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Влияние внесения биоугля на минеральный азот почвы,  
потоки N2O и NH3 из агротемногумусовых подбелов 

 
Мария Александровна Бовсун1, Ольга Владимировна Нестерова2,  
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Аннотация. Оценено влияние использования древесного биоугля на агротем-
ногумусовые подбелы, уделяется особое внимание потокам парниковых газов: 
оксиду азота (N2O) и химически активному газообразному аммиаку (NH3), мине-
ральным формам азота почвы. Оценена возможность использования данных о по-
токах газов с низкими значениями коэффициента детерминации R2, измеренных 
с помощью высокочувствительного лазерного газоанализатора Picarro G2508 (си-
стема CRDS). Измерение потоков N2O и NH3 проведено в вегетационный период 
2019 г. через 11–16 месяцев после внесения биоугля в почву. Опытные участки 
расположены в Приморском крае на Приморской овощной опытной станции. 
Биоуголь, полученный из березы Betula alba, внесен в почву в июне 2018 г. в дозе 
0, 1 и 3 кг/м2. Площадь каждого опытного участка составляла 21,6 м2. Для изме-
рения потоков каждый участок был поделен на три делянки площадью 7,2 м2, 
чтобы получить трехкратную повторность. В период измерения потоков на участ-
ках культивировалась соя. Данные показали, что через год после внесения био-
уголь не повлиял на потоки N2O. Потоки N2O зависели от времени измерения. 
Потоки NH3 были увеличены на 40 и 69% в мае и октябре соответственно при 
добавлении 3 кг/м2 биоугля по сравнению с контролем. Не было выявлено суще-
ственного влияния биоугля на влажность и температуру почвы, содержание ми-
неральных форм азота в почве. 

Ключевые слова: закись азота, аммиак, минеральный азот почвы, биоуголь, 
сельское хозяйство, почвы, Дальний Восток России, подбелы 
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Summary. Biochar application in agriculture has gained increasing attention due 
to its potential to positively impact crop productivity and climate change mitigation. 
Biochar can directly and indirectly influence carbon (C) and nitrogen (N) processes in 
soil. This study investigated the impact of biochar use on agricultural soils in the Rus-
sian Far East focusing on the greenhouse gas fluxes of nitrogen oxide (N2O), reactive 
ammonia (NH3), and mineral forms of soil nitrogen. The feasibility of gas flow rate 
data with low R2 values measured by a highly sensitive gas analyzer was assessed. The 
experimental field plots were part of the Primorskaya Vegetable Experimental Station 
of the All-Russian Scientific Research Institute of Vegetables, located near Surazhevka 
village in the Primorsky District of the Russian Far East (43°25'22.4"N 132°18'50.6"E). 
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The study was conducted in spring and summer of 2019, between 11 and 16 months 
after biochar had been applied to the soil. Three plots were treated with biochar at doses 
of 0 kg/m2 (BC0kg), 1 kg/m2 (BC1kg), and 3 kg/m2 (BC3kg) (See Fig. 2). The biochar 
were applied to the topsoil (0-10 cm) on June 15, 2018. No mineral or organic fertilizers 
were added to the experimental plots. Biochar was produced from birch (Betula alba) 
by slow pyrolysis at temperatures ranging from 360°C to 380°C. The biochar contained 
78% carbon (C), the H/C and O/C ratios were 0.0518 and 0.1452, respectively, and pH 
8.09 (See Table 1). In 2019, soybeans were grown in the experimental plots. Soybeans 
were sown on June 28, 2019 and harvested for yield and dry biomass assessment from 
October 10 to October 12, 2019. Afterwards, soybean biomass was used by the farmer as 
green fertilizer to enrich the soil with nitrogen. The soil in the experimental areas is clas-
sified as Luvic Anthrosols and has silt loam texture according to the FAO classification. 
N2O and NH3 fluxes and concentrations of N-NH4+ and N-NO3

 were monitored from May 
to October 2019. The area of each plot was 21.6 m2. The plots were divided into three 
subplots. Three intact soil cores (three aluminum cores with a volume of 78.5 cm3) were 
collected from each subplot, resulting in 27 soil cores selected for each measurement (135 
soil cores for the measuring period). When soil cores were taken to determine N2O and 
NH3, field soil moisture was measured with a Delta-T SM150 sensor (Devices Ltd, Eng-
land) and soil temperature was measured at a depth of 10 cm. Four additional soil cores 
were collected from each subplot to estimate mineral nitrogen concentrations and to de-
termine N2O and NH3. The N2O and NH3 fluxes from the intact cores were measured in 
the laboratory using a Picarro G2508 laser gas analyzer (Picarro Inc., Santa Clara, CA, 
USA). Three soil cores were placed in a 1-liter glass chamber equipped with a gas lid and 
inlet and outlet ports with a gasket ring connecting the internal volume of the glass cham-
ber to a gas analyzer with Teflon tubes. The integration time for Picarro analysis was 
5 minutes. Temperature and air pressure in the laboratory were also measured using a 
Vaisala WXT520 weather sensor (Vaisala, Helsinki, Finland). Concentrations of N-NH4+ 
and N-NO3- in the soil were determined by the colourimetric method using a UV-1280 
single-beam spectrophotometer (Shimadzu, Japan). 

The study revealed no effect of biochar on soil moisture and temperature in the field 
(See Fig. 2, 3). When comparing soil moisture with biochar application rates, a statisti-
cally significant effect (P = 0.001) of soil moisture reduction was observed in the 
BC1kg treatment compared to the BC0kg plot. Although a similar trend was observed 
for the BC3kg treatment (P = 0.03), the latter was not significantly different from the 
plots BC0kg and BC1kg. Soil temperatures during the experiment did not vary signifi-
cantly between treatments (P = 0.99). Soil temperature correlated with air temperature 
throughout the experimental period (P = 8.6x10-6). No correlation was found between 
biochar application rates and values of N-NH4+ (P = 0.98) and N-NO3- (P = 0.88). The 
N-NH4+ and N-NO3- values correlated with the month of measuring (P = 0.007). The 
results of N2O flux measurements showed no statistical relationship with the biochar 
application rates (P = 0.87) (See Fig. 5).  

When calculating N2O fluxes, it was found that all fluxes have very low R2 values 
(from 5.7x10-7 to 0.38). It is generally assumed that the data with similar R2 values are 
statistically insignificant, but this is not entirely correct. N2O formation is a very com-
plex process, and a large number of factors contribute to its high variability and, thus, 
high fluctuation of indicators. The complex nature of the N2O production makes it sen-
sitive to real-time measurements, especially in disturbed soils. In some soils, emissions 
of N2O or other gases may be low and unstable. In this case, high-precision real-time 
measurement techniques may result in a concentration profile with high fluctuations. 
Conventionally, a linear regression equation is used to estimate N2O fluxes. However, 
high fluctuations lead to frequent deviations of values from the trend line, resulting in 
low R2 values. This study employed an optical method to measure gases using a Picarro 
G2508 laser gas analyzer based on the cavity ring-down spectroscopy (CRDS) system. 
This gas analyzer is designed to measure at a rate of 53 readings per minute and offers 
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high sensitivity in measuring gas concentrations (ppb). The measurements yielded data 
with high variations in N2O concentration (See Fig. 6). High fluctuations in N2O con-
centration resulted in low R2 values when using a linear flux regression. The Picarro 
G2508 can simultaneously measure CO2, CH4, N2O, NH3, and H2O. If measured cor-
rectly, CO2 always exhibits a good linear relationship. The previous research showed 
that CO2 fluxes had statistically significant R2 values greater than 0.9. Since N2O and 
CO2 were measured simultaneously, the high R2 index for CO2 implies that the N2O 
measurement is correct.  

The results for NH3 fluxes were quite variable (See Fig. 7). The lowest flux values 
were recorded in the warmer months (June and July) when crops were increasing. In 
May and October, the NH3 emissions were similar. The BC0kg and BC1kg plots 
showed almost identical results, but the flux was higher in the BC3kg plot. Thus, in 
May, the flux at the BC3kg plot was 40% higher than that at the BC0kg plot. In October, 
there was a 69% increase in flux at the BC3kg plot compared to BC0kg. May and Oc-
tober are not sufficiently conducive to microbiological activity, as shown in Figure 4. 
However, the similarity in the distribution of NH3 fluxes suggests that biochar can sig-
nificantly change the temperature around the particles on the soil surface, i.e., it can 
create warm zones favourable for living microorganisms. This might be explained by 
the black colour of biochar (high in carbon), which absorbs solar radiation. Therefore, 
higher NH3 rates at the BC3kg plot may be related to greater microbial activity around 
the warm zones near biochar particles. 

The article contains 7 Figures, 2 Tables and 40 References. 
Keywords: nitrous oxide, ammonia, soil mineral nitrogen, biochar, agriculture, 

soils, Russian Far East, Luvic Anthrosols 
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Введение 

 
Азот (N) является ключевым питательным веществом для роста расте-

ний, первичной продуктивности и баланса экосистем. Круговорот азота в 
наземных экосистемах характеризуется многими физико-химическими и 
микробиологическими процессами, которые приводят к потерям азота из 
экосистемы с соответствующим воздействием на окружающую среду. К та-
ким процессам относятся: улетучивание аммиака (NH3), оксидов азота 
(NOx), закиси азота (N2O) и молекулярного азота (N2) из почвы; потери при 
выщелачивании почвы в виде нитратов (N-NO3-) и в виде растворенного ор-
ганического азота и аммония (N-NH4+) [1]. Основной причиной таких потерь 
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является количество азота, которое проходит через экосистему, получаемое 
как из естественного цикла азота, так и из внешних источников, причем по-
следнее особенно актуально для агроэкосистем, которые представляют со-
бой наиболее важный глобальный источник выбросов N2O и NH3, а также 
потерь N-NO3– в водные объекты [2, 3]. Ключевые процессы цикла азота, 
такие как минерализация, нитрификация и денитрификация, напрямую кон-
тролируются абиотическими факторами, такими как влажность почвы, тем-
пература, рН, катионообменная способность [4], а также генетическим и 
функциональным разнообразием микроорганизмов [5]. 

На сегодняшний день больше внимания уделяется методам, которые мо-
гут: повысить устойчивость агроэкосистем; улучшить способность экоси-
стем поглощать углерод; увеличить производительность экосистем без уве-
личения нагрузки на окружающую среду; снизить выбросы парниковых газов 
(ПГ) и реакционноспособных соединений N, таких как NH3. Закись азота об-
разуется в сельскохозяйственных почвах, в основном путем денитрификации 
и в незначительной степени путем нитрификации и является сильным парни-
ковым газом [3] с потенциалом глобального потепления примерно на 298 раз 
выше, чем у углекислого газа (CO2) [3, 6]. Концентрация N2O в атмосфере со-
ставляет около 324 ppb, а на его долю приходится около 7% антропогенного 
глобального потепления [3]. Аммиак является реакционноспособным газом, 
способствующим подкислению и эвтрофикации, а сельское хозяйство пред-
ставляет собой его крупнейший источник выбросов [7]. 

Среди вариантов управления качеством почвы и сокращением выбросов 
парниковых газов биоуголь вызывает большой интерес. Отмечается, что 
биоуголь оказывает положительное влияние на широкий спектр физиче-
ских, химических и микробиологических свойств почв [8, 9], урожайность 
сельскохозяйственных культур [10, 11] и сокращение выбросов парниковых 
газов [2, 5]. Почвы, обработанные биоуглем, как правило, имеют более низ-
кие выбросы N2O [2, 12–16]. Однако конкретные условия почвы, выращива-
емые сельскохозяйственные культуры, тип биоугля, а также используемая 
доза могут существенно повлиять на результат, обеспечивая в некоторых 
случаях нейтральные или отрицательные эффекты (увеличение потоков 
N2O) [17]. Сокращение выбросов N2O может произойти за счет улучшения 
аэрации почв при применении биоугля [18], повышения рН почвы [19] или 
улучшения микробиологической эффективности использования N в почве 
[17, 20]. Информации о влиянии биоугля на потоки NH3 представлено 
меньше [21]. Немногие доступные исследования показывают противопо-
ложные результаты, сообщая о снижении [22, 23] или увеличении [21, 24, 
25] выбросов NH3 в обработанных биоуглем почвах. 

Одной из проблем изучения потоков N2O являются нестабильность 
процессов его образования в почве и его небольшие значения концентра-
ции [1, 26, 27]. Эти проблемы могут привести к значительным колебаниям 
концентраций при непрерывном динамическом измерении потоков N2O в 
режиме реального времени (например, измерение с помощью газоанализа-
торов). Общепризнано, что для расчета потока N2O используется линейная 
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регрессия [28]. Однако высокие колебания концентраций в большинстве 
случаев не дают статистически корректной линейной регрессии потоков. 
Таким образом, полученные данные считаются неверными, что является 
ошибочным.  

В этой работе было оценено влияние внесенного древесного биоугля на 
минеральные формы азота почвы, потоки N2O и NH3 через 11–16 месяцев 
после его применения на агротемногумусовых подбелах Приморского края. 
Также рассмотрена проблема оценки потоков N2O с большим колебанием 
концентрации при динамическом непрерывном измерении с помощью ла-
зерного газоанализатора. 

 
Материалы и методы 

 
Оценки влияния биоугля на исследуемые параметры проведены на опыт-

ных участках Приморской овощной опытной станции-филиала Федераль-
ного государственного научного учреждения «Федеральный научный центр 
овощеводства» (43°25'22.4"N 132°18'50.6"E, с. Суражевка, Приморский 
край, Российская Федерация).  

Территория Приморского края характеризуется умеренным муссонным 
климатом с чертами континентального. Согласно долгосрочным климатиче-
ским данным, за период с апреля по октябрь средняя температура воздуха 
составляет +14,5 °C, а общее количество осадков – 584 мм. За период с ап-
рель по октябрь 2019 г. приведены значения температуры воздуха и количе-
ства осадков (рис. 1), наблюдалось существенное превышение суммы сред-
немесячных многолетних осадков на 448 мм (1 032 мм), вызванное большим 
количеством осадков в августе (521 мм). Среднемесячная температура воз-
духа за период с апреля по октябрь 2019 г. несущественно отличалась от 
среднемесячных многолетних значений. 

Исследование проводилось в вегетационный период 2019 г., через 11–
16 месяцев после внесения биоугля в почву. В эксперименте использовались 
три участка, на которые вносили биоуголь в дозе 0 кг/м2 (BC0kg), 1 кг/м2 
(BC1kg) и 3 кг/м2 (BC3kg) (рис. 2). Биоуголь внесли в верхний слой почвы 
0–10 см 15 июня 2018 г. 

Минеральные или органические удобрения на опытные участки не вно-
сились. Площадь каждого участка составляла 21,6 м2, каждый участок де-
лили на три делянки. Использовался биоуголь, полученный из остатков бе-
резы (Betula alba) методом медленного пиролиза при температуре от 360 до 
380 °C. Биоуголь содержал 78% углерода (C); имел соотношение H/C и O/C 
0,0518 и 0,1452 соответственно; рН 8,09 (табл. 1) [29]. Биоуголь имел пло-
щадь поверхности 73,2 м2/г; объем пор 0,048 см3/г. В 2019 г. на опытных 
участках росла соя (посев 28 июня 2019 г., уборка урожая для оценки био-
массы проводилась с 10 по 12 октября 2019 г.). После оценки урожайности 
биомасса сои использовалась в качестве сидерата для обогащения почвы 
азотом. 
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Почва на опытных участках классифицируется как агротемногумусовый 
подбел по классификации почв России [30] (Luvic Anthrosols по междуна-
родной классификации WRB) и имела среднесуглинистый гранулометриче-
ский состав. До эксперимента верхний слой почвы содержал K2O 200 мг кг–1, 
P2O5 140 мг кг–1, легкогидролизуемого азота 133 мг кг–1. Значение рН (в 
1 моль/дм3 и KCl) в верхнем слое почвы (0–10 см) в июне 2019 г. для BC0kg 
составляло 6,1, для BC1kg – 5,9 и для BC3kg – 5,5. В октябре 2019 г. рН для 
BC0kg составлял 5,6, для BC1kg – 5,5 и для BC3kg – 6. 

Мониторинг потоков N2O, NH3 и концентраций почвенных N-NH4+,  
N-NO3– проводился с мая по октябрь 2019 г. (7 мая, 22 июня, 19 июля, 
21 сентября и 25 октября). Каждый участок (21,6 м2) разделили на три де-
лянки (7,2 м2). С каждой делянки отбирали по три бюкса с почвенными об-
разцами неповрежденной структуры (три алюминиевых бюкса объемом 78,5 
см3). Таким образом, для каждого измерения, например 7 мая, отбирали по 
27 бюксов с почвенными образцами (135 бюксов с почвой за период изме-
рения). Бюксы доставляли в лабораторию через час после отбора проб для 
измерения потоков газа N2O и NH3. Одновременно с отбором бюксов с поч-
венными образцами для определения N2O и NH3 замерялись полевая влаж-
ность почвы датчиком Delta-T SM150 (Devices Ltd, Англия) и температура 
почвы на глубине 10 см. Для оценки концентрации минерального N на каж-
дом участке дополнительно отбирали образцы почвы в четырехкратной по-
вторности.  

 

 
Рис. 1. Температура воздуха и количество осадков в течение вегетационного периода 

2019 г. на территории опытной станции (по данным м/с «Садгород», аэропорта 
«Владивосток» им. В.К. Арсеньева, http://rp5.ru, дата доступа: 03.08.2022).  

По оси ординат – количество осадков, мм; по оси абсцисс – месяцы измерения 
[Fig. 1. Air temperature and precipitation during the growing season of 2019 on the territory  

of the experimental station of Primorsky Krai (according to the m/s "Sadgorod",  
Vladivostok airport named after V. K. Arsenyev, http://rp5.ru, access date: 03.08.2022).  
On the Y-axis - Amount of precipitation, mm; on the X-axis - Months of measurement] 

 

 
 

Рис. 2. Схема вегетационного опыта 
[Fig. 2. Scheme of vegetation experience] 
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Т а б л и ц а  1 [Table 1] 
Параметры биоугля из Betula alba до применения в почве 
[Parameters of biochar from Betula alba before addition to the soil] 

 
Параметры [Parameter] Значения [Value]

C, % 78,13
N, % 0,08 
Ca, % 1,77
Mg, % 0,42
K, % 0,41
P, % 0,04
H/C 0,05 
O/C 0,14
pH 8,09

EC, µS/cm 186,30
Летучие вещества, % от сухой массы 

[Volatiles, % from is dry. masses]
31,20 

Зольность, % от сухой массы 
[Ash-content, % from is dry. masses]

5,40 

Площадь поверхности, м2/г 
[Surface area, m2/g]

73,25 

Объем пор, см3/г 
[Pore volume, cm3/g]

0,05 

 
Потоки N2O и NH3 измеряли в лаборатории из бюксов с неповрежден-

ными почвенными образцами с помощью лазерного газоанализатора Picarro 
G2508 (Picarro Inc., Санта-Клара, Калифорния, США). Три бюкса помещали 
в стеклянную камеру газоанализатора объемом один литр, оборудованную 
крышкой с уплотнительным кольцом и входным и выходным отверстиями 
для перемещения газа, соединенных с газоанализатором тефлоновыми труб-
ками. Время измерения потока составляло 5 мин (53 измерения в ми-
нуту/265 измерений за 5 мин). Таким образом, для каждого участка было 
получено три пятиминутных измерения (9 измерений для всех участков).  
За весь вегетационный период (5 месяцев) получено 45 измерений.  

Температура и давление воздуха в лаборатории измерялись с помощью 
погодного датчика Vaisala WXT520 (Vaisala, Хельсинки, Финляндия). 

Потоки N2O и NH3 рассчитывали по формуле (1): 

[ ]

,gas

Gas
V

tF
A

  
  (1)

где Fgas – поток газа, выраженный в µмоль N2O или NH3 м−2 с−1; ∆[Gas]/∆t – 
изменение концентрации газа во времени, выраженное в µмоль моль−1 с−1; 
V – общий объем камеры в м3; A – площадь камеры в м2; ρ – молярная плот-
ность воздуха в моль м−3. 

Коэффициент детерминации R2 использовался при расчете ∆[Gas]/∆t для 
оценки достоверности измеренных данных о потоке. 

