов зависимость этих взаимодействий от 
вида и этапа выполняемой деятельности. Это проявилось, в частности, у 
мужчин и женщин в статистически значимом (p < 0,05), по сравнению с фо-
ном, повышении уровней корковых связей на частоте мю-ритма на этапах 

Роль зеркальных нейронов в интерпретации действий и намерений



96

«Подготовка» и «Выполнение действия» при наблюдении за произнесением 
неэмоционального слова. Зависимость корковых взаимодействий от этапа 
выполняемой деятельности у мужчин и женщин при наблюдении за произ-
несением неэмоционального слова иллюстрирует рис. 4. 
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Рис. 4. Различия уровней корковых связей на частоте мю-ритма между этапами выполняемой деятельности 
«Фон» − «Подготовка» (А), «Фон» − «Выполнение» (Б) у мужчин (I) и женщин (II) в серии «Наблюдение за 

произнесением неэмоционального слова». 
Примечание: на оси ординат отложены значения коэффициента корреляции в отн. ед.; на рисунке приведены 

только статистически значимые различия (p < 0,05). 
[Fig. 4. Differences in the levels of cortical connections at the frequency of the mu rhythm between the stages of the performed 
activity "Background" − "Preparation" (A) and "Background" − "Execution" (B) in men (I) and women (II) in the series " 

Observation of pronouncing non-emotional words". 
Note: the y-axis shows the values of the correlation coefficient in relative units; the figure shows only statistically significant 

differences (p < 0.05)]. 
 
Гендерные различия проявились, в частности, в том, что если у мужчин на этапах подготовки и выполнении 

речевого действия наблюдается усиление связей между лобной и центральной зонами коры левого полушария 
(Рис. 4, I), то у женщин − между центральной и височной зонами коры правого полушария (Рис. 4, II)  
Результаты фМРТ- исследования активности мозга при наблюдении и произнесении неэмоционального 
слова 

Сравнение условий наблюдения за оператором, который произносит слово «Раз» в моменты перехода 
стрелки секундомера через деления 0, 5, 10 и т.д. секунд с состоянием покоя (просмотр видеоролика с 
изображением неподвижного лица оператора), позволило обнаружить у мужчин активацию средней лобной 
извилины, слева, лобной орбитальной коры, справа, фронтального полюса справа и слева, верхней височной 
извилины, справа и слева, средней височной извилины, справа и слева, височной площадки, слева, надкраевой 
извилины, справа, а также таламуса, справа и слева, хвостатого ядра, бледного шара и скорлупы. Гендерные 
различия проявились, в частности, в том, что у мужчин при наблюдении за произнесением слова «Раз» 
активируются и большее количество мозговых структур, и они активируются сильнее. Так, если у мужчин при 
наблюдении за оператором, который произносит неэмоциональное слово, активируются в области верхней 
височной извилины, справа − 28, слева − 33 воксела, то у женщин активируются в той же извилине, справа − 7, 
слева − 0 вокселов.  

Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1 изображение высокого разрешения, 
полученные у мужчин и женщин при сравнении между собой условий наблюдения за оператором, который 
произносит слово «Раз» в моменты перехода стрелки секундомера через деления 0, 5, 10 и т д секунд, и 

Рис. 4. Различия уровней корковых связей на частоте мю-ритма между этапами  
выполняемой деятельности «Фон» − «Подготовка» (А), «Фон» − «Выполнение» (B)  

у мужчин (I) и женщин (II) в серии «Наблюдение за произнесением  
неэмоционального слова». Примечание: на оси ординат отложены значения  

коэффициента корреляции в отн. ед.; на рисунке приведены только  
статистически значимые различия (p < 0,05)

[Fig. 4. Differences in the levels of cortical connections at the frequency of the mu rhythm between the 
stages of the performed activity “Background” - “Preparation” (A) and “Background” - “Execution” 

(B) in men (I) and women (II) in the series “ Observation of pronouncing non-emotional words”.
Note: the y-axis shows the values of the correlation coefficient in relative units; 

the figure shows only statistically significant differences (p < 0.05)]

Гендерные различия проявились, в частности, в том, что если у мужчин 
на этапах подготовки и выполнении речевого действия наблюдается уси-
ление связей между лобной и центральной зонами коры левого полушария 
(рис. 4, I), то у женщин − между центральной и височной зонами коры пра-
вого полушария (рис. 4, II) 

Результаты фМРТ-исследования активности мозга при наблюдении 
и произнесении неэмоционального слова. Сравнение условий наблюде-
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ния за оператором, который произносит слово «раз» в моменты перехода 
стрелки секундомера через деления 0, 5, 10 и т.д. секунд с состоянием покоя 
(просмотр видеоролика с изображением неподвижного лица оператора), по-
зволило обнаружить у мужчин активацию средней лобной извилины сле-
ва, лобной орбитальной коры справа, фронтального полюса справа и слева, 
верхней височной извилины справа и слева, средней височной извилины 
справа и слева, височной площадки слева, надкраевой извилины справа, а 
также таламуса справа и слева, хвостатого ядра, бледного шара и скорлупы. 
Гендерные различия проявились, в частности, в том, что у мужчин при на-
блюдении за произнесением слова «раз» активируется и большее количе-
ство мозговых структур, и они активируются сильнее. Так, если у мужчин 
при наблюдении за оператором, который произносит неэмоциональное сло-
во, активируются в области верхней височной извилины справа − 28, сле-
ва − 33 воксела, то у женщин активируются в той же извилине справа − 7, 
слева − 0 вокселов. 

Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1 изобра-
жение высокого разрешения, полученные у мужчин и женщин при сравне-
нии между собой условий наблюдения за оператором, который произносит 
слово «раз» в моменты перехода стрелки секундомера через деления 0, 5, 10 
и т.д. секунд, и состоянием покоя (просмотр видеоролика с изображением 
неподвижного лица оператора), представлены на рис. 5.
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состоянием покоя (просмотр видеоролика с изображением неподвижного лица оператора), представлены на 
рис. 5. 

 

 
А      B 

Рис. 5. Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1 изображение высокого разрешения, 
полученные у мужчин (А) и женщин (B) при сравнении условий наблюдения за оператором, который 
произносит слово «Раз» в моменты перехода стрелки секундомера через деления 0, 5, 10 и т д секунд, и 

состоянием покоя (просмотр видеоролика с изображением неподвижного лица оператора. 
[Figure 5. Group statistical maps plotted on a high-resolution template T-1 image obtained in men (A) and women (B) when 

comparing observation conditions for an operator who pronounces the word "RAZ" at the moments of transition of the stopwatch 
hand through divisions 0, 5, 10, etc. seconds, and a state of rest (viewing a video with an image of the stationary operator's face)]. 

 
Сравнение условий произнесения слова «Раз» с состоянием покоя позволило обнаружить у мужчин и 

женщин частично активацию тех же областей мозга, что и при наблюдении за произнесением этого слова, а 
также активацию верхней, средней и нижней лобной извилин, дополнительной моторной коры, прецентральной 
и постцентральной извилин, средней и верхней височной извилин, предклинья, язычной и клиновидной коры, 
таламуса, гиппокампа, базальных ганглиев и мозжечка. Гендерные различия проявились, в частности, в том, что 
у мужчин «заинтересованные» области мозга активируются сильнее. Так, если у мужчин число активированных 
вокселов в области прецентральной извилины, справа и слева, составляет соответственно 545 и 1152 вокселов, 
то у женщин − соответственно 446 и 388 вокселов. 

Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1 изображение высокого разрешения, 
полученные у мужчин (А) и женщин (Б) при сравнении между собой условий произнесения слова «Раз» вслух в 
моменты перехода стрелки секундомера через деления 0, 5, 10 и т д секунд, и состоянием покоя (просмотр 
видеоролика с изображением движущейся стрелки секундомера) представлены на рис. 6. 

 

 

Рис. 5. Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1 изображение  
высокого разрешения, полученные у мужчин (А) и женщин (B) при сравнении  

условий наблюдения за оператором, который произносит слово «раз» в моменты 
перехода стрелки секундомера через деления 0, 5, 10 и т.д. секунд, и состоянием 

покоя (просмотр видеоролика с изображением неподвижного лица оператора)
[Fig. 5. Group statistical maps plotted on a high-resolution template T-1 image obtained in men (A)  

and women (B) when comparing observation conditions for an operator who pronounces  
the word “RAZ” at the moments of transition of the stopwatch hand through divisions 0, 5, 10, etc. 

seconds, and a state of rest (viewing a video with an image of the stationary operator’s face)]
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98

Сравнение условий произнесения слова «раз» с состоянием покоя позво-
лило обнаружить у мужчин и женщин частично активацию тех же областей 
мозга, что и при наблюдении за произнесением этого слова, а также актива-
цию верхней, средней и нижней лобной извилин, дополнительной моторной 
коры, прецентральной и постцентральной извилин, средней и верхней ви-
сочной извилин, предклинья, язычной и клиновидной коры, таламуса, гип-
покампа, базальных ганглиев и мозжечка. Гендерные различия проявились, 
в частности, в том, что у мужчин «заинтересованные» области мозга акти-
вируются сильнее. Так, если у мужчин число активированных вокселов в об-
ласти прецентральной извилины справа и слева, составляет соответственно 
545 и 1 152 воксела, то у женщин – соответственно 446 и 388 вокселов.

Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1 изобра-
жение высокого разрешения, полученные у мужчин (А) и женщин (B) при 
сравнении между собой условий произнесения слова «раз» вслух в моменты 
перехода стрелки секундомера через деления 0, 5, 10 и т.д. секунд и состо-
янием покоя (просмотр видеоролика с изображением движущейся стрелки 
секундомера), представлены на рис. 6. 
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Рис. 6. Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1 изображение высокого разрешения, 
полученные у мужчин (А) и женщин (B) при сравнении между собой условий произнесения слова «Раз» вслух в 

моменты перехода стрелки секундомера через деления 0, 5, 10 и т д секунд, и состоянием покоя (просмотр 
видеоролика с изображением движущейся стрелки секундомера). 

[Figure 6. Group statistical maps plotted on a high-resolution template T-1 image obtained in men (A) and women (B) when 
comparing the conditions for pronouncing the word "RAZ" aloud at the moments of transition of the stopwatch hand through 

divisions 0, 5, 10, etc. seconds, and a state of rest (watching a video with a moving stopwatch hand)]. 
 
Проведенные исследования показали, что предлагаемая деятельность, связанная с наблюдением и 

репродукцией ритма, с наблюдением и произнесением слов, сопровождается активацией зеркальных нейронов, 
что проявилось в депрессии мю-ритма на отдельных частотах на этапах подготовки и выполнения 
транзитивных и речевых действий. Оказалось, что активация этих нейронов, чаще всего, сопровождается 
усилением корковых связей на частоте мю-ритма между центральными и другими зонами коры. Вероятно, это 
усиление корковых связей обусловлено передачей сигналов из сенсорных, двигательных и ассоциативных зон 
коры в те области коры, где расположены «двигательные» и «коммуникативные» зеркальные нейроны [1]. 

Установлено, что характер обнаруженных изменений зависит от частоты мю-ритма, вида и этапа 
выполняемой деятельности и гендерных различий. Эти результаты согласуются с литературными данными, 
которые свидетельствуют о том, что мю-ритм неоднороден, включает ряд частот, которые, вероятно, имеют 
разное функциональное значение [7, 8], а также о том, что реактивность мю-ритма, а, следовательно, и 
активность зеркальных нейронов, существенно зависят от индивидуальных особенностей человека [9,10]. 

Какую же роль играют зеркальные нейроны в интерпретации действий и намерений? 
Согласно популярной в настоящее время гипотезе [13], зеркальные нейроны могут служить нейрональной 

основой для интерпретации действий, подражательного обучения и имитации поведения других людей. 
Предполагается, что понимание действий и намерений другого человека достигается путем копирования его 
действий мозгом наблюдателя посредством актуализации соответствующих двигательных программ [18]. 
Однако, с этой точки зрения неясно, почему зеркальные нейроны активируются не только при наблюдении, но 
также при выполнении и мысленном воспроизведении одного и того же действия [1]. Можно ожидать, что во 
всех этих случаях указанные нейроны выполняют одну и ту же функцию. 

Как показали результаты наших томографических исследований, выполнение деятельности, связанной с 
наблюдением за репродукцией ритма, сопровождается у мужчин активацией верхней лобной извилины, слева, 
средней лобной извилины, справа и слева, прецентральной извилины, слева, прекунеуса, затылочной 
веретеновидной извлины, справа, парагиппокамповой извилины, слева, язычной извилины, справа и некоторых 
других зон коры, а также хвостатого ядра. У женщин в тех же условиях активируются области верхней, средней 
и нижней лобных извилин, справа, прецентральной извилины, справа и слева, надкраевой извилины, справа, 
средней и нижней височных извилин, справа и слева, угловой извилины, справа и других зон коры, а также 
бледного шара и скорлупы. Вероятно, эти структуры образуют функциональную систему, которая обеспечивает 
понимание транзитивных действий и намерений. Важно отметить, что в состав этой системы помимо областей 
коры (передняя часть нижнетеменной коры, нижняя часть прецентральной извилины, задняя часть 
нижнелобной извилины), где находятся «двигательные» зеркальные нейроны [1], входят и другие зоны коры, а 
также базальные ганглии, которые считаются местом хранения двигательных программ. Это позволяет думать, 
что сами по себе «двигательные» зеркальные нейроны не обеспечивают понимание действий и намерений, хотя 
и участвуют в этих процессах. В этом плане мы солидарны с мнением некоторых исследователей, которые 
также считают, что сами по себе зеркальные нейроны не обеспечивают понимание действий и намерений 

Рис. 6. Групповые статистические карты, нанесенные на шаблонное Т-1 изображение  
высокого разрешения, полученные у мужчин (А) и женщин (B) при сравнении  

между собой условий произнесения слова «раз» вслух в моменты перехода стрелки  
секундомера через деления 0, 5, 10 и т.д. секунд, и состоянием покоя  

(просмотр видеоролика с изображением движущейся стрелки секундомера)
[Fig. 6. Group statistical maps plotted on a high-resolution template T-1 image obtained  

in men (A) and women (B) when comparing the conditions for pronouncing the word “RAZ”  
aloud at the moments of transition of the stopwatch hand through divisions  

0, 5, 10, etc. seconds, and a state of rest (watching a video with a moving stopwatch hand)]

Проведенные исследования показали, что предлагаемая деятельность, 
связанная с наблюдением и репродукцией ритма, с наблюдением и произ-
несением слов, сопровождается активацией зеркальных нейронов, что про-
явилось в депрессии мю-ритма на отдельных частотах на этапах подготовки 
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и выполнения транзитивных и речевых действий. Оказалось, что активация 
этих нейронов чаще всего сопровождается усилением корковых связей на 
частоте мю-ритма между центральными и другими зонами коры. Вероятно, 
это усиление корковых связей обусловлено передачей сигналов из сенсор-
ных, двигательных и ассоциативных зон коры в те области коры, где рас-
положены «двигательные» и «коммуникативные» зеркальные нейроны [1].

Установлено, что характер обнаруженных изменений зависит от частоты 
мю-ритма, вида и этапа выполняемой деятельности и гендерных различий. 
Эти результаты согласуются с литературными данными, которые свидетель-
ствуют о том, что мю-ритм неоднороден, включает ряд частот, которые, ве-
роятно, имеют разное функциональное значение [7, 8], а также о том, что 
реактивность мю-ритма, а следовательно, и активность зеркальных нейро-
нов существенно зависит от индивидуальных особенностей человека [9,10].

Какую же роль играют зеркальные нейроны в интерпретации действий 
и намерений?

Согласно популярной в настоящее время гипотезе [13], зеркальные ней-
роны могут служить нейрональной основой для интерпретации действий, 
подражательного обучения и имитации поведения других людей. Предпола-
гается, что понимание действий и намерений другого человека достигается 
путем копирования его действий мозгом наблюдателя посредством актуали-
зации соответствующих двигательных программ [18]. Однако с этой точки 
зрения неясно, почему зеркальные нейроны активируются не только при на-
блюдении, но также при выполнении и мысленном воспроизведении одного 
и того же действия [1]. Можно ожидать, что во всех этих случаях указанные 
нейроны выполняют одну и ту же функцию.

Как показали результаты наших томографических исследований, вы-
полнение деятельности, связанной с наблюдением за репродукцией ритма, 
сопровождается у мужчин активацией верхней лобной извилины слева, 
средней лобной извилины справа и слева, прецентральной извилины слева, 
прекунеуса, затылочной веретеновидной извлины справа, парагиппокам-
повой извилины слева, язычной извилины справа и некоторых других зон 
коры, а также хвостатого ядра. У женщин в тех же условиях активируются 
области верхней, средней и нижней лобных извилин справа, прецентраль-
ной извилины справа и слева, надкраевой извилины справа, средней и ниж-
ней височных извилин справа и слева, угловой извилины справа и других 
зон коры, а также бледного шара и скорлупы. Вероятно, эти структуры об-
разуют функциональную систему, которая обеспечивает понимание транзи-
тивных действий и намерений. Важно отметить, что в состав этой системы 
помимо областей коры (передняя часть нижнетеменной коры, нижняя часть 
прецентральной извилины, задняя часть нижнелобной извилины), где нахо-
дятся «двигательные» зеркальные нейроны [1], входят и другие зоны коры, 
а также базальные ганглии, которые считаются местом хранения двигатель-
ных программ. Это позволяет думать, что сами по себе «двигательные» зер-
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кальные нейроны не обеспечивают понимание действий и намерений, хотя 
и участвуют в этих процессах. В этом плане мы солидарны с мнением неко-
торых исследователей, которые также считают, что сами по себе зеркальные 
нейроны не обеспечивают понимание действий и намерений других людей 
[14–16]. Важно отметить, что активацию зон коры при наблюдении, выпол-
нении и мысленном представлении действий, которые не входят в ядро зер-
кальной системы, отмечали и другие исследователи [19, 20]. 

Проведенные томографические исследования также показали, что репро-
дукция ритма сопровождается у мужчин и женщин частично активацией тех 
же областей мозга, что и при наблюдении за репродукцией ритма, а именно 
верхней лобной извилины справа и слева, средней лобной извилины справа, 
нижней лобной извилины справа, прецентральной извилины справа и слева, 
средней височной извилины справа, базальных ганглиев, а также сингуляр-
ной извилины справа, гиппокампа, инсулярной коры справа, миндалины, 
справа и других областей мозга. Вероятно, перечисленные структуры обра-
зуют функциональную систему, которая обеспечивает репродукцию ритма. 
Участие указанных структур в процессах восприятия и репродукции ритма 
подтверждают и некоторые литературные данные, свидетельствующие о 
том, что важную роль в этих процессах играют обширные области слуховой 
и моторной коры, дополнительная моторная кора, префронтальные области, 
нижняя теменная долька, базальные ганглии и мозжечок [21].

Поскольку речь, как и репродукция ритма, являются частными случаями 
сложной сенсомоторной деятельности, следовало ожидать, что закономер-
ности, обнаруженные при восприятии времени, будут справедливы и в от-
ношении речи.

Проведенные нами исследования показали, что наблюдение за операто-
ром, который произносит слово «раз» в моменты перехода стрелки секун-
домера через деления 0, 5, 10 и т.д. секунд, сопровождается у мужчин ак-
тивацией различных областей мозга и среди них средней лобной извилины 
слева, лобной орбитальной коры справа, фронтального полюса справа и сле-
ва, верхней височной извилины справа и слева, средней височной извилины 
справа и слева, височной площадки слева, надкраевой извилины справа, а 
также таламуса справа и слева, хвостатого ядра, бледного шара и скорлупы. 
Гендерные различия проявились, в частности, в том, что у мужчин при на-
блюдении за произнесением слова «раз» активируется и большее количе-
ство мозговых структур, и они активируются сильнее. Вероятно, указанные 
структуры относятся к системе, которая обеспечивает интерпретацию рече-
вых действий.

Согласно имеющимся данным «коммуникативные» зеркальные нейро-
ны, отвечающие за формирование речи у человека, находятся в вентральной 
области премоторной коры и близко расположенной к ней зоне Брока [22]. 
Однако полученные нами результаты свидетельствуют о том, что в интер-
претации речевых действий помимо указанных структур участвуют лобные, 
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височные и теменные зоны коры, а также базальные ганглии. Эти данные 
показывают, что сами по себе «коммуникативные» зеркальные нейроны не 
обеспечивают понимание речевых действий другого человека, хотя и уча-
ствуют в этом процессе. 

Установлено, что произнесение слова «раз» вслух сопровождается у муж-
чин частично активацией тех же областей мозга, что и при наблюдении за 
произнесением этого слова, а также активацией верхней, средней и нижней 
лобной извилин, дополнительной моторной коры, прецентральной и пост-
центральной извилин, средней и верхней височной извилин, предклинья, 
язычной и клиновидной коры, таламуса, гиппокампа, базальных ганглиев и 
мозжечка. Гендерные различия проявились, в частности, в том, что у муж-
чин заинтересованные области мозга активируются сильнее. Вероятно, пе-
речисленные мозговые структуры образуют систему, которая обеспечивает 
продукцию речи. Это подтверждают и результаты томографических исследо-
ваний [23], свидетельствующие о том, что в обеспечении речевой функции, 
помимо речевых центров Брока и Вернике, участвуют значительные области 
мозга и в частности лимбическая кора и подкорковые структуры.

Обнаруженные в наших исследованиях усиление корковых связей на ча-
стоте мю-ритма между центральными и другими зонами коры и активация 
базальных ганглиев при наблюдении и репродукции ритма, при наблюде-
нии и произнесении слов позволяют предположить, что «двигательные» и 
«коммуникативные» зеркальные нейроны выполняют функцию посредника 
и обеспечивают взаимодействие между префронтальной корой, которая уча-
ствует в планировании, постановке целей и инициации действия, двигатель-
ными и сенсорными зонами коры, а также местами хранения в мозге двига-
тельных программ. Результатом взаимодействия этих структур, вероятно, и 
является понимание действий и намерений другого человека. Эта «посред-
ническая» функция зеркальных нейронов объясняет, почему они активиру-
ются не только при наблюдении, но также при выполнении или мысленном 
воспроизведении действий. 

Проведенные нами исследования позволили обнаружить отчетливые 
гендерные различия активности зеркальных нейронов при наблюдении и 
выполнении транзитивных и речевых действий, что соответствует литера-
турным данным [11]. Вероятно, эти различия связаны главным образом с 
особенностями латеральной организации мозга у мужчин и женщин, кото-
рые оказывают существенное влияние на речь [24] и другие когнитивные 
функции человека [10, 25, 26].

Заключение

Таким образом, проведенные исследования показали, что когнитивная 
деятельность, связанная с наблюдением и репродукцией ритма, с наблю-
дением и произнесением слов, сопровождается депрессией мю-ритма на 
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отдельных частотах и, чаще всего, усилением уровней корковых связей на 
частоте этого ритма между центральными и другими зонами коры. Харак-
тер этих изменений существенно зависит от гендерных различий, частоты 
мю-ритма, вида и этапа выполняемой деятельности.

Результаты фМРТ-сканирования мозга показали, что наблюдение за вы-
полнением транзитивных и речевых действий сопровождается активацией 
не только тех зон коры, где расположены соответствующие «двигательные» 
или «коммуникативные» зеркальные нейроны, но также других зон коры и 
базальных ганглиев. Полученные результаты свидетельствуют о том, что 
сами по себе «двигательные» и «коммуникативные» зеркальные нейроны 
не обеспечивают понимание действий и намерений, хотя и участвуют в этих 
процессах. Предполагается, что они обеспечивают взаимодействие между 
префронтальной корой, сенсорными и двигательными зонами коры, а также 
местами хранения в мозге двигательных программ. Результатом взаимодей-
ствия указанных структур, по-видимому, и является понимание действий и 
намерений других людей. Эта «посредническая» функция зеркальных ней-
ронов позволяет понять их участие и активность при наблюдении, выполне-
нии и мысленном воспроизведении действий.
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The role of mirror neurons in the interpretation of actions and intentions

The study of mirror neuron functions is an important problem of modern 
neurophysiology. According to the currently popular hypothesis, mirror neurons can 
serve as the neural basis for interpreting actions, mimicking the learning process, and 
imitating other people’s behavior. However, not all researchers share this view point. 
The aim of this study was to investigate the role of mirror neurons in interpreting the 
actions and intentions. The aim of the research was to study the activity of “motor” 
and “communicative” mirror neurons, as well as cortical interactions at the frequency 
of the mu rhythm in men and women when observing and reproducing the rhythm, 
as well as when observing and pronouncing words. Depression of mu rhythm EEG 
cortical interactions at the frequency on the mu-rhythm band and the results fMRT brain 
scanning were used as mirror neuron activity markers.

The electroencephalographic study involved volunteers, practically healthy men 
(31) and women (34), students aged 18 to 23 years. During the preliminary examination, 
we used the Annett questionnaires to identify the leading hand. In the first series, the 
subject observed the operator’s hand and at the start memorized a five-second rhythm, 
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then with the middle and forefinger of the dominant hand reproduced this rhythm, 
periodically pressing the space bar. The period of the rhythm was set by a visual stimulus 
(a white square with a side of 2 cm, periodically appearing for 200 ms in the center of 
the black screen). In the second and third series, the subject at the start memorized a five-
second rhythm, after which he reproduced this rhythm with the fingers of his left hand, and 
then with the right hand. In the fourth series, the subject watched the operator who silently 
uttered the word “RAZ” with his lips only when the stopwatch hand on the monitor screen 
crossed divisions 0, 5, 10, etc. seconds. In total, the stopwatch hand made 5 revolutions. In 
the fifth series, the subject himself silently pronounced the word “RAZ” at the indicated 
times. Before performing the proposed activity and during its implementation, EEG was 
recorded monopolar in the frontal (F3, F4, Fz, F7, F8), central (C3, C4, Cz), temporal (T3, 
T4, T5, T6), parietal (P3, P4, Pz) and occipital (O1, O2) leads according to the “10-20%” 
system. When processing the obtained data, the maximum values of the cross-correlation 
functions were calculated and the spectral power was estimated for short (1.5 s), free of 
artifacts EEG recording segments before 3 s (“Background”) and 1.5 s (“Preparation”) 
until the moment of transitive action (pressing a key) or speech action and immediately 
after the specified event 1.5 s (“Performing an action”).

In a part of the experiments in the series, observation and reproduction of the rhythm 
and observation and pronunciation of words allowed us to study the activity of the brain 
using the fMRI method. These studies involved volunteers: 20 men and 20  women, 
aged 19 to 27 years, university students. During the preliminary examination, using the 
Annett questionnaire, the leading hand was identified. The fMRI results were obtained 
on a SIEMENS Magnetom Verio 3 Tesla tomography. All fMRI data were pre-processed 
using the SPM8 package. Within each of the paradigms, pairwise comparisons were 
performed based on Student’s t-test and individual and group maps were obtained with a 
significance level of P < 0.001. All obtained statistical maps were plotted on a template 
T-1 image and anatomical binding of the “active” voxels to the CONN atlas was made.

Our studies have shown that cognitive activity associated with the observation 
and reproduction of the rhythm, with the observation and pronunciation of words (See 
Fig. 2, 3, 5 and 6), is accompanied by depression of the mu rhythm at certain frequencies 
and, most often, an increase in the levels of cortical connections at the frequency of this 
rhythm between the central and other zones of the cortex. The nature of these changes 
significantly depends on gender differences, the frequency of the mu rhythm, as well 
as the type and stage of the performed activity (See Fig. 1 and Fig. 4). The results of 
fMRI scanning of the brain showed that the observation of transitive actions associated 
with the reproduction of a five-second rhythm and speech actions associated with the 
pronunciation of words is accompanied by the activation not only of those areas of 
the cortex where the corresponding “motor” or “communicative” mirror neurons are 
located, but also other zones of the associative, sensory and motor cortex, as well as the 
basal ganglia (See Fig. 2 and Fig. 5). The obtained data indicate that mirror neurons by 
themselves do not provide an understanding of actions and intentions, although they 
take part in these processes. It is assumed that mirror neurons are involved in mediating 
interactions between the prefrontal cortex, sensory and motor cortical regions, as well 
as storage sites of motor programs in the brain. The interaction of these structures 
appears to result in an understanding of actions and intentions of other people. This 
«mediating” function of mirror neurons allows us to understand their involvement and 
activity in observing, performing and mental reproducing of actions.

The paper contains 6 Figures and 26 References. 
Key words: mirror neurons; cortical interactions; interpretation of actions and 
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Динамика частоты альфа-ритма ЭЭГ  
при слуховом восприятии действий и ее связь 

с уровнем интеллекта у детей 7–10 лет

Работа выполнена при финансовой поддержке РФФИ и Министерства образования, 
науки и молодежи Республики Крым в рамках научного проекта № 20-413-910001 р_а.

Исследована динамика индивидуальной частоты теменно-затылочного 
альфа-ритма (ИЧА) электроэнцефалограммы (ЭЭГ) у детей в возрасте 7–10 лет 
(n = 62) при восприятии с закрытыми глазами звуков знакомых инструментальных 
действий (перемещение компьютерной мыши экспериментатором), а также 
ее связь с показателями развития вербального и невербального интеллекта. 
В исходной ситуации расслабленного бодрствования выявлены значимо более 
высокие значения ИЧА в группе девочек 9–10 лет по сравнению с группой 7–8 лет; 
различия между группами мальчиков не достигали статистической значимости. 
Установлено, что уровень развития невербального интеллекта положительно 
коррелировал (r = 0,28) c ИЧА в совокупной выборке детей. Условие слухового 
восприятия знакомых инструментальных действий приводило к снижению ИЧА 
у большинства испытуемых, что в наибольшей степени выражено в группе 
девочек 9–10 лет. Дети, показавшие рост ИЧА в процессе звукового восприятия 
знакомых инструментальных действий, характеризовались более низким, по 
сравнению со сверстниками, уровнем развития невербального интеллекта. 
Результаты исследования указывают на наличие связи между особенностями 
реактивности индивидуальной частоты альфа-ритма и уровнем развития 
невербального интеллекта у детей младшего школьного возраста.

Ключевые слова: индивидуальная частота альфа-ритма; слуховое восприятие 
действий; вербальный интеллект; невербальный интеллект
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Введение
Среди различных ритмов электроэнцефалограммы (ЭЭГ) альфа-ритм об-

ладает наиболее устойчивыми индивидуальными характеристиками, прежде 
всего – показателями спектральной мощности и доминирующей частоты 
[1, 2]. Попытки выявить связь между интериндивидуальными различиями 
в доминирующей частоте альфа-ритма ЭЭГ человека (так называемая ин-
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дивидуальная частота альфа-ритма, ИЧА) и эффективностью когнитивной 
переработки информации неоднократно предпринимались исследователями 
еще во второй половине прошлого века [3, 4]. К настоящему времени проде-
монстрирована возможность использования показателя ИЧА как предикто-
ра меры успешности при выполнении человеком различных перцептивных 
[5, 6] и когнитивных [7] задач. Показано, что индивиды с относительно низ-
кими значениями ИЧА обрабатывают информацию медленнее [8], а также 
менее успешны при выполнении задач на оценку памяти [4] и общего ин-
теллекта [9] по сравнению с индивидами, имеющими относительно высокие 
показатели ИЧА. 

ИЧА принято рассматривать как довольно устойчивый индивидуальный 
признак [10], обладающий высокой степенью наследуемости [11, 12] и тест-
ретестовой надежности [13, 14]. Интериндивидуальные различия в ИЧА в 
состоянии покоя могут рассматриваться как эндофенотипические черты, 
которые связаны с различиями в механизмах активации мозга и генерации 
альфа-волн [15] и характеризуют предрасположенность к эффективной ког-
нитивной деятельности [16]. Обращает на себя внимание также тот факт, 
что снижение ИЧА сопровождает процессы выраженного ослабления ряда 
когнитивных способностей в пожилом возрасте [17, 18].

Ряд исследователей указывает на возможность использования показателя 
ИЧА в качестве одного из информативных нейрофизиологических маркеров 
общей когнитивной эффективности мозга человека [9, 10]. Например, в ис-
следованиях со взрослыми испытуемыми показано, что наибольшая успеш-
ность в обучении достигается у лиц, ЭЭГ которых отличается сочетанием 
высокой частоты и широкого диапазона альфа-активности [19]. При этом 
значимая связь между ИЧА и уровнем общего интеллекта обнаруживается 
лишь в группе людей позднего зрелого возраста [20].

Мы полагаем, что исследования особенностей взаимосвязи между ин-
дивидуальной эффективностью когнитивных процессов и параметрами ос-
цилляций ЭЭГ в частотном диапазоне альфа-ритма более продуктивно осу-
ществлять в контексте анализа характеристик реактивности ИЧА в процессе 
выполнения когнитивных задач различной степени сложности и модальной 
специфичности. Включение в анализ показателей общего интеллектуаль-
ного развития подразумевает учет уже известных закономерностей между 
эффективностью когнитивной обработки и степенью вовлечения в нее реле-
вантных мозговых процессов (так называемая теория нервной эффективно-
сти [21]), которые, в свою очередь, могут отражаться в динамике отдельных 
параметров ЭЭГ, в частности модуляциях ИЧА.

Цель данного исследования – изучение особенностей реактивности до-
минирующей частоты альфа-ритма у детей младшего школьного возраста в 
процессе слухового восприятия звуков, сопровождающих знакомые инстру-
ментальные движения, а также оценка ее возможной связи с показателями 
развития вербального и невербального интеллекта. Дополнительно оценено 
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возможное влияние на данные показатели и связь с ними таких факторов, 
как пол и возраст ребенка.

Материалы и методики исследования

Испытуемые и критерии их отбора. В настоящем исследовании приня-
ли участие дети младшего школьного возраста в диапазоне от 7 до 10 лет (62 
человека), которые соответствовали специальным критериям отбора. Дан-
ный возрастной период выбран с целью ограничения возможного влияния на 
зависимые переменные (уровни вербального и невербального интеллекта) 
факторов, связанных с социальной ситуацией развития и психофизиологи-
ческими особенностями взросления. С целью изучения возможного влияния 
фактора возраста выборку участников дополнительно делили на две груп-
пы: 7–8 лет (24 мальчика, 10 девочек) и 9–10 лет (14 мальчиков, 14 девочек). 
Родителям участвующих в исследовании детей предоставлена актуальная 
информация, касающаяся целей и процедуры исследования. От родителей 
получено письменное согласие на участие их детей в эксперименте. Настоя-
щее исследование соответствовало этическим принципам Хельсинкской де-
кларации 1964 г. и одобрено этическим комитетом Крымского федерального 
университета им. В.И. Вернадского. Основной критерий отбора испытуе-
мых для дальнейшего анализа в рамках настоящего исследования – нали-
чие нормального (или скорректированного до нормального) уровня зрения и 
слуха, предпочтение правой руки в работе с компьютерной мышью, а также 
достаточный уровень когнитивного развития (уровень общего интеллекта 
не менее 80 баллов). Дополнительные требования – наличие как минимум 
20 секунд безартефактной записи ЭЭГ в рамках анализируемых этапов экс-
перимента, а также отсутствие статистических выбросов в анализируемых 
показателях.

Процедура эксперимента. В ходе эксперимента испытуемого и экспери-
ментатора размещали в положении сидя за расположенными рядом рабо-
чими местами (экспериментатор справа на расстоянии около 1,5 м). Перед 
каждым из них на столе находились монитор и компьютерная мышь (КМ). 
На экран монитора перед испытуемым выводили видеоизображение участка 
стола экспериментатора с КМ. Совокупность экспериментальных заданий 
включала в себя этапы (длительностью 30 с каждый) пассивной зрительной 
фиксации на видеоизображении неподвижной КМ, выполнения самостоя-
тельных круговых движений с КМ, наблюдения за аналогичными движе-
ниями экспериментатора, имитации движений экспериментатора в режиме 
реального времени, периода отдыха при условии закрытых глаз, а также 
слухового восприятия характерных звуков, сопровождавших движения КМ 
экспериментатора (при условии закрытых глаз). С более детальным содер-
жанием методики эксперимента можно ознакомиться в ранее опубликован-
ных публикациях [22, 23].
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В данной работе анализировали динамику ЭЭГ участников на этапах экс-
перимента, соответствующих двум заключительным ситуациям при усло-
вии закрытых глаз: расслабленного бодрствования (РБ) и слухового воспри-
ятия (СВ) знакомых движений с КМ, осуществляемых экспериментатором. 
Выбор именно этих двух этапов обусловлен следующими соображениями: 
во-первых, ожиданием того, что к моменту их достижения у участников уже 
должны сформироваться прочные слуховые ассоциации между выполнени-
ем экспериментатором инструментальных движений и сопровождающими 
их периодическими звуками трения КМ о рабочую поверхность стола и, 
во-вторых, относительной простотой выделения доминирующей частоты 
альфа-ритма в затылочно-теменных отведениях даже при условии откры-
тых глаз. С целью сохранения устойчивого внимания к звуковым стимулам 
участникам предварительно давали задание подсчитать количество циклов 
вращения экспериментатором КМ, которые они воспринимали на слух.

Регистрация ЭЭГ. Запись, обработку и анализ ЭЭГ осуществляли по 
общепринятой методике с помощью автоматизированного комплекса, со-
стоящего из электроэнцефалографа «Нейрон-Cпектр-3» (фирма «Нейро-
софт», Россия) и персонального компьютера. ЭЭГ-потенциалы отводили 
монополярно от 19 электродов, стандартно расположенных по системе 
10–20. В качестве референтного электрода использовали объединенные кон-
такты, закрепленные на мочках ушей. Частоты среза фильтров высоких и 
низких частот составляли соответственно 1,5 и 35 Гц, частота оцифровки 
ЭЭГ-сигналов – 250 Гц, эпохи анализа – 4 с (с перекрытием 50%). Сигналы 
обрабатывали с помощью быстрого преобразования Фурье. Для обработки 
данных использовали компьютерную программу WinEEG (фирма «Мицар», 
Россия). Артефакты удаляли с помощью встроенного в приложение метода 
независимых компонент с дополнительным визуальным контролем качества 
записи.

Определение частоты альфа-ритма и ее реактивности. Областью ин-
тереса в рамках настоящего исследования выступала активность латераль-
но расположенных теменных (P3, P4) и затылочных (O1, O2) электродов, 
для которых рассчитывались показатели ИЧА в диапазоне частот 7–13 Гц 
(с помощью компьютерной программы «EEG-Mapping 3», программист 
Е.Н. Зинченко), усредненные по четырем указанным отведениям в совокуп-
ности для соответствующих этапов эксперимента. Реактивность частоты 
альфа-ритма определялась отдельно для каждого испытуемого как разница 
между значениями доминирующей частоты альфа-ритма в двух ситуациях: 
слухового восприятия инструментальных движений и расслабленного бодр-
ствования (с закрытыми глазами). Положительные значения реактивности 
частоты указывали на ее рост в условиях слухового восприятия движений, а 
отрицательные – на ее падение.

Уровень интеллекта. Уровень общего интеллектуального развития 
участников оценен с помощью детского варианта теста Векслера (WISC) 
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[24] непосредственно в день проведения эксперимента. Методика состоит 
из 12 субтестов, по результатам выполнения которых рассчитывают уровни 
развития вербального и невербального интеллекта, а также интегральный 
балл общего интеллекта. Суммы первичных оценок переведены в стандарт-
ные баллы в соответствии с возрастными нормами для каждого участника 
исследования. В контексте настоящей работы проанализированы показатели 
вербального и невербального интеллекта отдельно.

Статистическая обработка. Собранные материалы обрабатывали в 
программном пакете StatSoft Statistica 12.0 с помощью стандартных методов 
описательной и индукционной статистики. Рассчитаны средние значения 
анализируемых показателей, а также соответствующие им среднеквадрати-
ческие (стандартные) отклонения. Для оценки нормальности распределения 
использован W-критерий Шапиро–Уилка. Статистические выбросы опреде-
лены с помощью критерия Граббса. Различия между уровнями анализиру-
емых переменных оценены с помощью t-критерия Стьюдента для незави-
симых выборок. Связь между показателями интеллекта и доминирующей 
частотой альфа-ритма оценена с помощью расчета коэффициентов корре-
ляции Пирсона. Оценка значимости изменений в частоте альфа-ритма про-
ведена с помощью многофакторного дисперсионного анализа с повторными 
измерениями. Оценка связи между показателями реактивности частоты аль-
фа-ритма и уровнями вербального и невербального интеллекта выполнена с 
помощью однофакторного дисперсионного анализа. Данные в работе пред-
ставлены в виде средней арифметической величины и стандартного откло-
нения (M ± SD).

Результаты исследования

Усредненные по возрастной группе и полу показатели вербального и не-
вербального интеллекта, а также индивидуальной частоты затылочно-те-
менного альфа-ритма в исследуемой выборке детей представлены в табл. 1.

Различия в ИЧА между участниками разного пола в младшей группе не-
значимы, при этом в группе детей в возрасте 9–10 лет у девочек данный по-
казатель статистически значимо выше (t = –3,66; p = 0,001). 

При сравнении детей одного пола в старшей группе мальчиков увеличе-
ние частоты альфа-ритма несущественное, а в группе девочек – статистиче-
ски значимое (t = 2,32; p = 0,03).

Статистически значимых различий в уровне развития вербального и не-
вербального интеллекта детей разного пола и возраста не выявлено.

Корреляционный анализ взаимосвязи между ИЧА и степенью развития 
интеллекта позволил выявить статистически значимую положительную 
корреляцию с уровнем невербального интеллекта младших школьников 
(r = 0,28; p = 0,028). Корреляционное поле, отражающее данную взаимос-
вязь, представлено на рис. 1.
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Таблица 1 [Table  1]
Усредненные показатели индивидуальной частоты альфа-ритма 

и уровней развития вербального и невербального интеллекта 
в группах детей разного пола и возраста

[Mean individual alpha peak frequency values and verbal and nonverbal intelligence 
scores in children grouped by gender and age] (M ± SD)

Показатель 
[Indicator]

Возраст, год [Age, years]
7–8 9–10

Мальчики 
[Boys]

Девочки 
[Girls]

Мальчики 
[Boys]

Девочки 
[Girls]

Частота альфа-
ритма, Гц
[Alpha peak 
frequency, Hz]

9,18 ± 0,54 9,45 ± 0,76 9,25 ± 0,61 10,11 ± 0,63

Вербальный 
интеллект, балл
[Verbal intel-
ligence score]

111,6 ± 14,6 109,9 ± 5,7 112,1 ± 14,0 114,4 ± 15,4

Невербальный 
интеллект, балл
[Nonverbal intel-
ligence score]

112,3 ± 13,2 110,3 ± 11,9 110,4 ± 12,5 118,4 ± 12,2

Рис. 1. Взаимосвязь между индивидуальной частотой альфа-ритма  
и уровнем невербального интеллекта у детей 7–10 лет.

Примечание. По оси абсцисс отложены значения индивидуальной частоты альфа-ритма,  
Гц. По оси ординат – уровень развития невербального интеллекта, в баллах

[Fig. 1. Correlation between individual alpha peak frequency  
and nonverbal intelligence score in children aged 7-10 years.

On the Х-axis - Individual alpha peak frequency, Hz. On the Y-axis - Nonverbal intelligence score]

В ситуации слухового восприятия инструментальных движений отно-
сительно условия расслабленного бодрствования (с закрытыми глазами) 
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значение доминирующей частоты альфа-ритма в совокупной выборке ис-
пытуемых снижалось в среднем на 0,13 ± 0,28 Гц. Значимость модуляций 
ИЧА в связи с анализируемыми экспериментальными условиями оценивали 
с помощью дисперсионного анализа с повторными измерениями. Условие 
СВ инструментальных движений статистически значимо влияло на частоту 
альфа-ритма (F1, 58 = 16,79; p < 0,001) как в качестве основного фактора, так и 
при его взаимодействии с фактором пола (F1, 58 = 7,61; p = 0,008), а также при 
взаимодействии с факторами пола и возраста (F1, 58 = 6,6; p = 0,013).

По результатам индивидуальной оценки реактивности частоты альфа-
ритма совокупную выборку детей дополнительно разделили на подгруппы 
в соответствии с характером модуляций частоты альфа-ритма: тех, у кого 
частота альфа-ритма росла более чем на 0,1 Гц (подгруппа роста частоты 
альфа-ритма), тех, у кого частота альфа-ритма падала более чем на 0,1 Гц 
(подгруппа падения частоты альфа-ритма), а также тех, у кого частота аль-
фа-ритма изменялась несущественно, в пределах ±0,1 Гц (подгруппа ста-
бильной частоты альфа-ритма).

Усредненные значения сдвига доминирующей частоты альфа-ритма в си-
туации СВ во всех подгруппах, а также количество детей в каждой из них 
с определенным типом реактивности частоты альфа-ритма представлены в 
табл. 2.

Таблица 2 [Table  2]
Показатели сдвига индивидуальной частоты альфа-ритма в ситуации слухового  

восприятия инструментальных движений относительно условия спокойного  
бодрствования в группах детей разного пола и возраста

[Individual alpha peak frequency shifts under condition of the auditory  
perception of instrumental movements relative to the condition of wakeful  

rest in children grouped by gender and age] (M ± SD, n)

Показатель 
[Indicator]

Возраст, год [Age, years]
7–8 9–10

Мальчики 
[Boys]

Девочки 
[Girls]

Мальчики 
[Boys]

Девочки 
[Girls]

Средний сдвиг часто-
ты альфа-ритма, Гц
[Mean shift value for alpha 
rhythm frequency, Hz]

–0,11 ± 0,23 –0,12 ± 0,25 0,02 ± 0,33 –0,34 ± 0,2

Рост частоты альфа-рит-
ма, количество человек
[Increased alpha rhythm  
frequency, number of subjects]

2 5 4 0

Стабильная частота альфа-
ритма, количество человек
[Stable alpha rhythm  
frequency, number of subjects]

6 2 5 1

Снижение частоты альфа-
ритма, количество человек
[Decreased alpha rhythm  
frequency, number of subjects]

13 6 5 13
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Сравнительная гистограмма показателей вербального и невербального 
интеллекта в подгруппах с разным типом реактивности частоты альфа-рит-
ма в ситуации СВ представлена на рис. 2.