Концентрацию N-NH4+ и N-NO3– в почве определяли колориметриче-
ским методом с использованием однолучевого спектрофотометра UV-1280 
(Shimadzu, Япония). 
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Для количественного определения концентрации N-NH4+ [31] 5 г свежей 
почвы смешивали в колбе объемом 250 мл с 50 мл 2% KCl в течение 1 ч на 
шейкере. Раствор фильтровали с помощью бумажного фильтра Whatman 42. 
Отфильтрованный раствор (5 мл) помещали в мерную колбу объемом 50 мл 
и смешивали с 2 мл сегнетовой соли и 2 мл реактива Несслера, доводили до 
50 мл дистиллированной водой. Раствор выдерживали в течение 10 мин. 
Концентрацию N-NH4+ определяли спектрофотометром при длине волны 
425 нм. 

Для определения N-NO3– 5 г свежей почвы смешивали в колбе объемом 
250 мл с 25 мл 0,05% K2SO4 и встряхивали в течение 3 мин на вращающемся 
шейкере. Пробы фильтровали, 5 мл фильтрата помещали в фарфоровую 
чашку и выпаривали до сухого остатка на водяной бане. Сухой остаток об-
рабатывали 1 мл дисульфофеноловой кислоты и тщательно перемешивали 
в течение 10 мин. Добавляли 15 мл дистиллированной воды и 20% NaOH 
капля за каплей до получения желтой жидкости. Раствор переносили в мер-
ную колбу объемом 50 мл и доводили до метки. Измеряли концентрацию  
N-NO3– при длине волны 425 нм. 

Содержание N-NH4+ и N-NO3– (мг/100 г почвы) рассчитывали с исполь-
зованием уравнений (2) и (3): 

4
1

100
NH ,

C V

m V

 



 (2)

3
1

100
NO ,

C V

m V

 



 (3)

где C – концентрация раствора; V – общий объем раствора; V1 – объем алик-
воты; m – сухая масса образца почвы; 100 – коэффициент пересчета на 100 г 
почвы. 

Для сравнения анализируемых параметров использовался двусторонний 
дисперсионный анализ, учитывающий как влияние обработок, так и время 
(дни с момента добавления биоугля) на анализируемые переменные (Sigma 
Stat, Jandel Scientific). Данные были логарифмически преобразованы, когда 
не проходили тест на нормальность (Колмогоров–Смирнов, с поправкой 
Лиллифорса). Когда была подтверждена значительная разница между вари-
антами опыта (р < 0,05), проверялось «все попарное» сравнение с использо-
ванием «ритерия Стьюдента–Ньюмана–Кеулса. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Согласно исследованиям, влияние биоугля на концентрацию N-NH4+ и  

N-NO3– в почве весьма изменчиво. Castaldi et al. [2] не обнаружили разницы 
в содержании минерального азота через три месяца после внесения биоугля 
в средиземноморскую сельскохозяйственную почву. Также они не обнару-
жили никакой разницы в концентрации N-NO3– через 14 месяцев, в то время 
как обнаружили значительное снижение содержания N-NH4+.  
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Концентрации аммония (N-NH4+) и нитрата (N-NO3–) в почве, измерен-
ные при отборе проб, приведены в табл. 2. 

Перед посевом соевых бобов (май) содержание N-NH4+ и N-NO3– на 
участке BC0kg составляло 5,80 и 11,50 мг на 100 г–1 почвы соответственно. 
Содержание минерального N оказалось сопоставимым с участком BC1kg и 
немного выше на участке BC3kg. В конце июня поле вспахали и посеяли 
соевые бобы. Пробы почвы отбирали перед ее обработкой. После посева в 
почве обнаружили более высокое содержание N-NH4+, которое увеличива-
лось до октября на всех участках, причем самые низкие значения получены 
на участке BC3kg, а самые высокие – на участке BC1kg. Содержание N-NO3– 
в почве было одинаковым на всех участках и не показало четкой тенденции 
к увеличению или уменьшению с течением времени. 
 

Т а б л и ц а  2 [Table 2] 
Среднее значение почвенного N-NH4+ и N-NO3– на исследуемых участках 

[The average content of soil N-NH4+ and N-NO3– in the studied treatments] 
 

мг 100 г–1 
почвы 

[mg  
100 g–1 

soil d.w.] 

Май 
[May]

Июнь 
[June]

Июль 
[July]

Сентябрь 
[September]

Октябрь 
[October] 

N-NH4+ N-NO3- N-NH4+ N-NO3– N-NH4+ N-NO3– N-NH4+ N-NO3– N-NH4+ N-NO3– 

BC0kg 5,80 
± 0,001 

11,50 
±0,001 

2,94 
±0,002

23,22 
±0,001

4,70 
±0,002 

8,28 
±0,002

4,41 
±0,001

11,17 
±0,002

29,56 
±0,001

9,45 
±0,002 

BC1kg 5,80 
±0,001 

11,50 
±0,001

1,49 
±0,002

16,96 
±0,001

5,46 
±0,002 

8,44 
±0,002

5,15 
±0,002

13,50 
±0,001

33,30 
±0,002

9,46 
±0,002 

BC3kg 6,75 
±0,002 

12,30 
±0,001

1,99 
±0,001

13,45 
±0,001

7,37 
±0,001 

8,11 
±0,003

5,93 
±0,001

13,44 
±0,002

23,46 
±0,001

10,48 
±0,001 

 
В октябре (13.10.2019) соевую биомассу оставили на участках в качестве 

сидерата. Пробы почвы отбирали 25 октября 2019 г. Вследствие первичной 
минерализации соевых остатков, богатых N, могло произойти увеличение 
содержания N-NH4+ в октябре, как показано в табл. 2.  

Не было обнаружено корреляции между дозой применения биоугля и зна-
чениями N-NH4+ (р = 0,98) и N-NO3– (р = 0,88). Значения N-NH4+ и  
N-NO3– коррелировали с месяцем измерения (р = 0,007). 

Изученный нами биоуголь не может повлиять на содержание минераль-
ного N в почве, так как в его составе содержится небольшое количество 
азота (см. табл. 1). Очевидно, что другие биоугли также не смогут стать ча-
стью почвенной экосистемы за такое короткое время (11 месяцев в нашем 
эксперименте) и существенно повлиять на содержание минерального азота 
в почве как его источника. Однако биоуголь может повлиять на активность 
микроорганизмов, в результате чего изменяется содержание аммонийной и 
нитратной форм N в почве. 

Поскольку биоуголь обладает пористой структурой и высокой сорбцион-
ной способностью, он влияет на содержание влаги в поверхностном гори-
зонте, т.е. регулирует водный режим в зоне обитания корней. Полевая влаж-
ность почвы имела различия, связанные со временем измерения (рис. 3). 
При сравнении влажности почвы с дозами внесения биоугля статистически 
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значимый эффект (р = 0,001) снижения влажности почвы наблюдался на 
участке BC1kg по сравнению с BC0kg. Хотя аналогичная тенденция наблю-
далась и на участке BC3kg (р = 0,03), последнее существенно не отличалось 
от BC0kg и BC1kg. 

Все участки независимо от применения биоугля показали однородность 
по температурным условиям в поверхностном горизонте. Температура 
почвы (рис. 4) в течение периода исследования достоверно не различалась 
между вариантами опыта (р = 0,99). Температура почвы за весь период ис-
следования коррелировала с температурой воздуха (р = 8,6×10–6). Несмотря 
на то, что температура почвы не зависит от применения биоугля, можно 
предположить, что в местах, где присутствуют частицы биоугля, почва про-
гревается быстрее (т.е. создаются более теплые участки), что должно повли-
ять на микробиологическую активность. 

 

 
Рис. 3. Объемная влажность почвы в % на участках BC0kg, BC1kg и BC3kg  

за вегетационный период 2019 г. Столбцы представлены как среднее  
арифметическое со стандартной ошибкой (n = 4). По оси ординат –  

влажность почвы, %; по оси абсцисс – дата измерения 
[Fig. 3. Volumetric soil moisture % in the plots BC0kg, BC1kg, BC3kg for the season of 2019.  

The columns are represented as an arithmetic mean with a standard error (n = 4).  
On the Y-axis - Soil moisture, %; on the X-axis - Date of measurement] 

 

 
Рис. 4. Температура почвы на участках BC0kg, BC1kg и BC3kg за вегетационный 

период 2019 г. Столбцы представлены как среднее арифметическое 
со стандартной ошибкой (n = 4). По оси ординат – температура почвы, оС;  

по оси абсцисс – дата измерения 
[Fig. 4. Soil temperature in the plots BC0kg, BC1kg, BC3kg for the season of 2019.  

The columns are represented as an arithmetic mean with a standard error (n = 4).  
On the Y-axis - Soil temperature, oC; on the X-axis - Date of measurement] 
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Измеренные значения потоков N2O варьировались от –0,03 до + 0,04 мг 
N2O м–2ч–1 (рис. 5). Результаты измерения потоков N2O не показали статисти-
ческой связи с дозами применения биоугля (р = 0,87). Резкие изменения тем-
пературы и влажности почвы повлияли на значения потоков N2O. Температура 
и влажность почвы считаются важными движущими факторами газообмена 
между почвой и атмосферой, поскольку они контролируют микробиологиче-
ские процессы, участвующие в производстве азота [32, 33]. Однако поскольку 
биоуголь не влиял на температуру и влажность почвы, не было никакой связи 
между дозой биоугля и потоком N2O. 

При расчете потоков N2O было обнаружено, что все потоки имеют очень 
низкие значения R2 (от 5,7×10–7 до 0,38). Обычно предполагается, что дан-
ные с аналогичными значениями R2 статистически незначимы. 

На значения R2 при расчете потоков N2O (и других газов) может влиять 
несколько причин: процесс образования N2O в почве, метод измерения и ме-
тод расчета потока. 

Образование N2O является довольно сложным процессом, включающим не-
сколько факторов, которые необходимо учитывать одновременно: субстраты с 
пониженным содержанием углерода, акцепторы NO3– электронов, достаточное 
количество воды для предотвращения диффузии субстратов и снижения газо-
проводности, что способствует созданию анаэробных горячих точек в аэробных 
почвах [1]. Большое количество факторов приводит к высокой вариабельности 
процесса в пространстве и времени (высокая флуктуация показателей). Таким 
образом, низкие флуктуации и высокие значения потоков N2O могут быть по-
лучены только при оптимальных сочетаниях указанных факторов [1, 26, 32]. 

 

 
 

Рис. 5. Потоки N2O на участках BC0kg, BC1kg, BC3kg за вегетационный период 2019 г. 
Данные представлены как среднее арифметическое со стандартной ошибкой (n = 3).  

По оси ординат – поток N2O м–2 ч–1; по оси абсцисс – дата измерения 
[Fig. 5. N2O flux in the plots BC0kg, BC1kg, BC3kg for the season of 2019. The data is presented  

as an arithmetic mean with a standard error (n = 3). On the Y-axis – Flux N2O m–2 h–1; 
on the X-axis - Date of measurement] 

 

Для фиксирования высоких колебаний концентрации N2O необходимо 
использовать высокоточные методы с высокой дискретностью данных 
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(метод непрерывных измерений в реальном времени). Широко используе-
мыми методами измерения N2O (и других газов) являются газовая хромато-
графия и оптические газоанализаторы. Метод газовой хроматографии очень 
надежен [28], однако при измерении потоков основным недостатком газовой 
хроматографии является измерение отдельных образцов с длительным вре-
менем отбора проб [34]. 

Оптические газоанализаторы способны выполнять непрерывные измере-
ния с дискретностью в доли секунды. Так, оптические методы имеют боль-
шое преимущество перед газовой хроматографией, что делает их идеаль-
ными для измерения газовых потоков [34]. 

Высокая дискретность измерений оптическими методами может вызвать 
проблемы с корректной оценкой данных при вычислениях. Это особенно 
верно для газов, которые имеют высокие колебания выбросов во времени и, 
следовательно, высокие колебания концентраций в конкретном измерении, 
особенно когда его концентрация в почве низкая. 

Общепринято использовать уравнение линейной регрессии для расчета 
потоков N2O [28, 35]. Однако в случаях, когда измеряются низкие значения 
концентраций, высокая частота измерений приводит к их частым отклоне-
ниям от линии тренда, что приводит к низким значениям R2. 

Поскольку колебания концентрации N2O являются естественным процес-
сом, особенно для антропогенно преобразованных почв, низкое значение R2 
для высокодискретных данных с высокими колебаниями не может считаться 
недостоверным. В этом случае R2 подтверждает высокую флуктуацию зна-
чений. Необходимо понимать, что выбросы N2O (или другого газа) не явля-
ются постоянными и могут быть заданы в виде диапазона значений или 
среднего значения с разбросом (например, стандартное отклонение или 
стандартная ошибка). 

Следует отметить, что в таких случаях необходимо контролировать про-
цедуру измерения, чтобы быть уверенным, что колебания значений вызваны 
естественными процессами в измеряемой системе. 

В этом исследовании потоки газов измерялись оптическим методом с ис-
пользованием лазерного газоанализатора Picarro G2508, основанного на си-
стеме CRDS (cavity ring-down spectroscopy). Газоанализатор Picarro G2508 
позволяет проводить измерения с частотой 53 измерения в минуту и обла-
дает высокой чувствительностью измерения концентрации (ppb). В резуль-
тате измерений были получены данные с высокой флуктуацией концентра-
ции N2O (рис. 6). Высокие колебания концентраций N2O приводили к низ-
ким значениям R2 при использовании линейной регрессии расчета потока.  

Picarro G2508 может одновременно измерять CO2, CH4, N2O, NH3, H2O. 
Из всех представленных газов CO2 всегда имеет хорошую линейную зави-
симость (при правильном измерении). Предыдущее исследование показало, 
что потоки CO2 имели статистически значимые значения R2, превышающие 
0,9 [29]. Поскольку N2O и CO2 измерялись одновременно, высокий R2 для 
CO2 указывает на то, что измерение N2O является правильным (см. рис. 6). 
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Таким образом, в этом исследовании низкий R2 может не приниматься во 
внимание при оценке потоков N2O. Представленные потоки N2O (см. рис. 5) 
можно считать достоверными, поскольку они отражают реальный процесс 
выброса газа из почвы в атмосферу. 

 

 
 

Рис. 6. Измерения концентраций СО2 и N2O в ppm из почвенных образцов.  
По оси ординат – концентрация СО2, ppm; по оси абсцисс – время измерения, с 

[Fig. 6. Measurement of CO2 concentration, ppm and N2O concentration, ppm from soil samples.  
On the Y-axis – CO2 concentration, ppm; on the X-axis - Time of measurement, s] 

 

Влияние биоугля на потоки NH3 недостаточно изучено в научной литера-
туре. Аммиак является реакционноспособным газом, участвующим во мно-
гих соответствующих процессах на атмосферном уровне, и значительным 
источником эвтрофикации, а также косвенным источником выбросов N2O 
из-за явлений осаждения азота [27]. После осаждения в почву NH3 быстро 
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реагирует с протонами водорода, присутствующими в почвенном растворе, 
и вступает в виде NH4+ в реакции азотного цикла путем нитрификации, а 
затем денитрификации [36]. 

В нескольких доступных исследованиях [24, 37, 38] отмечается, что при-
чинами изменения потоков NH3 могут служить следующие: изменение ско-
рости превращения NH3 в NH4+ при применении биоугля [24], адсорбция ор-
ганических соединений азота биоуглем [27], изменение условий аэрации и 
содержания влаги в почве, адсорбция NH3 кислотными функциональными 
группами биоугля [38]. 

Наибольшее влияние на потоки NH3 может оказывать рН почвы [25, 39]. 
Щелочной биоуголь может повышать рН почвы [40], однако через год эф-
фект подщелачивания биоугля имеет тенденцию исчезать, что делает его ме-
нее актуальным для потоков NH3 по сравнению с периодом сразу после вне-
сения биоугля. 

Наблюдаемые потоки NH3 показали изменчивые результаты (рис. 7): в основ-
ном при внесении биоугля была отмечена тенденция увеличения потоков NH3. 
Самые низкие значения потока NH3 зафиксированы в июне и июле (в теплые 
месяцы – в активные фазы роста сельскохозяйственной культуры). В других трех 
случаях отбора проб потоки NH3 варьировались от 5 до 15 мг NH3 м–2 ч–1. 

 

 
 

Рис. 7. Потоки NH3 на участках BC0kg, BC1kg, BC3kg за вегетационный период 2019 г. 
Данные представлены как среднее арифметическое со стандартной ошибкой (n = 3).  

По оси ординат – поток NH3, м–2 ч–1; по оси абсцисс – дата измерения 
[Fig. 7. NH3 flux in the plots BC0kg, BC1kg, BC3kg for the season of 2019. The data is presented  

as an arithmetic mean with a standard error (n = 3). On the Y-axis – Flux NH3, m-2 h-1;  
on the X-axis - Date of measurement] 

 
Наибольшее отличие в распределении потоков NH3 от распределения в 

другие месяцы измерений между вариантами опыта отмечено в сентябре, 
также отмечен резкий рост значений потоков NH3 в сентябре по сравнению 
с июлем. Возможно, причиной роста значений стало изменение водно-воз-
душных условий в почве с августа по сентябрь. Как показано на рис. 1, в 
августе выпало аномальное количество осадков, сопоставимое с нормой для 
вегетационного периода, что привело к переувлажнению почвы. Так, на ис-
следуемых участках в конце августа и начале сентября почва имела высокую 
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влажность и частичное покрытие водой. По этой причине в августе провести 
измерения не было возможности. К концу сентября, когда были проведены 
измерения, влажность почвы нормализовалась (см. рис. 3), также к этому 
моменту соя имела хорошую надземную и подземную биомассу. Быстрое 
улучшение водно-воздушных условий с начала к концу сентября в сочетании 
с достаточным количеством питательных веществ в ризосфере сои могло 
ускорить процесс аммонификации. Ускорение аммонификации привело к 
увеличению значений потоков NH3, однако большее количество биоугля по-
глощает больше воды и высыхает медленнее. Таким образом, на участке 
BC3kg водно-воздушные условия и, соответственно, аммонификация были 
хуже, чем в BC1kg, что повлияло на поток NH3. 

В мае и октябре потоки NH3 имели аналогичные значения. Так, и в мае, 
и в октябре на участках BC0kg и BC1kg потоки NH3 имели примерно одина-
ковые значения, а на участке BC3kg значения потоков NH3 были выше. В мае 
на участке BC3kg поток был увеличен на 40% по сравнению с BC0kg. В ок-
тябре на участке BC3kg поток был увеличен на 69% по сравнению с BC0kg. 
Май и октябрь, как видно из рис. 4, недостаточно благоприятны для микро-
биологической активности по причине низких температур. Так как оба ме-
сяца имели недостаточно высокие температуры почвы, увеличение значений 
на участке BC3kg можно объяснить тем, что биоуголь может значительно 
изменять температуру вокруг своих частиц на поверхности почвы. Другими 
словами, биоуголь может создавать благоприятные теплые зоны для жизне-
деятельности микроорганизмов: возможно, это связано с черным цветом 
биоугля (с высоким содержанием углерода), поглощающим солнечную ра-
диацию. Таким образом, более высокие потоки NH3 на участке BC3kg могут 
быть связаны с большей активностью микроорганизмов вокруг теплых зон 
вблизи частиц биоугля. 

 
Заключение 

 
Газообмен азота между почвой и атмосферой является сложным и легко 

изменчивым процессом, контролируемым абиотическими факторами и фи-
зико-химическими и микробиологическими процессами, протекающими в 
почве. В нашем исследовании выявлен стабильный процесс газообмена N2O 
на протяжении всего исследования при прямом измерении камерным мето-
дом с помощью газоанализатора. Однако полученные данные соответствуют 
низким значениям концентраций с высокой степенью их варьирования. Тра-
диционно для подтверждения достоверности рассчитанного потока исполь-
зуют коэффициент детерминации R2, но для данных с высокой дискретно-
стью и флуктуацией, как для полученных нами концентраций N2O, он может 
оказаться низким, поэтому исследователи, получив такой результат, предпо-
читают его не публиковать. С нашей точки зрения, наоборот, необходимо 
публиковать как можно больше подобных исследований, отражающих есте-
ственные стабильные процессы газообмена между почвой и атмосферой в 
режиме реального времени, чтобы выбрать альтернативный вариант 
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проверки достоверности результата. Данное утверждение верно только в том 
случае, если измерения проводятся прямым методом, используется высоко-
чувствительный прибор и методика измерений не нарушена. 