По причине относительно низкого числа испытуемых с определенным 
типом реактивности частоты альфа-ритма в отдельных подгруппах, выде-
ленных на основе возраста и пола участников, дальнейший анализ взаимо-
связей между модуляциями частоты альфа-ритма и интеллектуальным раз-
витием детей проводили без учета факторов пола и возраста.

Рис. 2. Средние показатели уровня развития вербального и невербального  
интеллекта в подгруппах детей, демонстрирующих разный тип реактивности  

частоты альфа-ритма в ситуации слухового восприятия инструментальных движений.
Примечание. На оси абсцисс указан тип модуляций частоты альфа-ритма  

в ответ на слуховое восприятие инструментальных движений; на оси ординат  
обозначен уровень развития интеллекта, в баллах; * – статистически значимые 

различия при p < 0,05; ** – статистически значимые различия при p < 0,01
[Fig. 2. Mean values of verbal and nonverbal intelligence levels in children grouped  

by different types of individual alpha peak frequency reactivity under condition  
of the auditory perception of instrumental movements. On the X-axis - Alpha frequency 

modulation type in response to the auditory perception of instrumental movements.
On the Y-axis - Intelligence score. * p < 0.05; ** p < 0.01]

Однофакторный дисперсионный анализ, выполненный для показателей 
вербального и невербального интеллекта (отдельно для каждого типа ин-
теллекта) у детей, относящихся к подгруппам с разным характером реактив-
ности частоты альфа-ритма, позволил выделить значимые различия только 
в уровне невербального интеллекта (F2,59 = 4,95; p = 0,01).

Расчет контрастов (F-статистика) выявил статистически значимо более 
низкие показатели невербального интеллекта в подгруппе детей, проде-
монстрировавших в ситуации СВ рост частоты альфа-ритма, относительно 
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подгруппы со стабильными показателями частоты альфа-ритма (t = –2,4; 
p = 0,019), а также относительно подгруппы, в которой у детей частота аль-
фа-ритма снижалась (t = –3,11; p = 0,003) (см. рис. 2).

Обсуждение результатов исследования

При сопоставлении показателей доминирующей частоты теменно-за-
тылочного альфа-ритма в ситуации РБ выявлены статистически значимо 
более высокие значения в группе девочек 9–10 лет по сравнению как со 
сверстниками мальчиками, так и с девочками из младшей группы в возрас-
те 7–8 лет. Данный факт может указывать на более высокую скорость роста 
индивидуальной частоты альфа-ритма в анализируемом возрастном диапа-
зоне именно у девочек и, по сути, соответствует результатам, полученным 
некоторыми другими исследователями [25]. Таким образом, уже в возрасте 
9–10 лет имеется возможность зарегистрировать статистически более высо-
кие показатели пиковой частоты альфа-ритма у девочек при сопоставлении 
с мальчиками, предшествующие аналогично наблюдаемому соотношению 
во взрослой популяции [26, 27].

Важно подчеркнуть, что различия в степени развития вербального и 
невербального интеллекта в изучаемых подгруппах не достигали уровня 
статистической значимости, что указывает на достаточную однородность 
исследуемой выборки по этим показателям. А выявленная для совокупной 
выборки положительная корреляция между уровнем невербального интел-
лекта и доминирующей частотой альфа-ритма в ситуации РБ действительно 
может свидетельствовать о несколько более высокой эффективности невер-
бальной когнитивной обработки информации у детей младшего школьного 
возраста с более высокими значениями индивидуальной частоты альфа-рит-
ма. Отсутствие значимой связи между доминирующей частотой альфа-рит-
ма и уровнем развития вербального интеллекта может говорить о том, что 
успешность овладения языковыми навыками в большей степени зависит от 
благоприятных условий развития и воспитания, чем от базовых психофизи-
ологических характеристик индивида.

Особый интерес вызывает тот факт, что условие СВ звуков, сопрово-
ждающих знакомые инструментальные движения, приводило к статисти-
чески значимому снижению ИЧА в совокупной выборке испытуемых. 
Можно предположить, что активность в теменно-затылочных участках 
коры тормозилась в процессе аудиального восприятия, что, в свою оче-
редь, приводило к снижению доминирующей частоты альфа-ритма в со-
ответствующих отведениях ЭЭГ. С учетом уже полученных результатов 
можно говорить о наличии тренда на снижение активности в теменно-за-
тылочных областях коры в процессе слухового узнавания и дальнейшего 
восприятия звуковых сигналов, свидетельствующих о действиях другого 
человека.
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Анализируемая в настоящей работе экспериментальная ситуация отно-
сится к группе задач, гипотетически вызывающих активацию так называе-
мой зеркальной системы мозга в ходе восприятия действий, осуществляе-
мых другими [28], маркером активации которой могут выступать модуляции 
мю-ритма (разновидность альфа-ритма) в центральных и прилегающих к 
ним областях коры [29]. В частности, исследователи указывают на функ-
циональную специфичность отдельных поддиапазонов мю-ритма, которые 
могут отражать активность разных нейросетевых осцилляторов [30]. По-
этому мы решили дополнительно учесть в анализе разнотипные модуляции 
частоты альфа-ритма, которые могут отражать особенности когнитивной 
обработки детьми экспериментальных стимулов. Условно определив вари-
анты модуляций ИЧА в ситуации СВ как стабильные (в пределах ±0,1 Гц 
относительно ситуации РБ), увеличивающиеся (рост более чем на 0,1 Гц) 
и снижающиеся (снижение более чем на 0,1 Гц), мы получили результаты, 
которые сложно трактовать однозначно по причине редкой встречаемости 
модуляций отдельного типа при определенных сочетаниях факторов. Одна-
ко более всего бросается в глаза факт практически однородного снижения 
значений ИЧА в подгруппе девочек в возрасте 9–10 лет, которая характери-
зовалась также и более высокими значениями исходной частоты теменно-
затылочного альфа-ритма. Данный факт дополнительно свидетельствует о 
необходимости принимать во внимание возможность ускоренного роста ча-
стоты ЭЭГ у девочек уже к 9–10 годам, в частности, при исследовании зако-
номерностей, показывающих связь между особенностями ЭЭГ-активности 
и показателями когнитивного развития детей младшего школьного возраста.

Предварительно обозначив тип модуляций ИЧА как независимую пере-
менную для проведения однофакторного дисперсионного анализа различий 
в степени развития вербального и невербального интеллекта, мы обнаружи-
ли, что испытуемые, частота альфа-ритма которых в процессе аудиального 
восприятия инструментальных движений росла, характеризовались значи-
тельно более низким уровнем развития невербального интеллекта. Указан-
ный показатель составил 102,7 ± 12,7 балла против 114,3 ± 11,9 в группе со 
стабильной ИЧА и 115,5 ± 11,7 – в группе с падением ИЧА. Следует указать, 
что данная группа детей была относительно малочисленной (~18%), поэто-
му полученные результаты требуют дополнительного подтверждения. Ре-
акция роста частоты теменно-затылочного альфа-ритма в ситуации СВ ис-
пытуемыми знакомых инструментальных движений могла быть признаком, 
например, актуализации зрительно-пространственных представлений, ассо-
циированных с выполнявшимися раньше действиями. Возможно, особенно-
сти экспериментальной ситуации (испытуемых не информировали заранее о 
том, что в ситуации расслабления с закрытыми глазами им будут предъявле-
ны звуковые стимулы) требовали от некоторых испытуемых необходимости 
лучше понять происходящее, обращаясь к более ярким зрительным образам. 
При этом могли активироваться дополнительные, более высокочастотные 
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нейронные осцилляторы диапазона альфа-ритма. Судя по полученным ре-
зультатам, такие реакции свойственны детям с более низкой степенью раз-
вития невербального интеллекта, которая тем не менее находилась все еще 
в пределах среднего уровня данного показателя (90–109 баллов). В качестве 
альтернативного объяснения можно предположить, что выявленная законо-
мерность может быть следствием разной скорости привыкания к слуховым 
стимулам у детей, имеющих разный уровень невербального интеллекта. 
Возможно, у детей с низкой скоростью привыкания, которая может быть 
следствием меньшей степени развития невербального интеллекта, слуховые 
стимулы, связанные с движением КМ, вызывали дополнительную актива-
цию ЦНС. Как результат, частота альфа-ритма у таких детей нарастала. В то 
же время в выборке детей с более высоким интеллектом привыкание насту-
пало раньше, следствием чего наблюдалось угасательное торможение ЦНС. 
В результате частота альфа-ритма у них либо в целом существенно не изме-
нялась, либо даже снижалась.

Таким образом, можно заключить, что в период младшего школьно-
го возраста у детей с относительно низкими показателями невербального 
интеллекта условие аудиального восприятия знакомых инструментальных 
движений приводит к значимой активации теменно-затылочных областей 
коры, маркером чего является рост доминирующей частоты альфа-ритма в 
соответствующих отведениях ЭЭГ. В целом же уровень невербального ин-
теллекта может быть связан с индивидуальными особенностями развития 
совокупности нейросетевых осцилляторов неокортекса, что и проявляется в 
разнонаправленных реакциях изменения ИЧА.

Выводы

1. В границах младшего школьного возраста индивидуальная частота те-
менно-затылочного альфа-ритма в ситуации расслабленного бодрствования 
у мальчиков различается незначительно между группами в возрасте 7–8 и 
9–10 лет. У девочек данный показатель в старшей группе статистически зна-
чимо выше (р < 0,001).

2. Для детей в возрасте 7–10 лет обнаружена статистически значимая по-
ложительная связь между индивидуальной частотой альфа-ритма в ситуа-
ции расслабленного бодрствования и уровнем развития невербального ин-
теллекта. Связь с вербальным интеллектом не выявлена.

3. Условие слухового восприятия звуков, сопровождающих знакомые 
инструментальные действия, приводит к снижению частоты теменно-заты-
лочного альфа-ритма у большей части детей младшего школьного возраста. 
В наибольшей степени это характерно для группы девочек 9–10 лет. Отно-
сительно небольшая доля детей (~18%), демонстрирующих в этих услови-
ях рост частоты теменно-затылочного альфа-ритма, характеризуется более 
низкими по сравнению со сверстниками показателями невербального интел-
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лекта. Таким образом, уровень невербального интеллекта может быть свя-
зан с индивидуальными особенностями развития нейросетевых осциллято-
ров, которые и проявляются у разных детей в разнонаправленных реакциях 
изменения частоты альфа-ритма.
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The EEG alpha rhythm frequency dynamics during the auditory perception 
of actions and its relation to intelligence level in children aged 7-10 years

A number of studies have shown the possibility of taking the EEG individual alpha 
peak frequency (IAPF) as an informative neurophysiological indicator of the overall 
cognitive efficiency of the human brain. The main goal of the present work was to 
study the IAPF reactivity in primary school age children in the process of auditory 
perception of sounds accompanying familiar instrumental movements, and to measure 
its hypothesized correlation to the verbal and non-verbal intelligence development. The 
effects of gender and age of children on these interrelations have also been estimated.

We analyzed the data pertaining to the sample of primary school children aged 
7-10 years (62 subjects). To assess possible age-related effects, the sample of children 
was additionally divided into two groups aged 7-8 years (24 boys and10 girls) and 
9-10  years (14 boys and 14 girls). During the experiment, the subject and the 
experimenter sat at the adjacent places, with a monitor and a computer mouse (CM) 
placed on the table in front of each of them. A video showing the CM section of the 
experimenter’s table was displayed on the monitor screen in front of the subject. 
Experimental tasks comprised a series of stages (30 s each) including the conditions of 
a passive visual fixation on the video image of a motionless CM, execution of self-paced 
circular right-hand movements with CM, observation of similar movements produced 
by the experimenter, real-time imitation of the experimenter’s movements, wakeful rest 
with eyes closed, and auditory perception of familiar sounds accompanying the CM 
movements produced by the experimenter (subject’s eyes still closed). In the context of 
the present study, we analyzed the EEG dynamics in subjects during the two final stages 
with eyes closed: wakeful rest (WR) and auditory perception (AP) of familiar CM 
movements produced by the experimenter. The area of interest in the present study was 
the electrical activity of the laterally located parietal (P3, P4) and occipital (O1, O2) 
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EEG electrodes. IAPF values were calculated for each of them within 7-13 Hz frequency 
range and averaged for the sum of them for the two corresponding experimental stages. 
The reactivity of the alpha rhythm frequency was calculated for each subject separately 
as the difference between the values ​​of the dominant alpha rhythm frequency in two 
situations: the auditory perception of instrumental movements and the wakeful rest. 
Positive values ​​of the frequency reactivity indicated its increase under condition of 
auditory perception of movements, and negative values ​​- its decrease. The intelligence 
development levels of the participants were assessed with the help of the Wechsler 
test for children (WISC). In the context of the present study, the verbal and non-verbal 
intelligence scores were analyzed separately.

We can conclude that in the primary school age children, the individual frequency 
of the parieto-occipital alpha rhythm in boys does not differ significantly between 
the groups aged 7-8 and 9-10 years. In girls, in the older group this indicator has a 
significantly higher value (See Table 1). For children aged 7-10 years, a significant 
positive correlation was identified between IAPF and non-verbal intelligence score. 
No connection with verbal intelligence has been found (See Fig. 1). The condition of 
auditory perception of sounds accompanying familiar instrumental actions evokes the 
decrease in the parieto-occipital alpha rhythm frequency in the majority of primary 
school age children, which is most characteristic for the groups of girls aged 9-10 years 
(See Table 2). A relatively small percentage of children (~ 18%) who demonstrated 
an increase in the frequency of the parieto-occipital alpha rhythm under condition 
of auditory perception of familiar instrumental actions, are characterized by lower 
scores of nonverbal intelligence, relative to their peers (See Fig. 2). Thus, nonverbal 
intelligence development can be related to the individual developmental characteristics 
of neural network oscillators, which can be reflected in children as multidirectional 
reactions in alpha rhythm frequency.

Key words: individual alpha peak frequency; auditory perception of instrumental 
actions; verbal intelligence; nonverbal intelligence; children.
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Структура древостоев и особенности накопления 
ими фитомассы на остепненных склонах 

массива гор Крака (Южный Урал)

Работа выполнена в рамках государственного задания ФГБУ «Башкирский 
государственный заповедник», ФГБУН Института экологии растений и животных  

УрО РАН и ФГБОУВО Уральского государственного лесотехнического университета.

Проведен сравнительный анализ морфометрической характеристики 
древостоев и их местопроизрастаний в различных частях экотона лес–горная 
степь на массиве гор Северный и Южный Крака (Южный Урал). Изучены 
особенности накопления и распределения надземной фитомассы древостоев 
по различным фракциям. Установлено, что на фоне повышения в последние 
десятилетия на Южном Урале температуры и количества осадков, которое 
в наибольшей степени наблюдалось в зимний период, произошло продвижение 
границы леса и увеличение сомкнутости древостоев в экотоне лес – горная степь. 
Эти изменения на современной границе сомкнутых лесов привели к увеличению 
надземной фитомассы на 32,8–56,6 т/га. В целом в последние десятилетия 
запас надземной фитомассы древостоев в экотоне лес – горная степь, в связи с 
увеличением площади лесов, вырос на массиве гор Южный Крака на 31,4 тыс. т, 
Средний Крака на 10,4 тыс. т и Северный Крака на 50,5 тыс. т. 
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Введение
В настоящее время происходит и продолжится в обозримой перспективе 

повышение температуры воздуха и изменение режима выпадения осадков. 
Это приводит к перестройке всей биосферы Земли, трансформации структу-
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ры экосистем, смещению границ распространения многих видов [1, 2]. И в 
первую очередь изменения климата отражаются на растительных сообще-
ствах, произрастающих на пределе их распространения, что связано с их 
высокой чувствительностью к изменениям окружающей среды [3–5]. В го-
рах оценка реакции древостоев, их пространственной структуры и динами-
ки, накопления биомассы становится всё более актуальной, а роль лесов как 
одной из составных частей биосферы непрерывно увеличивается на фоне 
современных изменений климата [6, 7].

В этой связи за последние десятилетия в различных горных регионах в 
переходной зоне между лесом и безлесными территориями (тундра, степь), 
проведены обширные исследования, направленные на выявление измене-
ний состава и структуры, оценки накопления фитомассы древостоев. По-
вышение температуры и увеличение осадков приводят к повышению про-
изводительности, смещению верхней границы лесов в высокогорьях [8, 9], 
зарастанию древесной растительностью некоторых степных и лесостепных 
регионов [10, 11]. В высокогорьях и на северной границе распространения 
древесных растений основным фактором, ограничивающим их продвиже-
ние выше в горы и высокоширотные области, является недостаточность теп-
ла. На Южном Урале в пределах распространения экстразональных горных 
степей наблюдается иная картина. Здесь степи, окруженные лесами, при-
урочены к южным сильно инсолируемым склонам хребтов, на которых фор-
мируются специфические жесткие условия, сдерживающие рост древесных 
растений. Здесь наблюдаются крайне высокие летние и низкие зимние тем-
пературы, их перепад в течение суток в межсезонье, сильные ветры и посто-
янный смыв с крутых склонов мелкозема [12]. Все это приводит к дефициту 
влаги в почве в вегетационный период, сильному промерзанию корнеобита-
емого слоя в зимнее время, солнечным ожогам и повреждению низкими тем-
пературами деревьев. В то же время с северной стороны хребты покрыты 
лесом почти до их гребневой части. На массиве гор Крака нами ранее были 
выявлены интенсивная экспансия леса на горные степи и увеличение лесо-
покрытой площади, связанные с улучшением лесорастительных условий за 
последние 80 лет [13, 14].

Цель наших исследований на данном этапе – изучить особенности струк-
туры и накопления фитомассы древостоев в переходной полосе между ле-
сом и горными степями на склонах одного из крупнейших горных комплек-
сов Южного Урала – массиве Крака. 

Материалы и методики исследования

Исследования проведены в пределах горных массивов Северный, Сред-
ний и Южный Крака (53°15′–53°50′N, 57°36′–58°12′E), представляющих 
собой в целом частично обособленный горный узел к западу от основных 
центральных горных поднятий Южного Урала (рис. 1).
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Рис. 1. Районы исследований: I – Южный Крака; II – Средний Крака; III – Северный Крака. Арабскими цифра-
ми обозначены места размещения высотных профилей: 1 – Большой Башарт; 2 – Башарт; 3 – Авдэктэ; 4 – про-

филь-полигон Башарт; 5 – Суртанды; 6 – Малый Саргая; 7 – Шигай; 8 – Центральный Акбиик 
[Fig.1. The study areas: I - Southern Kraka; II - Central Kraka; III - Northern Kraka. Arabic numerals indicate the location of the 

altitudinal transects: 1 - Bolshoi Bashart; 2 - Bashart; 3 -Avdekte; 4 - Bashart–polygon; 5 - Surtandy; 6 - Malay Sargaya; 7 - Shigai; 8 
- Central Akbiik] 

 
Массивы Крака представляют собой уникальные природные комплексы, сформировавшиеся в экстремаль-

ных почвенно-климатических условиях. По характеру ландшафтов они очень сильно отличаются от остальных 
горных систем Южного Урала. Каждый из них состоит из сложной узловой системы хребтов, основу которых 
составляют ультраосновные изверженные горные породы (габбро-гипербазиты). Хребты эрозионно-
расчленены, с острыми гребнями, крутыми гривноложбинными склонами (от 700–900 м над ур. моря, наивыс-
шая точка на хребте Суртанды имеет высоту 1045 м). Растительность состоит из светлохвойных лесов, образо-
ванных сосной обыкновенной (Pinus sylvestris L.), лиственницей сибирской (Larix sibirica Ledeb.) и небольшой 
примесью березы бородавчатой (Betula pendula Roth). Верхние части склонов южных экспозиций занимают 
горные степи, общая площадь которых составляет около 20%. Климат района континентальный, холодный. 
Температурный режим характеризуется следующими цифрами: средняя годовая температура +1,2° С, средняя 
многолетняя температура января –16,7, а июля +17,4° С. Годовое количество осадков от 373,8 до 762,2 мм 
(532,3 мм в среднем). Вегетационный период 149 дней, за который выпадает в среднем 400 мм осадков. Сред-
ний многолетний индекс засушливости – 53,8 мм. Наиболее засушливые месяцы – май и июнь. В мае индекс 
засушливости в среднем составляет 21,1 мм, а в июне – 27,3. В отдельные годы этот показатель может снизить-
ся до 8–12 мм [15, 16].  

В массиве гор Южный и Северный Крака на склонах южной и юго-восточной экспозиций в переходной зоне 
(экотоне) лес–степь летом 2015–2017 гг. заложены восемь высотных профилей (рис. 1). В пределах каждого 
профиля зафиксированы три высотных уровня (ВУ): верхний (первый) – у верхней границы редин (группы де-
ревьев c сомкнутостью крон 0,05–0,1), средний (второй) – у верхней границы редколесий (сомкнутость крон 
0,2–0,3), нижний (третий) – у верхней границы сомкнутых лесов (сомкнутость крон 0,4–0,5). На нижнем и 
среднем ВУ заложены по 3 пробных площадки размером 20 × 20 м, а на верхнем уровне – полигоны в виде 
прямоугольника размером 1–3 га. На Среднем Крака профили не закладывали и оценивали только изменение 
площади горных степей. На горе Башарт заложен профиль-полигон в виде прямоугольника 360 × 200 м без раз-
деления на уровни из-за мозаичного распределения деревьев по всему профилю. На пробных площадках и по-
лигонах для каждого дерева определены следующие параметры: высота, диаметр ствола у основания и на высо-
те 1,3 м, диаметр проекции кроны по двум направлениям, жизненное состояние. Для определения возраста из 
деревьев диаметром более 3 см извлечены буровые образцы древесины (керны). Каждый образец древесины 
приклеивали на деревянную основу, зачищали острым лезвием. Для контрастирования годичных колец приме-
няли нанесение зубного порошка. У всех образцов древесины на установке LINTAB-III (Frank Rinn-Rinntech, 
Германия) измерены ширина годичных колец, а при помощи программного обеспечения TSAP–3.0 датировался 
год формирования самого ближнего к центру годичного кольца. Поскольку возрастным буром керн берется 
выше корневой шейки, для выявления соотношения между возрастом и высотой у каждого третьего молодого 

Рис. 1. Районы исследований: I – Южный Крака; II – Средний Крака;  
III – Северный Крака. Арабскими цифрами обозначены места размещения высотных  

профилей: 1 – Большой Башарт; 2 – Башарт; 3 – Авдэктэ; 4 – профиль-полигон  
Башарт; 5 – Суртанды; 6 – Малый Саргая; 7 – Шигай; 8 – Центральный Акбиик

[Fig. 1. The study areas: I - Southern Kraka; II - Central Kraka; III - Northern Kraka.  
Arabic numerals indicate the location of the altitudinal transects: 1 - Bolshoi Bashart; 2 - Bashart;  
3 - Avdekte; 4 - Bashart–polygon; 5 - Surtandy; 6 - Malay Sargaya; 7 - Shigai; 8 - Central Akbiik]

Массивы Крака представляют собой уникальные природные комплексы, 
сформировавшиеся в экстремальных почвенно-климатических условиях. По 
характеру ландшафтов они очень сильно отличаются от остальных горных 
систем Южного Урала. Каждый из них состоит из сложной узловой системы 
хребтов, основу которых составляют ультраосновные изверженные горные 
породы (габбро-гипербазиты). Хребты эрозионно-расчленены, с острыми 
гребнями, крутыми гривноложбинными склонами (от 700–900 м над ур. м., 
наивысшая точка на хребте Суртанды имеет высоту 1  045 м). Раститель-
ность состоит из светлохвойных лесов, образованных сосной обыкновен-
ной (Pinus sylvestris L.), лиственницей сибирской (Larix sibirica Ledeb.) и 
небольшой примесью березы бородавчатой (Betula pendula Roth). Верхние 
части склонов южных экспозиций занимают горные степи, общая площадь 
которых составляет около 20%. Климат района континентальный, холодный. 
Температурный режим характеризуется следующими цифрами: средняя го-
довая температура +1,2 °С, средняя многолетняя температура января –16,7, 
а июля +17,4 °С. Годовое количество осадков от 373,8 до 762,2 мм (532,3 мм 
в среднем). Вегетационный период 149 дней, за который выпадает в среднем 
400 мм осадков. Средний многолетний индекс засушливости – 53,8 мм. Наи-
более засушливые месяцы – май и июнь. В мае индекс засушливости в сред-
нем составляет 21,1 мм, а в июне – 27,3. В отдельные годы этот показатель 
может снизиться до 8–12 мм [15, 16]. 

В массиве гор Южный и Северный Крака на склонах южной и юго-восточ-
ной экспозиций в переходной зоне (экотоне) лес – степь летом 2015–2017 гг. 
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заложены восемь высотных профилей (см. рис. 1). В пределах каждого про-
филя зафиксированы три высотных уровня (ВУ): верхний (первый) – у верх-
ней границы редин (группы деревьев c сомкнутостью крон 0,05–0,1), сред-
ний (второй) – у верхней границы редколесий (сомкнутость крон 0,2–0,3), 
нижний (третий) – у верхней границы сомкнутых лесов (сомкнутость крон 
0,4–0,5). На нижнем и среднем ВУ заложены по 3 пробных площадки раз-
мером 20 × 20 м, а на верхнем уровне – полигоны в виде прямоугольника 
размером 1–3 га. На Среднем Крака профили не закладывали и оценивали 
только изменение площади горных степей. На горе Башарт заложен про-
филь-полигон в виде прямоугольника 360 × 200 м без разделения на уровни 
из-за мозаичного распределения деревьев по всему профилю. На пробных 
площадках и полигонах для каждого дерева определены следующие пара-
метры: высота, диаметр ствола у основания и на высоте 1,3 м, диаметр про-
екции кроны по двум направлениям, жизненное состояние. Для определения 
возраста из деревьев диаметром более 3 см извлечены буровые образцы дре-
весины (керны). Каждый образец древесины приклеивали на деревянную 
основу, зачищали острым лезвием. Для контрастирования годичных колец 
применяли нанесение зубного порошка. У всех образцов древесины на уста-
новке LINTAB-III (Frank Rinn-Rinntech, Германия) измерена ширина годич-
ных колец, а при помощи программного обеспечения TSAP–3.0 датировался 
год формирования самого ближнего к центру годичного кольца. Поскольку 
возрастным буром керн берется выше корневой шейки, для выявления со-
отношения между возрастом и высотой у каждого третьего молодого дре-
весного растения высотой более 0,1 м, но диаметром у основания ствола 
менее 3 см, на уровне корневой шейки брали поперечные диски. Используя 
возраст таких деревьев и высоту их стволов, мы рассчитали уравнение ре-
грессии [13], по которому вычисляли поправки для определения возраста 
каждого изученного нами дерева диаметром более 3 см.

Леса района исследования отличаются высокой горимостью, поэтому 
при закладке высотных профилей выбраны участки, не подверженные воз-
действию лесных пожаров в последние десятилетия, что определялось визу-
ально по наличию зарослей можжевельника и пожарным повреждениям на 
стволе деревьев [17]. Следует отметить, что на массиве гор Крака леса, не 
подверженные ранее воздействию пожаров, практически отсутствуют.

Материал для изучения структуры и запасов надземной фитомассы со-
бран в 2019–2020 гг. в переходной полосе в непосредственной близости от 
высотных профилей Суртанды и Большой Башарт. В связи с чрезвычайной 
трудоемкостью выполняемых работ выборка модельных деревьев проведена 
только на втором ВУ, выше границы сомкнутых насаждений. Данные этих 
модельных деревьев использованы при оценке фитомассы древостоев и на 
других ВУ. Такой подход для первичной оценки и выявления особенностей 
формирования фитомассы древостоев на исследуемых профилях, на наш 
взгляд, вполне приемлем.
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Отбор модельных деревьев проведен по всему диапазону варьирования 
диаметров на пробных площадках без предварительного определения раз-
меров. Такой принцип отбора наиболее подходит для исследования зави-
симостей массы различных частей деревьев от их размерных показателей 
(диаметра, высоты и др.).

У модельных деревьев кроме традиционных таксационных показателей 
(диаметра у основания и на высоте груди, высоты, сбега и объема) определе-
на надземная фитомасса с подразделением на следующие фракции: ствол в 
коре, ветви, хвоя и генеративные органы. Фитомасса стволов в коре измерена 
непосредственным взвешиванием на электронных весах с точностью ±50 г. 
Определение содержания абсолютно сухого вещества в древесине и коре по 
дискам выпиленных, с торцов распиленных секций. Древесину и кору с дис-
ков в лесу взвешивали (±0,1 г), затем в лабораторных условиях высушивали 
в термостатах при температуре 100–105 °С до постоянного веса. По резуль-
татам взвешивания древесины и коры дисков до и после сушки рассчиты-
вали содержание абсолютно сухой массы этих фракций в сырой навеске и в 
целом для ствола. 

Общую фитомассу крон (ветви + хвоя + генеративные органы) измеряли по-
сле обрубки всех веток на электронных весах (±50 г, при мелких кронах ± 5 г). 
После этого проводили деление кроны на следующие фракции: отмершие 
ветви (в кроне), неохвоенные части и охвоенные части живых ветвей. По-
сле определения веса каждой фракции из охвоенной части живых ветвей 
формировали модельную часть, т.е. отбирали навеску (до 20–30% по весу 
от общей массы фракции) для установления соотношения хвои и древесных 
частей. Для этого хвою в навеске отделяли от ветвей и определяли массу 
каждой фракции (±1 г). По установленным соотношениям в навеске рас-
считывали массу хвои и древесных частей для всей кроны. Для установле-
ния влажности и абсолютно сухого веса хвои и ветвей отбирали их образцы 
(30–60 г по весу), которые сразу же взвешивали (±0,1 г). В лабораторных 
условиях образцы древесины и коры ветвей, а также хвои высушивали в 
сушильном шкафу (ШСП-0.25-100, Россия) при температуре 106 °C до по-
стоянного веса [18]. По изложенной методике нами отобраны и обработаны 
16 модельных деревьев сосны и 12 – лиственницы. В табл. 1 в разрезе дре-
весных видов представлены пределы изменения их основных размерных и 
весовых показателей деревьев.

Фитомассу деревьев целесообразно оценивать на основе уравнений, опи-
сывающих закономерные связи их между весовыми и размерными показате-
лями. Приведенные в табл. 1 пределы изменения таксационных показателей, 
которые, как правило, используются в качестве независимых переменных, 
являются ориентиром при определении области применения разрабатывае-
мых уравнений.
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Таблица 1 [Table  1]
Пределы изменений таксационных показателей и фракций 

надземной фитомассы модельных деревьев
[Limits of changes in taxation parameters and aboveground phytomass fractions of model trees]

Вид
[Species]

Воз-
раст,
лет

[Age, 
years]

Диаметр 
у основа-
ния, см
[Basal di-

ameter, cm]

Высота,
м

[Height, 
m]

Фитомасса, кг [Phytomass, kg]

Общая
[Total]

В том числе [including] Хвои  
в кроне

[Needles in 
the crown]

стволов
[trunk]

крон
[crown]

Pinus 
sylvestris 28–98 9,3–32,0 5,3–17,1 3,41–261,9 2,23–205,6 1,18–56,3 0,64–18,6

Larix 
sibirica 21–191 4,2–38,7 3,0–18,5 1,31–366,0 0,82–293,7 0,49–72,3 0,05–10,8

Результаты исследования и обсуждение

Характеристика древостоев в экотоне лес – горная степь. На заложен-
ных профилях граница сомкнутых древостоев (третий ВУ) на высоте 580–
650 м над ур. м. Выше, на высоте от 700 до 750 м, расположены редколесья 
(второй ВУ), далее начинаются редины и безлесные пространства с единич-
ными деревьями (первый ВУ). Крутизна склонов на нижнем ВУ колеблется 
от 15 до 20°. Она постепенно увеличивается по направлению к верхнему 
уровню, где достигает величины 25–35°. Такая картина, с не большими от-
клонениями, характерна для склонов южных экспозиций всего массива Кра-
ка. Наши высотные профили заложены на склонах юго-восточной и южной 
экспозиций. Из-за сложной орографии в горном массиве Крака строго ори-
ентированных по экспозициям участков практически нет. Влияние экспо-
зиции на структуру и надземную фитомассу древостоев в данной работе не 
учитывалось. 

В табл. 2 представлена таксационная характеристика древостоев на ис-
следуемых профилях в разрезе ВУ.

В составе исследованных насаждений преобладает сосна. Она представ-
лена разновозрастными, неоднородными по таксационной структуре дре-
востоями. Участие лиственницы в составе древостоев существенно ниже. 
Средний возраст данной породы на всех ВУ (за исключением второго и тре-
тьего уровня на втором профиле) выше, чем сосны (см. табл. 1). Возрастные 
отличия особо заметны на верхних уровнях, где лиственница представлена 
единичными старовозрастными деревьями, средний возраст которых выше 
соснового в среднем в 1,5–2,5 раза. 

На верхнем уровне жесткие условия роста наложили отпечаток на облик 
древесных растений. Здесь произрастают единичные низкорослые, сильно 
сбежистые деревья, их количество варьирует от 20 до 43 шт./га на Южном и 
до 64 шт./га на Северном Крака. 
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Таблица 2 [Table  2]
Характеристика древостоев на исследуемых профилях

[Stand characteristics on the studied transects]

ВУ
[Altitudi-
nal level]

Количество 
деревьев, 

шт./га
[Number of 

trees, scp./ha]

Сомкнутость крон
[Crown closure], %

Средние значения таксационных 
показателей деревьев 

[Mean values of trees’ morphometric parameters]

Ps Ls
Об-
щая

[Total]

В том 
числе 

[Including]

Возраст, 
лет 

[Age, years]

Высота, м
[Height, m]

Диаметр у 
основания, см

[Basal diameter, cm]
Ps Ls Ps Ls Ps Ls Ps Ls

Южный Крака [Southern Kraka]
Профиль 1 – Большой Башарт [Transect 1 - Bolshoi Bashart]

1–2 16 14 6,9 3,5 3,4 130 178 8,6 10,5 29,1 35,6
3 725 200 69,2 57,0 19,2 74 73 9,0 7,6 16,3 15,7

Профиль 2 – Башарт [Transect 2 – Bashart]
1 17 3 3,8 81,2 18,8 123 161 8,4 11,1 26,9 31,6
2 513 25 70,1 97,1 2,9 96 94 7,7 8,5 20,6 20,8
3 1100 25 112,9 98,9 1,1 78 58 7,5 5,7 14,7 11,9

Профиль 3 – Авдэктэ [Transect 3 – Avdekte]
1 43 0 11,3 100 0 131 – 10,4 – 29,3 –
2 850 0 73,3 100 0 46 – 5,1 – 11,2 –
3 500 108 114,6 85,5 14,5 90 106 14,5 11,4 25,0 24,8

Профиль-полигон 4 Башарт [Transect–polygon 4 – Bashart]
1–2 10,4 11,3 4,4 41,9 58,1 92,0 181,0 8,1 11,4 23,4 34,3

Северный Крака [Northern Kraka]
Профиль 5 – Суртанды [Transect 5 – Surtandy]

1 26 0 0,5 100 0 35 – 3,7 – 9,7 –
2 875 8 31,1 99,2 0,8 60 66 8,6 8,5 17,1 9,5
3 1192 33 37,2 96,7 3,3 65 75 9,3 10,5 16,5 19,9
4 892 0 42,5 100 0 74 – 13,4 – 19,0 –

Профиль 6 – Малый Саргая [Transect 6 – Malay Sargaya]
1 42 0 7,3 100 0 56 – 7,9 – 20,6 –
2 467 108 96,5 80,2 19,8 55 78 10,6 14,6 19,0 24,5
3 683 342 137,2 65,5 34,5 62 75 11,8 11,2 18,6 19,8

Профиль 7 – Шигай [Transect 7 – Shigai]
1 61 3 3,5 86,3 13,7 34 67 4,0 7,4 11,0 24,2
2 508 67 42,9 76,8 23,2 39 61 5,4 8,5 12,2 19,1
3 858 117 144,1 84,9 15,1 82 92 12,9 13,0 21,0 27,4

Профиль 8 – Центральный Акбиик [Transect 8 – Central Akbiik]
1 30 4 2,3 83,6 16,4 33 73 4,0 8,5 13,0 25,1
2 375 83 34,7 73,9 26,1 41 72 6,1 11,4 13,0 22,0
3 283 475 116,2 34,5 65,5 60 63 12,5 12,0 19,3 21,7

Примечание [Note]. Ps – Pinus sylvestris, Ls – Larix sibirica.

По мере продвижения вниз по склону и при существенном улучшении 
микроклиматических условий в структуре древостоев увеличивается ко-
личество молодых деревьев, и число древесных растений увеличивается в 
среднем в 15 раз на втором ВУ, а на третьем – в 40 раз. Это отражается на 
морфометрических показателях древостоев. Больше всего молодых дере-
вьев на среднем уровне, где разреженный древостой создает благоприятные 
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микроклиматические и конкурентные условия для возобновления и роста мо-
лодняка. Надо отметить, что на профилях в массиве Северный Крака на верхнем 
ВУ практически отсутствуют старовозрастные деревья, зарастание здесь начало 
происходить только в последние 50 лет, о чем свидетельствует средний возраст 
деревьев, который составляет около 35 лет. На наш взгляд, это связано с тем, что 
в массиве Северный Крака горы в среднем на 50 м выше и здесь наблюдаются 
более жесткие условия для роста древесных растений, чем на Южном Крака.

О снижении морфометрических характеристик деревьев, произрастающих 
в экстремальных гидротермических условиях роста на верхней границе в го-
рах или северных широтах, а также на границе лесов со степями, указывают 
многие исследователи [19–21]. Отмечается, что низкорослые, многостволь-
ные и низкопродуктивные древостои при повышении количества тепла и обе-
спеченности влаги в полной мере используют свой заложенный биологиче-
ский потенциал как на индивидуальном (рост и накопление фитомассы), так и 
на популяционном (возобновление и расселение) уровне [14, 22, 23].

На активную экспансию древесных растений на безлесные территории в 
горах, связанную с улучшением условий роста в результате климатических 
перемен после 70-х гг. ХХ в. (последние 30–50 лет), указывает ряд иссле-
дователей [24–26]. Интенсивность облесения отдельных участков зависит, 
прежде всего, от локальных условий мест произрастания [8, 14]. При ис-
следовании данного процесса особое место уделяется оценке подроста – са-
мому уязвимому компоненту лесного насаждения. В наших исследованиях 
к подросту отнесены молодые растения высотой до 1,5 м. Характеристика 
этого компонента насаждений приведена в табл. 3. 

Интенсивное возобновление с преобладанием соснового подроста в по-
следние 30–40 лет идет по всему экотону (см. табл. 3). Лиственничный под-
рост составляет незначительную часть, а на первом ВУ отсутствует совсем 
или представлен единичными экземплярами. На втором ВУ, где борьба за 
ресурсы со стороны материнского полога минимальная и создаются опти-
мальные условия, наблюдается наибольшее число молодых деревьев. Рас-
пределение подроста по группам высот на разных профилях заметно отли-
чается, поэтому общей закономерности нами не выявлено.

Фитомасса модельных деревьев и древостоев. Фитомасса и объем дере-
вьев и их структурных частей зависит от множества факторов. Поэтому при 
исследованиях надземной фитомассы деревьев и древостоев важное значе-
ние имеет обоснованный выбор факторов (таксационных показателей), объ-
ясняющих максимальную долю изменчивости массы стволов и крон [27–30]. 
С учетом простоты и точности определения, а также тесноты корреляции с 
фитомассой структурных частей дерева большинство исследователей выбор 
делают в пользу диаметра и высоты стволов или на их комбинации в форме 
D2H. Причем отмечается, что в уравнениях парной связи целесообразно ис-
пользовать показатель D2H, а в многофакторных уравнениях – диаметр и 
высоту в качестве отдельных определяющих факторов [28, 32]. 
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Таблица 3 [Table  3]
Характеристика подроста на высотных уровнях (ВУ) исследуемых профилей 

[Young trees characteristics on altitudinal levels of the studied transects]

Про-
филь
[Tran-
sects]

ВУ
[Altitudi-
nal level]

Характеристика подроста [Characteristics of young trees]

Состав
[Species 
structure]

Коли-
чество, 
шт./га

[Number 
of trees, 
scp./ha]

Сумма 
проекций 

крон, м2/ га 
[Sum of 

crown projec-
tion, m2/ha]

Распределение подро-
ста по группам высоты

[Distribution of trees by height group]

< 0.5 m 0.51–1.0 m 1.1–1.5 m

1 1–2 10Ps 8,7 0,84 4,3 2,9 1,5
3 9Ps1Ls 891,7 98,5 525 258,3 108,3

2
1 5Ps1Ls 2 0,45 – 2 –
2 9Ps1Ls 162,5 98,67 37,5 100 25
3 10Ps 875 275,9 250 325 300

3

1 10Ps 11,8 3,7 3,9 4 3,9
2 10Ps 1491,7 260,8 491,7 733,3 266,7

3 10Ps, ед. 
Ls, Bp 291,7 70,1 41,7 158,3 91,7

4 1–2 10Ps, ед. Ls 2 – 0,1 0,6 1,3

5

1 10Ps 17,4 14,9 – – 17,4
2 10Ps 816,7 400,5 200 325 291,7
3 10Ps 483,4 210,7 91,7 200 191,7

4 10Ps 
ед. Bp 100 48,4 0 37,5 62,5

6

1 10Ps 13,9 11,4 – – 13,9
2 7Ps3Ls 200 42,9 25 108,3 66,7

3 8Ps2Ls 
ед. Bp 183,3 163,4 16,7 75 91,7

7
1 10Ps 15,7 7,8 0 7,5 8,2
2 10 Ps ед. Ls 341,7 84,9 175 66,7 100
3 10Ls 25 1,6 – – 25

8
1 10Ps 14,5 8,2 1,3 4 9,2
2 10Ps 491,6 133,9 133,3 125 233,3
3 9Bp1Ps 66,8 27,4 0 33,1 33,7

Примечание [Note]. Ps – Pinus sylvestris, Ls – Larix sibirica, Bp – Betula pendula; ед. – еди-
ничные [single].

На данном этапе работ ограниченный экспериментальный материал не 
позволил нам оценить множественные связи фитомассы деревьев с их так-
сационными показателями. В данной работе акцент сделан на исследование 
зависимостей массы стволов, крон и хвои от показателя D2H с расчетом, что 
полученные при этом уравнения позволят рассчитать надземную фитомассу 
древостоев.

Предварительная графическая обработка экспериментального матери-
ала показала, что зависимость массы стволов и сосны, и лиственницы от 
показателя D2H носит прямолинейный характер. Причем, несмотря на зна-
чительную неоднородность модельных деревьев по возрасту, влияние этого 
показателя на характер зависимости не обнаруживается. Данное обстоятель-
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ство позволило нам в разрезе древесных пород получить общие уравнения с 
использованием всей совокупности модельных деревьев:

– по сосне 
PS = 1,21945+97,76528×D2H, R2 = 0,954;                       (1)

– по лиственнице 
PS = –3,3793+107,6882×D2H, R2 = 0,992.                       (2)

Значения коэффициента детерминации (R2) уравнений (1) и (2) свиде-
тельствуют, что изменчивость фитомассы стволов в значительной степени 
определяется показателем D2H. Полученные уравнения корректны и адек-
ватны экспериментальным материалам. 

Наглядно зависимость фитомассы стволов модельных деревьев от их по-
казателя D2H показана на рис. 2.  
  

Рис. 2. Зависимость фитомассы стволов модельных деревьев сосны (а) и лиственницы (b) от их показателя 
D2H 

[Fig. 2. Dependence of trunk phytomass of model pine (a) and larch (b) trees on their D2H index: on the X-axis - Trunk 
phytomass, on the Y-axis - Index D2H, m3] 
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Рис. 2. Зависимость фитомассы стволов модельных деревьев  
сосны (А) и лиственницы (B) от их показателя D2H

[Fig. 2. Dependence of trunk phytomass of model pine (a) and larch (b) trees  
on their D2H index: on the X-axis - Trunk phytomass, on the Y-axis - Index D2H, m3]

Линии регрессии на рис. 2 построены по уравнениям (1) и (2). Точками 
на рис. 2 показаны данные модельных деревьев, использованных при разра-
ботке уравнений. В целом прямолинейный характер исследуемых зависимо-
стей сомнений не вызывает. Полученные уравнения могут быть использова-
ны для определения массы стволов на единице площади на основе данных 
измерения диаметра и высоты деревьев на пробных площадях.

При исследовании зависимостей массы крон (хвои) от показателя D2H 
были получены совершенно иные результаты. Во-первых, на графиках поле 
рассеивания эмпирических значений массы крон (хвои) намного шире, чем 
массы стволов. Установлено, что такое обстоятельство в значительной сте-
пени обусловлено влиянием возраста деревьев на характер зависимостей. 
Анализ графических данных показал на необходимость и возможность раз-
деления совокупности модельных деревьев и сосны, и лиственницы на две 
группы по возрасту. По сосне в первую группу (более молодых деревьев) 
объединены модельные деревья возрастом от 28 до 54 лет, а во вторую (стар-
ших по возрасту) – деревья возрастом от 63 до 98 лет. По лиственнице в 
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первую группу включены модельные деревья, возраст которых составляет 
от 21 до 50 лет, а во вторую – от 66 до 106 лет. 

Во-вторых, исследуемые зависимости носят криволинейный характер. 
Нелинейность зависимостей между коррелирующими показателями свиде-
тельствуют о необходимости оценки различных функций для их аналитиче-
ского выражения. Большинство исследователей фитомассы деревьев призна-
ют, что для выражения таких зависимостей наиболее обоснованным является 
применение степенной (аллометрической) функции, статистические параме-
тры которой корректно объясняются с биологических позиций [31, 32]: 

y = axb.                                                                                            (3)
При оценке различных функций для аналитического выражения изучаемых 

нами зависимостей функция (3) оказалась наиболее корректной. Коррект-
ность использованных функций оценивалась по значениям коэффициента 
детерминации и t-критериев Стьюдента для их параметров. Статистические 
характеристики функции y = axb, полученные при описании зависимости 
фитомассы крон (хвои) от показателя D2H по четырем группам (совокупно-
стям) модельных деревьев, приведены в табл. 4.