На основании полученных результатов выявлено, что биоуголь из Betula 
alba в период от 11 до 16 месяцев нахождения в агротемногумусовых подбе-
лах не влиял на потоки N2O и в большей степени влиял на потоки NH3. По-
токи HN3 в мае и октябре увеличились на 40 и 69% соответственно по срав-
нению с контролем при внесении 3 кг/м2 биоугля. Более высокие потоки NH3 
при внесении 3 кг/м2 биоугля могут быть связаны с большей активностью 
микроорганизмов в теплых зонах вблизи частиц биоугля на поверхности 
почвы. 

В результате исследования не выявлено корреляции между дозой внесе-
ния биоугля и содержанием N-NH4+ и N-NO3–, но наблюдалась корреляция с 
месяцем измерения. 

Влияние биоугля на общую температуру почвы в поверхностном слое на 
всех участках не обнаружено. Влажность почвы достоверно уменьшалась на 
участке с дозой внесения биоугля 1 кг/м2 по сравнению с контролем. 
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Аннотация. Вклад древесного детрита в циклы биофильных элементов ши-

рокого спектра лесных экосистем плохо изучен, хотя эта тема весьма актуальна в 
связи с задачами углеродного регулирования экономики. В работе оценена дина-
мика углерода, азота, кальция, калия, магния и фосфора в лежащих стволах и гу-
мусовых горизонтах дерново-подзолов на флювиогляциальных песках через 
14 лет после массового ветровала в полидоминантном широколиственном лесу. 
Выявлено снижение объема валежа в 1,5 раза при уменьшении запасов элементов 
в валеже в 1,7–2,5 (для N, Mg и K) и 2,7–3,5 раза (для C, P и Ca). Наблюдалось 
увеличение доли запасов элементов, содержащихся в валеже рингопорных видов 
(дуб, ясень, вяз), на фоне снижения их доли в валеже диффузнопорных видов 
(осина, береза, липа, клен). Состояние почв в отношении запасов анализируемых 
элементов оценено как стабильное при значимом уменьшении отношения C/N c 
14 в фоновом лесу до 12 на ветровальном участке. 

Ключевые слова: крупные древесные остатки, деструкция валежа, элемент-
ный состав древесины, дерново-подзолы, органическое вещество почвы, углерод-
ное регулирование 
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Summary. Mass windthrow leads to a sharp increase in the stocks of woody detri-

tus in forest ecosystems. Although highly relevant in connection with the tasks of car-
bon regulation of the economy, contributions of wood detritus to element cycles are 
poorly studied. The aim of this study was to estimate the dynamics of carbon, nitrogen, 
calcium, potassium, magnesium, and phosphorus in downed trunks and humus soil hori-
zon of Podzols and Arenosols, 14 years after a mass windthrow in a mesic broad-leaved 
forest located in the Kaluzhskie Zaseki State Nature Reserve (Russia, Kaluga Region). 

At the 2006 windthrow area (53°30'N, 35°35'E), deadwood stocks were evaluated 
on transects in 2010 and 2020. In 2020, 167 samples at 5 decomposition stages were 
collected from 49 fallen logs and 24 standing live trees of seven species: Acer plat-
anoides, Betula pendula, Fraxinus excelsior, Populus tremula, Quercus robur, Tilia 
cordata, Ulmus glabra, and Picea abies. Sixty-two paired soil samples were collected 
from the upper 5 cm of soil beneath the overlying trunks of trees of different species 
and next to the trunks, and 10 soil samples were collected in the forest surrounding the 
windthrow area. 

The volume of deadwood decreased by 1.5 times and the stocks of elements in 
deadwood decreased by 1.7-2.5 times (for N, Mg and K) and 2.7-3.5 times (for C, P 
and Ca) over 14 years after the windthrow (See Table 3). There was an increase in the 
proportion of element stocks contained in the deadwood of ring-porous species (Quer-
cus, Fraxinus, and Ulmus), against a decrease in their proportion in the deadwood of 
diffuse-porous species (Populus, Betula, Tilia, and Acer). The state of soils with respect 
to the analysed elements was assessed as stable, with a significant decrease in the C/N 
ratio from 14 in the surrounding forest to 12 in the windthrow area (See Table 4). 

Total stocks of elements both in deadwood and soil 14 years after a windthrow 
decreased not so much as their stock in deadwood: C, Ca and K by 2 times, N and Mg 
by 10 and 20%, respectively. Before the windthrow, the tree trunks had contained about 
80% of total C stock and 20% of total N stock; after 14 years, these values decreased to 
60% and 15% in lying trunks (See Fig. 3). In general, 14 years after the windthrow, the 
stocks of total N, mobile forms of Ca and Mg were higher in soil than in deadwood, 
and deadwood remained the main store of C, P and K. 

Our study has shown that windthrows (including the mass ones) are important ele-
ments in the natural dynamics of forest ecosystems. A joint study of the processes of 
deadwood decomposition and the dynamics of soil characteristics, changes in the con-
tent and stocks of elements in wood, which pass into mobile forms of the soil stock in 
the process of wood decay, allows us to assess the quality of forests performing their 
ecosystem functions, such as regulating and supporting. The difference in the rate of 
loss of carbon and other elements by diffuse-porous and ring-porous tree species must 
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be taken into account in forest management aiming to regulate carbon in economy – 
planting of ring-porous species and preservation of their deadwood contribute to a rel-
atively long-term deposition of carbon. 
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Введение 

 
Ветровалы – падение деревьев в лесу – природное нарушение, происхо-

дящее, как правило, в результате сильных порывов ветра. Массовые ветро-
валы приводят к резкому увеличению запасов древесного детрита. При этом 
оценки вкладов древесного детрита в циклы биофильных элементов, общий 
баланс углерода, запас органического вещества почвы весьма противоре-
чивы [1–5]. Ветровалы в равнинных широколиственных лесах Европы изу-
чены довольно слабо, что отчасти является следствием относительной ред-
кости этих лесов в настоящее время. Однако в условиях потепления климата 
площадь широколиственных лесов может заметно увеличиваться [6], что 
определяет особую важность и актуальность их изучения. Целью работы яв-
лялась оценка динамики биофильных элементов – углерода, азота, кальция, 
калия, фосфора и магния в валеже и минеральной почве через 14 лет после 
массового ветровала в мезофитном широколиственном лесу, расположен-
ном в экотопе флювиогляциальных песков. 

 
Материалы и методы 

 
Исследование проводили в государственном природном заповеднике 

«Калужские засеки», находящемся в восточноевропейском регионе зоны 
широколиственных лесов [7]. Заповедник расположен в северо-западной ча-
сти Среднерусской возвышенности. Рельеф эрозионный, образован полого-
холмистым покровом ледниковой морены; преобладающие высоты 150–
250 м н.у.м. [8]. Среднегодовая температура на ближайшей метеорологиче-
ской станции Сухиничи с 1991 по 2020 г. составила 5,9 °C, а с 2006 по 2020 г. 
– 6,3 °C [9]. Среднегодовое количество осадков с устранением систематиче-
ских погрешностей осадкомерных приборов с 1991 по 2015 г. составило 662 
мм [10]. Массовый ветровал произошел на южном участке заповедника 



Агрохимия и почвоведение / Agrochemistry & Soil science 

32 

летом 2006 г.; ветровал идентифицирован под номером 246 в спутниковой 
базе данных по лесным ветровалам европейской части России [11]. М.В. 
Бобровский и М.Н. Стаменов [12] определили, что ветровалом поврежден 
291 участок площадью от 0,04 до 51 га; общая площадь поврежденных лесов 
285 га. Лесохозяйственные мероприятия после ветровала в заповеднике не 
проводились. 

Полевые исследования выполняли в 2020 г. на пробной площади 1 [12, 
табл. 1], заложенной в 2010 г. на участке массового ветровала у деревни Ягод-
ное (53°30'N, 35°35'E); размер участка ветровала 9 га. До ветровала участок 
представлял собой осиново-широколиственный лес с участием дуба, клена, 
липы и ели. В 1999 г., по данным лесоустройства, возраст деревьев первого 
яруса составлял от 50 до 95 лет [12]. Почвы – дерново-подзолы на флювио-
гляциальных песках (Podzol и Arenosol по классификации WRB [13]). 

Полевые исследования включали: 1) переучет валежа (лежащих стволов 
с диаметром ≥ 5 см) на трансектах, заложенных в 2010 г.; 2) отбор образцов 
древесины на 5 стадиях разложения из лежащих стволов и на нулевой ста-
дии из стоящих живых деревьев и 3) отбор почвенных проб на массовом 
ветровале и вне участка ветровала. 

Валеж был учтен на 7 трансектах, ориентированных перпендикулярно 
основному направлению падения деревьев; каждая по 20 м. В точке пересе-
чения трансекты фиксировали вид упавшего дерева, его диаметр и стадию 
разложения. Последнюю определяли по методу падающего ножа в соответ-
ствии с разработанной ранее методикой [14] и с модификациями, предло-
женными для широколиственных видов [15], а также отдельной диагности-
кой стадий разложения для участков ствола и для образцов древесины 
(табл. 1). Образцы отбирали из валежа 7 видов лиственных деревьев: клен 
остролистный (Acer platanoides L), береза повислая (Betula pendula Ehrh.), 
ясень обыкновенный (Fraxinus excelsior L.), осина европейская (Populus 
tremula L.), дуб черешчатый (Quercus robur L.), липа мелоколистная (Tilia 
cordata Mill.) и вяз шершавый (Ulmus glabra Huds.), а также одного хвойного 
вида дерева ель европейская (Picea abies (L.) Karst.). Образцы были взяты 
без коры с поперечных спилов лежащих стволов не менее чем в трехкратной 
повторности на вид и стадию разложения (143 образца из 49 лежащих ство-
лов). Образцы на последней стадии отбирали в цилиндрический бюкс путем 
накрывания субстрата и смещения его на твердую поверхность. Контроль-
ные образцы на нулевой стадии разложения были взяты с помощью торце-
вой фрезы из 24 стоящих живых деревьев тех же видов. Объем всех образ-
цов фиксировался. Подробная информация о стволах валежин и живых де-
ревьев приведена в работе [17] (см. табл. 1).  

На участке ветровала собрано 62 парных почвенных образца из верхних 
5 см горизонта А: под лежащими стволами деревьев разных видов и рядом 
со стволами (не менее чем в трехкратной повторности на вид дерева). Десять 
контрольных смешанных образцов почвы собраны методом конверта вне 
ветровального участка, в лесу, окружающем ветровал. В месте отбора об-
разцов определена мощность горизонта А почвенным буром. 
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Т а б л и ц а  1 [Table 1] 
Характеристики стадий разложения древесины (из [14, 15] с модификациями) 

[Scale used for rating log sections and wood samples into different stages of wood decay  
(from [14, 15] with modifications)] 

 
Стадия раз-
ложения 

[Decay stage] 

Характеристики участка ствола 
[Log section characteristics] 

Характеристики образца 
[Wood sample characteristics] 

1 

Древесина твердая; нож проникает только на несколько миллиметров 
[Wood hard; pushed knife penetrates only a few mm into wood]

Кора почти не повреждена 
[Bark ± intact]

 

2 

Древесина довольно твердая; нож проникает на 1–2 см 
[Wood farily hard; knife penetrates ca. 1-2 cm into wood]

Кора обычно присутствует, местами 
начинает отваливаться 
[Bark is usually present; it begins to break 
down in spots]

 

3 

Древесина довольно мягкая; нож проникает на 3–5 см;  
есть небольшие разложившиеся фрагменты 

[Wood fairly soft; knife penetrates ca. 3-5 cm into wood; small decomposed patches] 
Верхняя часть ствола сохраняет 
твердые участки. На нижней части 
ствола кора в основном отсутствует 
[Upper trunk with distinctly harder areas. 
Bark mostly absent on lower trunk]

Образец можно резать ножом 
[The sample can be cut with a knife] 

4 

Древесина мягкая; лезвие ножа полностью входит в древесину;  
древесина связная, но при поднятии рассыпается 

[Wood soft; knife blade fully penetrates into wood; wood is cohesive,  
but when lifted, falls apart]

Ствол в целом держит форму; в ос-
новном без коры; небольшие фраг-
менты коры сохранены на верхней 
части ствола 
[Trunk keeps its shape; usually without 
bark; only small patches left in upper trunk]

Образец держит форму, но часто 
распадается при извлечении; легко 
режется ножом 
[Sample keeps its shape, but often falls 
apart when taken out; easy to cut with a 
knife] 

5 

Древесина очень мягкая, слабо связная, легко распадается  
на мелкие фрагменты 

[Wood very soft and disintegrates easily between fingers]
Ствол значительно уменьшился,  
потерял форму 
[Trunk considerably shrunken;  
its shape is lost]

Для отбора образца требуется  
пинцет или ложка 
[Tweezers or a spoon are required  
to take the sample]

 
В лаборатории образцы древесины были высушены в сушильном шкафу 

при температуре 60 °C в течение 96 ч (до прекращения потерь в массе) и 
взвешены. Объемная плотность была рассчитана путем деления сухой 
массы на объем свежего образца. После измельчения образцов проводили 
определение содержания (концентрации) элементов: содержания C и N (%) 
были определены на автоматическом CHNS-анализаторе; Ca, K, Mg и P  
(мг кг–1 сухой массы) – методом атомно-абсорбционной спектрометрии 
(ICP-OES). Массовую концентрацию элемента (г м–3) рассчитывали путем 
умножения массовой доли элемента на плотность образца. Запасы элемен-
тов на участке ветровала в валеже (кг га–1) оценивали на основе его объема 
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(м3 га–1), измеренного на трансектах. Для этого объем валежа, распределен-
ный по видам и стадиям разложения, умножали на среднюю массовую кон-
центрацию элемента, определенную для соответствующего вида соответ-
ствующей стадии разложения [16, 17]. Объем валежа (м3 га–1) получали пу-
тем умножения суммарной площади поперечных сечений отмеченных на 
трансектах лежащих и зависших стволов на 104 м2 (1 гектар) и делили на 140 
– суммарную длину трансект, умноженную на условную ширину трансекты 
1 м. Для оценки динамики запасов использовали данные по трансектам 2010 
и 2020 гг. Запас элементов в древостое в 2006 г. определяли по объему ва-
лежа на трансектах 2010 г. [12], умноженному на массовую концентрацию 
соответствующего элемента, определенную для живых деревьев. Исходили 
из предположений, что деревья падали живыми, и объем упавших стволов 
не сильно изменился за первые 4 года после ветровала [12, 18]. При расчетах 
дополнительно различали диффузнопорные (Acer, Betula, Populus, Tilia) и 
рингопорные виды (Fraxinus, Quercus, Ulmus) отдела Angiospermae [19]. У 
видов первой группы сосуды достаточно однородны по диаметру и равно-
мерно распределены в древесине, а у видов второй группы в древесине раз-
личаются более крупные сосуды, формирующиеся в начале вегетационного 
сезона, и более мелкие, формирующиеся летом и осенью [20, 21]. Как пока-
зали наши предыдущие исследования, виды этих групп различаются по ско-
рости разложения валежа [17]: она выше у диффузнопорных видов. 

Почвенные образцы были высушены до воздушно-сухого состояния и 
просеяны через сито с диаметром ячеек 0,25; 1 и 2 мм. Для каждого образца 
были определены плотность сложения, содержания подвижных форм фос-
фора и калия (P2O5 и K2O фотометрически по Кирсанову), содержание об-
менных катионов Ca2+ и Mg2+ [22], содержание углерода и азота (CHNS-ана-
лизатор). С целью дополнительной характеристики почвы были также опре-
делены pH (водный) и гранулометрический состав методом пипетки с обра-
боткой пирофосфатом натрия [23]. Запасы элементов в минеральной почве 
(C и N валовые; P, K, Ca и Mg подвижные) оценивали путем умножения 
доли каждого элемента на плотность образца и на мощность горизонта A. 
Массовые доли (%) подвижных Ca и Mg рассчитывали путем умножения 
числа миллимолей эквивалентов в 100 г почвы на молярную массу эквива-
лента (0,02 и 0,012 г ммоль–1 соответственно); массовые доли (мг кг–1) по-
движных P и K рассчитывали через их оксиды путем умножения содержа-
ния оксидов в вытяжке на массовые доли элементов (0,44 и 0,83 соответ-
ственно) [24]. Динамику почвенных характеристик оценивали путем срав-
нения содержания и запаса элементов в почвах на участке ветровала и в фо-
новых почвах, последние предполагали неизменившимися за 14 лет после 
ветровала. 

Статистический анализ выполняли в среде R [25] путем проведения се-
рии однофакторых дисперсионных анализов и оценки v-критерия [26]. В ка-
честве факторов, влияющих на запас элементов и свойства почвы, рассмат-
ривали место взятия пробы (биотоп) – под / рядом с валежом / вне ветровала, 
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и вид упавшего дерева. Однородность дисперсий проверяли с помощью кри-
терия Левина.  

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Анализ показал, что за 14 лет в ходе деструкции средняя плотность дре-

весины уменьшилась почти в 10 раз относительно исходных значений: от 
465 ± 26 кг м–3 (стандартная ошибка здесь и далее, если не оговорено иначе) 
у живых деревьев до 53 ± 3 кг м–3 на пятой стадии разложения. Для обсуж-
даемых биофильных элементов виды деревьев значимо различались по со-
держанию и массовой концентрации Mg, Ca, K, а также массовой концен-
трации N и содержанию С (R2 от 36 до 15%, p < 0,001). Содержание и мас-
совая концентрация Mg были максимальны у клена остролистного и массо-
вая концентрация – у вяза; минимальны оба показателя были у ели и дуба. 
Минимальные значения Ca также наблюдались у ели и дуба; максимальные 
значения массовой концентрации – у вяза. Для K максимальные значения 
были у вяза, а минимальные – у ели; кроме того, у липы содержание K было 
значимо выше общего среднего значения. Массовая концентрация N была 
также максимальна у вяза, а минимальна у ели. Содержание C было значимо 
выше у липы и ели. Стадии разложения древесины были значимым факто-
ром вариации для содержания N, P и Ca (R2 от 45 до 16%, p < 0,001), которые 
значимо увеличивались на пятой стадии, и тренд был преимущественно ли-
нейным, за исключением P, для которого наиболее значимым был квадра-
тичный тренд. Содержание C варьировало между 41 и 52%, по стадиям зна-
чимо не менялось и в среднем составляло 45,8 ± 0,2%. N% изменялся от  
0,2 ± 0,02% на начальной стадии до 0,9 ± 0,08% на пятой стадии. Отношение 
C/N варьировало от 829 (ель, нулевая стадия) до 16 (вяз, пятая стадия) со 
средними значениями 286 ± 30 и 75 ± 8 на начальной и последней стадиях 
соответственно. Массовая концентрация элементов в ходе разложения сна-
чала, как правило, росла, потом уменьшалась по мере потери массы древе-
сины; наиболее яркое возрастание концентраций наблюдалось для Mg, Ca и 
N (табл. 2). 

Переучет валежа на трансектах (рис. 1) показал, что за 14 лет после мас-
сового ветровала наблюдалось снижение объема валежа в 1,5 раза (с 463 до 
317 м3 га–1) при снижении запасов углерода и азота в 2,7 и 1,7 раза; магния, 
калия, фосфора и кальция в 1,9; 2,5; 3,4 и 3,5 раза соответственно (табл. 3). 
Следует отметить, что на трансектах, заложенных в 2010 г., отсутствовал 
валеж ели, но присутствовал валеж всех других семи видов, встречающихся 
на участке ветровала. Из них диффузнопорные виды (береза, осина, липа и 
клен) в 2006 г. содержали в среднем 80% анализируемых биофильных эле-
ментов от их запасов в живых деревьях, а в 2020 г. – 70%. Наиболее сильно 
уменьшились доли азота, углерода и кальция, содержащиеся в диффузно-
порных видах. Соответственно, вырос вклад рингопорных видов (дуба, 
ясеня и вяза) в запасы анализируемых элементов в валеже. 
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Рис. 1. Объем валежа разных видов на трансектах в 2010 и 2020 гг.  
на участке массового ветровала 2006 г. в экотопе флювиогляциальных песков  

в заповеднике «Калужские засеки» 
[Fig. 1. Volume of deadwood of different tree species measured at transects in 2010 and 2020  

in the 2006 mass windthrow area on fluvioglacial sands in the Kaluzhskie Zaseki Nature Reserve] 
 

Т а б л и ц а  3 [Table 3] 
Оценки запасов элементов (кг га–1) в валежной древесине в разные годы  

наблюдений и в почве (горизонт А) на участке массового ветровала в экотопе 
флювиогляциальных песков в заповеднике «Калужские засеки» 

[Estimates of elements stocks (kg ha-1) in dead woods in different years of observations  
and in soil (A horizon) in the mass windthrow area on fluvioglacial sands i 

n the Kaluzhskie Zaseki Nature Reserve] 
 

Элементы 
[Elements] 

Древесина [Wood] Гумусо-
вый го-
ризонт 
почвы 
[Soil hu-
mus hori-

zon] 

2006 г. 2010 г. 2020 г.