Таблица 4 [Table  4]
Уравнения зависимости фитомассы крон (хвои) от показателя D2H

[Equations of the dependence of the phytomass of crowns (needles) on the D2H indicator]

Фитомасса
[Phytomass]

Параметры уравнения
[Equation parameters]

Коэффициент 
детерминации
[Determination 

coefficient]

Номер 
уравнения

[Equation number]a b

Pinus sylvestris (по группе молодых модельных деревьев) 
[(by group of young model trees)]

Кроны в целом
[Total by crown] 46,8576 1,2106 0,976 (4)

Хвои [Needles] 13,4597 0,8609 0,913 (5)
Pinus sylvestris (по группе старшевозрастных модельных деревьев) 

[(by group of old-aged model trees)]
Кроны в целом
[Total by crown] 24,0237 1,1028 0,560 (6)

Хвои [Needles] 9,1882 1,0311 0,604 (7)
Larix sibirica (по группе молодых модельных деревьев) [(by group of young model trees)]

Кроны в целом
[Total by crown] 24,1470 0,8001 0,962 (8)

Хвои [Needles] 6,9449 0,9291 0,974 (9)
Larix sibirica (по группе старшевозрастных модельных деревьев) 

[(by group of old-aged model trees)]
Кроны в целом
[Total by crown] 18,2823 1,4416 0,890 (10)

Хвои [Needles] 3,2889 1,8081 0,930 (11)

На основе анализа значений коэффициентов детерминации, приведен-
ных в табл. 4, можно отметить следующее. При оценке массы крон в целом 
и массы хвои полученные уравнения обеспечивают примерно одинаковую 
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точность. Причем уравнения, разработанные по данным молодых деревьев, 
характеризуются более высокими значениями коэффициента детерминации. 
На наш взгляд, это объясняется меньшими погрешностями при определении 
массы крон (хвои) у более мелких по размерам деревьев при их полевой об-
работке. Сравнение значений коэффициентов детерминации уравнений (1) и 
(2) со значениями этого показателя у уравнений (4)–(11) позволяет сделать за-
ключение, что на основе регрессионных уравнений с определяющим фактором 
D2H фитомасса стволов оценивается значительно точнее, чем кроны и хвои.

Наглядное представление о характере зависимости фитомассы крон от 
показателя D2H можно получить по графическим данным, построенным в 
качестве примера по двум совокупностям модельных деревьев (рис. 3).
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Рис. 3. Зависимость фитомассы крон модельных деревьев от их показателя D2H: а – по группе молодых де-

ревьев сосны; b – по группе старшевозрастных деревьев лиственницы 
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Рис. 3. Зависимость фитомассы крон модельных деревьев от их показателя D2H:  
А – по группе молодых деревьев сосны; B – по группе  

старшевозрастных деревьев лиственницы
[Fig. 3. Dependence of crown phytomass of model trees on their D2H index: 
A - for the group of young pine trees; B - for the group of older larch trees: 

on the X-axis - Trunk phytomass, on the Y-axis - Index D2H, m3]

Теоретические линии регрессии на рис. 3 для группы молодых деревьев 
сосны получены по уравнению (4), а для группы старшевозрастных дере-
вьев лиственницы – по уравнению (10) (см. табл. 4). Графические данные 
подтверждают нелинейность исследуемых зависимостей и правильность 
подбора аппроксимирующей функции. По фитомассе хвои получены прак-
тически такие же результаты, что и по фитомассе крон, поэтому по этой 
фракции графики не приведены.

В целом приведенные выше материалы показывают, что разработанные 
уравнения вполне корректны и адекватны эмпирическим данным и прием-
лемы для оценки надземной фитомассы на уровне древостоев. Область их 
использования ограничивается диапазонами изменения значений D2H в дре-
востоях опытных участков.

С использованием разработанных уравнений по материалам фактическо-
го распределения деревьев на пробных площадках и полигонах по показате-
лю D2H определены запасы фитомассы на единице площади. При этом вна-
чале вычислялась фитомасса для каждого учтенного на опытных объектах 
дерева. Затем суммированием фитомассы деревьев получены данные для 
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древостоя в целом. Причем при оценке фитомассы крон (хвои) на объектах 
предварительно формировались две выборки деревьев с учетом их возраста. 
Результаты соответствующих расчетов приведены в табл. 5.

Материалы, приведенные в табл. 5, позволяют отметить следующее. Над-
земная фитомасса древостоев на всех профилях существенно уменьшается по 
мере продвижения от нижнего ВУ к верхнему. На Южном Крака средняя по 
всем профилям фитомасса древостоев на третьем уровне (72,85 т/га) более 
чем в 15 раз выше, чем на первом (4,73 т/га). На Северном Крака разница по 
этому показателю между древостоями нижнего и верхнего уровней еще более 
внушительна: фитомасса древостоев на нижнем уровне (98,68 т/га) в 58,4 раза 
превышает фитомассу на верхнем (1,69 т/га). На среднем и нижнем уровнях 
этот показатель выше на Северном Крака (в 1,05 и 1,35 раза соответствен-
но), а на верхнем – на Южном Крака (в 4,6 раза). В обоих горных масси-
вах уменьшение фитомассы при переходе от среднего уровня к верхнему 
выражено в значительно большей степени, чем при переходе от нижнего к 
среднему. Так, фитомасса древостоев на среднем уровне выше, чем на верх-
нем на Южном Крака в 8,5 раза, а на Северном – в 24,9 раза. При переходе 
от нижнего уровня к среднему фитомасса древостоев уменьшается не столь 
значительно: на Южном Крака – в 1,7 раза, а на Северном – в 2,3 раза.

В формировании надземной фитомассы древостоев на исследуемых гор-
ных массивах определяющая роль принадлежит сосне. Ее доля колеблется 
на Южном Крака от 76,5 (на первом уровне) до 97,7% (на втором), а на Се-
верном Крака – от 66,9 (на третьем уровне) до 91,1% (на первом).

Результаты исследований фракционного состава надземной фитомассы 
древостоев свидетельствуют, что в ней преобладают стволы и ветви – орга-
ны, длительно депонирующие органическое вещество. Причем чем выше 
возраст органа дерева, тем больше его удельный вес в общей фитомассе. 
Так, на разных ВУ исследуемых профилей доля стволовой массы сосны ко-
леблется в среднем от 73,6 до 81,0%, а хвои – только от 7,7 до 8,1%. Древо-
стои лиственницы по сравнению с сосновыми характеризуются более вы-
соким участием стволовой массы (от 79,5 до 84,8%) и низкой долей хвои 
(от 3,3 до 6,7%) в общей надземной массе. Различия между сосновыми и 
лиственничными древостоями по структуре надземной фитомассы обуслов-
лены как их таксационными показателями, так и биологическими особенно-
стями данных древесных пород. В целом результаты данных исследований 
свидетельствуют о принципиальном сходстве полученных нами данных с 
известными в специальной литературе материалами исследований фитомас-
сы деревьев и древостоев при небольшом количественном расхождении не-
которых показателей [28, 31, 32].

Рядом исследований выявлено, что при продвижении вглубь континента 
и в горы снижается фитомасса всех фракций деревьев [33]. При этом в хо-
лодных климатических поясах увеличение осадков приводит к снижению 
накопления фитомассы, а в теплых – к увеличению. Ухудшение условий ро-
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ста приводит к уменьшению, в первую очередь, фитомассы хвои и ветвей, 
стволовая масса меняется в меньшей степени. Чем жёстче условия роста 
древесных растений, тем меньше доля надземной фитомассы в общем со-
ставе [2, 7]. Накопление общей надземной фитомассы и структурных частей 
зависит от биологических особенностей каждого вида и возраста [34].

В работах, выполненных на верхней границе лесов с горными тундра-
ми на Урале и в других субарктических регионах, показано климатогенное 
увеличение продуктивности древостоев [8, 19, 35–37]. При этом работ по 
структуре и накоплению фитомассы, выполненных на стыке лесов с горны-
ми степями, в специальной литературе нами не найдено. Хотя по фитомассе 
сомкнутых насаждений лесов Уральского региона России, и в целом по все-
му миру опубликованных данных различными исследователями достаточно 
много [38]. 

Формирование фитомассы древостоев в экотоне лес – горная степь в 
связи с изменениями границы леса за последние 30 лет. Сравнение площади 
горных степей в 1986 и 2016 гг., произведенное нами ранее, показало [13, 
14], что в этом районе произошло существенное (на 17,6%) уменьшение их 
площади в связи с интенсивной экспансией лесов. Выявленные безлесные 
участки площадью 6 559,8 га на Южном Крака; 1 923,6 га – на Среднем Кра-
ка и 3 176,6 га – на Северном Крака на основе карт ГосГисЦентра в 1986 г. 
за последние 30 лет заросли сомкнутым лесом на 958,6; 232,3 и 892,7 га 
соответственно. Для расчета увеличения запасов надземной фитомассы дре-
востоев в исследуемом районе мы умножили полученные значения разности 
площади на разницу между средним запасом фитомассы в сомкнутых лесах 
(3 ВУ) и редколесьях (2 ВУ). Так, на безлесных пространствах сомкнутые 
насаждения (с покрытием крон более 35–40%) формируются постепенно, 
сначала появляются единичные деревья, далее со временем количество их 
увеличивается, превращаясь в редколесья, затем – в сомкнутые насаждения. 
Редколесья и ранее обладали определенным запасом фитомассы, который в 
последние десятилетия увеличивается по мере увеличения густоты и раз-
меров произрастающих в них деревьев.

Наши расчеты показали, что в связи с увеличением площади лесов за послед-
ние 30 лет запас фитомассы древостоев в экотоне увеличился на 32,8 т/га на Юж-
ном Крака, на 56,6 т/га на Северном Крака (см. табл. 5). Так как на Среднем 
Крака профили не заложены, было принято решение условно увеличение 
фитомассы принять как среднюю между двумя первыми, т.е на 44,7  т/га 
(массив гор находится между Южным и Северным Крака). Зарастание гор-
ных степей и продвижение границы леса привели к приросту общей надземной 
фитомассы древостоев в целом в массиве гор Южный Крака на 31,4 тыс. т, на 
10,4 и 50,5 тыс. т – в массивах Средний Крака и Северный Крака соответ-
ственно.

Смещение границы лесов как следствие увеличения их площади в раз-
личных горных регионах мира в связи с изменениями климата приводится 
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в работах других исследователей. Это, в свою очередь, приводит к увели-
чению запасов фитомассы лесов на экотоне верхней границы леса [8, 14, 
19, 30]. 

Ранее Д.А. Волков [39] на основе анализа космоснимков Landsat изучил 
динамику за 1984 и 2016 гг. границы леса и экстразональных горных сте-
пей в массиве гор Южный Крака. Методом дешифрирования выявил грани-
цы леса и степи. Автор заключает, что в пределах горного массива Южный 
Крака, находящегося на территории Башкирского заповедника, за последние 
30 лет имело место зарастание горных степей древесной растительностью 
на 20,6%. Аналогичные данные получены П.А. Моисеевым с соавт. [13] в 
массиве гор Южный Крака. В специальной литературе имеются седения об 
интенсификации возобновления в последние десятилетия в Забайкалье, на 
Алтае, в Монголии и в некоторых других горностепных областях [2, 10, 26]. 

Значительный сдвиг границы и увеличение площади лесов за последние 
десятилетия П.А. Моисеев с соавт. объясняют тем, что деревьям «труднее» 
заселять безлесные пространства, чем участки, где уже имеются, хотя и ред-
кие, деревья, за счет освоения пространства между ними. Зарастание редко-
лесий привело к резкому увеличению сомкнутости древостоев и продвиже-
нию границы сомкнутых лесов [19].

Результаты наших исследований свидетельствуют о том, что в массиве 
гор Крака в конце ХХ и начале XXI в. произошло увеличение площади ле-
сов и увеличение запаса фитомассы. На наш взгляд, интенсивное зарастание 
горных степей древесной растительностью, увеличение сомкнутости и про-
движение границы лесов на остепненных склонах обусловлены влиянием на 
эти процессы общих для всей территории факторов, которыми могут быть 
только климатические. 

Анализ данных двух метеостанций («Башгосзаповедник», расположен-
ной в 5 км от исследуемых профилей на Южном Крака, и «Белорецк», на-
ходящейся в 15 км от профилей на Северном Крака) показал, что в период 
с 1930–2015 гг. было выявлено повышение на 0,2–0,6 °C средних месячных 
температур воздуха в мае, июне и июле и их снижение на 0,1–0,2 °C в ав-
густе. В результате за вегетационный период (май–август) увеличение тем-
ператур воздуха составило 0,3 °C. В октябре–марте средние температуры 
воздуха отдельных месяцев увеличились на 0,4–1,2 °C, что привело в целом 
к росту средней температуры холодного периода года на 1,0 °С. Таким об-
разом, за последние 90 лет тренд повышения средней температуры воздуха 
очевиден. При этом сравнение средних годовых сумм осадков показало, что 
в мае и августе произошло их увеличение на 4–7 мм, а в июне, июле и сен-
тябре, наоборот, снижение на 1–6 мм. В целом для теплого периода года 
увеличение суммы осадков составило 3 мм (около 1%). В холодный период 
года (с октября по апрель) повышение суммы осадков на 3–11 мм отмечено 
во все месяцы, что составляет 41 мм (16,5%) для всего периода. Увеличение 
температуры воздуха и повышение осадков в зимний период обусловливают 
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меньшее промерзание почв, что, в свою очередь, приводит к уменьшению 
расхода талых вод на поверхностный сток и накоплению влаги. Это способ-
ствует активному росту деревьев в начале вегетационного сезона. Законо-
мерность по массовой экспансии светлохвойных деревьев в горные степи 
при увеличении количества осадков подтверждена исследованиями в Иль-
менских горах на Южном Урале [25], а также и на Среднем Урале [40, 41].

Заключение

Структура и морфометрическая характеристика деревьев сосны и ли-
ственницы меняются в зависимости от расположения на различных ВУ эко-
тона лес – степь на склонах гор массива Крака. На верхних частях склона 
произрастают единичные деревья, которые под действием жестких условий 
среды имеют низкорослую, сильно сбежистую форму. В средних и нижних 
частях количество деревьев возрастает многократно, меняется также такса-
ционная характеристика древостоев. Значительно отличаются показатели 
древостоев на массиве гор Южный Крака, где на верхних уровнях возраст 
деревьев выше, чем на Северном Крака. 

Фитомасса деревьев меняется в зависимости от породы, их диаметра, вы-
соты ствола и возраста, а в горах меняется от расположения на различных 
высотных уровнях склона, от которого зависит габитус деревьев. В экстре-
мальных условиях в формировании фитомассы наблюдаются закономерные 
изменения не только абсолютных значений фракций надземной фитомассы 
деревьев, но и соотношение их между собой. 

В связи с увеличением температуры и количества осадков в последние 
десятки лет, которое особенно выражено в районе исследований в холодный 
период года, происходит экспансия леса на горные степи и увеличение их 
площади на более чем 2 тыс. га. Наибольшее возобновление древостоев на-
блюдается в редколесьях, где на свободных от деревьев пространствах соз-
даются наиболее благоприятные условия для появления и роста молодых 
деревьев, которые, разрастаясь, приводят к увеличению сомкнутости, а это в 
свою очередь, – к смещению вверх по склонам верхней границы сомкнутых 
лесов.

Наблюдаемое интенсивное зарастание горных степей в массиве гор Кра-
ка и смещение границы сомкнутых лесов привели к увеличению запаса фи-
томассы на десятки тысяч тонн, что эквивалентно долгосрочному связыва-
нию около 46,2 тыс. т свободного углерода атмосферы Земли (из расчета, 
что содержание углерода в фитомассе около 50%).
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The structure of tree stands and features of their phytomass accumulation 
on the steppified slopes of the Kraka Mountain massif (Southern Urals)

Against the general background of an increase in global temperature and spatio-
temporal rearrangements in the distribution of precipitations in the 20th century, there 
are significant changes in the structure and properties of terrestrial ecosystems at all 
levels of biosphere organization, while their carbon-depositing role is widely discussed 
in connection with an increase in the concentration of carbon dioxide (CO2) in the 
last century. In the massif of the Kraka mountains (South Urals), extrazonal mountain 
(petrophytic) steppes are located on the southern, highly insolated slopes of the ridges, 
where peculiar harsh conditions are formed that restrict the growth of woody plants. 
Due to climate change, forests are expanding to mountain steppes and their area is 
increasing. The aim of our research is to study the contemporary structure of tree stands 
and the features of their phytomass accumulation in the transition zone between the 
forest and mountain steppes on the slopes of the Kraka mountains (53°15′ – 53°50′N, 
57° 36′ – 58°12′E), as well as to assess their changes in the last decades (See Fig. 1).

In the massifs of the North and South Kraka mountains on the forest-mountain 
steppe ecotone, 8 altitudinal transects were installed, with division into levels depending 
on the crown density: the upper (first) – at the upper border of the sparse tree stands 
(groups of trees with crown density 0.05–0.1), middle (second) – at the upper border 
of open forests (crown density 0.2–0.3), lower (third) – at the upper border of closed 
forests (crown density 0.4–0.5). At the lower and middle altitudinal levels, 3 plots with 
a size of 20 × 20 m were installed. At the upper level, polygons were set up in the 
form of a rectangle with a size of 1-3 hectares. On Bashart Mount, a polygon profile 
was installed, without division into levels due to the mosaic distribution of trees along 
the entire profile. For each tree, the following parameters were determined: height, 
trunk diameter at the base and at a height of 1.3 m, crown projection diameter in two 
directions, and vital state. To determine the age of trees with a diameter of more than 
3 cm, a bored wood sample (core) was taken. The age was determined using standard 
dendrochronological methods. The data on the phytomass of 16 model pine trees and 
12 larch trees were obtained with subdivision into the following fractions: phytomass 
of the trunk, branches, needles and generative organs. The trunk phytomass in the bark 
was determined by direct weighing in the field with an accuracy of 50 g, for which the 
trunk was cut into meter sections. The percentage of dry matter, both in the wood and in 
the bark, is determined by the discs cut from the ends of the sawn sections. Wood and 
bark from the discs were weighed with an accuracy of 0.1 g at the site, and then they 
were sent to the laboratory for further drying and determination of their weight in an 
absolutely dry state. When determining the phytomass of the crown and its structural 
parts, all branches from the trunk were chopped off. The total weight of the crown was 
determined by direct weighing at the site in the field, after which the crown was divided 
into parts covered with needles and without them, and they were weighed separately. 
A sample of up to 20–30% of the total weight was taken. The needles in the sample 
were separated from the branches and weighed. To determine the absolutely dry matter, 
a sample weighing 30-60 g was taken from each crown fraction for subsequent drying 
to an absolutely dry state in laboratory conditions. 
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The assessment of the scale of changes in the area of treeless territories on the 
slopes of the Kraka mountain ranges was carried out using the functionality of the 
SAS.Planet 160707 program. Using the “tools” from the “Tags” tab, on the basis of 
the images in the layers of modern (2015) satellite images of sub-meter resolution and 
maps (~ 1986) of the GosGisCentre (M 1: 25000), all non-forested areas were identified 
where the forest stands below 35-40%. For each treeless territory, its area was estimated 
in 1986 and 2016. 

Comparative characteristics of the habitat within the ecotone between closed forests 
and the mountain steppe and the patterns of changes in the morphometric parameters of 
tree stands at different altitude levels on the slopes of the South Kraka massif showed 
that the trunk diameter, height and age of trees increase from the lower to the upper 
level. At the upper level, single, old-growth, strongly intermittent trees are most often 
found. Down the slope, the number of trees at the middle level increases 15 times, and 
40 times at the lower level. At the same time, the average age and diameter of trees 
decrease, while the height increases. In the North Kraka, the average values of the 
diameter, height and age, on the contrary, decrease from the lower to the upper level. 
Here the number and the average age of trees are significantly lower than in the South 
Kraka, especially at the upper levels (See Table 2).

On the basis of the set of model trees of Scots pine and Sukachev larch, we studied 
the dependences of the aboveground phytomass and fractional structure (trunk, crown, 
needles) between different parameters of trees. We developed regression equations for 
the total aboveground phytomass of trees, as well as of the trunk, crown and needles 
from the diameter at the base and the height of the trunk (See Fig. 2 and 3; Table 4). 
On the basis of the equations, the reserves of aboveground phytomass were calculated 
for all altitudinal levels of the studied transects, and separately for the South and North 
Kraka mountains. The revealed features of the accumulation of phytomass of various 
fractions of trees and their ratio depend on the altitudinal position in the ecotone, the 
age and tree species. 

We found out that the total aboveground phytomass of stands at the upper border of 
closed forests on average for all profiles in the South Kraka is 72.9 ton /ha and ranges 
from 45.4 to 106 ton /ha. When moving to the upper border of open forests, it decreases 
1.8 times and averages 40.1 ton / ha (37.7–42.4 ton / ha). Towards the border of sparse 
tree stands, the aboveground phytomass of stands is reduced by almost 16 times - to 
4.4 ton/ ha (2.4–7.4 ton / ha). In the North Kraka mountain massif, the aboveground 
phytomass of stands at the border of closed forest and open woodlands is significantly 
higher than in the Southern Kraka, averaging 98.7 and 42.1 ton / ha, respectively, 
with a 2.3-time decrease in phytomass. In the sparse tree stands, on the contrary, the 
phytomass of stands is lower than in the South Kraka, averaging 1.69 ton / ha across 
all transects, which is almost 60 times less than at the third altitudinal level (Table 5). 

Analysis of climate change over the past 80 years showed that in the study area 
there was a 1.3°C increase in air temperature and an increase in precipitations by 
41 mm, which are most pronounced during the cold season. Climate change had a 
favorable effect on the growth of woody plants, which led to an active overgrowth of 
mountain steppes with forests, as well as an increase in the density of woodlands. Over 
the past 30 years, there has been a decrease in the total area of treeless territories on the 
slopes of the mountains in the Kraka massif by more than 2 thousand hectares (17.6%).

The overgrowth of mountain steppes with woody vegetation in the Kraka mountains 
led to an increase in the area of forests and the stock of phytomass concentrated in 
them equals to 92.3 thousand tons. This is equivalent to the long-term binding of 
appoximately 42.6 thousand tons of free carbon of the Earth’s atmosphere.

The paper contains 3 Figures, 5 Tables, and 42 References.
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Идентификация оседлых и мигрирующих хариусов 
в р. Енисей с использованием чешуи

Работа выполнена при поддержке гранта Российского фонда фундаментальных 
исследований, Правительства Красноярского края и Красноярского краевого фонда 

поддержки научной и научно-технической деятельности № 20-44-240009.