запас 
[stock] 

дифф.*,% 
[diff.*, %] 

запас 
[stock] 

дифф.,% 
[diff., %] 

запас 
[stock] 

дифф.,% 
[diff., %] 

Валовый C 
[Total C] 81 430 78 68 609 81 30 157 63 18 962 

Валовый N 
[Total N] 450 80 325 71 261 61 1536 

Ca# 786 82 553 81 224 69 589 
K# 248 79 209 83 100 77 73 
Mg# 44 85 49 90 23 80 55 
P# 58 86 24 83 17 83 5 
Примечание. * – доля запаса элементов в диффузнопорных видах (Acer, Betula, Populus, 
Tilia); # – валовый запас для древесины и подвижной фракции для почв. 
[Note. * share of elements stocks in diffuse-porous species (Acer, Betula, Populus, and Tilia); # total stock 
for wood and mobile fraction for soil]. 
 

В почвенных образцах содержание физического песка (частиц > 0,01 мм) 
составило 91,8 ± 0,3% (n = 6); pH 5,4 ± 0,07 (n = 72). В образцах, отобранных 
в разных биотопах (внутри и вне участка ветровала, под лежащими 
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стволами и рядом с ними), не было выявлено значимых различий в содер-
жании и запасах анализируемых элементов – валовых C, N и подвижных 
фракций Ca, K, Mg и P (табл. 4).  
 

Т а б л и ц а  4 [Table 4] 
Результаты дисперсионного анализа и характеристики почвы на участке  

массового ветровала и в фоновом лесу в экотопе флювиогляциальных песков  
в заповеднике «Калужские засеки» 

[ANOVA results and soil characteristics in the mass windthrow site and in the surrounding forest 
on fluvioglacial sands in the Kaluzhskie Zaseki Nature Reserve] 

 

Почвенные  
характери-
стики 
[Soil  

characteristics] 

R2 
p-зна-
чение 

[p-value]

На участке  
ветровала  

[Within the windthrow 
area] 

(n = 62)

Фоновая почва  
[Surrounding forest] 

(n = 10) 

Вся выборка 
[Total] 

(n = 72) 

Ср. 
[Mean] 

С. ош. 
[Standard 

Error] 

Ср. 
[Mean] 

С. ош. 
[Standard 

Error]

Ср. 
[Mean]

С. ош. 
[Standard 

Error] 
C/N 0,132 0,002 12,2 0,21 14,1 0,62 12,5 0,21 
кг C га–1  
(валовый) 
[kg C ha-1, total] 

0,004 0,586 18517,6 2245,46 21718,0 4200,26 18962,1 2014,49 

кг N га–1  

(валовый) 
[kg N ha-1, total] 

0,000 0,933 1541,3 184,61 1501,5 259,40 1535,8 162,48 

кг Ca га–1 
(подвижный) 
[kg Ca ha-1, 
mobile] 

0,004 0,611 602,4 74,26 503,0 146,87 588,6 66,91 

кг K га–1  

(подвижный) 
[kg K ha-1,  
mobile] 

0,016 0,295 76,4 8,06 55,0 6,03 73,4 7,03 

кг Mg га–1  

(подвижный) 
[kg Mg ha-1,  
mobile] 

0,003 0,630 56,6 8,05 46,7 11,01 55,3 7,08 

кг P га–1  

(подвижный) 
[kg P ha-1, mobile] 

0,008 0,458 4,7 0,71 3,4 0,50 4,6 0,62 

мг Ca кг–1  
(подвижный) 
[mg Ca kg-1,  
mobile] 

0,040 1 1202,1 94,7 786,0 136,3 1144,3 85,2 

мг K кг–1  
(подвижный) 
[mg K kg-1,  
mobile] 

0,040 1 155,9 12,0 104,4 9,7 148,8 10,6 

мг Mg кг–1  
(подвижный) 
[mg Mg kg-1,  
mobile] 

0,016 1 110,9 10,5 81,9 13,9 106,9 9,3 

мг P кг–1  
(подвижный) 
[mg P kg–1,  
mobile] 

0,049 1 8,7 0,6 5,9 0,3 8,3 0,5 
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Почвенные  
характери-
стики 
[Soil  

characteristics] 

R2 
p-зна-
чение 

[p-value]

На участке  
ветровала  

[Within the windthrow 
area] 

(n = 62)

Фоновая почва  
[Surrounding forest] 

(n = 10) 

Вся выборка 
[Total] 

(n = 72) 

Ср. 
[Mean] 

С. ош. 
[Standard 

Error] 

Ср. 
[Mean] 

С. ош. 
[Standard 

Error]

Ср. 
[Mean]

С. ош. 
[Standard 

Error] 
C% 0,000 0,940 3,7 0,21 3,6 0,39 3,7 0,19 
N% 0,015 0,314 0,3 0,02 0,3 0,03 0,3 0,02 
Ca2+, ммоль 
экв. /100 г 
[mmol eqv. / 100 g] 

0,040 0,091 6,0 0,47 3,9 0,68 5,7 0,43 

Mg2+, ммоль 
экв. /100 г 
[mmol eqv. / 100 g] 

0,016 0,286 0,9 0,09 0,7 0,12 0,9 0,08 

K2O, мг кг–1 

[mg kg-1] 0,040 0,092 187,9 14,41 125,7 11,73 179,2 12,75 

Р2О5, мг кг–1 
[mg kg-1] 0,049 0,061 19,8 1,32 13,4 0,67 18,9 1,17 

Плотность 
почвы, кг м–3 
[Bulk density,  
kg m–3] 

0,000 0,935 807,0 28,7 813,4 73,5 807,9 26,5 

Мощность го-
ризонта А, см 
[Horizon A, cm] 

0,009 0,416 6,0 0,4 6,8 0,4 6,1 0,3 

Примечание. Ср. – среднее значение, С. ош. – стандартная ошибка. 
 

Средние значения запасов C были выше вне ветровального участка, а 
средние значения содержания и запасов подвижных форм Ca, K, Mg и P 
были выше на ветровальном участке. Однако вариация характеристик была 
так высока, что различия были не значимы. Только отношение C/N в почвах 
на ветровале (12,5 ± 0,2) было значимо ниже, чем в фоновых почвах  
(14,1 ± 0,6). Вид лежащего дерева внутри ветровального участка определял 
от 20 до 50% вариации общего N, подвижных форм K, Ca и Mg (табл. 5). 
Зависимость почвенных характеристик от видовой принадлежности валежа 
в основном наблюдалась за счет низких значений всех указанных характе-
ристик в почве, отобранной под и рядом со стволами ели; максимальные 
значения подвижных Mg и Ca наблюдались под и рядом с валежом клена, а 
K – под и рядом с валежом осины. 

Отсутствие значимых различий между свойствами почв на участке вет-
ровала и вне ветровала позволило предположить, что почва на ветровальном 
участке мало изменилась за 14 лет после ветровала. Как следствие суммар-
ные запасы биофильных элементов в валеже и почве за годы после ветро-
вала уменьшились не так сильно, как их запас в валеже: C, Ca и K – в 2 раза, 
N и Mg – на 10 и 20% соответственно (рис. 2). В стволах деревьев до ветро-
вала содержалось около 80% запасов общего C и 20% запасов общего N; 
через 14 лет в лежащих стволах эти показатели уменьшились до 60 и 15% 
(рис. 3). По сравнению с подвижными формами в почве стволы живых де-
ревьев отличались высокой долей общего P (90%), K (80%) и Ca (60%); доля 
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Mg в стволах составила 40%. В ходе разложения процентная концентрация 
всех биофильных элементов (кроме C и K) в древесине увеличивалась [16, 
17], но плотность древесины уменьшалась, поэтому запасы, соответственно, 
тоже упали. В целом через 14 лет после ветровала запасы валового N, по-
движных форм Ca и Mg были выше в почве, чем в валеже, а основным хра-
нилищем C, P и K оставался валеж.  
 

Т а б л и ц а  5 [Table 5]  
Характеристики почв, значимо различающиеся между валежом разных видов,  

на участке массового ветровала в экотопе флювиогляциальных песков  
в заповеднике «Калужские засеки»: результаты дисперсионного анализа и средние 
значения (полужирный шрифт – максимальные, подчеркивание – минимальные 

значения, значимо различающиеся по v-критерию) 
[Soil characteristics significantly differing by species of downed trees in the mass windthrow area 
on fluvioglacial sands in the Kaluzhskie Zaseki Nature Reserve: ANOVA results and mean values 

(bold – maximum, underlining – minimum values significantly differing by v-test)] 
 

 R2 
p-значе-
ние 

[p-value]

Acer plat-
anoides  
(n = 6) 

Betula 
pendula 
(n = 10) 

Picea 
abies 

(n = 10) 

Populus 
tremula 
(n = 20) 

Tilia  
cordata 
(n = 12) 

Mg2+,  
ммоль экв. /100 г 
[mmol eqv. / 100 g] 

0,50 < 0,001 2,0 ± 0,26 1,3 ± 0,23 0,3 ± 0,06 1,0 ± 0,12 0,5 ± 0,09 

Ca2+,  
ммоль экв. /100 г 
[mmol eqv. / 100 g] 

0,41 < 0,001 9,7 ± 1,59 8,4 ± 1,22 2,5 ± 0,74 6,7 ± 0,69 3,6 ± 0,58 

C/N 0,29 0,002 12,0 ± 0,28 11,6 ± 0,19 14,0 ± 0,65 11,7 ± 0,31 11,9 ± 0,42 
N% 0,22 0,015 0,4 ± 0,03 0,4 ± 0,05 0,2 ± 0,02 0,3 ± 0,03 0,3 ± 0,04 
K2O, мг кг–1  
[mg kg-1] 0,20 0,023 177,1 ± 22,9 195,2 ± 19 92,2 ± 15,2 244,6 ± 33,6 177,4 ± 28,8 

 

 
 

Рис. 2. Суммарный запас биофильных элементов в валеже и почве  
на участке массового ветровала в экотопе флювиогляциальных песков в заповеднике 

«Калужские засеки» в год ветровала и спустя 4 и 14 лет после ветровала 
[Fig. 2. Total stock of the elements in deadwood and soil in the mass windthrow area on fluvioglacial 

sands in the Kaluzhskie Zaseki Nature Reserve in the year of the windthrow 
and 4 and 14 years after event] 
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Рис. 3. Процентное соотношение между валежом и почвой по запасу биофильных 
элементов на участке массового ветровала в экотопе флювиогляциальных песков  
в заповеднике «Калужские засеки» в год ветровала и спустя 14 лет после ветровала:  

C и N валовый; K, P, Ca, Mg – подвижный запас для почв и валовый для валежа 
[Fig 3. Percentage ratio between deadwood and soil by the elements stock in the mass windthrow area  

on fluvioglacial sands in the Kaluzhskie Zaseki Nature Reserve in the year of the windthrow and 14 years 
after event: C and N total stock; K, P, Ca, and Mg – mobile stock for soils and total stock for deadwood] 

 
Таким образом, через 14 лет после массового ветровала произошло ожи-

даемое уменьшение объема, массы валежа и запасов элементов в валеже. 
Потери массы и запасов всех анализируемых элементов в валеже были за-
метно выше, чем сокращение его объема: при уменьшении объема в 1,5 раза 
запасы элементов в валеже уменьшились в 2–3 раза и более. Наши исследо-
вания подтвердили выводы, полученные ранее, что для корректной оценки 
запасов углерода в валеже (так же, как и других элементов) необходимо учи-
тывать стадию разложения валежа и вид упавшего дерева [27–30]. Резуль-
таты переучета валежа на трансектах подтвердили более высокую скорость 
разложения диффузнопорных видов отдела Angiospermae по сравнению с 
рингопорными видами, что было выявлено нами ранее [17]. Разная скорость 
разложения валежа деревьев разных групп со временем ведет к увеличению 
доли запасов элементов, содержащихся в валеже рингопорных видов, на 
фоне снижения этой доли в валеже диффузнопорных видов. Этот вывод 
можно использовать при разработке рекомендаций для лесного хозяйства, а 
именно: для достижения целей углеродного регулирования экономики пред-
почтительны посадка и сохранение насаждений из рингопорных видов де-
ревьев (дуб, вяз, ясень). Отметим, что трансектный метод учета валежа (line 
intersect sampling, LIS approach) – учет диаметра ствола, стадии его разложе-
ния и вида дерева в точке пересечения линии трансекты – является доста-
точно простым в применении, но при этом довольно эффективным и 



Ханина Л.Г., Бобровский М.В., Смирнов В.Э. Динамика запасов 

43 

точным. Его предлагают использовать для инвентаризации и мониторинга 
валежа, оценки различных экосистемных функций лесов не только на ло-
кальном, но и на региональном и глобальном уровнях [31, 32]. 

Примененный нами способ оценки общих запасов элементов в древесине 
одновременно с оценкой подвижной фракции запасов элементов в почве 
встречается в литературе: в частности, его использовали Calvaruso et al. [33] 
и Baek et al. [34] для исследования зависимости между почвенными свой-
ствами и содержанием – запасом биофильных элементов в живых деревьях 
бука (Fagus sylvatica L.) и дуба (Quercus glauca Thunb.) соответственно. Од-
новременные оценки общих запасов углерода и азота в древостое, валеже и 
почве также выполнялись в последние годы [5, 35, 36]. Оценки запасов уг-
лерода в валеже и древостое (без оценок запасов в почве) достаточно часто 
встречаются в работах [18, 28–30, 37, 38]. Также обычны оценки валовых и 
подвижных запасов элементов в почве в связи с состоянием растительности 
[39–43]. Полученные нами оценки содержания и запасов элементов в древо-
стое, валеже и почве в основном близки к опубликованным ранее, при этом 
можно отметить некоторые особенности.  

Наши оценки содержания элементов в живых деревьях близки к литера-
турным по абсолютным значениям. Оценки запасов элементов в древостое, 
приведенные в литературе, сильно разнятся между собой не только вслед-
ствие различия изучаемых экосистем, но и в результате использования раз-
личных конверсионных коэффициентов и аллометрических уравнений [5, 
33]. Однако порядок величин запасов и соотношения элементов, как полу-
ченные нами, так и отмеченные в литературе, совпадают: среди всех иссле-
дованных элементов запасы углерода и кальция в древостое максимальны, 
а запасы магния и фосфора минимальны [33, 34]. В валеже в ходе разложе-
ния запасы элементов, как правило, сначала растут вслед за их массовой 
концентрацией (см. табл. 2), а потом падают. Этот результат отмечен в ли-
тературе [37, 44]; его подтверждают и наши исследования: так, запасы Mg в 
валеже на ветровале оказались выше в 2010 г. по сравнению с 2006 г. (см. 
табл. 3).  

Для почвы отсутствие значимых различий в процентном содержании и 
запасе элементов между фоновым лесом и участком массового ветровала 
свидетельствует о достаточно стабильном ее состоянии, о важных буфер-
ных свойствах почвы при нарушениях лесных экосистем. Содержания C и 
N в почве, как и подвижных фракций Ca, K и Mg, были сравнимы с литера-
турными оценками [5, 33–36], хотя наше исследование было проведено на 
потенциально более бедных песчаных почвах. Бедность субстрата в нашем 
исследовании проявилась в низком содержании подвижного фосфора; та-
кую особенность песчаных почв отмечают многие исследователи [39–41]. 
Низкие значения содержания фосфора при нормальных значениях содержа-
ния калия отмечены для лесных почв, прошедших через интенсивное сель-
скохозяйственное использование в прошлом [42, 43], что в целом подтвер-
ждается и в нашем случае [45]. Оценки запасов элементов в почве напрямую 
зависят от плотности почвы и толщины слоя, на которую рассчитывается 
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запас; наши оценки совпали с оценками, приведенными для лесных почв 
при сравнимой толщине почвенного слоя 0–5 см [34, 36].  

Важно отметить, что существует целый ряд работ, в которых изучается 
непосредственное влияние валежа на почвенные характеристики. Показано 
увеличение содержания растворимых форм органического углерода под ле-
жащими бревнами любых стадий разложения [46–48]. Значимое увеличение 
содержания углерода, азота и других биофильных элементов, возрастание 
активности почвенных энзимов, микробной активности наблюдается под 
бревнами на высоких стадиях разложения [4, 49–54]. Мы не наблюдали зна-
чимой разницы в свойствах почвенных образцов, отобранных под и рядом с 
лежащими стволами, хотя средние значения демонстрировали эту разницу. 
Возможно, причина в том, что мы исследовали почву под и рядом с брев-
нами, в основном находившимися на третьей стадии разложения (среднее 
значение стадии 3,1 ± 0,1). Вместе с тем на ветровальном участке по срав-
нению с фоновыми почвами наблюдалось значимое увеличение микробной 
активности [55], а также уменьшение отношения C/N. Этот факт, как и 
уменьшение отношения C/N в валеже на поздних стадиях разложения, по 
сути, свидетельствует о переходе органического вещества из крупных древес-
ных остатков в органическое вещество почвы. Высокие значения подвижных 
Mg и Ca в почве под стволами и рядом со стволами клена остролистного при 
максимальной массовой концентрации Mg и высоких значениях Ca в стволах 
этого вида также косвенно свидетельствуют о непосредственном вкладе ва-
лежа в увеличение почвенного богатства. Значимый эффект влияния видовой 
принадлежности валежа на свойства почв, отмеченный нами, соответствовал 
результатам, полученным другими авторами [47, 50].  

 
Заключение 

 
За 14 лет после массового ветровала произошло снижение запасов ва-

лежа в 1,5 раза при снижении запасов элементов в валеже в 1,7–2,5 раза для 
N, Mg и K и 2,7–3,5 раза для C, P и Ca. Состояние почв в отношении запасов 
анализируемых элементов оценено как стабильное. Наше исследование по-
казало, что ветровалы, включая массовые, являются важными элементами 
естественной динамики лесных экосистем. Совместное изучение процессов 
разложения валежа и динамики почвенных характеристик, изменений со-
держания и запасов биофильных элементов в древесине, переходящих в 
процессе деструкции в подвижные формы почвенного пула, позволяет оце-
нить качество выполнения лесами своих экосистемных функций – регули-
рующей и поддерживающей [56]. Исследование почвы на участке ветровала 
и в фоновом лесу, под и рядом с упавшими стволами различных видов де-
ревьев позволяет получить дополнительные сведения о почвенных процес-
сах в спонтанно развивающихся лесных экосистемах. Разницу в скорости 
потерь углерода и других биофильных элементов диффузнопорными и рин-
гопорными видами деревьев необходимо учитывать в лесном хозяйстве для 
реализации целей углеродного регулирования экономики: выращивание 
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рингопорных видов и сохранение их валежа способствует сравнительно 
долговременному депонированию углерода. 
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Аннотация. Охарактеризовано разнообразие лишайников псаммофитных 
травяных сообществ в Южном Нечерноземье России. На основе 106 геоботани-
ческих описаний, выполненных авторами в Брянской, Калужской и Смоленской 
областях, произведена оценка индикаторных и диагностических возможностей 
лишайников при классификации растительности методом Ж. Браун-Бланке. Тра-
вяные сообщества, описания которых использованы для анализа, относятся к 
3 ассоциациям в составе 3 союзов и 2 порядков класса псаммофитной травяной 
растительности Европы Koelerio-Corynephoretea canescentis Klika in Klika et 
Novák 1941; 5 неранговым «сообществам» в составе этого же класса, представля-
ющим разные стадии и эколого-географические варианты заселения псаммофит-
ных местообитаний. Эпигейные лишайниковые группировки обследованных 
псаммофитных сообществ включают 36 видов и проявляют значительное сход-
ство с таковыми в сосновых лесах региона. В подтаежных псаммофитных травя-
ных сообществах видовое богатство лишайников вдвое выше, чем для выборки 
описаний из зоны широколиственных лесов. В плакорных псаммофитных сооб-
ществах широколиственнолесной зоны этот показатель наименьший, а отмечен-
ные виды лишайников в основном эвритопны и широко распространены. Выяв-
лена тенденция к большей азональности эпигейных лишайниковых группировок 
псаммофитных сообществ широколиственнолесной зоны, тогда как в подтайге 
состав лишайников таких фитоценозов имеет хорошо выраженные бореальные 
черты. Небольшое число лишайников проявляют высокую верность к отдельным 
синтаксонам, определенную на основе показателей постоянства и значений ста-
тистического φ-коэффициента. Ни один вид не характеризуется его высоким зна-
чением, несмотря на высокие показатели константности некоторых видов в от-
дельных ценофлорах. Поэтому, на наш взгляд, включать перечисленные виды в 
диагностические комбинации соответствующих синтаксонов нецелесообразно. 
Методом DCA-ординации продемонстрировано, что градиенты параметров изу-
ченных лишайниковых группировок имеют наиболее высокую корреляцию на 
статистически значимом уровне с комплексным градиентом богатства субстрата 
минеральным азотом и освещенности. 

Ключевые слова: эпигейные лишайники, псаммофитная растительность, 
синтаксономия 
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Summary. The diagnostic role of lichens associated with their indicator properties 
is reflected at different levels of the syntaxonomical hierarchy of psammophytic grass 
vegetation. The aims of this article are to characterise the diversity of the lichen group-
ings of psammophytic grass communities in the Southern Non-Chernozem zone of Rus-
sia and to evaluate the indicator and diagnostic capabilities of lichens in the classifica-
tion of this type of vegetation. 

The authors used 106 relevés for the analysis made within Bryansk, Kaluga, and 
Smolensk oblasts of Russia (between 52°00′ and 54°50′ N, 30°60′ and 36°30′ E). The 
climate of the oblasts is temperate continental with moderately cold winters and mod-
erately warm summers. According to the botanico-geographical zoning, the territory of 
the study area is divided by conditional boundaries of three sub-provinces: Valdaisk-
Onezhskaya (Eurasian taiga zone), where broad-leaved-spruce forests on soddy-pod-
zolic soils are zonal; Polesskaya (Eastern European broad-leaved forest zone) with 
zonal broad-leaved forests with spruce on soddy-podzolic and gray forest soils; Central 
Russian (Eastern European broad-leaved forest zone), where broad-leaved forests with-
out spruce on gray forest soils are zonal. 

Vegetation classification was implemented using the J. Braun-Blanquet approach. 
The lichens with a coefficient value above 20 (p < 0.05) and constancy above 20% were 
assigned to the diagnostic species for the syntaxa. The ecological regimes of habitats of 
communities were assessed using the scales of H. Ellenberg and E. Landolt based on 
unweighted average values in the JUICE program. DCA-ordination is implemented us-
ing the R package (https://www.r-project.org) integrated with the JUICE. The correla-
tion of ordination axes with environmental factors was determined using the Kendall 
correlation coefficient in the PC-ORD 5.0 program. The differences in habitats of the 
established syntaxa according to the studied environmental factors were assessed by the 
Krusker-Wallace test. 

The relevés used for the analysis belong to 3 associations within 3 alliances and 
2 orders of the class of psammophytic grass vegetation of Europe Koelerio-Corynepho-
retea canescentis Klika in Klika et Novák 1941; and 5 more relevés belong to non-rank 
‘communities’ within the same class representing different stages and ecological and 
geographical variants of the settlement of psammophytic habitats. The terricolous li-
chen groupings of the examined psammophytic communities include 36 species and 
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show considerable similarity with that in the pine forests of the region. The richness in 
lichens in communities from the subtaiga is twice as high as in the sample of relevés 
from the broad-leaved forest zone. In watershed psammophytic communities of the 
broad-leaved forest zone, this indicator is the lowest, and the noted lichen species are 
mainly eurytopic and widespread. A trend towards a greater azonal nature of the terric-
olous lichen groupings of psammophytic communities was revealed in the broad-leaved 
forest zone, while in the southern subtaiga, the composition of lichens of such phyto-
coenoses has well-defined boreal features. A small number of lichens show high fidelity 
to individual syntaxa, determined on the basis of constancy indicators and values of the 
statistical φ-coefficient. Not a single species is characterised by its high value, despite 
the high rates of constancy of some species in certain coenofloras. Therefore, in our 
opinion, it is inappropriate to include the listed species in the diagnostic combinations 
of the corresponding syntaxa. Using the DCA-ordination method, it was demonstrated 
that the gradients of lichen groupings parameters have the highest correlation at a sta-
tistically significant level with the complex gradient of the mineral nitrogen richness of 
the substrate and light. 

The article contains 3 Figures, 3 Tables, 54 References. 
Keywords: terricolous lichens, psammophytic vegetation, syntaxonomy, Southern 

Non-Chernozem zone of Russia 
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Введение 

 
Лишайники являются важнейшей составляющей псаммофитных расти-

тельных сообществ, формирующихся на автоморфных подвижных и закреп-
ленных песчаных субстратах. Экологические особенности таких местооби-
таний состоят в небольшой теплоемкости, высоких теплопроводности и во-
допроницаемости песка, его низкой водоудерживающей способности и бед-
ности минеральными солями и гумусом. Как правило, перечисленные осо-
бенности сочетаются с высокой освещенностью, поэтому в целом местооби-
тания в большинстве случаев можно считать ксерофитными. Экстремаль-
ность экологических условий нередко проявляется в пониженной конкурен-
ции со стороны сосудистых растений. Известно, что формирование группи-
ровок лишайников и их доминирование характерны для разных стадий вос-
становительных сукцессий на песках [1–6]. У южной границы подтайги та-
кие направленные изменения растительного покрова в большинстве случаев 
завершаются восстановлением сосновых лесов [1, 5, 7–15]. Отмечена в ли-
тературе и роль лишайников в определении темпов и направления сукцес-
сий, связанная с закреплением субстрата и изменением его физико-химиче-
ских свойств, созданием так называемой «биологической почвенной корки» 
(biological soil crust), накоплением органики, удержанием воды, аллелопати-
ческими и фитоценотическими взаимодействиями [1, 4, 7, 15–20].  

В Южном Нечерноземье России (ЮНР) мохово-лишайниково-травяные 
растительные сообщества широко распространены на песках зандровых 
равнин, террас крупных рек, где господствуют сосновые леса союза 
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Dicrano-Pinion sylvestris (Libb. 1933) W. Mat. 1962 nom. conserv. propos., на 
незатапливаемых или краткозаливаемых песчаных гривах в речных поймах, 
на распаханных, вскрытых, насыпанных при строительстве песках, по пес-
чаным карьерам, на вырубках под линиями электропередачи, авто- и желез-
нодорожным насыпям, зарастающим залежам и пастбищам на песчаных и 
супесчаных почвах [14]. Несмотря на то, что в литературе ранее были опуб-
ликованы геоботанические описания псаммофитной травяной растительно-
сти из ЮНР [8, 21–28], неравномерное или неполное выявление видового 
состава лишайников затрудняет их сравнительный анализ. Как правило, в 
описаниях указаны наиболее обильные или узнаваемые, а также простые 
для идентификации в полевых условиях таксоны. 

Лишайники нередко используются в качестве индикаторов экологических 
режимов местообитаний растительности, а также как диагностические так-
соны для единиц классификации разного ранга. Согласно актуальной сводке 
по классификационной системе растительности Европы [29], для европей-
ского класса псаммофитной травяной растительности в сухих олиготрофных 
местообитаниях умеренной и бореальной зон Koelerio-Corynephoretea 
canescentis Klika in Klika et Novák 1941 диагностическими считаются 25 видов 
лишайников: Cetraria aculeata (Schreb.) Fr., C. ericetorum Opiz, C. islandica (L.) 
Ach., C. muricata (Ach.) Eckfeldt, Cladonia arbuscula s.l., C. cariosa (Ach.) 
Spreng., C. chlorophaea s.l., C. ciliata Stirt., C. fimbriata (L.) Fr., C. foliacea 
(Huds.) Willd., C. furcata (Huds.) Schrad., C. glauca Flörke, C. gracilis (L.) Willd., 
C. portentosa (Dufour) Coem., C. ramulosa (With.) J.R.Laundon, C. rangiferina 
(L.) F.H.Wigg., C. rangiformis Hoffm., C. rei Schaer., C. scabriuscula (Delise) 
Nyl., C. subulata (L.) Weber ex F.H.Wigg., C. uncialis (L.) Weber ex F.H.Wigg., 
C. zopfii Vain., Peltigera canina (L.) Willd., P. didactyla (With.) J.R. Laundon, 
Trapeliopsis granulosa (Flörke) Coppins et P. James. 

Диагностическая роль лишайников может быть продемонстрирована на 
конкретных примерах. Так, для представленного в ЮНР союза преимуще-
ственно европейских атлантических и субатлантических псаммофитных 
травяных сообществ Corynephorion canescentis Klika 1931 в качестве диа-
гностических в Польше указаны лишайники Cladonia cervicornis ssp. vertic-
illata (Hoffm.) Flot. (= C. verticillata (Hoffm.) Schaer.), C. coccifera (L.) Willd., 
C. floerkeana (Fr.) Flörke, C. macilenta Hoffm., C. mitis Sandst., C. pleurota 
(Flörke) Schaer., C. uncialis, Cetraria aculeata, C. muricata, Stereocaulon con-
densatum Hoffm., S. incrustatum Flörke, S. tomentosum Fr. [30]. Этот же союз 
в Чехии диагностируют Cladonia pocillum (Ach.) Grognot, C. uncialis [31]; в 
Беларуси – Cetraria ericetorum [7]; в Украине – Cetraria islandica, Cladonia 
arbuscula, C. coccifera, C. coniocraea (Flörke) Spreng., C. furcata, C. gracilis, 
C. mitis, C. rangiformis, Peltigera didactyla, P. malacea [32]; в Словакии [33] 
лишайники не используются для диагноза союза. В приводимой для России 
комбинации диагностических видов союза [34] лишайники также отсут-
ствуют, что, возможно, связано с недостатком информации об их представ-
ленности в сообществах псаммофитной травяной растительности на терри-
тории страны. 
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Прослеживается региональность и в оценке диагностической ценности 
отдельных видов лишайников. Так, например, Cetraria aculeata при перво-
начальном диагнозе выбрана характерным и имяобразующим таксоном для 
широко распространенной в Европе асс. Corniculario aculeatae-
Corynephoretum canescentis Steffen 1931 в составе указанного выше союза. 
При обзоре псаммофитной растительности Чехии в состав региональной 
комбинации диагностических видов этой ассоциации были введены еще два 
вида: Cladonia phyllophora Hoffm., C. pocillum [31]. Данную ассоциацию в 
Украине диагностируют Cetraria aculeata, Cladonia coniocraea, C. furcata, 
C. uncialis [32]. К числу диагностических в Беларуси был добавлен Cetraria 
ericetorum [7]. 

Лишайники использованы и для диагноза более дробных единиц («под-
тип» – «subtype») внутри данной ассоциации в Польше [35]: Cladonia 
arbuscula (Wallr.) Flot. subsp. mitis (Sandst.) Ruoss (= С. mitis), C. cervicornis 
subsp. verticillata (= С. verticillata), Cetraria aculeata (subtype with Thymus 
serpyllum). В Нидерландах в составе данной ассоциации, которая диагности-
руется наряду с некоторыми сосудистыми растениями и мохообразными, 
Cladonia coccifera, C. floerkeana, Cladina portentosa (Dufour) Follmann (= 
Cladonia portentosa), Cladonia graclis, C. glauca, C. zopfii, C. cervicornis, 
C. uncialis subsp. biuncialis (Hoffm.) M.Choisy, Stereocaulon condensatum, 
установлена субасс. cladonietosum. Эта субассоциация опознается по об-
ширной группе лишайников: Cetraria aculeata, C. muricata, Cladonia 
arbuscula, C. crispata, C. grayi s. l., C. foliacea, C. furcata, C. macilenta, 
C. mitis, C. pyxidata (L.) Hoffm., C. ramulosa, C. strepsilis (Ach.) Grognot, 
C. subulata, Placynthiella uliginosa (Schrad.) Coppins et P.James, Trapeliopsis 
granulosa [36]. 

Следует отметить, что из всех перечисленных выше диагностических ви-
дов для разных регионов Европы в ЮНР не отмечены или являются очень 
редкими Cetraria aculeata, C. muricata, Cladonia foliacea, C. portentosa, 
C. ramulosa, C. zopfii, Stereocaulon incrustatum, S. tomentosum. Это вместе с 
общефлористическими различиями позволяет говорить о значительной хо-
рологической и эколого-флористической дифференциации псаммофитных 
сообществ, формируемых Corynephorus canescens в нашем регионе. Анало-
гичные закономерности прослеживаются и для других синтаксонов псаммо-
фитной растительности ЮНР. 

Не оценивая описанное выше отсутствие у разных авторов единого под-
хода при диагнозе одних и тех же единиц классификации, можно утвер-
ждать, что диагностическая роль лишайников, связанная с их индикатор-
ными свойствами, отражена на разных уровнях синтаксономической иерар-
хии псаммофитной травяной растительности. 

Недостаток информации о распространении лишайников в псаммофит-
ных травяных сообществах не позволяет в полной мере провести актуальное 
флористическое сравнение синтаксономических единиц, установленных на 
территории России и в Европе. Цель данной статьи – охарактеризовать раз-
нообразие лишайникового компонента псаммофитных травяных сообществ 
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ЮНР, оценить индикаторные и диагностические возможности лишайников 
при классификации растительности данного типа. 

 

Материалы и методы 
 

Для анализа использованы 106 геоботанических описаний, выполненных 
авторами на площадках в 100 м2. Обилие-покрытие видов дано по шкале 
Ж. Браун-Бланке [37]: «r» – очень редки, единично; «+» – разрежены и по-
крывают менее 1% площадки; «1» – особи многочисленны, но покрывают 
не более 5% площадки или довольно разрежены, но с такой же величиной 
покрытия; «2» – 6–25%; «3» – 26–50%; «4» – 50–75%; «5» – более 75%. 

Классификация растительности разработана на основе подхода 
Ж. Браун-Бланке [37] и ранее была опубликована авторами [38]. Сложность 
классификации псаммофитной растительности связана с разной степенью 
сформированности общего травяного и мохово-лишайникового покрова в 
сообществах, а также с нарушениями растительного покрова, приводящими 
к изменениям структуры доминирования сообществ, неполночленности и 
внедрению синантропных видов. Часть изучаемых фитоценозов была отне-
сена нами к неранговым единицам – «сообществам». Это, во-первых, пио-
нерные и, как правило, маловидовые или флористически неполночленные 
фитоценозы на начальных стадиях сукцессии с участием широко распро-
страненных травянистых псаммофильных олиготрофов. Во-вторых, это мо-
нодоминантные сообщества, сформировавшиеся после антропогенного 
нарушения растительности, например на залежах и вырубках в сосновых ле-
сах; после пожаров, вытаптывания или уплотнения субстрата автотехникой. 
Названия этих синтаксонов даны по доминирующим видам растений, кото-
рые являются дифференцирующими. Неранговые сообщества подчинены 
классу Koelerio-Corynephoretea canescentis на основании присутствия в их 
ценофлорах блоков его диагностических видов. Авторы синтаксонов ука-
заны в тексте при первом упоминании. 

Константность таксонов дана в процентах. Верность их установленным 
единицам классификации растительности определена с использованием ста-
тистического φ-коэффициента верности [39]. К верным видам для отдель-
ных синтаксонов отнесены лишайники со значением коэффициента верено-
сти выше 20 (p < 0,05) и постоянства выше 20%. 

Оценка экологических режимов местообитаний сообществ проведена с 
использованием шкал Х. Элленберга [39] и Э. Ландольта [41] для сосуди-
стых растений на основе невзвешенных средних значений в программе 
JUICE. DCA-ординация реализована средствами пакета R (https://www.r-
project.org), интегрированного с программой JUICE. Корреляция осей орди-
нации с экологическими факторами определена с помощью коэффициента 
корреляции Кендалла в программе PC-ORD 5.0 [42]. Различия местообита-
ний установленных синтаксонов по исследованным экологическим факто-
рам оценены критерием Краскера–Уоллеса (H) в программе Statistica 10.0. 
Отнесение видов к экологическим группам по отношению к эдафическим 
факторам произведено на основе сводки А.Д. Булохова [8]. 
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Сбор лихенологических материалов (более 450 образцов) осуществлялся 
в пределах описываемых псаммофитных сообществ. Камеральная обра-
ботка выполнена с помощью общепринятых лихенологических методов, в 
том числе метода тонкослойной хроматографии (ТСХ). Анализы содержа-
ния в талломах вторичных метаболитов выполнены первым автором и 
А.Г. Цуриковым на базе Гомельского государственного университета 
им. Ф. Скорины, Республика Беларусь). Результаты, касающиеся редких ви-
дов, частично опубликованы [14, 50]. Идентифицированные образцы разме-
щены, в основном, в гербарии BRSU; образец Cladonia monomorpha Aptroot, 
Sipman et Herk инсерирован в гербарий LE. Под эпигейными лишайнико-
выми группировками (или лихеногруппировками) в данной работе мы по-
нимаем совокупность видов напочвенных лишайников в обследованных 
псаммофитных травяных сообществах, недостаточно объемную, чтобы ис-
пользовать термин «лихенофлора». 

Названия сосудистых растений даны в соответствии с базой The Euro+Med 
PlantBase [43], лишайников – по сводке лишайников Фенноскандии [44]. 

 

Природные условия района исследования 
 

Геоботанические описания, использованные для анализа, были выполнены 
авторами в пределах Брянской, Калужской и Смоленской областей России. Эта 
территория лежит между 52°00′ и 54°50′ с.ш., 30°60′ и 36°30′ в.д. (рис. 1). 

 

 
 

Рис. 1. Локализация геоботанических описаний псаммофитной травяной растительно-
сти и мест сбора лишайников в Южном Нечерноземье России (обозначены красными 

пуансонами). Государственные границы показаны желтыми линиями,  
границы субъектов Российской Федерации – белыми 

[Fig. 1. Localization of relevés of psammophytic grass vegetation and lichens collection sites  
in the Southern Nechernozemye of Russia (indicated by red punches). The state borders are shown  

by yellow lines, the borders of the subjects of the Russian Federation are white] 
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Климат региона умеренно континентальный с умеренно холодной зимой 
и умеренно теплым летом. Среднегодовая температура – от 4,8 °С (северо-
запад, Смоленская обл.) до 6,0 °С (юго-восток, Брянская обл.). Среднегодо-
вое количество осадков изменяется от 650 мм (на северо-западе) до 580 мм 
(на юго-востоке). 

Бо́льшая часть описаний выполнена на водоразделе двух крупных реч-
ных систем: Днепровской (бассейны рр. Десна и Сож) и Волжской (бассейн 
р. Ока). Отдельные описания сделаны в северо-западной части Смоленской 
области (Демидовский р-н, Национальный парк «Смоленское Поозерье»), 
относящейся к бассейну р. Западная Двина. 

По ботанико-географическому районированию территория района ис-
следования разделяется условными границами трех подпровинций: Валдай-
ско-Онежской (Евразиатская таежная область), где зональными являются 
широколиственно-еловые леса на дерново-подзолистых почвах; Полесской 
(Восточноевропейская широколиственнолесная область) с зональными ши-
роколиственными лесами с участием ели на дерново-подзолистых и серых 
лесных почвах; Среднерусской (Восточноевропейская широколиственно-
лесная область), где зональными являются широколиственные леса без уча-
стия ели на серых лесных почвах [45]. 

 
Синтаксономическое разнообразие изучаемой растительности 

 
Травяные сообщества, описания которых использованы для анализа, от-

носятся к 3 ассоциациям в составе 3 союзов и 2 порядков класса Koelerio-
Corynephoretea canescentis, а также 5 неранговым «сообществам» в составе 
этого же класса, представляющим разные стадии и эколого-географические 
варианты заселения псаммофитных местообитаний [38]. Далее приводится 
краткая характеристика установленных синтаксонов. 

Асс. Agrostio vinealis-Corynephoretum canescentis Bulokhov 2001 (поря-
док Corynephoretalia canescentis Klika 1934, союз Corynephorion canescentis 
Klika 1931) представляет пионерные псаммофитные травяные сообщества с 
участием и доминированием Corynephorus canescens у восточного предела 
его ареала на юго-западе России. Они распространены на зандровых равни-
нах и песчаных террасах рек на западе Брянской, юге Смоленской области.  