Изучена возможность использования чешуи байкальского хариуса Thymallus 
baicalensis Dybowski, 1874 в качестве маркера мигрирующих и оседлых рыб на 
участке реки Енисей с измененным термическим режимом в нижнем бьефе 
Красноярской ГЭС. Для тестирования метода использована выборка из 161 особи 
хариуса, отловленных в июле – ноябре 2019 г. в основном русле Енисея, вблизи 
устья одного из крупных притоков – реки Кан. На основании ранее полученных 
данных о повышенном количестве склеритов во втором годовом кольце чешуи 
хариусов из основного русла Енисея выборка дифференцирована на две группы. 
Особи, имеющие 15 и более склеритов во втором годовом кольце, отнесены к 
потенциально оседлым; особи, имеющие менее 15 склеритов, – к потенциально 
мигрирующим. Доля мигрантов в общей выборке составила 18,6%. Наибольший 
их процент отмечен в июле (24%), в августе – сентябре он составлял 20–22%, в 
октябре – 15%, в ноябре мигранты не встречались. Статистически значимые 
(p < 0,05) различия по линейным размерам между оседлыми и мигрирующими 
рыбами 2–3-летнего возраста выявлены в июле – августе; различия по 
содержанию радиоцезия (137Сs) зафиксированы в августе. На основании 
полученных результатов предложена модель распределения хариуса, согласно 
которой особи в летнее время массово перемещаются из крупных прогретых 
притоков в основное русло Енисея, где температура воды не превышает 12 °С. 
Предложенный подход позволяет выявлять особей, расселяющихся из притоков, 
но не пригоден для идентификации половозрелых рыб, осуществляющих 
кратковременные внутриречные миграции.

Ключевые слова: Thymallus baicalensis; сезонная миграция; термический 
режим; склериты; радиоцезий; среднее течение р. Енисей
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Введение

Зарегулирование стока рек плотинами гидроэлектростанций (ГЭС) ока-
зывает существенное воздействие на популяции мигрирующих видов рыб, 
препятствуя их перемещению между участками верхнего и нижнего бьефа 
[1, 2]. Нарушение уровенного и термического режима реки в нижнем бьефе 
ГЭС также может приводить к модификации миграционного процесса как 
в пределах основного русла, так и между основным руслом и его придаточ-
ной системой. Ранее такой эффект был описан для некоторых популяций 
европейского хариуса Thymallus thymallus (Linnaeus, 1758), перешедших к 
оседлому образу жизни на участках ниже плотин [3]. Мы предполагаем, что 
сходные изменения миграционного поведения рыб произошли в р. Енисей 
на участке нижнего бьефа Красноярской ГЭС. Вследствие установления 
комфортных летних температур воды в основном русле Енисея обитающий 
здесь байкальский хариус Thymallus baicalensis Dybowski, 1874 частично 
перестал мигрировать в притоки [4], а также нарастил свою численность 
и темпы роста [5, 6]. При этом притоки Енисея на данном участке также 
населены хариусом [7, 8], происхождение которого остается неизвестным. 
Вероятно, что субпопуляции вида как в основном русле, так и в притоках 
представляют собой смесь оседлых особей и мигрантов из разных частей 
бассейна.  Количественные оценки объема мигрирующих рыб отсутству-
ют, что не дает возможность решить вопрос о современной роли притоков в 
поддержании численности байкальского хариуса р. Енисей в нижнем бьефе 
Красноярской ГЭС.

Стандартом в изучении миграций пресноводных рыб в последние 20–
30  лет стало применение высокотехнологичных электронных меток, пре-
жде всего радио и PIT-меток [9, 10]. Тем не менее в силу финансовых и 
технических причин каждый из данных типов мечения имеет определенные 
недостатки, что ограничивает их массовое использование. В исследовани-
ях миграций хариусов с использованием дорогостоящих радиометок объем 
меченых рыб не превышал 100 особей [11, 12]. PIT-метками в рамках одного 
исследования может имплантироваться значительно больше рыб, до тысячи 
экземпляров [13, 14], однако детекция меченых рыб, как и в случае класси-
ческих меток, требует проведения повторных контрольных отловов.

Расширением арсенала методов мечения является применение есте-
ственных (морфологических, биохимических и др.) маркеров, характеризу-
ющих определенную группу особей из конкретного биотопа [15, 16]. Пре-
имуществами таких маркеров считают относительную дешевизну, простоту 
применения, отсутствие необходимости повторного отлова, отсутствие воз-
действия на рост и выживаемость рыб, а также возможность использования 
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массовой выборки [16]. Естественным маркером хариусов, населяющих ос-
новное русло термически измененного участка р. Енисей в нижнем бьефе 
Красноярской ГЭС, является структура чешуи [4]. Наличие такого показа-
теля потенциально позволяет выявлять рыб, мигрировавших из русла реки 
в притоки, и решать обратную задачу по выявлению рыб, скатившихся из 
притока в Енисей. Дополнительным маркером гидробионтов, населяющих 
р. Енисей в нижнем бьефе Красноярской ГЭС, являются повышенные по 
сравнению с фоновыми содержания техногенных радионуклидов, в частно-
сти радиоцезия, 137Cs, за счет радиоактивных сбросов Горно-химического 
комбината ГК РОСАТОМ (ГХК), расположенного в районе г. Железногорска 
[17–20].

Несмотря на указанные перспективы использования чешуи и химиче-
ского состава тканей хариуса для идентификации особей с разным про-
исхождением, ранее для этой цели их не применяли. В рамках настоящей 
работы нами впервые предпринята попытка оценить соотношение оседлых 
и мигрировавших из притоков особей байкальского хариуса на термически 
измененном участке р. Енисей на основании структуры чешуи. В качестве 
верификации предложенного маркера использованы линейные размеры рыб 
и содержание радиоактивного цезия в их тканях. 

Материалы и методики исследования

В работе использована выборка байкальского хариуса, Thymallus 
baicalensis Dybowski,1874, собранная на участке основного русла Енисея в 
районе устья р. Кан, вблизи с. Хлоптуново (56º28′05″с.ш., 93º38′53″в.д.) в 
июле–ноябре 2019 г. (рис. 1). Отлов рыб проведен жаберными сетями с раз-
мером ячеи 25–40 мм. Выловленная рыба хранилась при температуре –30 °С 
до начала анализа. За весь период исследований собран 161 экз. При работе 
с животными авторы соблюдали рекомендации Директивы 2010/63/EU Ев-
ропейского парламента и Совета Европейского союза. 

В ходе сбора материала у всех экземпляров рыб измерена длина тела по 
Смитту, FL (мм), и масса тела, W (г). Для определения возраста и дифферен-
циации рыб, имеющих разное происхождение, использованы чешуи хариу-
са, отобранные под основанием спинного плавника в первом–третьем рядах 
над боковой линией [4]. Не менее 3 чешуй с каждой особи, предварительно 
очищенные в 2%-м растворе KOH и помещенные между двух предметных 
стекол, сфотографированы на стереомикроскопе ЛОМО МСП-2 (Россия) 
(×48). На полученных снимках одним оператором подсчитано среднее для 
одной рыбы количество склеритов во втором годовом кольце в секторе меж-
ду краниальным и дорсальным полем чешуи.

Принцип дифференциации особей хариуса по их происхождению осно-
ван на ранее полученных результатах о повышенном количестве склеритов 
на чешуе рыб (прежде всего, во втором годовом кольце), обитающих на тер-
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мически измененном участке среднего течения р. Енисей. Среднее число 
склеритов второго годового кольца у хариусов из основного русла Енисея 
составляло 17,6 с 95% доверительным интервалом от 15,6 до 19,8 [4]. У рыб 
из притоков Енисея среднее число склеритов во втором кольце варьирова-
ло от 8,7 до 10,7. В рамках данного исследования нами предположено, что 
особи хариуса, имеющие более 15 склеритов во втором годовом кольце че-
шуи, постоянно населяют основное русло термически измененного участка 
р. Енисей. Далее данные особи обозначены термином «оседлые». Особи с 
меньшим числом склеритов, обозначаемые как «мигранты», как минимум 
второй год жизни провели в притоках.

Рис. 1. Карта среднего участка р. Енисей. ГЭС – плотина Красноярской ГЭС:  
1 – участок отлова хариуса; 2 – г. Железногорск

[Fig. 1. Map of the middle reaches of the Yenisei River. HPP is the dam of Krasnoyarsk 
Hydroelectric Power Plant. 1 - Sampling site; 2 - the town of Zheleznogorsk]

Для измерения содержания техногенных радионуклидов из общей вы-
борки выделены рыбы двух указанных типов. В объединенных пробах осед-
лых хариусов для каждого месяца число особей варьировало от 12 до 31 
(всего 125), в пробах мигрирующих – от 3 до 8 особей (всего 18).
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Приготовление проб: пробы готовили из мышц, снятых с осевого скелета 
рыб, высушенных и озолённых в муфельной печи при 450 °С. Содержание 
γ-излучающих радионуклидов в пробах золы измерено с помощью гам-
ма-спектрометра с полупроводниковым германиевым детектором GX2320 
(Canberra), как описано ранее [18, 19]. Спектры проанализированы с помо-
щью программы Genie-2000 (Canberra). Результаты приведены в беккерелях/
кг (Бк/кг) сухой массы в пересчёте на дату отбора рыб. Погрешность измере-
ния, 1 sd, рассчитана программой при анализе спектров.

Соответствие использованных данных нормальному закону распределе-
ния оценено с помощью критерия Шапиро – Уилка. Поскольку большинство 
выборок с длинами рыб имели иной тип распределения, для их сравнения 
использован непараметрический тест Манна – Уитни. Все статистические 
расчеты выполнены в среде R (R Development Core Team, 2011). Данные по 
содержанию 137Cs (Бк/кг сух. массы) в мышцах хариусов представлены в 
виде средней арифметической со стандартным отклонением (М ± SD). Дли-
на тел (см) хариусов представлена как медиана с квартилями.

Результаты исследования

Количество склеритов во втором годовом кольце исследованных хариу-
сов варьировало от 9 до 24 (рис. 2). Распределение отличалось от нормаль-
ного по тесту Шапиро – Уилка (p < 0,01), обладая выраженным левым «хво-
стом» (коэффициент асимметрии равен –0,61). Доля особей, имеющих от 
9 до 14 склеритов, и обозначаемых в рамках нашей работы как мигранты, 
составляла 18,6% от всей выборки. 

Наибольший процент мигрирующих особей отмечен в июле (24%), в авгу-
сте–сентябре он составлял около 20–22%, в октябре – 15%, а в ноябре такие 
хариусы не встречались. Для оценки потенциальных различий в темпах роста 
оседлых и мигрирующих рыб выборки были разделены на группы по воз-
растам и месяцам отлова. На рис. 3 показаны линейные размеры рыб в трех 
возрастных группах. Линейные размеры оседлого хариуса в возрасте 2–3+ на 
3–5 см превышали (р < 0,05) линейные размеры у мигрирующих рыб в июле–
августе (рис. 3). У рыб 4+ летнего возраста в июле, а также у трехлетних рыб 
в сентябре-октябре различия по FL отсутствовали. Из числа техногенных гам-
ма-излучающих радионуклидов в мышцах хариуса зарегистрирован только 
радиоцезий (137Сs, период полураспада – 30,1 года). Содержание 137Сs в мыш-
цах хариуса варьировало в диапазоне 0,9–7,2 Бк/кг. Максимальное содержа-
ние 137Сs отмечено у оседлых рыб в августе, что превышало содержание этого 
радионуклида в выборке мигрантов в шесть раз (рис. 4). В остальные месяцы 
выборки оседлых и мигрирующих особей содержали близкую удельную ак-
тивность 137Сs. В июле содержание радиоцезия в выборке мигрирующих осо-
бей не измеряли. Содержание радиоцезия в мышцах хариусов, отловленных 
на фоновом участке Енисея, не превышало пределов обнаружения.
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Рис. 2. Распределение числа склеритов во втором законченном годовом кольце  
чешуи хариуса из р. Енисей в выборке 2019 г. Серым цветом выделены варианты  

количества склеритов, принадлежащие потенциально мигрирующим особям 
[Fig. 2. Distribution of the circuli number in the second completed annual 

ring of grayling scales from the Yenisei River in the sample of 2019. Numbers 
of circuli typical of migrating specimens are highlighted in grey]
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graylings from the Yenisei River in 2019] (| - median, □ - Q1 & Q3, 1,5*IQR)
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Рис. 4. Содержание 137Cs (Бк/кг сух. массы) в мышцах оседлых и мигрирующих  
хариусов из р. Енисей в 2019 г. *В июле содержание радиоцезия в выборке  

мигрирующих особей не измеряли. ССерым цветом выделены  
выборки потенциально мигрирующих особей

[Fig. 4. Content of 137Cs (Bq/kg d.w.) in the muscles of resident  
and migrating graylings from the Yenisei River in 2019. 

*In July, radiocesium was not measured in the sample of migrating graylings.  
Samples of migrating specimens are highlighted in grey] (M ± SD)

Обсуждение результатов исследования

К настоящему времени накоплен большой объем информации об особен-
ностях миграционного поведения хариусов. Как и многим представителям 
отряда лососеобразных, хариусам свойственны нерестовые, кормовые, зи-
мовальные и покатные (для молоди) миграции [3, 11, 21]. Протяженность 
миграций отдельных видов рода Thymallus может достигать 100 км [11], 
хотя в целом хариусов считают менее мобильной группой, чем прочие виды 
лососеобразных [22]. Исследователи также отмечают гетерогенность ис-
следованных популяций хариусов в отношении миграционного поведения, 
что является проявлением феномена частичных миграций [23]. В каждый 
из видов миграции, как правило, вовлекаются не все особи возрастной или 
размерной группы [3]. Следствием такой неоднородности является возмож-
ность одновременного присутствия в пределах участка реки особей одного 
происхождения, но с разной миграционной активностью, а также особей, 
имеющих разное происхождение.

Хариус, отловленный нами в основном русле Енисея, может быть пред-
ставлен рыбами трех основных стратегий: 1) особи, рожденные и постоянно 
обитающие в основном русле Енисея; 2) особи, рожденные и обитающие 
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159Идентификация оседлых и мигрирующих хариусов

в Енисее, но осуществляющие временные миграции в притоки; 3) особи, 
рожденные в притоке, но мигрировавшие в Енисей на одном из этапов жиз-
ненного цикла. Поскольку в нашем исследовании маркером оседлых и ми-
грирующих рыб было второе годовое кольцо, дифференциация рыб 1-й и 
2-й стратегии невозможна, если возраст рыб в период миграции превышал 
два года. Возможность идентификации рыб 2-й стратегии, совершивших 
миграцию в притоки в более раннем возрасте, зависит от времени их на-
хождения в притоке. Из-за отсутствия таких сведений используемый нами 
подход позволяет разграничивать рыб только 1-й и 3-й стратегии.

Известно, что популяция хариуса, населяющая среднее течение Енисея, 
обладает одним из наибольших темпов роста во всём бассейне реки [5, 6]. 
Поэтому мы предположили, что особи, мигрировавшие из притоков в основ-
ное русло Енисея, должны обладать меньшими размерами, чем рыбы анало-
гичного возраста, обитавшие здесь в течение всей жизни. Также мы пред-
положили, что содержание техногенных радионуклидов в тканях оседлых 
хариусов, обитающих в Енисее ниже места радиоактивных сбросов, может 
отличаться от содержания радионуклидов в тканях мигрантов из притоков. 
Наши предположения подтвердились для данных, полученных в июле–авгу-
сте: размеры 2–3+-летних оседлых хариусов в июле–августе были больше, 
чем у мигрантов; повышенное содержание радиоцезия в оседлых рыбах за-
регистрировано в выборке, собранной в августе.

Однако рыбы, относимые нами по структуре чешуи к мигрантам, в сен-
тябре–октябре статистически не отличались (p > 0,05) от местных хариусов 
по темпам роста и содержанию радионуклидов. Объяснением данного факта 
может являться разница во времени, проведенном мигрантами в основном 
русле Енисея. Очевидно, что наиболее контрастные различия между осо-
бями 1-й и 3-й стратегий будут выражены в первые месяцы проникнове-
ния мигрантов в Енисей. В дальнейшем мигранты могут догонять в росте 
местных особей хариуса за счет явления компенсаторного роста [24]. Значи-
тельная биомасса зообентоса в среднем течении Енисея (10–30 г/м2) [25, 26] 
допускает такую возможность. Аналогичная причина объясняет отсутствие 
различий в длине тела между рыбами старших возрастов. Как показали пре-
дыдущие исследования [4], корреляция между количеством склеритов во 
втором и последующих годовых кольцах чешуи хариуса из среднего Енисея 
отсутствует. Рыбы, имеющие малое количество склеритов во втором годо-
вом кольце, обладали типичным числом склеритов в последующих кольцах 
и, очевидно, прожили в основном русле Енисея не менее одного года. 

Причина повышенного содержания 137Сs в оседлых хариусах в августе 
нам не ясна, но, возможно, обусловлена динамикой разрешенных радиоак-
тивных сбросов в р. Енисей, периодичность которых в течение года авторам 
не известна, поскольку не публикуется в ежегодных радиоэкологических 
отчетах [27]. Цезий, являясь химическим аналогом калия, ведет себя в ор-
ганизме рыб аналогично этому биогенному элементу. Основные депозиты 
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цезия находятся в мышцах рыб [28]. При уравновешивании интенсивности 
потребления и выведения радиоцезия его содержание в тканях оседлых осо-
бей выходит на стационарный уровень, что мы наблюдали в сентябре–ноя-
бре (см. рис. 3).

Таким образом, корректная интерпретация результатов использования 
чешуи, размеров рыб и содержания в них радионуклидов для дифференциа-
ции рыб разного происхождения требует привлечения информации о време-
ни проникновения мигрантов из притоков в основное русло р. Енисей. Со-
гласно современным данным, у хариуса выделяют два пика (исключая скат 
молоди) миграций вниз по течению [3, 11, 29]. Весенне-летний пик связан с 
кормовой миграцией половозрелых хариусов сразу после нереста (стратегия 
2). Причиной осенней миграции является переход рыб на глубокие участки с 
меньшими скоростями течения, где в дальнейшем происходит зимовка. 

Анализ распределения рыб с разным количеством склеритов во втором 
годовом кольце по месяцам их отлова показывает, что значительная доля ми-
грантов появилась в Енисее уже в июле–августе (рис. 5). Их доля оставалась 
высокой в сентябре, снижаясь к октябрю. В ноябре такие рыбы в пробах от-
сутствовали. Как отмечалось ранее, используемый нами маркер не способен 
выявлять енисейских рыб, осуществляющих кратковременную миграцию в 
притоки (стратегия 2). Следовательно, массовое появление в Енисее мигран-
тов в июле–августе должно иметь другое объяснение.
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Рис. 5. Распределение количества склеритов во втором годовом кольце у хариусов из р. Енисей в 2019 г. Серым 

цветом выделены варианты количества склеритов, принадлежащие потенциально мигрирующим особям. 
[Fig. 5. Distribution of the circuli number in the second completed annual ring of grayling scales from the Yenisei River in 2019. 

Numbers of circuli typical of migrating specimens are highlighted in grey] 
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Мы предполагаем, что причиной летнего перемещения хариуса в основ-
ное русло Енисея является прогрев притоков выше комфортных для вида 
температур. Температура воды в среднем и нижнем течении крупных при-
токов Енисея в нижнем бьефе Красноярской ГЭС (рр. Кан, Мана, Базаиха) в 
июле–августе достигает 18–25 °C [30, 31], что превышает верхнюю границу 
физиологического оптимума для взрослых особей сибирского и европей-
ского хариуса, составляющую 17–18 °C [32, 33]. До строительства плоти-
ны Красноярской ГЭС вода в Енисее в июле–августе также прогревалась 
до 18–19 °С, однако в настоящее время максимальные летние температуры 
составляют не более 12 °С [34].

Согласно нашему предположению, при повышении температуры воды в 
нижнем и среднем течении притоков в июле–августе часть местных рыб под-
нимается вверх по течению, а часть скатывается в более холодный Енисей. 
Именно в этот период могут быть диагностированы наиболее резкие различия 
между енисейскими рыбами и мигрантами. К середине – концу осени такие 
различия нивелируются, а сами мигранты рассеиваются среди енисейских рыб. 
Феномен массовой миграции хариуса на границе верхнего диапазона комфорт-
ных температур ранее в литературе не обсуждался. Вместе с тем современные 
исследования показывают, что верхняя граница температурной устойчивости 
определяет миграционную стратегию некоторых видов лососевых [35].

Выводы

1. Полученные в ходе работы различия в размерах рыб, сезонная динамика 
распределения оседлых и мигрирующих особей, а также содержание радиоце-
зия в тканях рыб хорошо согласуются с моделью пространственно-временно-
го распределения популяции хариуса на участке среднего течения р. Енисей, 
основанной на данных о температурном режиме в основном русле и притоках.

2. Рыб, выделенных из общей выборки на основании меньшего числа 
склеритов во втором годовом кольце, действительно можно считать ми-
грантами из притоков. Использованный нами подход выявляет преимуще-
ственно неполовозрелых и впервые созревающих особей, расселяющихся из 
притоков, но не пригоден для идентификации половозрелых рыб, осущест-
вляющих кратковременные внутриречные миграции.

3. Результаты исследования показывают, что притоки по-прежнему обе-
спечивают заметный вклад в численность хариуса на термически изменен-
ном участке среднего Енисея. В районе устья р. Кан, одного из крупных 
притоков среднего Енисея, доля мигрантов в летне-осенний период 2019 г. 
составляла около 20% от общей численности хариуса.

4. Необходимость разделения оседлых и мигрирующих особей важна для 
получения однородных выборок хариуса, традиционно используемого как 
модельный объект при анализе распределения техногенных загрязнителей 
в реке, а также для изучения пищевой ценности хариуса и экологических 
рисков для населения, связанных с его потреблением.
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movement between the upstream and downstream sections. Violation of the level 
and thermal regime of the river in the downstream of the HPP can also lead to a 
modification of the migration process, both within the main channel and between the 
main channel and its adjoining system. It is assumed that after the construction of the 
dam of Krasnoyarsk hydroelectric power station, a significant part of the population 
of the Baikal grayling Thymallus baicalensis in the downstream section switched to a 
sedentary lifestyle. However, quantitative assessments of this phenomenon have not yet 
been carried out. The middle course of the Yenisei River in the downstream of the HPP 
is a specific watercourse with a smoothed seasonal amplitude of water temperatures 
and a high biomass of benthic invertebrates, up to 10-30 g/m2. Such conditions provide 
an increase in the growth rate of grayling in the main channel of the Yenisei, and 
lead to the formation of the structure of its scales, which differs from fish from the 
tributaries of the Yenisei. An additional feature of the Yenisei in the downstream of 
the HPP is that the content of technogenic radionuclides, in particular, radiocesium, 
137Cs, increased compared to the background levels, below the point of radioactive 
discharges of the Mining-and-Chemical Combine ROSATOM (MCC) located near the 
town of Zheleznogorsk (See Fig. 1). Thus, high growth rates, a unique structure of 
scales, and an increased concentration of radiocesium can be considered as markers of 
graylings that constantly inhabit the main channel of the Yenisei in the downstream of 
Krasnoyarsk HPP. Within the framework of this work, we, for the first time, attempted 
to assess the ratio of settled and migrated individuals of the Baikal grayling from the 
tributaries in the thermally altered section of the Yenisei on the basis of the structure of 
the scales. As a verification of the proposed marker, we used the linear dimensions of 
fish and the content of radioactive cesium in their tissues.

A sample of 161 individuals of the Baikal grayling was used in this work. Fish were 
collected in the section of the main channel of the Yenisei near the mouth of the Kan 
River, near the village of Khloptunovo (56º28′05″ N, 93º38′53″ E) in July–November 
2019. When working with animals, the authors followed the recommendations of 
Directive 2010/63 / EU of the European Parliament and the Council of the European 
Union. Fork Length and total weight of fish were measured. Grayling scales taken in the 
lateral line region were photographed and then used to count the number of sclerites in 
the completed annual rings. The principle of differentiation of grayling individuals by 
their origin is based on previously obtained results on an increased number of sclerites 
on the scales of fish (primarily in the second annual ring) inhabiting a thermally altered 
section of the middle reaches of the Yenisei. Within the framework of this study, we 
assumed that individuals of grayling with more than 15 sclerites in the second annual 
ring of scales constantly inhabit the main channel of the thermally altered section of the 
Yenisei. Further, these individuals are designated by the term “sedentary”. Individuals 
with a smaller number of sclerites, designated as “migrants,” spent at least the second 
year of their life in tributaries. To measure the content of technogenic radionuclides, 
fish of the two indicated types were isolated from the total sample. In the pooled 
samples of sedentary grayling for each month, the number of individuals varied from 
12 to 31 (total 125), in the samples of migratory ones - from 3 to 8 individuals (total 
18). Samples were prepared from muscles taken from the axial skeleton of fish, dried 
and ashed in a muffle furnace at 450°C. The content of γ-emitting radionuclides in the 
ash samples was measured using a gamma spectrometer with a hyper-pure germanium 
detector GX2320 (Canberra). The spectra were analyzed using the Genie-2000 software 
(Canberra). 

The number of sclerites in the second annual ring of the studied grayling varied 
from 9 to 24. The share of individuals with 9 to 14 sclerites, and designated in our work 
as migrants, was 18.6% of the entire sample (See Fig. 2). The highest percentage of 
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migrating individuals was recorded in July (24%); in August-September it was about 
20-22%, in October - 15%, and in November such grayling was not found. To assess 
potential differences in the growth rates of sedentary and migratory fish, the samples 
were divided into groups by age and month of capture. The linear dimensions of the 
sedentary grayling aged 2–3 + were 3-5 cm higher (p < 0.05) than the linear dimensions 
of migrating fish in July–August (See Fig. 3). There were no differences in FL in 4+ year 
old fish in July, as well as in 3-year-old fish in September–October. Of the technogenic 
gamma-emitting radionuclides, only radiocesium was registered in the muscles of 
grayling (137Cs, half-life - 30.1 years). The content of 137Cs in grayling muscles varied 
in the range of 0.9–7.2 Bq/kg. The maximum content of 137Cs was noted in sedentary 
fish in August, which exceeded the content of this radionuclide in the sample of 
migrants six times (See Fig. 4). In the rest of the months, the samples of sedentary and 
migrating individuals contained a similar specific activity of 137Cs. In July, the content 
of radiocesium in the sample of migrating individuals was not measured. The content 
of radiocesium in the muscles of graylings caught in the background site of the Yenisei 
did not exceed the detection limits.

Thus, for 2-3-year-old fish, caught in the summer period, the assumption about 
the differences in the growth rates and the content of radionuclides in the tissues 
of residential and migratory individuals was confirmed. To explain the absence of 
differences between individuals of the two strategies in other months, a temperature 
model of the distribution of grayling in the tributaries of the Yenisei was proposed. 
According to our assumption, when the water temperature rises to the physiological 
optimum (17-18 °C) in the lower and middle reaches of the tributaries in July-August, 
part of the local fish rises upstream, and part rolls down into the colder Yenisei (summer 
temperatures no more than 12  °C). It is during this period that the most dramatic 
differences between the Yenisei fishes and migrants can be diagnosed. By mid-late 
autumn, such differences are leveled, and the migrants themselves are scattered among 
the Yenisei fish (See Fig. 5).

The reason for the increased content of 137Cs in sedentary graylings in August is not 
clear to us, but, possibly, it is due to the dynamics of permitted radioactive discharges 
into the Yenisei, the frequency of which during the year is not known to the authors, 
since it is not published in the annual radioecological reports. Cesium, being a chemical 
analogue of potassium, behaves in the body of fish similarly to this biogenic element. 
The main deposits of cesium are found in fish muscles. When balancing the intensity 
of consumption and excretion of radiocesium, its content in the tissues of sedentary 
individuals reaches a stationary level, which we observed in September-November. 

The results of the work show that fish isolated from the general sample on the basis 
of a smaller number of sclerites in the second annual ring can indeed be considered 
migrants from tributaries. The approach we used reveals predominantly immature and 
first maturing individuals settling from tributaries, but is unsuitable for identifying 
sexually mature fish that carry out short-term intra-river migrations. In the thermally 
altered section of the Yenisei in the downstream of the HPP, tributaries can still make 
a significant contribution to the grayling population. In the area of the mouth of the 
Kan River, one of the largest tributaries of the middle Yenisei, the percent of migrants 
in the summer-autumn period of 2019 was about 20% of the total grayling population. 
The need to separate sedentary and migratory individuals is important for obtaining 
homogeneous samples of grayling, which is traditionally used as a model object in 
analyzing the distribution of technogenic pollutants in the river, as well as for studying 
the nutritional value of grayling and environmental risks for the population associated 
with its consumption.

The paper contains 5 Figures and 35 References. 
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Дифференциация климатипов лиственниц (Larix sрp.)  
в географических культурах в лесостепи Средней Сибири
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В географических культурах в Красноярской лесостепи Средней Сибири 
проведен сравнительный дисперсионный анализ климатических экотипов 
лиственниц разных видов по высоте деревьев, площади и протяженности (длине) 
кроны на выборке деревьев с одинаковыми характеристиками по диаметру ствола. 
Установлено, что различия между климатическими экотипами разных видов 
лиственницы в географических культурах в условиях Красноярской лесостепи 
отмечаются как по высоте деревьев, так и по протяженности кроны по стволу 
и связаны с местом их происхождения. Климатипы лиственницы сибирской 
из горных территорий имеют низкие показатели высоты дерева и длины 
кроны. Самую короткую крону имеет высокогорный климатип с наименьшим 
гидротермическим коэффициентом места происхождения, высокие показатели 
длины кроны выявлены у климатипов лиственницы сибирской из котловин юга 
Сибири, а также представителя лиственницы Гмелина (даурской) из Амурской 
области. Самый северный климатип из южной тайги (мотыгинский, бассейн 
реки Ангары) уступает представителям лиственницы даурской по длине кроны.
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Введение

Интерес к лиственнице в научной литературе связан со значительными 
различиями в таксономической дифференциации рода Larix, представите-
ли которого обладают широкими возможностями отдаленных скрещиваний, 
высокой экологической пластичностью, открывающей большие возможно-
сти интродукции за пределы ареала многих видов. В результате этого пред-
ставители данного рода популярны при создании культур. Такой опыт имеет 
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многолетнюю историю, что отразилось в создании и исследовании геогра-
фических культур лиственницы в разных регионах России: в Забайкалье [1, 
2], в Красноярском крае [3, 4], в Удмуртской Республике [5], в Воронежской 
[6], Московской областях [7, 8], в Республике Коми [9] и других регионах. 
Кроме того, существуют исследования разных видов лиственницы в рамках 
международных проектов [10, 11] и продолжаются работы по созданию ис-
пытаний происхождений лиственницы во втором десятилетии XXI в. [9]. 
Географические и испытательные культуры разных видов лиственницы 
созданы и изучаются в Швеции [12], Финляндии [13, 14], Германии, Чехии 
и Словакии [15], Японии [16], Канаде [17], США [18] и других странах. 
В целом из-за занимаемых лиственницей огромных территорий, особенно 
в Сибири и Забайкалье, многие климатические расы не изучены. Генетиче-
ские исследования, проведенные методами аллозимного анализа популяций 
лиственницы сибирской [19], представляющих широкую географию – от 
Эвенкии до Тывы, не выявили тесной взаимосвязи между географическим 
положением насаждений и степенью их генетической дифференциации. 
Кариологические исследования лиственницы сибирской [20] показали, что 
этот вид довольно устойчив к антропогенным нагрузкам, что подчеркивает 
перспективность исследования разных происхождений лиственницы с по-
зиций не только лесовосстановления, но и озеленения в городских условиях.

Исследования, проведенные А.И. Ирошниковым [3] в созданных под его 
руководством географических культурах разных видов лиственниц в Крас-
ноярской лесостепи, которые стали объектом исследования в данной статье, 
показали, что потомство деревьев из высокогорных лиственничников (1 600–
2 200 м) из Саура, Южного и Центрального Алтая и Танну-Ола в 10-летнем 
возрасте обладают очень низкими показателями роста и устойчивости. В гео-
графических культурах лиственницы в Воронежской лесостепи отмечаются 
низкие показатели по сохранности потомства с Алтая [6], к 10-летнему воз-
расту у них отмечается полная элиминация деревьев. С улучшением условий 
произрастания материнских насаждений (при снижении высоты над уровнем 
моря) происходит постепенное повышение показателей роста и сохранности 
потомства. Исследования П.И. Молоткова с соавт. [21] выявили, что наиболее 
ценный генофонд лиственницы сибирской сосредоточен в равнинных, пред-
горных и низкогорных популяциях верхнеенисейско-обской и саяно-ангарской 
рас, так как культуры, созданные из семян из этих регионов, характеризуются 
наиболее высокими показателями роста и устойчивости и часто не уступают 
при ее интродукции в европейскую часть России лиственнице Сукачева.

В настоящее время использование современного оборудования позволя-
ет продолжать мониторинг за географическими культурами, проводить под-
робные инвентаризации, получать актуальные научные материалы по ком-
плексу признаков. 

Цель работы – оценка межвидовых и внутривидовых различий по росту 
в высоту, площади и длине кроны на примере потомств разных видов ли-
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ственниц, представленных разными происхождениями, произрастающих в 
географических культурах в одинаковых условиях среды. 

Материалы и методики исследования

Объект исследования – географические культуры лиственницы, созданные 
в Красноярской лесостепи на экспериментальной базе Института леса – «По-
горельский бор» (56°22'06"N, 92°57'23"E) Устюгского участкового лесниче-
ства КГБУ «Емельяновское лесничество». В настоящий момент это экспери-
ментальное хозяйство (научный стационар) «Погорельский бор» Института 
леса – обособленного подразделения ФИЦ КНЦ СО РАН. Посадка 3–4-летних 
сеянцев лиственниц на экспериментальный участок (далее – географические 
культуры) проводилась весной 1969–1970 гг. [3]. Биологический возраст ис-
следуемых деревьев на момент инвентаризации в 2016 г. составлял около 
50 лет. Площадь участка исследуемых географических культур лиственницы – 
1,5 га. В географических культурах представлены следующие виды листвен-
ницы: л. сибирская (Larix sibirica Ledeb.), л. Гмелина (даурская) (L. gmelinii 
Rupr.), л. Чекановского (L. czekanowskii Szaf.), л. Каяндера (L. сajanderi Mayr), 
л. японская (L. leptolepis Gord.) и л. Сукачева (L. sukaczewii Dylis). Из них толь-
ко представители сибирской, даурской, Чекановского и японской сохранились 
в достаточном количестве для использования их в данной работе (таблица).

Характеристики выборки климатипов лиственницы
[Selection characteristics of larch climatypes]

Название климатипа (вид)
[Сlimatype name (species)] № n Long. Lat. Alt. St5 VP St10 P H

Усть-Канский (sibirica)
[Ust-Kansk (sibirica)] 1 19/13 84,73 50,92 1145 1540 137 1210 286 2,4

Чемальский (sibirica)
[Chemal (sibirica)] 2 43/12 86,00 51,38 437 2330 173 2010 405 2,0

Онгудайский (sibirica)
[Ongudai (sibirica)] 3 17/13 86,12 50,73 1050 1920 156 1580 286 1,8

Сонский (sibirica)
[Son (sibirica)] 4 148/103 90,38 54,37 502 2169 158 1862 245 1,3

Шагонарский (sibirica)
[Shagonar (sibirica)] 5 3/3 92,88 51,52 590 2251 161 1930 211 1,1

Манский (sibirica)
[Mana (sibirica)] 6 13/9 93,63 55,68 361 1643 135 1305 443 3,4

Туранский (sibirica)
[Turukhansk (sibirica)] 7 15/14 93,92 52,13 853 1841 147 1487 232 1,6

Каа-Хемский (sibirica)
[Kaa-Khem (sibirica)] 8 19/9 94,58 51,70 633 2334 158 2036 179 0,9

Мотыгинский (sibirica)
[Motygino (sibirica)] 9 28/24 94,70 58,18 129 1812 138 1587 286 1,8

Тандинский (sibirica)
[Tanda (sibirica)] 10 11/4 94,77 51,00 1005 2079 152 1803 292 1,6

Тес-Хемский (sibirica)
[Tes-Khem (sibirica)] 11 6/4 95,15 50,25 1093 2138 155 1864 159 0,9
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Название климатипа (вид)
[Сlimatype name (species)] № n Long. Lat. Alt. St5 VP St10 P H

Шиткинско-чунский (sibirica)
[Shitkino-Chuna (sibirica)] 12 9/8 98,37 56,37 219 1967 143 1692 256 1,5

Вихоревско-жигаловский  
(sibirica)
[Vikhorevka-Zhigalovo (sibirica)]

13 9/3 101,13 56,10 354 1749 137 1420 243 1,7

Усть-Ордынский (sibirica)
[Ust-Orda (sibirica)] 14 11/14 104,65 52,77 522 1859 139 1588 337 2,1

Петровск-Забайкальский  
(czekanowskii)
[Petrovsk-Zabaikalie (czekanowskii)]

15 6/4 108,82 51,27 872 1654 131 1371 306 2,2

Тунгокоченский (gmelinii)
[Tungokochen (gmelinii)] 16 11/7 115,58 53,52 848 1554 127 1266 340 2,7

Чернышевский (gmelinii)
[Chernyshevsk (gmelinii)] 17 9/9 117,05 52,50 658 2121 151 1828 290 1,6

Зейский (gmelinii)
[Zeya (gmelinii)] 18 18/14 127,22 53,72 221 2160 151 1963 451 2,3

Томаринский (leptolepis)
[Tomari (leptolepis)] 19 17/14 142,07 47,75 123 1889 157 1481 341 2,3

Пункт испытания  
(Погорельский бор)
[Place of trial (Pogorelsky bor)]

92,95 56,37 265 1968 149 1627 255 1,6

Примечание. № – номер климатипа; n – количество деревьев в выборке с разными   диа-
метрами (121–160/181–220 мм), шт.; Long. – долгота в десятичном формате; Lat. – ши-
рота в десятичном формате; Alt. – высота над уровнем моря, м; St5 – сумма температур 
> 5 °С; VP – продолжительность вегетационного периода, дни; St10 – сумма температур 
> 10 °С; P – сумма осадков с мая по сентябрь, мм; H – гидротермический коэффициент.
[Note. № - Climatype number; n - Selection of trees with different diameters (121-160/181-220 mm), pcs.; 
Long. - Decimal longitude; Lat. - Decimal latitude; Alt. - Altitude, asl; St5 - Sum of temperatures > 5 °С; 
VP - Duration of vegetation period, days; St10 - Sum of temperatures > 10 °С; P - Precipitations May-
September, mm; H - Hydrothermal coefficient].

Климатическая характеристика мест происхождения лиственниц, пред-
ставленная в таблице, составлена по данным справочников по климату СССР, 
гидротермический коэффициент (H) рассчитан по формуле: H = R/(0,1САТ), 
где R – осадки с мая по сентябрь, мм; САТ – сумма активных температур 
(сумма средних суточных температур за период, когда они превышали 
10 °С), °С. Инвентаризация живых деревьев географических культур произ-
ведена в 2016 г. с помощью программно-инструментального ГИС комплек-
са «Field-Map» [22] в результате сотрудничества с отделом ГИЛ филиала 
«ВОСТСИБЛЕСПРОЕКТ» ФГБУ «Рослесинфорг». Комплекс состоит из 
набора приборов: лазерного дальномера, электронного компаса, инклино-
метра, GPS-приемника, планшетного компьютера, централизованно управ-
ляемых ПО ГИС «Field-Map», и позволяет решать широкий круг задач в 
лесной отрасли. Инвентаризация включала четыре вида измерений – поло-
жение стволов деревьев относительно центра пробной площади с известны-
ми координатами, диаметр ствола (на высоте 1,3 м) в мм, высоту деревьев 
и высоту нижней живой ветки кроны в метрах, из которых рассчитывался 
показатель протяженности (длины) кроны каждого дерева. Перед проведе-
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нием инвентаризации на пробной площади выполнена работа по расчистке 
территории от сухостойных и упавших деревьев; в сборе и анализе данных 
учтены только живые деревья. Общее количество деревьев лиственницы на 
пробной площади в итоге инвентаризации составило 1 674 шт.

Величины площадей крон опытных деревьев получены в результате об-
работки набора данных аэрофотосъемки пробной площади с высоким про-
странственным разрешением, которая выполнена на малых высотах в 2016 г. 
с помощью квадрокоптера «DJI Phantom 3 Pro» со стандартной (RGB) каме-
рой. Этап создания единых скомпонованных изображений (ортофотомозаик) 
пробной площади выполнен в фотограмметрической программе «Agisoft 
Photoscan» (версия 1.4.0). Из серии ортофотомозаик контуры крон деревьев 
оцифрованы в ГИС-программе «QGIS 2.8» методом ручного добавления по-
лигонов в новый векторный слой, из которого рассчитаны площади крон де-
ревьев и добавлены в базу данных инвентаризации климатипов лиственницы.

Так как целью данной работы являлось установление различий между 
происхождениями по особенностям роста, произрастающих в одинаковых 
условиях среды, то в анализ не вошли потомства происхождений листвен-
ниц, которые сохранились единично или у них не набралось необходимого 
количества деревьев с определенными значениями диаметров (на высоте 
1,3 м) для анализа. Отбор деревьев с определенными значениями диаметров 
позволяет формировать выборки с максимально схожими условиями произ-
растания, так как мозаичный характер сохранности и образование «окон» 
(пустошей) на участке географических культур в результате гибели деревьев 
за несколько десятков лет может приводить к неравномерности в освещен-
ности и площади питания для оставшихся живых деревьев.

Из всего набора данных выбраны 19 происхождений (климатических 
экотипов) различных видов лиственницы для сравнительного анализа на 
основе непараметрического метода – дисперсионного анализа с оценкой по 
критерию Краскела – Уоллиса и медианного теста [23]. Использовался под-
ход с двумя выборками деревьев с разными диаметрами – 121–160 мм (пер-
вая группа – основная, из-за большего количества деревьев, представлен-
ных в выборках, представляющих отдельные происхождения) и 181–220 мм 
(вторая группа) для проверки наличия зависимости от этого показателя. 
Число деревьев внутри каждой выборки у климатипов варьирует от 3 (ша-
гонарский – единственный, у которого выборка составляет менее 4 деревьев 
по отдельным признакам) до 148 (сонский). Общее количество деревьев в 
первой группе 412 и 291 во второй. В двух случаях деревья разных проис-
хождений объединялись в один климатип из-за близкого географического 
положения источников семян и небольшой выборки доступных деревьев 
(см. таблицу): вихоревский, шестаковский и жигаловский (вихоревско-жи-
галовский) и шиткинский, тайшетский и она-чунский (шиткинско-чунский).

В данной работе потомства лиственницы из различных мест происхожде-
ния при сравнительном анализе изначально не разделяются на представите-
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лей разных видов, а сравниваются между собой и названы условно климати-
ческими экотипами. В отдельных случаях объединены только географически 
близкие потомства по происхождению для получения статистически зна-
чимых данных. В выводах представлен анализ полученных результатов с 
учетом видовой принадлежности исследуемых потомств лиственницы. Вы-
числены коэффициенты корреляции Пирсона между средними значениями 
по выборкам климатипов и характеристиками их мест происхождения, так 
как сравниваемые выборки соответствуют нормальному распределению со-
гласно критерию Колмогорова – Смирнова и тесту Шапиро – Уилка. Коэф-
фициент выбросов, применяемый для характеристики всех выборок, – 1,5. 
Статистическая обработка полученных данных и построение диаграмм вы-
полнены в программе «StatSoft STATISTICA 8.0».

Результаты исследования и обсуждение

В результате исследований выявлено, что согласно гистограмме распре-
деления диаметров 77% всех деревьев в географических культурах оказа-
лись в диапазоне 110–230 мм, а наиболее часто встречающееся значение 
диаметра – 150 мм. В первом варианте нашего анализа выбраны деревья с 
диаметрами 121–160 мм. В результате непараметрического дисперсионного 
анализа с использованием критерия Краскела – Уоллиса обнаружено, что по 
высоте деревьев выявлены значимые различия между климатипами как по 
тесту Краскела – Уоллиса (p < 0,001), так и по медианному тесту (p < 0,001). 
Индивидуальная изменчивость по климатипам варьирует от 5 до 17%.

Далее выбранные климатипы разделялись на три группы по медианам 
каждой выборки. Общая совокупность значений высот деревьев соответ-
ствовала нормальному распределению. Все три группы представлены на 
рис. 1, за первый вариант выборки отвечает левая половина кругов. У кли-
матипов в группе с наименьшими значениями высоты по медиане варьиро-
вание идет от 16,8 до 17,8 м, в средней группе – от 18,0 до 18,8 м, в группе с 
наибольшими значениями высоты – от 19,0 до 21,4 м. 

Климатипы внутри каждой группы не отличались статистически значимо 
друг от друга, но отмечены различия между климатипами из разных групп. 
Значимых корреляционных связей с характеристиками мест происхождения 
климатипов (см. таблицу) не выявлено. Высота над уровнем моря в местах 
происхождения всех климатипов в группе с наименьшими значениями вы-
соты деревьев имеет самые высокие показатели (1 005–1 045 м) среди всех 
анализируемых климатипов лиственниц. Места происхождения этих кли-
матипов (помечены на рис. 1 полностью черным цветом) расположены в 
юго-западной части Средней Сибири в горных и предгорных территориях 
Республики Алтай и Тывы. Усть-Канский климатип (№ 1) имеет наибольшее 
значение медианы в группе с низкой высотой деревьев (17,8 м) (рис. 2) при 
этом он по критерию Краскела–Уоллиса значимо (р < 0,01) меньше сонского 
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(19,6 м), туранского (20,1 м), шиткинско-чунского (20,5 м), тунгокоченского 
(20,3 м) и при p<0,05 – томаринского (19,3 м). 