Acc. Polytricho piliferi-Koelerietum glaucae Bulokhov 2001 (порядок 
Corynephoretalia canescentis, союз Koelerion glaucae Volk 1931) объединяет 
пионерные псаммофитные травяные сообщества с участием и доминирова-
нием Koeleria glauca в ЮНР. Характерные местообитания фитоценозов ас-
социации – речные террасы, зандровые равнины, песчаные дюны, песчаные 
гривы в поймах рек, вскрытые пески, песчаные обочины автомобильных 
и железных дорог, зарастающие песчаные карьеры и их окраины; спора-
дически встречаются в пределах всего региона. 

Асс. Jasiono montanae-Festucetum ovinae Klika 1941 (порядок Trifolio 
arvensis-Festucetalia ovinae Moravec 1967, союз Hyperico perforati-Scleran-
thion perennis Moravec 1967) объединяет псаммофитные травяные 
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сообщества с участием или доминированием Festuca ovina и участием псам-
мофильных олиготрофных видов разнотравья в Европе. Формируются такие 
фитоценозы на опушках сухих сосновых лесов на речных террасах, залежах 
с песчаными и супесчаными почвами. Известны из Брянской, Калужской 
и Смоленской областей. 

Сообщества Calluna vulgaris – вторичные псаммофитные кустарнич-
ково-травяные фитоценозы. Формируются на песчаных речных террасах и 
зандровых равнинах на месте сухих зеленомошных и кустарничково-зе-
леномошных лесов после их вырубки. Представляют собой стадию вос-
становления сосняков во вторичных «осветленных» местообитаниях с 
уничтоженными древесным и, частично или полностью, кустарниковым 
ярусами. Известны из Брянской, Калужской и Смоленской областей. 

Сообщества Calamagrostis epigeios – вторичные рудерально-псаммофит-
ные маловидовые сообщества на длиннокорневищной стадии зарастания 
песков с доминированием Calamagrostis epigeios. Характерные местообита-
ния – зандровые равнины, речные террасы и песчаные гривы в поймах рек, 
окраины песчаных карьеров, песчаные насыпи вдоль автомобильных и же-
лезных дорог. В большинстве случаев эти сообщества формируются по-
сле пожаров на месте псаммофитных травяных фитоценозов разного со-
става. Известны из Брянской, Калужской и Смоленской областей. 

Сообщества Erigeron canadensis – пионерные рудерально-псаммофит-
ные маловидовые сообщества с доминированием инвазионного североаме-
риканского вида Erigeron canadensis. Такие фитоценозы описаны на окра-
инах песчаных карьеров, на отвалах песка, песчаных гривах в поймах 
рек, опушках сухих сосновых лесов. Известны из Брянской области. 

Сообщества Poa compressa – пионерные рудерально-псаммофитные ма-
ловидовые сообщества с участием и доминированием Poa compressa. 
Обычно сообщества формируются на уплотненных, выдуваемых и смы-
тых песчаных грунтах, на окраинах песчаных карьеров, по песчаным гри-
вам в поймах рек, на залежах с песчаными почвами. Известны из Брян-
ской и Смоленской областей. 

Сообщества Polytrichum piliferum – пионерные псаммофитные малови-
довые сообщества с доминированием Polytrichum piliferum. Образуются на 
уплотненных, выдуваемых и смытых песчаных грунтах, на опушках су-
хих сосновых лесов, на залежах с песчаными почвами. Известны из Брян-
ской, Калужской и Смоленской областей. 

 
Лишайники псаммофитных травяных сообществ 

 
В процессе обследования псаммофитных сообществ в напочвенном по-

крове отмечены 36 видов лишайников, 28 из которых принадлежат роду 
Cladonia. Значительно менее богаты видами еще 4 рода: Peltigera (3), Ce-
traria и Placynthyella (по 2), Stereocaulon (1). Показательным является высо-
кое сходство эпигейных лихеногруппировок псаммофитной травяной рас-
тительности этого региона и сосновых лесов Брянской области, где 
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выявлены 35 видов напочвенных лишайников из родов Cladonia (28 видов), 
Peltigera (3), Placynthyella (2), Cetraria и Trapeliopsis (по 1). Хотя родовые 
спектры обсуждаемых группировок несколько различны, тем не менее сход-
ство на видовом уровне очень велико: коэффициент Сьеренсена (Ks) [46] 
составляет 0,85. С хорошо выявленным списком псаммофитных лишайни-
ков балтийского побережья Латвии [46], включающим 38 эпигейных видов 
из родов Cladonia (28 видов), Peltigera и Cetraria (по 4), Diploschistes, Ful-
gensia и Pycnothelia (по 1), лихеногруппировки псаммофитных сообществ 
ЮНР проявляют меньшее сходство (Ks = 0,67), однако первые места родо-
вого спектра занимают в обоих случаях Cladonia и Peltigera (в Латвии к ним 
присоединяется и род Cetraria). Состав «основных» родов псаммофитных 
сообществ ЮНР довольно хорошо коррелирует и с таковым для сухих тра-
вяных сообществ на песчаных дюнах Куршской и Балтийской кос Калинин-
градской области, где в напочвенном покрове часто формируются подушки 
из видов р. Cladonia, перемежающихся видами р. Peltigera [48]. Этот факт, 
вероятно, свидетельствует о некоторых общих закономерностях развития и 
таксономической структуры лишайниковых группировок псаммофитных 
сообществ в значительной мере независимо от климатических условий. 
Влияние климата балтийского побережья проявляется лишь в некотором 
увеличении «веса» в родовом спектре рода Peltigera и, очевидно, большей 
доли его представителей в проективном покрытии, что согласуется с выска-
занным ранее предположением о тяготении семейства Peltigeraceae к субо-
кеаническому климату [49]. 

В списке выявленных видов есть редкие и интересные для ЮНР находки: 
Cladonia acuminata (Ach.) Norrl. (ТСХ: норстиктовая кислота, атранорин; 
BRSU L 0001866), C. decorticata (Flörke) Spreng (BRSU L 0001867), C. coc-
cifera (L.) Willd. (ТСХ: усниновая кислота, зеорин; BRSU L 0001834, 
BRSU L 0001865), C. merochlorophaea Asahina (ТСХ: мерохлорофеевая,  
4'-0-метилкриптохлорофеевая кислоты; BRSU L 0001863, BRSU L 0001864),  
C. monomorpha Aptroot, Sipman et Herk (ТСХ: фумарпротоцетраровая кис-
лота; LE L-15030), Stereocaulon condensatum Hoffm. (BRSU L 0001467, 
BRSU L 0001500, BRSU L 0001529, BRSU L 0001572). Особо отметим 
находки охраняемого в Брянской области Cetraria islandica (L.) Ach. [51] в 
трех новых местонахождениях: на восточной окраине г. Брянска, на опушке 
сосняка; в Суражском районе, в окрестностях д. Красная Слобода, в пойме 
р. Ипуть; в Климовском районе, Чуровичском заказнике, на песчаных тер-
расах р. Цата. Однако большинство лишайников обследованных псаммо-
фитных сообществ являются широко распространенными видами, обитаю-
щими на почве, моховых дерновинах, древесине или прикомлевых частях 
деревьев в сосновых и смешанных лесах, на вырубках и пустошах, зараста-
ющих сосной. 

Непосредственно в анализируемых геоботанических описаниях отме-
чены 32 вида лишайников (табл. 1) из родов Cetraria (2), Cladonia (27) и 
Peltigera (3). 
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Т а б л и ц а  1 [Table 1] 
Константность и обилие лишайников в ценофлорах синтаксонов  

псаммофитной травяной растительности 
[Constancy and abundance of lichens in the coenoflora  

of psammophytic grass vegetation syntaxa] 
 

Синтаксоны 
[Syntaxa] 1 2 3 4 5 6 7 8 Встреча-

емость, 
% от об-
щего 
числа 

описаний
[Occur-

rence, % of 
the total 

number of 
relevés]

Среднее 
покры-
тие, % 

[Average 
coverage, 

%] 

Макси-
мальное 
покры-
тие, % 

[Maximum 
coverage, 

%] 

Количество  
описаний 
[Number of relevés] 

22 23 11 16 13 5 9 7 

Количество видов 
лишайников 
[Number of lichen  
species] 

10 24 16 18 9 4 1 12 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 
Cetraria ericetorum 
Opiz 5 r 14 r-+ . . . . . 29 r-1 5,7 2±0,4 3,0 

Cetraria islandica 
(L.) Ach. 

5 r 5 r . 6 r . 20 r . . 3,8 1±0,1 1,0 

Cladonia acuminata 
(Ach.) Norrl. 

. 5 r . . . . . . 0,9 1±9,8 1,0 

Cladonia arbuscula 
(Wallr.) Flot. . 5 r . . . . . . 0,9 1±9,8 1,0 

Cladonia botrytes 
(K. Hagen) Willd.

. . 9 r . . . . . 0,9 1±9,8 1,0 

Cladonia cariosa 
(Ach.) Spreng. 

. 5 r 9 r . 8 r . . 14 r 3,8 1±0,1 2,0 

Cladonia 
cervicornis (Ach.) 
Flot. 

. . . . 15 r . . 14 r 2,8 1±0,1 1,0 

Cladonia chloro-
phaea (Flörke ex 
Sommerf.) Spreng.

. 14 r-+ 27 r 12 r . . . 14 r 8,5 1±0,4 2,0 

Cladonia 
coniocraea (Flörke) 
Spreng. 

14 r . 9 12 r–+ . . . . 5,7 1±0,4 2,0 

Cladonia cornuta 
(L.) Hoffm. 

14 r 14 r–+ 18 r 18 r . . . . 10,4 1±0,5 2,0 

Cladonia crispata 
(Ach.) Flot. 

. 5 . 12 r–+ . . . . 2,8 1±0,4 2,0 

Cladonia 
decorticata (Flörke) 
Spreng. 

. . . 6 r . . . . 0,9 1±9,8 1,0 

Cladonia deformis 
(L.) Hoffm. 

. 9 r 9 r . . . . 14 r 3,8 1±0,3 1,0 

Cladonia fimbriata 
(L.) Fr. 

18 r 5 r 27 r 18 r-+ . 20 r . . 11,3 1±0,4 2,0 

Cladonia furcata 
(Huds) Schrad. 

41r–+ 14 r–+ 55 r-+ 6 r . 20 r . 29 r 20,8 1±0,4 2,0 

Cladonia gracilis 
(L.) Willd. 

. 32 r–+ 27 r 13 r 8 r . . . 13,2 1±0,4 2,0 
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 
Cladonia grayi 
G. Merr. ex Sandst.

. 5 r . . . . . . 0,9 1±9,8 1,0 

Cladonia macilenta 
Hoffm. 

. 5 r 9 r . . . . . 1,9 1±0,1 1,0 

Cladonia 
merochlorophaea 
Asahina   

. 5 r . 6 r . . . . 1,9 1±0,1 1,0 

Cladonia mitis 
Sandst. 

18 r–+ 59 r–5 36 r–2 35 r–+ 15 r . . 71 r–3 32,1 2±15,0 88,0 

Cladonia monomor-
pha Aptroot, Sip-
man et Herk 

. 5 r . . . . . . 0,9 1±9,8 1,0 

Cladonia 
phyllophora Hoffm.

. . 27 r 12 r . . . 14 5,7 1±0,5 1,0 

Cladonia pleurota 
(Flörke) Schaer. 

. 5 r 9 r . . . . . 1,9 1±0,1 1,0 

Cladonia pyxidata 
(L.) Hoffm. 5 r 18 r–+ . 6 r 8 r . . 14 r 7,5 1±0,5 3,0 

Cladonia 
rangiferina (L.) 
Hoffm. 

5 r 5 r . 29 24.9 8 r 20 r . 14 r 9,4 1±1,3 13,0 

Cladonia rei Schaer. . 9 r–+ 27r–1 24 r–+ 38r–1 . 11 r . 13,2 2±0,6 3,0 
Cladonia subulata 
(L.) Weber ex  
F.H. Wigg. 

. 5 r 9 r 6 r 8 r . . 14 r 4,7 1±0,5 1,0 

Cladonia uncialis 
(L.) Weber ex  
F.H. Wigg. 

. 9 r . 6 r . . . . 2,8 1±9,8 1,0 

Cladonia 
verticillata (Hoffm.) 
Schaer. 

5 r . 9 r . . . . . 1,9 1±0,1 1,0 

Peltigera didactyla 
(With.)  
J.R. Laundon 

. . . . 8 r . . 14 r 1,9 2±0,4 2,0 

Peltigera malacea 
(Ach.) Funck 

. . . 6 r . . . . 0,9 1±9,8 1,0 

Peltigera rufescens 
(Weiss) Humb. . 18 r–+ . . . . . . 3,8 2±0,3 2,0 

Примечание [Note]. Константность дана в процентах; верхний индекс – значения обилия 
по пятибалльной шкале Ж. Браун-Бланке или его диапазон; полужирным шрифтом вы-
делены значения постоянства, соответствующие значениям статистического φ-коэффи-
циента верности более 20 (p < 0,05) [Constancy is expressed as a percentage; the upper index is the 
abundance values on a five-point scale of J. Braun-Blanquet or its range; the values of constancy corre-
sponding to the values of the statistical φ-fidelity coefficient of more than 20 (p < 0.05) are highlighted in 
bold]. 
Обозначения синтаксонов [Syntaxa designations]: 1 – асс. [ass.] Agrostio vinealis-Corynepho-
retum canescentis, 2 – асс. [ass.] Polytricho piliferi-Koelerietum glaucae, 3 – асс. [ass.] Ja-
siono montanae-Festucetum ovinae, 4–8 – неранговые сообщества [non-rank communities]: 
4 – Calluna vulgaris, 5 – Calamagrostis epigeios, 6 – Erigeron canadensis, 7 – Poa com-
pressa, 8 – Polytrichum piliferum. 
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Наиболее часто встречаемые (отмеченные в более чем 10% описаний) 
виды: Cladonia mitis (32,1%), C. furcata (20,8%), C. gracilis (13,2%), C. rei 
(13,2 %), C. fimbriata (11,3 %), C. cornuta (10,4%). В половине и более срав-
ниваемых выборок отмечены Cetraria islandica, Cladonia cariosa, C. chloro-
phaea, C. cornuta, C. fimbriata, C. furcata, C. gracilis, C. mitis, C. pyxidata,  
C. rangiferina, C. rei. 

Наибольшее видовое богатство лишайников (24 вида) отмечено в мо-
хово-лишайниково-злаковых фитоценозах асс. Polytricho piliferi-Koelerie-
tum glaucae. Это достаточно закономерно для пионерных сообществ на пес-
чаных cубстратах с низким рН и бедностью питательными веществами (осо-
бенно азотом и фосфором). Такие условия благоприятны лишь для немно-
гочисленных сосудистых растений – псаммофилов-олиготрофов, изрежен-
ный покров которых дает возможность развития криптогамных организмов, 
в частности мхов и лишайников [52].  

Несколько меньшим видовым богатством характеризуются генетически 
более или менее связанные с опушками или вырубками сосновых лесов со-
общества асс. Jasiono montanae-Festucetum ovinae (16 видов) и сообщества 
Calluna vulgaris (18 видов). Фактор, благоприятствующий разнообразию 
лишайников в ценофлорах перечисленных синтаксонов, ‒ наличие диаспор 
в расположенных поблизости сосновых лесах и на их опушках (характер-
ными лесными видами в сообществах этих ассоциаций являются Cladonia 
botrytis, C. decorticata, C. phyllophora, Peltigera malacea). При этом на про-
двинутой стадии сукцессии, на которой идет вселение в сообщества (или 
восстановление после нарушений) лишайников, возрастающее проективное 
покрытие сосудистых растений и мхов оказывает негативное воздействие на 
видовое разнообразие эпигейных лишайников. 

Количественно равен, но качественно различен видовой состав лишай-
ников асс. Agrostio vinealis-Corynephoretum canescentis и сообществ Cala-
magrostis epigeios. Последние характеризуются высокими показателями 
константности Cladonia rei, который в центре европейской части России от-
личается полиморфизмом (морфологическим и химическим) и приурочен-
ностью к рудеральным местообитаниям: обочинам дорог, бровкам карьеров, 
послепожарным сообществам на песках и супесях. Разнообразие лишайни-
ков в сообществах ассоциации с участием или доминированием Corynepho-
rus canescens на восточной границе его распространения представляет инте-
рес в сравнении с составом эпигейных лишайников аналогичных сообществ 
на песчаных дюнах в национальном парке «De Hoge Veluwe» в Нидерландах 
[53] и Мазурской озерной области на северо-востоке Польши [35].  

Списки лишайников обсуждаемых сообществ различны, что объясня-
ется, безусловно, разным климатом и географическим положением террито-
рий, а также, вероятно, распространением обсуждаемого типа сообществ. 
На градиенте увлажнения климата возрастает таксономическое разнообра-
зие и общее видовое богатство эпигейных лишайников, а в качестве сходной 
черты можно отметить только высокое участие рода Cladonia. Его доля в 
спектре обсуждаемых сообществ в ЮНР достигает максимума (88,9%), на 
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северо-востоке Польши составляет 75,0%, а в Нидерландах ‒ 63,6%. Об-
щими для всех территорий являются лишь Cladonia cervicornis-группы (incl. 
verticillata) и C. mitis. По мере продвижения на запад в списках эпигейных 
лишайников этих сообществ появляются виды преимущественно океаниче-
ского распространения: Cladonia portentosa, C. ramulosa, C. scabriuscula, 
C. strepsilis, C. zopfii [54], их число достигает максимума в описаниях из Ни-
дерландов. Этих видов нет в обследованных сообществах данной ассоциа-
ции в ЮНР, а в более «западных» сообществах отсутствуют Cetraria ericeto-
rum, Cladonia coniocraea, C. cornuta, C. fimbriata, C. rangiferina, для которых 
характерно широкое «мультизональное» распространение.  

Наименьшее разнообразие лишайников характерно для неранговых со-
обществ Erigeron canadensis и Poa compressa. Мелколепестниковые фито-
ценозы формируются обычно на слабозакрепленных или недавно отсыпан-
ных, вскрытых песках, и, по-видимому, группировки лишайников в них 
также находятся на стадии формирования. Сообщества с участием мятлика 
сплюснутого характерны для сильно уплотненных грунтов, интенсивно вы-
дуваемых или смываемых, причем данные особенности субстрата сохраня-
ются длительное время в ходе сукцессии. Достаточно толерантным из ли-
шайников к таким условиям, по-видимому, является только Cladonia rei.  

В распределении разнообразия эпигейных псаммофильных лишайников 
по зональным выделам ЮНР наблюдается хорошо выраженная закономер-
ность: высокий показатель видового богатства (36 видов) характерен для 
описаний псаммофитных сообществ в пределах подтайги (подзоны широко-
лиственно-еловых лесов, Валдайско-Онежская подпровинция). В зоне ши-
роколиственных лесов (Полесская и Среднерусская подпровинции) этот по-
казатель падает вдвое (18 видов). При этом в псаммофитных фитоценозах 
на песчаных террасах р. Десна (Брянская область, зона широколиственных 
лесов) встречаются 18 видов лишайников, а в плакорных псаммофитных со-
обществах широколиственнолесной зоны – только 11, в основном широко 
распространенных эвритопных видов. По-видимому, большей азонально-
стью характеризуются лихеногруппировки псаммофитных сообществ в ши-
роколиственнолесной зоне, тогда как в подтайге состав лишайников таких 
сообществ имеет хорошо выраженные бореальные, «лесные» черты. 

Среднее покрытие всех лишайников в пределах массива описаний низ-
кое и составляет 1–2% (соответствует баллам «r» и «+»). Максимального по-
крытия в отдельных сообществах достигают Cladonia mitis (88%) и C. ran-
giferina (13%), нередко локально доминирующие в олиготрофных сосновых 
лесах, на их опушках и вырубках в сосняках. Можно предположить, что 
именно эти виды способны в данных условиях составить определенную кон-
куренцию мхам и сосудистым растениям из-за некоторых экологических и 
биохимических особенностей. В частности, эти виды могут развиваться на 
субстратах с довольно широкой амплитудой кислотности: C. mitis заселяет 
почвы, рН которых варьирует в пределах 3,6–6,7, для C. rangiferina эти по-
казатели составляют 3,5–6,4. Кроме того, из-за содержащихся в талломах 
химических соединений (лишайниковых кислот и целлюлозолитических 
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ферментов) эти виды способны оказывать ингибирующее воздействие на 
прорастание семян сосны и спор мхов [55].  

Анализ диагностической ценности выявленных видов показал, что 
только небольшое число лишайников проявляют высокую верность к от-
дельным синтаксонам на статистически значимом уровне. Следуя значе-
ниям константности и φ-коэффициента, асс. Polytricho piliferi-Koelerietum 
glaucae дифференцируется двумя видами: C. gracilis (3226,2) и C. mitis 
(5924,6). Дифференцирующим для асс. Jasiono montanae-Festucetum ovinae 
можно считать Cladonia furcata (5532,0). Один вид дифференцирует неран-
говые сообщества Calluna vulgaris, хотя и имеет невысокую констант-
ность – Cladonia rangiferina (2924,9). Остальные синтаксоны не имеют соб-
ственных дифференцирующих видов лишайников. Вопрос включения пе-
речисленных видов в диагностические комбинации соответствующих син-
таксонов дискуссионный. Фактически ни один вид не характеризуется вы-
соким значением φ-коэффициента (максимальное значение – 32,0), не-
смотря на высокие показатели константности некоторых видов в отдель-
ных ценофлорах. 

Вызывает интерес возможная связь видового богатства и покрытия 
лишайников с различными экологическими факторами, оценка которых 
произведена методом экологических шкал Х. Элленберга и Э. Ландольта. 
Все выявленные различия экологических режимов местообитаний син-
таксонов по 7 ведущим факторам статистически значимы (рис. 2). Од-
нако анализ не позволил выявить статистически значимых зависимостей 
между видовым богатством и покрытием лишайников и значениями по 
полученным оценкам факторов среды. Это свидетельствует об отсут-
ствии четко экологически детерминированной закономерности в указан-
ных характеристиках лихеногруппировок в отношении каждого фактора 
среды в отдельности. 

Однако DCA-ординация продемонстрировала, что большинство син-
таксонов хорошо дифференцированы в пространстве ведущих экологиче-
ских факторов, в котором удалось определить направление векторов, со-
ответствующих градиентам видового богатства и покрытия лишайников 
(рис. 3, табл. 2, 3).  

Сообщества с наибольшим видовым богатством и покрытием лишай-
ников формируются на наиболее бедных минеральным азотом, сухих и хо-
рошо прогреваемых, в большей степени нейтральных субстратах с грубым 
гранулометрическим составом: асс. Polytricho piliferi-Koelerietum glaucae 
(2) и близкие к ним экологически и флористически сообщества Poly-
trichum piliferum (8). Скорее всего это объясняется слабой конкуренцией 
со стороны сосудистых растений. Кроме того, богаты видами лишайников 
и некоторые опушечные и вырубочные сообщества Calluna vulgaris (4) на 
бедных минеральным азотом и наиболее кислых послелесных песках. 
Вполне объяснимы и низкие значения перечисленных параметров лихено-
группировок для остальных неранговых сообществ (5–7), причины чего 
уже объяснялись выше. 
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Рис. 2. Режимы местообитаний синтаксонов псаммофитной травяной растительности 
по ведущим экологическим факторам: освещенности, температуре, влажности,  
минеральному богатству, реакции (кислотности) субстрата, континентальности  

(определены по шкалам Элленберга [40]); гранулометрическому составу субстрата 
(определен по шкале Ландольта [41]). Обозначения синтаксонов те же, что в табл. 1 

[Fig. 2. Habitat regimes of psammophytic grass vegetation syntaxa according to the leading  
environmental factors: light, temperature, substrate moisture, substrate nutrients, substrate reaction  

(acidity), continentality (determined by the Ellenberg’s scales [40]); substrate granulometric composition 
(determined by the Landolt’s scale [41]). The designations of syntaxa are the same, as is in Table 1] 
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Рис. 3. Диаграмма DCA-ординации синтаксонов псаммофитной травяной  
растительности ЮНР (оси DCA1, DCA2). Векторы экологических факторов:  

CONT – континентальность, LIGHT – освещенность, MOIST – влажность субстрата, 
NUTR – минеральное богатство субстрата, REACT – реакция (кислотность) субстрата, 

TEMP – температура (определены по шкалам Элленберга [39]); DISP –  
гранулометрический состав субстрата (определен по шкале Ландольта [40]);  

N_L – число видов лишайников в описании, Cover_L – покрытие лишайников  
в описании. Обозначения синтаксонов те же, что в табл. 1 

[Fig. 3. Diagram DCA-ordination of psammophytic grass vegetation syntaxa in the Southern  
Nechernozemye of Russia (axes DCA1, DCA2). Vectors of environmental factors:  

CONT – continentality, LIGHT – light, MOIST – substrate moisture, NUTR – substrate nutrients,  
REACT – reaction (acidity) of the substrate, TEMP – temperature (determined by the Ellenberg’s scales 

[39]); DISP – substrate granulometric composition (determined by the Landolt’s scale [40]);  
N_L – number of lichen species in relevé, Cover_L – coverage of lichens in the relevé. 

The designations of syntaxa are the same as in Table 1] 
 

Т а б л и ц а  2 [Table 2] 
Численные параметры осей DCA-ординации 

[Numerical parameters of DCA-ordination axes] 
 

Оси ординации [Axes of ordination] 1 2 3
Нагрузка на ось [Eigenvalues] 0,54 0,38 0,29 
Длина оси [Axis length] 4,95 3,72 3,27 
 

Т а б л и ц а  3 [Table 3] 
Корреляция осей DCA-ординации со значениями экологических факторов  

и параметрами лихенобиоты 
[Correlation of DCA-ordination axes with values of environmental factors  

and lichenobiota parameters] 
 

Оси ординации [Axes of ordination] 1 2 3 
Освещенность [Light] –0,340 –0,188 –0,05 
Температура [Temperature] –0,036 –0,414 0,052 
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Оси ординации [Axes of ordination] 1 2 3 
Континентальность [Continentality] 0,163 –0,258 –0,074 
Влажность субстрата [Substrate moisture] 0,058 0,449 0,302 
Реакция субстрата [Substrate reaction] –0,098 –0,111 0,208 
Минеральное богатство субстрата [Substrate nutrients] –0,402 0,274 0,248 
Гранулометрический состав субстрата  
[Substrate granulometric composition] –0,068 0,554 0,199 
Количество видов лишайников  
[Number of lichen species] 0,333 –0,083 –0,108 
Покрытие лишайников [Lichen coverage] 0,401 –0,160 –0,133 
Примечание. Полужирным шрифтом выделены значения коэффициента корреляции, до-
стоверные при p < 0,05.  
[Note The values of the correlation coefficient that are reliable at p < 0.05 are highlighted in bold]. 

 
Следует критически отнестись к тому, что сообщества с наибольшим по-

крытием лишайников отличаются максимальной континентальностью це-
нофлоры. Фактически высокие значения по данному фактору связаны с при-
сутствием в этих сообществах ряда южных по происхождению травянистых 
псаммофилов, являющихся ценообразователями (например, Jurinea cy-
anoides, Koeleria glauca), на фоне низкого общего видового богатства фито-
ценозов. 

Ось DCA1 характеризуется наибольшей нагрузкой (см. табл. 2) и отчасти 
соответствует градиенту богатства субстрата минеральным азотом и осве-
щенности (см. табл. 3). С этой осью высокую корреляцию на статистически 
значимом уровне имеют и градиенты параметров лишайниковых группиро-
вок (см. табл. 3). Ось DCA2 можно интерпретировать как градиент темпера-
туры, влажности субстрата и его гранулометрического состава, а также, от-
части, континентальности. 

 
Заключение 

 
Видовой состав эпигейных лишайников псаммофитных сообществ ЮНР 

включает 36 видов и проявляет закономерно значительное сходство с тако-
вым в сосновых лесах региона. В псаммофитных травяных сообществах 
подтайги видовое богатство эпигейных лишайников вдвое выше, чем для 
выборки описаний из зоны широколиственных лесов. В плакорных псаммо-
фитных сообществах широколиственнолесной зоны этот показатель имеет 
наименьшее значение, а отмеченные виды лишайников в основном эври-
топны и являются широко распространенными видами в регионе. По-види-
мому, большей азональностью характеризуются эпигейные лихеногруппи-
ровки псаммофитных сообществ в широколиственнолесной зоне, тогда как 
в подтайге состав лишайников таких сообществ имеет хорошо выраженные 
бореальные, «лесные» черты. 

Количественное преобладание в родовом спектре рр. Cladonia и Peltigera 
таксономически сближает обсуждаемые лихеногруппировки с таковым пес-
чаных местообитаний балтийского побережья. Из особенностей сообществ 
приморских местообитаний отметим некоторое повышение позиции рода 
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Peltigera, «тяготеющего» к более влажному климату. При сравнении видо-
вого состава эпигейных лишайников в более или менее равномерно иссле-
дованных и описанных сообществах с участием Corynephorum canescens в 
ЮНР на северо-востоке Польши и в Нидерландах прослеживаются тенден-
ции увеличения видового разнообразия лишайниковых группировок на гра-
диенте увлажнения климата с юго-востока на северо-запад и рост во флори-
стических списках количества видов с преимущественно океаническим рас-
пространением.  

Небольшое число лишайников проявляют высокую верность к отдель-
ным синтаксонам. В соответствии со значениями константности и φ-коэф-
фициента на статистически значимом уровне Cladonia gracilis и C. mitis 
дифференцируют асс. Polytricho piliferi-Koelerietum glaucae; C. furcata – 
асс. Jasiono montanae-Festucetum ovinae, C. rangiferina – неранговые сооб-
щества Calluna vulgaris. Остальные синтаксоны не имеют собственных 
дифференцирующих видов лишайников. Ни один вид не характеризуется 
высоким значением φ-коэффициента, несмотря на высокие показатели кон-
стантности некоторых видов в отдельных ценофлорах, поэтому, на наш 
взгляд, включать перечисленные виды в диагностические комбинации соот-
ветствующих синтаксонов нецелесообразно. 

Проведенный анализ не позволил выявить статистически значимых за-
висимостей между видовым богатством и покрытием лишайников и значе-
ниями по полученным оценкам факторов среды. Таким образом, детерми-
нированные закономерности в указанных характеристиках эпигейных лихе-
ногруппировок по отношению к каждому фактору среды в отдельности от-
сутствуют. Градиенты параметров обсуждаемых лихеногруппировок имеют 
наиболее высокую корреляцию на статистически значимом уровне с ком-
плексным градиентом богатства минеральным азотом субстрата и освещен-
ности, определенным методом DCA-ординации. 
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Аннотация. Проведено изучение зараженности моллюсков рода Bithynia – 

первых промежуточных хозяев трематод семейства Opisthorchiidae и, в частно-
сти, эпидемиологически значимого вида Opisthorchis felineus в бассейне Средней 
Оби (Западная Сибирь, Россия). В результате наших исследований в пойменных 
водоемах рек Оби и Томи выявлено два вида моллюсков р. Bithynia – 
B. tentaculata и B. troschelii, средняя численность которых составила 60,1 экз./м2 
(варьирует от 3 до 110 экз./м2). Соотношение особей двух видов битиниид в по-
пуляциях приблизительно равное. Численность моллюсков зависит от типа водо-
ема, изменяется в течение сезона и по годам. Мелкие, заросшие водной расти-
тельностью водоемы с заиленным дном наиболее благоприятны для обитания би-
тиниид. Экстенсивность инвазии моллюсков B. troschelii церкариями O. felineus 
в целом составила 1,09% (варьирует от 0 до 14,3%), может значительно изме-
няться в зависимости от водоема, сезона и года наблюдений. Зависимости чис-
ленности моллюсков в водоеме с уровнем зараженности их церкариями не выяв-
лено. В мае зараженные моллюски не регистрировались, они начали отмечаться 
только с середины июня. Наблюдается различие по уровню зараженности по го-
дам наблюдений. Следовательно, зараженность зависит от типа водоема, сезона, 
изменяется она и по годам.  

Ключевые слова: Bithyniidae, Opisthorchis felineus, церкарии, численность, 
экстенсивность инвазии 
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Summary. Gastropods of the family Bithyniidae are common inhabitants of fresh-

water reservoirs of Western Siberia. They make up to 16% of the biomass of gastropods 
in the ecosystems of the south of Western Siberia.  

In Bithynid snails from the water bodies of this region, 33 species of parthenite 
trematodes of 15 families were found, of which the greatest medical importance is es-
tablished in the parasites of the hepatobiliary system of the trematode of the Opis-
thorchiidae family. The liver fluke Opisthorchis felineus (Rivolta, 1884) is the causative 
agent of a dangerous zooanthroponosis – opisthorchiasis. In Western Siberia, in the 
basins of the Ob and Irtysh rivers, there is a powerful natural focus of opisthorchiasis. 
The study of the first intermediate hosts and their infestation with O. felineus cercariae 
is a necessary component in the assessment of the epidemiological situation and in the 
prevention of opisthorchiasis. It is important to understand the dynamics of opisthorchia 
infestation of the first intermediate hosts and to analyse the factors influencing their 
infestation. This work is aimed to study the infection of gastropods of the family Bi-
thyniidae with opisthorchid cercariae, and especially Opisthorchis felineus in the mid-
dle Ob basin. 

The material for the study was collected along the banks of floodplain lakes and the 
channel of the Ob River basin. For two seasons of 2021–2022, snails of the genus Bi-
thynia (2987 specimens) of two species B. troshelii (Paasch, 1842) (1558 specimens), 
B. tentaculata (Linnaeus, 1758) (1429 specimens) were collected. Detection and sepa-
ration of cercariae was carried out by compression, using light microscopy, isolated 
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cercariae were fixed in 70% ethanol to clarify their systematic status. Cercariae were 
identified by morphological features. Morphological identification of cercariae of the 
family Opisthorchiidae was confirmed by molecular genetic methods – PCR diagnos-
tics based on a genetic marker. 

As a result of our research, two species of snails of the genus Bithynia (B. tentacu-
lata and B. troschelii) were identified, their average abundance was 60.1 ind. m-2. In 
general, no differences in the number of two species of snails in water bodies were 
found during the period of research. 

Trematode cercariae were found in 108 snails specimens; only 17 snails contained 
O. felineus. The general extensiveness of the invasion of snails of the genus Bithynia 
by trematode cercariae accounted for 3.62%, B. tentaculata – 3.98%, and B. troschelii 
– 3.27%. Extensiveness of invasion in the two species of snails in general in water 
bodies varies significantly, as well as the observed differences in the level of infection 
over the years of observation (Fisher test, p < 0.05). 

Extensiveness of invasion of snails B. troschelii by cercariae O. felineus was 1.09% 
as a whole, varying in different reservoirs. The most infected with O. felineus were 
snails from flowing water bodies (rivers, channels), less infected in lakes that do not 
have an annual connection with the river, and not infected in continental lakes (Fisher 
test, p < 0.05). The study of the seasonal dynamics of infection of snails showed that in 
samples from May to mid-June, no infected snails were noted in any of the studied 
water bodies, snails with cercariae were noted only from the second half of June and in 
July. 

Thus, the snails Bithynia troschelii, which are the first intermediate hosts of the 
trematodes Opisthorchis felineus, live in the basin of the middle Ob. The number of 
snails varies from 3 to 110 ind. m-2 depending on the reservoir. In general, the preva-
lence of invasion of snails by O. felineus cercariae is low, in different water bodies it 
varies from 0% to 14.3%. Infestation depends on the type of reservoir, season, and year 
of observation. 

The article contains 3 Figures, 2 Tables, 26 References. 
Keywords: Bithyniidae, Opisthorchis felineus, cercariae, abundance, extensive-

ness of invasion 
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Введение 

 
Брюхоногие моллюски семейства Bithyniidae – обычные обитатели прес-

новодных водоемов Западно-Сибирской равнины [1, 2]. Они составляют до 
16% от биомассы брюхоногих в экосистемах юга Западной Сибири. У бити-
ниид из водоемов юга Западной Сибири обнаружено 33 вида партенит тре-
матод 15 семейств (Сербина, 2022), из которых наибольшее медицинское 
значение имеют паразиты гепатобилиарной системы сем. Opisthorchiidae и 
особенно кошачья двуустка Opisthorchis felineus – возбудитель опасного 
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зооантропоноза – описторхоза. Экстенсивность инвазии моллюсков, как 
правило, невелика и зависит в большой степени от близости расположения 
пойменного водоема к населенному пункту, в водоемах, находящихся на 
удалении 8–10 км, моллюски не инвазированы [3].  

Известно, что мощный природный очаг описторхоза, вызываемого 
O. felineus, находится в Западной Сибири и приурочен к бассейнам рек Оби 
и Иртыша [4]. Изучение первого промежуточного хозяина и его зараженно-
сти церкариями O. felineus – необходимая составляющая в оценке эпидемио-
логической обстановки и в профилактике описторхоза. Важное значение 
имеют понимание динамики пораженности описторхами первых промежу-
точных хозяев и анализ факторов, влияющих на их зараженность [5].  

Проблема описторхоза для России в настоящее время не только не утра-
тила свое значение, но, напротив, заметно возросла. На территории, охваты-
вающей бассейн Средней Оби, изучение зараженности битиниид церкари-
ями описторхид было приостановлено 40 лет назад (в 1980-х гг.) и возоб-
новлено нами в 2021 г.  

Цель работы: изучить зараженность брюхоногих моллюсков сем. Bithyn-
iidae церкариями описторхид и особенно Opisthorchis felineus в бассейне 
Средней Оби. 

 

Материалы и методы 
 

Материал для изучения собирали по берегам пойменных озер и проток 
бассейна р. Обь – 1 – 56°32'41.6" с.ш., 84°8'41.1" в.д. (окрестности с. Мель-
никово); бассейна р. Томь – 2 – 56°32'39.2",84°49'38.0" (р. Бурундук, окрест-
ности д. Петрово), 3 – 56°27'6.04" с.ш., 84°55'4.1" в.д. (оз. Боярское), 4 – 
56°19'17.2" с.ш., 84°54'29.7" в.д. (пойменное озеро Медвежье, окрестности 
д. Барабинка), 5 – 56°19'22.6" с.ш., 84°53'29.1" в.д. (пойменное озеро без 
названия (оз. б/н), окрестности д. Барабинка), 6 – 56°19'12.2" с.ш., 
84°57'13.5" в.д. (старица р. Томи, окрестности с. Коларово), 7 – 56°25'51" 
с.ш., 85°03'34" в.д. (Савинский пруд) (рис. 1).  

За два сезона 2021/22 г. нами были собраны моллюски р. Bithynia 
(2 987 экз.) двух видов: B. troshelii (Paasch, 1842) (1 558 экз.) и B. tentaculata 
(Linnaeus, 1758) (1 429 экз.). 

Сбор битиний проводили при помощи энтомологического сачка диамет-
ром 40 см вдоль берега озер короткими проводками у дна, а также путем 
ручного сбора моллюсков с листьев высшей водной растительности (тело-
рез Stratiotes aloides L., 1753, стрелолист Sagittaria sagittifolia L. (1753), аир 
обыкновенный Acorus calamus L., 1753, кувшинка белая Nymphaea alba L., 
1753 и др.). Наибольшее количество моллюсков отмечено на телорезе. Дан-
ные по численности приведены на 1 м2.  

Идентификацию моллюсков проводили в лабораторных условиях [6, 7]. 
Обнаружение и выделение церкарий проводили методом компрессии с ис-
пользованием световой микроскопии, выделенных церкарий фиксировали в 
70% этаноле для уточнения их систематического статуса. 

Идентификацию церкарий проводили по морфологическим признакам [8].  
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Ранее было показано, что видовая дивергенция нуклеотидов по маркеру 
ITS2 (Internal Transscribed Spacer 2) достаточна для того, чтобы с помощью 
ПЦР отличить O. felineus от других видов [9–11]. ДНК из церкарий выде-
ляли индивидуально методом CTAB [12]. Для проведения ПЦР использо-
вали стандартные наборы для ПЦР. Универсальный для Opisthochiidae об-
ратный праймер ITS2exR (5'-GGAACGACCTGAACACCA-3') в сочетании с 
видоспецифическим прямым праймером OfF (5'-ATGATTTCCCACGCAT-3') 
давал ПЦР-продукт длиной 408 н. Продукты ПЦР анализировали электро-
форезом в 1% агарозном геле. В качестве положительного контроля исполь-
зовали продукт ПЦР с использованием ДНК, выделенной из взрослых чер-
вей O. felineus. 