Рис. 1. Расположение мест происхождения климатипов разных видов лиственниц  
(обозначены кружками, цвет которых отражает две выборки деревьев: деревья 

с диаметрами 121–160 мм (левая половина кругов) и с диаметрами 181–220 мм (правая 
половина), черный цвет – группа с низкими значениями высоты деревьев, серый –  

средними, белый – наибольшими; треугольник – географические культуры  
лиственницы; названия климатипов представлены в таблице по номерам)

[Fig. 1. Origins of the larch climatypes (shown in circles where the fill-in color represents two selections 
of trees: trees with diameters 121-160 mm (left part of circles) and with diameters  

181-220 mm (right part of circles), black color - the group of trees with low, gray color - average  
and white color - highest values of tree height, correspondingly; triangle - larch provenance  

trial plot; climatype names by numbers are listed in the Table by numbers)]

Очевидно, что материнские деревья климатипов, места происхождения 
которых приурочены к горным территориям на юге ареала лиственницы си-
бирской, испытывали стресс из-за неблагоприятных лесорастительных ус-
ловий с точки зрения доступности питательных веществ и влаги в почве. 
Это отразилось на показателях роста в высоту у их потомства в более благо-
приятных условиях Красноярской лесостепи. Деревья климатипов, у кото-
рых отсутствуют ограничения, вызываемые стрессовыми факторами мест 
происхождения, способны расти значительно выше. 

Согласно Л.П. Рысину [24], лиственничники баданово-черничные из вы-
сокогорий Западного и Центрального Алтая имеют низкую продуктивность 
(бонитет V класса). Автором приводится описание лиственничников ерниково-
лишайниковых, имеющих бонитеты Va и встречающихся как на Алтае, так и в 
Саянах на склонах с маломощными каменистыми почвами. В Восточном Саяне 
в долинах рек на пониженных участках террас встречаются лиственничники 
ернико-вейниково-моховые с бонитетом IV. Таким образом, если обобщать по-
лученные результаты с литературными, то становится понятным, что с улучше-
нием почвенных условий, совпадающих в ряде случаев с понижением высот 
над уровнем моря, происходит и увеличение продуктивности деревьев. 

С.Р. Кузьмин, А.В. Рубцов, А.П. Барченков, Т.В. Карпюк



177

5 
 

 25й-75й процентили        [25 th-75th percentiles ]         Диапазон без выбросов      [Non-outlier range] 
  Выбросы      [Outliers]

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19

Номер климатипа      [Climatype number ]

10

12

14

16

18

20

22

24

26

28

В
ы
со
та

, м
   

   
[H

ei
gh

t, 
m

]

 
Рис. 2. Диаграммы размаха с медианами (горизонтальные линии) по высоте деревьев (с диаметрами 121–160 

см)  
[Fig. 2. Box-and-whisker diagrams of tree height with medians (horizontal lines) for trees with diameters 121-160 cm.  

On the X-axis - Climatype number; on the Y-axis - Height, m] 
 

Согласно Л.П. Рысину [24] лиственничники баданово-черничные из высокогорий Западного и Центрального 
Алтая имеют низкую продуктивность (бонитет V класса). Автором приводится описание лиственничников 
ерниково-лишайниковых, имеющих бонитеты Va, и встречающихся как на Алтае, так и в Саянах на склонах с 
маломощными каменистыми почвами. В Восточном Саяне в долинах рек на пониженных участках террас 
встречаются лиственничники ернико-вейниково-моховые, с бонитетом IV. Таким образом, если обобщать 
полученные результаты с литературными, то становится понятным, что с улучшением почвенных условий, 
совпадающих в ряде случаев с понижением высот над уровнем моря, происходит и увеличение продуктивности 
деревьев.  

Во втором варианте анализа участвовали деревья с диаметрами 181–220 см. В результате климатипы также 
разделялись на три группы (рис. 1), выделены цветом в правой части кругов. У климатипов с меньшими 
значениями высоты, их медианы варьируют от 19,8 м до 20,8 м, у средней группы – от 21,7 м до 22,4 м, у 
группы с наибольшими значениями высоты – от 22,5 м до 25,1 м. Индивидуальная изменчивость по 
климатипам варьирует от 3% до 12%. 

Сравнение природных географических условий при разделении групп по высоте на рис. 1 показывает, что в 
целом группа с низкими значениями высоты сохранила свою приуроченность к горной юго-западной части 
ареала среди представленных происхождений. В эту группу вошел каа-хемский климатип из средней группы. 
Вместе с тес-хемским, представителем группы климатипов с низкой высотой, они единственные у кого 
гидротермический коэффициент менее 1,0 (засушливые условия). Таким образом, именно сложный комплекс 
стрессовых факторов, таких как бедные почвенные условия, засушливый климат мест происхождения 
отдельных климатипов является одной из причин того, что в условиях Красноярской лесостепи они не 
способны продуцировать высокие показатели высоты деревьев по сравнению с другими климатипами. В то же 
время, соседние по месту происхождения климатипы – туранский и шагонарский попадают в обоих случаях в 
группу с наибольшими значениями высот. Причиной этого могли стать особые географические условия их мест 
происхождения – Турано-Уюкская котловина и Тувинская котловина в районе дельты рек Шагонар и Торгалыг, 
где они сливаются и впадают в Енисей перед Саяно-Шушенским водохранилищем. Потомства климатипов из 
мест без естественных стрессовых факторов, в виде бедных почвенных условий или засушливых условий, 
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Проблемы с адаптацией к условиям Красноярской лесостепи у климатипов, выделенных в группу с низким 
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Рис. 2. Диаграммы размаха с медианами (горизонтальные линии)  
по высоте деревьев (с диаметрами 121–160 см) 

[Fig. 2. Box-and-whisker diagrams of tree height with medians  
(horizontal lines) for trees with diameters 121-160 cm. 

On the X-axis - Climatype number; on the Y-axis - Height, m]

Во втором варианте анализа участвовали деревья с диаметрами 181–
220  см. В результате климатипы также разделялись на три группы (см. 
рис. 1), выделены цветом в правой части кругов. У климатипов с меньши-
ми значениями высоты их медианы варьируют от 19,8 до 20,8 м, у средней 
группы – от 21,7 до 22,4 м, у группы с наибольшими значениями высоты – от 
22,5 до 25,1 м. Индивидуальная изменчивость по климатипам варьирует от 
3 до 12%.

Сравнение природных географических условий при разделении групп 
по высоте на рис. 1 показывает, что в целом группа с низкими значениями 
высоты сохранила свою приуроченность к горной юго-западной части ареа-
ла среди представленных происхождений. В эту группу вошел каа-хемский 
климатип из средней группы. Вместе с тес-хемским, представителем груп-
пы климатипов с низкой высотой, они единственные, у кого гидротермиче-
ский коэффициент менее 1,0 (засушливые условия). Таким образом, имен-
но сложный комплекс стрессовых факторов, таких как бедные почвенные 
условия, засушливый климат мест происхождения отдельных климатипов, 
является одной из причин того, что в условиях Красноярской лесостепи они 
не способны продуцировать высокие показатели высоты деревьев по срав-
нению с другими климатипами. В то же время соседние по месту происхож-
дения климатипы – туранский и шагонарский – попадают в обоих случаях 
в группу с наибольшими значениями высот. Причиной этого могли стать 
особые географические условия их мест происхождения – Турано-Уюкская 
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котловина и Тувинская котловина в районе дельты рек Шагонар и Торгалыг, 
где они сливаются и впадают в Енисей перед Саяно-Шушенским водохрани-
лищем. Потомства климатипов из мест без естественных стрессовых факто-
ров в виде бедных почвенных условий или засушливых условий способны 
реализовывать свой потенциал роста более успешно в условиях Краснояр-
ской лесостепи (Погорельский бор). К таким климатипам помимо шагонар-
ского и туранского относятся: шиткинско-чунский, петровск-забайкальский 
и тунгокоченский, в обоих вариантах выборок они попадают в группы с наи-
большими значениями высот.

Проблемы с адаптацией к условиям Красноярской лесостепи у клима-
типов, выделенных в группу с низким ростом, можно отметить и в работе 
А.И. Ирошникова [3], в которой отмечается, что потомство высокогорных 
лиственничников (1 600–2 200 м) обладает очень низкими показателями ро-
ста и устойчивости. Выделяется тандинский климатип, который, согласно 
А.И. Ирошникову, в 10 лет имеет среднюю высоту на 20% ниже, чем ли-
ственница из Хакасии с высоты 600–800 м. Высокие показатели роста со-
гласно этой работе характерны для Манского, Саянского, Ирбейского, Бей-
ского, Иркутского и других лесхозов, хороший рост отмечается у потомства 
лиственницы из бассейна рек Бирюсы и Чуны, а также из Среднего Приан-
гарья, слабее рост у Жигаловского и Усть-Ордынского лесхозов. 

Эти данные хорошо согласуются с выделяемыми нами группами, так как 
вихоревcко-жигаловский и усть-ордынский климатипы стабильно относят-
ся к средней группе по высоте, шиткинско-чунский стабильно относится к 
группе с наибольшей высотой, мотыгинский и манский в зависимости от 
выборки по диаметру попадают в группы со средней и наибольшей высотой. 

Анализируя рост петровск-забайкальского климатипа, представителя ли-
ственницы Чекановского, А.И. Ирошников фиксирует у него низкие показа-
тели по сравнению с лиственницами сибирской и даурской. Согласно нашим 
данным, этот климатип попадает в обоих случаях в группу с наибольшими 
высотами, поэтому можно отметить, что с возрастом его показатели не ухуд-
шились и его можно рассматривать как не уступающий по росту в высоту 
большинству представителей как лиственниц сибирской, так и даурской в 
условиях лесостепной зоны.

В отличие от показателей высоты деревьев, площадь кроны не оказывает 
значимого влияния на различия между климатипами по деревьям с диаметра-
ми 121–160 мм в связи с сильной изменчивостью этого показателя в выборках 
отдельных климатипов. Так, при исследовании биометрических признаков у 
лиственницы европейской [25] выявлено, что для третьего класса возраста 
изменчивость высоты деревьев (среднее значение – 28,6 м) составляет всего 
4,3%, а площади проекции кроны (среднее значение – 20,83 м2) – 58,8%. 

В наших исследованиях индивидуальная изменчивость площади кроны 
по выборкам отдельных климатипов варьирует от 26 до 130%, что дела-
ет данный признак необъективным в оценке различий между отдельными 
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климатипами. Статистически значимой корреляции медианных значений 
площади кроны с высотой деревьев не выявлено, но отмечается значимая 
корреляция с географической широтой их места происхождения (r = −0,48; 
p  < 0,05). Меньшим медианным значением значимо (p < 0,05) отличается 
шиткинско-чунский климатип от усть-ордынского, сонского, чемальского, 
онгудайского, шагонарского, вихоревско-жигаловского, петровск-забай-
кальского и зейского (рис. 3). Встречаются и другие отдельные отличия 
между климатипами, которые не позволяют говорить о значимом влиянии 
такого фактора, как площадь кроны, на различие для всей группы по тесту 
Краскела–Уоллиса (p = 0,10).
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Рис. 3. Диаграммы размаха с медианами (горизонтальные линии) по площади кроны деревьев (с диаметрами 

121–160 см) 
[Fig. 3. Box-and-whisker diagrams of tree crown area with medians (horizontal lines) for trees with diameters 121-160 cm. On the 

X-axis - Climatype number; on the Y-axis - Crown area, m2]  
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[Fig. 3. Box-and-whisker diagrams of tree crown area with medians (horizontal lines) for trees  
with diameters 121-160 cm. On the X-axis - Climatype number; on the Y-axis - Crown area, m2] 

Согласно тесту Краскела  –  Уоллиса (p < 0,001) и медианному тесту 
(p < 0,01), по длине кроны выявлены значимые различия между исследуемы-
ми климатипами. Между медианами длины кроны и высоты деревьев клима-
типов отмечается значимая положительная корреляционная связь (r = 0,70; 
p < 0,001). Таким образом, основной закономерностью среди исследуемых 
климатипов является увеличение длины кроны при увеличении высоты де-
ревьев. Из этой общей тенденции есть ряд исключений, показывающих, что 
некоторые климатипы отличаются от других. Эти особенности координации 
их ростовых процессов напрямую связаны с особенностями их мест проис-
хождения и реакцией на экологические условия в географических культурах 
в Красноярской лесостепи. 
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Индивидуальная изменчивость длины кроны варьирует от 16 до 44%. 
По длине кроны в группу с лидирующими показателями этого признака (ме-
дианные значения от 6,86 до 7,95 м) вошли три климатипа: шагонарский, ту-
ранский и зейский (рис. 4). Шагонарский и туранский климатипы по высоте 
деревьев включены в группу с наилучшими показателями роста, а зейский 
климатип относится к средней группе с высотой, равной 18,71 м, уступаю-
щей значимо (p < 0,05) сонскому климатипу с высотой 19,56 м. По длине 
кроны зейский значимо превосходит сонский климатип (p < 0,001) и вихо-
ревско-жигаловский климатип (p < 0,01), который не отличается значимо от 
него по высоте. Это говорит, о том, что у зейского климатипа существенно 
ниже по стволу отмечается рост живой части кроны, что может являться 
особенностью этого удаленного от пункта испытания климатипа и отлича-
ющегося, в первую очередь, более влажными и теплыми климатическими 
условиями в пункте происхождения. 

В средней группе по длине кроны (4,68–6,11 м) находится большая 
группа климатипов, доля кроны которых относительно высоты варьирует 
от 25 до 32%: сонский (25%), манский (26%), томаринский (26%), тандин-
ский (27%), усть-канский (27%), вихоревка-жигаловский (27%), чемальский 
(27%), тунгокоченский (29%), петровск-забайкальский (28%), шиткино-она-
чунский (28%), онгудайский (31%) и чернышевский (32%). В группе с низ-
кими (4,15–4,51 м) значениями длины кроны находятся три климатипа: каа-
хемский, усть-ордынский и мотыгинский, отдельно выделяется тес-хемский 
климатип, имеющий наименьшее значение длины кроны (3,11 м), с медиан-
ной долей кроны относительно высоты – 18%. Это самый низкий показатель 
доли кроны среди всех сравниваемых климатипов, доля кроны у каа-хемско-
го климатипа – 23%, усть-ордынского и мотыгинского климатипов – 24%. 
По высоте деревьев тес-хемский климатип входит в группу с низкими по-
казателями, поэтому реализация его генетической программы проходит со-
гласно общей тенденции. По-другому себя ведет онгудайский климатип, 
имеющий самый низкий показатель по высоте, но не отличающийся по дли-
не кроны от остальных представителей средней группы. Медианная доля 
кроны относительно высоты у него составляет 31%. Обратную связь между 
высотой и длиной кроны можно наблюдать на примере мотыгинского кли-
матипа. По высоте он относится к группе с наибольшими показателями, а 
по длине кроны – с низкими, значимо (p < 0,05) уступая представителям 
л. Гмелина – зейскому и чернышевскому, у которых медианная доля кроны 
составляет 38 (самое большое значение) и 32% соответственно. Из предста-
вителей л. сибирской самые высокие показатели доли кроны отмечены для 
туранского (35%) и шагонарского (37%) климатипов. Таким образом, самый 
северный климатип (мотыгинский) из южной тайги, представляющий л. си-
бирскую в пункте испытания, имеет меньшую долю кроны, по сравнению 
с климатипами, представляющими л. Гмелина, при схожих показателях вы-
соты деревьев. В.П. Макаровым [1] при сравнении протяженности кроны 
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относительно ствола у л. сибирской и л. Гмелина в географических культуах 
получены другие результаты. Так, доля кроны у представителей л. сибир-
ской (77–98%) в нескольких случаях может быть выше по сравнению с л. 
Гмелина (67–77%). Поэтому однозначные различия между разными вида-
ми лиственницы по доле кроны относительно высоты ствола нельзя четко 
обозначить, но можно фиксировать отдельные различия, которые зависят 
от возраста деревьев (если сравнивать разные объекты в разном возрасте), 
условий их произрастания и конкретного набора тестируемых климатипов.
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Рис. 4. Диаграммы размаха с медианами (горизонтальные линии) по длине кроны деревьев (с диаметрами 121–

160 см) 
[Fig. 4. Box-and-whisker diagrams of tree crown length with medians (horizontal lines) for trees with diameters 121-160 cm. On the 

X-axis - Climatype number; on the Y-axis – Crown length, m] 
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Рис. 4. Диаграммы размаха с медианами (горизонтальные линии)  
по длине кроны деревьев (с диаметрами 121–160 см)

[Fig. 4. Box-and-whisker diagrams of tree crown length with medians (horizontal lines) for trees 
with diameters 121-160 cm. On the X-axis - Climatype number; on the Y-axis – Crown length, m]

Только по длине кроны выявлены значимые различия между выборками, 
представляющими разные виды лиственницы, сравниваемые в работе. Ли-
ственница Гмелина отличается значимо большим размером длины кроны от 
л. сибирской (p < 0,001) и л. японской (p < 0,05). Влияние видовых различий 
на размеры кроны подтвержается в исследованиях, посвященных алломе-
трии архитектурных признаков деревьев разных видов в связи с конкурен-
цией между деревьями и устойчивостью к ветровой нагрузке [26]. 

Выводы

1. В условиях одинакового экологического фона географических культур 
выявлены различия между климатическими экотипами разных видов ли-
ственниц по высоте деревьев и протяженности кроны по стволу. Дифферен-
циация лиственниц обусловлена генетическими особенностями климатиче-
ских экотипов, сформированными под действием экологических факторов 
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в местах происхождения, и разной реакцией на внешнюю среду в пункте 
эксперимента. 

2. Климатипы лиственницы сибирской, представляющие по происхож-
дению самые горные территории, характеризующиеся различными стрес-
совыми факторами, в том числе дефицитом увлажнения и бедными почвен-
ными условиями, имеют низкие показатели высоты дерева и длины кроны.

3. Потомство лиственницы сибирской из благоприятных мест происхож-
дения, приуроченных к котловинам юга Сибири, а также из бассейнов рек 
Бирюсы и Чуны в пределах Предсаянской провинции, а также представи-
тели лиственниц даурской и Чекановского из Читинской области обладают 
стабильно высокими показателями высоты деревьев и длины кроны в усло-
виях географических культур.

4. Значимые различия между климатипами по высоте не всегда опреде-
ляют наличие различий по длине кроны между ними, так как этот признак 
имеет свою отдельную стратегию развития, генетически связанную с ус-
ловиями места происхождения. Самую короткую крону имеет высокогор-
ный климатип с наименьшим гидротермическим коэффициентом в пункте 
происхождения. Высокие показатели длины кроны выявлены у климатипов 
лиственницы сибирской из котловин юга Сибири, а также представителя ли-
ственницы даурской из Амурской области. Самый северный климатип (мо-
тыгинский) из южной тайги, несмотря на высокие показатели по высоте, 
уступает представителям лиственницы даурской по длине кроны.
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Differentiation of larch (Larix sрp.) climatypes  
in the Central Siberian forest-steppe provenance trial

Forest conservation is one of the main problems in world forestry. Numerous 
forest fires and widespread fungal pathogens and pests have led to a significant decline 
in forest areas and biodiversity and the disappearance of valuable populations. The 
problem of forest conservation and regeneration became especially relevant at the 
beginning of this century because of increasing wood harvesting. In this case, genetic 
collections of woody species, including provenance trials, established at different times 
play an important role in gene pool conservation of the main coniferous species – the 
forest-forming species in Russia – and in basic and applied problems in the context of 
climate change and the growing conditions in biogeocoenoses. The special interest in 
larch research is associated with a wide range of factors, such as inter- and intraspecific 
differentiation, capability to adapt to stressful growth conditions and the ability to 
successfully transfer seeds over large distances for creation of plantations with special 
purposes. The aim of this study was to assess inter- and intraspecific differences in 
height growth, crown area and length using the example of future generations of 
different larch species representing different provenances in the provenance trial. 

We obtained material for this study, located in the provenance trial research plot 
‘Pogorelsky bor’ (56°22'06"N, 92°57'23"E) in the forest-steppe of Krasnoyarsk krai, in 
2016. Live larch trees in the provenance trial were inventoried using the GIS complex 
‘Field-Map’. The total number of inventoried trees was 1674. Nineteen provenances 
(climatic ecotypes) of various larch species (See Table and Fig. 1) were chosen for 
comparative analysis of height, crown area and crown length using a nonparametric 
method - the Kruskal-Wallis ANOVA test and Median test. The crown proportion of 
tree stems was assessed using median values. Trees with a diameter similar to that of 
the main sample (121-160 mm; 412 trees) and an alternative sample of trees with a 
wider diameter (181-220 mm; 291 trees) were chosen for comparative analysis. Such an 
approach enabled the assessment of different biometric traits of trees while accounting 
for diameter and similar growth conditions at the trial site. The number of trees in the 
main sample was 3 and 148 in the two provenances, whereas it ranged from 6 to 48 in 
the rest of the provenances. 

In this study, tree height (See Fig. 2) and tree crown length (See Fig. 4) differed 
between climatic ecotypes of different larch species in the forest-steppe provenance 
trial of the south Krasnoyarsk region. These differences were related to the origin of 
the climatypes. We found that larch climatypes from mountain regions showed lower 
tree height and crown length. We also found that descendants of larch that originated 
in climatically favourable areas or those connected to the hollows of southern Siberia 
and the Biryusa and Chuna river basins within the Pre-Sayan province, as well as 
representatives of the Dahurian larch (Larix gmelinii Rupr.) and Chekanowskii larch 
(L. czekanowskii Szafer) from Chita Oblast, had greater tree height and tree crown 
length in the provenance trial (See Fig. 2 and 4). Therefore, the exploitation of these 
provenances for reforestation of the Krasnoyarsk forest-steppe may be reasonable 
and rational. Although the results obtained for 10-year-old trees (Iroshnikov, 1977) 
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indicated that the height growth of the Petrovsk-Zabaikalski climatype (Chekanowskii 
larch) was lower than that of the Siberian and Dahurian larches, by the age of 50 years, 
it achieved a similar diameter and may be regarded as equal in height growth to 
the majority of representatives of the latter two larches in the forest-steppe zone. 
Comparative analysis of samples with different diameters showed that, in general, 
climatypes were in the same tree height groups (See Fig. 1). Our results show that 
significant differences in tree height between climatypes are not an obligatory condition 
for differences in crown length. Tree crown length has its own separate developmental 
strategy, which is genetically associated with the environmental conditions of the place 
of origin. The climatype from the highlands with the lowest hydrothermal coefficient 
of place of origin (the Tes-Khem climatype from Tyva) had the shortest crown length. 
The ratio of crown to full stem length of the Tes-Khem climatype was 18%. High 
crown lengths were found for larch climatypes from the hollows of southern Siberia 
and for representatives of the Dahurian larch from Amur Oblast (the Zeya climatype). 
The northernmost climatype from the southern taiga (the Motygino climatype, Angara 
river basin) had a crown length lower than that of the representatives of the Dahurian 
larch. The crown length proportion of the Zeya climatype (38%, the highest median 
value of the samples compared) was 14% higher than that of the Motygino climatype 
(24%). Differences in crown proportion of more than 5%–10% were observed between 
a few larch climatypes. In general, natural differences between species could not be 
defined. In this study, significant differences between samples representing different 
larch species were only found for crown length. The Gmelin larch had a significantly 
higher crown length than the Siberian (p < 0.001) and Japanese (p < 0.05) larches. 
In contrast to the other traits studied, crown area did not significantly influence the 
difference between climatypes. The reasons for the absence of significant differences 
were the high variability of this trait in the majority of climatypes and the presence of 
extremes in some samples (See Fig. 3).

The paper contains 4 Figures, 1 Table, and 26 References.
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