 

 
 

Рис. 1. Карта-схема мест сбора моллюсков 
[Fig. 1. Schematic map of snails gathering places] 

 

Статистический анализ проводили с использованием статистического 
программного обеспечения R v4.0.5 [13]. Точный критерий Фишера 
(Fisher.test, p < 0,05) использовали для оценки различий зараженности мол-
люсков в зависимости от места обитания и года сбора, корреляцию Спир-
мена – для выявления зависимости зараженности и численности моллюсков 
(cor.test, p < 0,05). 

 

Результаты исследования и обсуждение 
 

Во всех исследованных нами пойменных водоемах Шегарского (бассейн 
Оби) и Томского (бассейн Томи) районов выявлены моллюски сем.  
Bithyniidae. В материковом водоеме (Савинский пруд) битиниид не обнару-
жено.  
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В результате наших исследований выявлено два вида моллюсков 
р. Bithynia – B. tentaculata и B. troschelii, средняя численность которых со-
ставила 60,1 экз./м2. Самая высокая численность отмечена в пойменном 
оз. Медвежье, расположенном в пойме р. Томи на левом берегу в окрестно-
стях с. Барабинка (табл. 1). Для водоемов с высокой численностью моллюс-
ков характерно наличие илистых грунтов, небольшая глубина (1–1,5 м), за-
растание поверхности воды водной растительностью 50–80% (ряска, стре-
лолист, телорез и др.).  
 

Таблица  1  [Ta b le  1 ] 
Численность моллюсков рода Bithynia в водоемах бассейна  

Средней Оби (2021–2022 гг.) 
[The number of snails of the genus Bithynia in the water bodies  

of the middle Ob basin (2021–2022)] 
 

Бассейн 
[Basin] 

Локация  
[Location] 

Год 
[Year]

Численность битиниид на 1 м2

[Number of bithinids per 1 m2]
B. tentaculata B. troschelii Всего Bithynia spp. 

M m M m M m 

р. Обь 
[r. Ob] 

Озера и ста-
рица, окр.  

с. Мельниково 
[Lakes and oxbow, 

environs of the 
v. Melnikovo]

2021 38,5 22,5 – – 38,5 22,5 

2022 20 10 6,5 6,5 27 17 

р. Томь 
[r. Tom] 

р. Бурундук 
окр. с. Петрово

[r. Burunduk  
environs  

of the v. Petrovo]

2021 43 9,54 50 21,22 93,33 28,6 

2022 8 8 11,5 3,5 19,5 11,5 

оз. Боярское  
[l. Boyarskoe]

2021 – – 10 – 10 – 

оз. Медвежье 
(окр.  

с. Барабинка) 
[l. Medvezhye  

(environs of the 
v. Barabinka)]

2021 57 3 52,5 21,5 109,5 18,5 

оз. б/н, (окр. 
с. Барабинка) 
[l. without name 
(environs of the 
v. Barabinka)] 

2021 43,33 5,61 50,67 5,81 94,67 0,33 

2022 16,5 0,5 41,5 9,5 58 9 

старица окр. 
с. Коларово 

[oxbow, environs 
of the v. Kolarovo]

2022 – – 3 – 3 – 

Примечание. M – среднее; m – стандартная ошибка среднего. 
[Note. M – mean, m – standard error of the mean]. 
 

Водоемы с относительно небольшой численностью моллюсков – оз. Бо-
ярское и старица в окр. с. Коларово, где был обнаружен только один вид 
моллюсков – B. troschelii (см. табл. 1). В этих водоемах наблюдается отно-
сительно слабая зарастаемость прибрежной водной растительностью, не 
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более 10–20%, отсутствие телореза, также у оз. Боярское обрывистые бе-
рега, оно относительно глубокое (глубина 2–7 м), в настоящий период не 
имеет постоянной связи с поймой. 

 
Таблица  2  [Ta b le  2 ] 

Экстенсивность инвазии моллюсков рода Bithynia церкариями трематод 
[Extensive invasion of snails of the genus Bithynia by trematode cercariae] 

 

Водоем 
[A body of 

water] 
Локация [Location]

Год 
[Year]

Церкарии тре-
матод разных 
систематиче-
ских групп 
[Cercariae of 

trematodes of dif-
ferent systematic 

groups]
Кол-во 
мол-

люсков 
[Number 
of snails]

Cercariae 
O. felineus 

Кол-во 
[number] 
B. tro-
schelii ЭИ 

[Ext. 
of 

inv.], 
% 

Кол-во 
заражен-
ных мол-
люсков 
[Number 

of infected 
snails] 

ЭИ 
[Ext. 

of 
inv.], 
% 

Кол-во 
зара-

женных 
моллюс-
ков 

[Number 
of in-
fected 
snails]

р. Обь 
[r. Ob] 

Озера и старица, 
окр. с. Мельниково
[lakes and oxbow, en-
virons of the v. Melni-

kovo]

2021 1,28 2 156 0,00 0 0 

2022 1,83 2 109 0,00 0 27 

р. Бурун-
дук 

[r. Burun-
duk] 

Окр. с. Петрово 
[environs  

of the v. Petrovo] 

2021 5,08 57 1121 0,83 5 603 

2022 4,40 7 159 5,21 5 96 

р. Томь 
[r. Tom] 

оз. Боярское  
[l. Boyarskoe]

2021 0,00 0 10 0,00 0 10 

Оз. Медвежье 
(окр. с. Барабинка) 
[l. Medvezhye (envi-

rons of the 
v. Barabinka)]

2021 8,68 19 219 0,95 1 105 

Оз. б/н, (окр. с. Ба-
рабинка) [l. without 

name (environs  
of the v. Barabinka)]

2021 1,99 17 854 1,09 5 460 

2022 0,85 3 352 0,00 0 250 

Старица (окр.  
с. Коларово) Кола-
рово [oxbow, envi-

rons of the v. Ko-
larovo]

2022 14,29 1 7 14,29 1 7 

 
В целом за период исследований различий по численности двух видов 

моллюсков по водоемам не выявлено. Можно отметить изменение числен-
ности по годам наблюдения; так, в 2022 г. во всех исследованных водоемах 
наблюдалось значительное снижение численности по сравнению с 2021 г. в 
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среднем в 2,5 раза. Изменение численности в разные годы исследования, ве-
роятно, зависит от погодных условий, температуры, степени залития поймы, 
осадков и др. 

Общая экстенсивность инвазии моллюсков р. Bithynia церкариями трематод 
разных систематических групп составила 3,62%, B. tentaculata – 3,98%, B. 
troschelii – 3,27%. Экстенсивность инвазии у двух видов моллюсков в целом по 
водоемам значительно варьирует, также наблюдаются различия и по уровню 
зараженности по годам наблюдений (fisher.test, p < 0,05) (см. табл. 2). 

Всего на зараженность церкариями O. felineus было исследовано 2 987 экз. 
моллюсков, из них в 108 моллюсках обнаружены церкарии трематод, только в 
17 моллюсках отмечены O. felineus (рис. 2). Экстенсивность инвазии моллюс-
ков B. troschelii церкариями O. felineus в целом составила 1,09%, отличаясь в 
разных озерах (см. табл. 2). Высокая ЭИ отмечена в старице в окрестности 
с. Коларово (правобережье р. Томь) – 14,28% и в р. Бурундук (правобережье 
р. Томь) – 1,43% (от 0,83 до 5,21%). Корреляции уровня зараженности моллюс-
ков церкариями с численностью моллюсков в водоеме не выявлено.  

 

 
 

Рис. 2. Церкарии сем. Opisthorchiidae из моллюска B. troschelii (р. Бурундук, 2021 г.) 
[Fig. 2. Cercariae family Opisthorchiidae from the snails B. troschelii (Burunduk river, 2021)] 

 
Морфологическая идентификация церкарий сем. Opisthorchiidae была 

подтверждена молекулярно-генетическими методами – ПЦР-диагностикой 
на основе генетического маркера (рис. 3). 

На рис. 3 показано, что образцы ДНК, выделенной из церкарий, парази-
тирующих в B. tentaculata, все же дают или слабые неспецифические про-
дукты ПЦР, или продукты, заметно отличающиеся по длине. Очевидно, что 
это церкарии сем. Opistorchiidae, возможно, Metorchis bilis или другие виды 
этого семейства, однако эти данные требуют более детального изучения. 

Таким образом, можно заключить, что только образцы ДНК церкарий, из-
влеченных из B. troschelii, дают четкий продукт, характерный для ДНК 
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O. felineus. Наиболее зараженными O. felineus оказались моллюски из проточ-
ных водоемов (реки, протоки), менее заражены в озерах, не имеющих ежегод-
ную связь с рекой, а в материковых озерах не заражены (Fisher.test, p < 0,05). 
 

 
 

Рис. 3. Гель-электрофорез продуктов ПЦР, полученных с препаратами ДНК церкарий 
описторхидного типа: 1, 2, 5 – из B. troschelii (оз. б/н, левобережная пойма р. Томь);  

4, 6 – из B. tentaculata (оз. б/н, левобережная пойма р. Томь) 
[Fig. 3. Gel electrophoresis of PCR products obtained with DNA preparations of opisthorchid type cer-

cariae. 1, 2, 5 – from B. troschelii (lake w/n, left-bank floodplain of the Tom River);  
4, 6 – from B. tentaculata (lake w/n, left-bank floodplain of the Tom River)] 

 

Изучение сезонной динамики зараженности моллюсков, проведенное 
нами в период с мая по июль, показало, что в пробах с мая до середины июня 
ни в одном из исследованных водоемов зараженные моллюски не отмечены, 
моллюски с церкариями отмечались только со второй половины июня и в 
июле. Ранее С.А. Беэром [3] указывалось на наличие двух пиков выхода 
церкарий: среднелетний (заражение весной текущего эпидсезона) и в конце 
мая (возобновление развития перезимовавших партенид), что наблюдалось 
не каждый год. Нами был отмечен только один пик – среднелетний.  

Таким образом, во всех обследованных нами пойменных водоемах бас-
сейна Средней Оби обнаружены моллюски р. Bithynia. Численность мол-
люсков в разных озерах значительно варьировала, также отмечена зависи-
мость от года наблюдений. Зараженность B. troschelii церкариями O. felineus 
в целом находится на низком уровне и составляет десятые доли процента, 
она не связана с численностью моллюсков, однако может значительно изме-
няться в зависимости от водоема, сезона и года наблюдений. 

В водоемах Обь-Иртышского бассейна, в частности в Новосибирской и 
Томской областях, в качестве промежуточных хозяев описторхид отмеча-
ются, как правило, два вида моллюсков: B. tentaculata и B. troschelii [14–16]. 

Ранее установлено, что в пределах небольшого водоема при равных гид-
рохимических условиях битинииды концентрируются преимущественно на 
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мелководных участках с илистым и богатым органикой грунтом, на водных 
растениях, тогда как на дне (при глубине 1 м) бывают очень редки [6]. Кроме 
того, на численность и зараженность моллюсков трематодами влияют раз-
мер водоема, его происхождение и богатство высшей водной растительно-
сти по берегам: мелкие, хорошо прогреваемые, образованные и пополняе-
мые в результате весенних разливов пойменные водоемы, богатые высшей 
водной растительностью (осоки, стрелолист, частуха, кувшинка, рдесты, ку-
бышка, роголистник, элодея, телорез) [17]. 

В предыдущих исследованиях изучение зараженности битиниид церка-
риями кошачьей двуустки проводилось в пойме Оби и Иртыша. Показано, 
что зараженность моллюсков довольно низкая. Так, в верховьях Оби и Ир-
тыша в пределах Алтайского края зараженность моллюсков сем. Bithyniidae 
достигает 2%, в пределах Новосибирской области – 6,1%, в Омской области 
в бассейне Иртыша – 0,3–20,2% [18, 19]. В Тюменской области в пойме рек 
Туры и Пышмы зараженность моллюсков от 4,0 до 9,0% [20]. В ХМАО по-
казатели зараженности также низкие: от 1,4 до 6,7% [21]. В пойме реки Обь 
(ниже плотины ГЭС около с. Нижняя Ельцовка) зараженность моллюсков 
партенитами описторхид составляла 1,15% [22]. 

В.Д. Завойкин с соавт. [23] в результате многолетних динамических 
наблюдений в гиперэндемичных очагах Среднего Приобья отмечают, что 
экстенсивность инвазии моллюсков не превышает 3%. По более поздним 
данным С.А. Беэра [3], в пойменных водоемах в бассейне Средней Оби экс-
тенсивность инвазии была низкая (3,7%), достигая лишь в некоторых био-
топах, расположенных вблизи населенных пунктов, 37%, при этом интен-
сивность инвазии очень высокая (в среднем 8 130 церкарий на моллюска). 
Коинвазии встречались крайне редко [3, 24]. Согласно нашим исследова-
ниям, ЭИ также была низкая и колебалась от 0,38 до 14,39%. 

По данным С.А. Беэра [3], плотность популяции моллюсков в пойменных 
водоемах Обского бассейна может достигать 8 100 экз./м². В нашем исследова-
нии плотность популяций была значительно ниже и не превышала 100,6 экз./м².  

Предыдущие исследования разных видов моллюсков из водоемов поймы 
верхней Оби показали, что партениты сем. Opisthorchiidae обнаружены в 2002 
и 2007 гг. у 0,6% B. tentaculata, а у В. troschelii партеногенетические стадии опи-
сторхид за анализируемые годы отмечены не были. Ранее уровень инвазии би-
тиниид партенитами описторхид в том же месте был равен 0,3% В. troschelii и 
1,2% B. tentaculata [25, 26]. Наши исследования также показали, что оба вида 
моллюсков р. Bithynia являются носителями церкарий описторхид, достоверно 
церкарии O. felineus выявлены только у B. troschelii.  

Таким образом, полученные нами данные по зараженности битиниид пар-
тенитами описторхид сопоставимы с другими исследованиями в Обь-Иртыш-
ском бассейне. В большинстве исследованных водоемов Западной Сибири за-
раженность первых промежуточных хозяев стабильно низкая (от 0,3 до 3%) 
независимо от численности моллюсков и напряженности очага описторхоза. 

Следовательно, экстенсивность инвазии моллюсков В. troschelii церка-
риями O. felineus в Томской области значительно варьирует. Высокая 
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зараженность карповых рыб, по-видимому, связана с максимальной интен-
сивностью инвазии моллюсков [3] и совпадением мест повышенной концен-
трации моллюсков и мест обитания карповых рыб. 

 

Заключение 
 

В бассейне Средней Оби обитают моллюски Bithynia troschelii 
(Paasch,1842), являющиеся первыми промежуточными хозяевами трематод 
Opisthorchis felineus. Численность моллюсков в зависимости от водоема варьи-
рует от 3 до 110 экз./м2. В целом экстенсивность инвазии моллюсков церкари-
ями O. felineus невысокая, в разных водоемах варьирует от 0 до 14,3%. Заражен-
ность зависит от типа водоема, сезона, изменяется она и по годам. 
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Аннотация. Метилфарнезоат (МФ) играет роль ювенильного гормона у вет-

вистоусых ракообразных. Известно, что МФ участвует в регуляции полового раз-
множения самок рачков, в частности, вызывает отрождение самцов и образование 
требующих оплодотворения покоящихся яиц. При этом как появление в потом-
стве самцов, так и образование покоящихся яиц у ветвистоусых ракообразных 
контролируются факторами внешней среды. Совместное действие экзогенного 
МФ и факторов внешней среды, влияющих на половое размножение ветвисто-
усых рачков, не исследовалось. В работе оценивали совместное влияние МФ в 
концентрации 400 нМ и субоптимальной обеспеченности пищей на репродуктив-
ные параметры самок двух видов рода Moina. При всех исследованных концен-
трациях пищи в среде с гормоном у самок наблюдалась более высокая предрас-
положенность к половому размножению (процент самцов и количество покоя-
щихся яиц в первом потомстве), чем в контроле. В среде с гормоном у самок 
также наблюдалась пониженная по сравнению с контролем плодовитость, кото-
рая практически не увеличивалась с ростом концентрации пищи. Плодовитость 
самок в контрольной среде росла с увеличением концентрации пищи. Возраст от-
рождения первой кладки незначительно увеличивался с уменьшением концентра-
ции пищи и существенно возрастал при добавке в среду гормона. Таким образом, 
под действием МФ самки начинали размножаться позже, снижалась их плодови-
тость, увеличивалась доля самцов в потомстве и росло количество покоящихся 
яиц. Наблюдаемые изменения в репродуктивных параметрах самок под дей-
ствием МФ аналогичны таковым при лимитирующей обеспеченности пищей и 
приведут к резкому снижению скорости роста популяции.  

Ключевые слова: ветвистоусые ракообразные, ювенильный гормон, ско-
рость роста, плодовитость, определение пола 
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Summary. Cladocera are mass representatives of zooplankton in freshwater eco-

systems, which are of great ecological importance. To be aware of the dynamics of 
cladoceran populations in nature and to control the abundance of animals in artificial 
conditions, for example, in aquaculture, it is important to understand the reaction of the 
reproductive system of animals to external stress factors. Adverse environmental con-
ditions trigger a chain of neurohormonal changes that largely determine the rate and 
type of reproduction (parthenogenesis or sexual reproduction) in Cladocera. With the 
discovery and isolation of methyl farnezoate (MF), one of the key hormones involved 
in the regulation of growth and reproduction of crustaceans, it became possible to study 
the combined endogenous and exogenous effects of this hormone on crustacean repro-
duction. In this work, we assessed the effect of MF on the reproductive parameters of 
two species of cladocerans of the genus Moina at suboptimal (for these species) food 
concentrations. As a working hypothesis, it was assumed that the combined effect of 
the external stress factor and MF would have a more pronounced effect on the growth 
and reproduction of animals than each of these factors separately. 

We used females of two species of cladocerans Moina brachiata (Jurine, 1820) and 
Moina macrocopa (Straus, 1918). In all experiments, a non-sterile culture of the green 
alga Chlorella vulgaris was used as a food, and aged tap water - as a culture medium. 
Animals were grown individually under conditions favourable for parthenogenesis (the 
volume of cultivation medium was 20 ml per animal, temperature (26°C), and photo-
period (16 hours of light, 8 hours of darkness); the concentration of food was 2*105 
cells/ml per day for M. macrocopa and 5*105 cells/ml per day for M. brachiata). To 
start the experiment, one-size juvenile females (body length 0.6–0.7 mm) from the first 
offspring of third-generation crustaceans were placed individually in 40-ml beakers 
containing 20 ml of the medium. The medium was updated daily. When studying the 
effect of MF on growth and reproduction, the following food concentrations were used: 
for M. brachiata – 0.1; 1; 2 and 4*105 cells/ml per day; for M. macrocopa – 0.5 and 
1*105 cells/ml per day. The differences in food concentrations are due to the fact that 
these two species have a different food threshold, at which females begin to produce 
resting eggs. For each food concentration, the development of females in the medium 
with MF and in the control medium was compared. The concentration of MF (Echelon, 
USA) in the medium was 400 nM. For each exposure, at least 10 animals were tested. 
The experiments were carried out until the females gave birth to the second offspring. 
For each female, the day of birth of the first offspring, the type of reproduction (parthe-
nogenetic offspring or resting eggs), the number and sex of the hatched parthenogenetic 
offspring were recorded. On Day 1 and 4 of the experiment, the linear size of the ani-
mals’ bodies was measured. Based on the body length, the specific rate of somatic 
growth of animals was calculated. 
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Experiments showed that MF stimulated females of both species to sexually repro-
duce at all tested food concentrations (see the figures). The proportion of males in the 
parthenogenetic offspring of females of both species for each of the tested food con-
centrations in the medium with MF was higher than in the control. Both MF and food 
concentration affected the proportion of females of both species that produced resting 
eggs. The proportion of females with resting eggs increased with a decrease in food 
concentration and with the addition of MF to the culture medium. MF and food con-
centration had a significant effect on fecundity, the age of the first reproduction, and 
the specific somatic growth rate of females of both study species (see the figures). Both 
species in the medium with MF gave birth to fewer offspring than in the control, while 
fecundity increased with increasing food concentration in the medium. In the medium 
with MF, the females hatched the first clutch later than in the control medium. The age 
of the first reproduction also increased with a decrease in the concentration of food. 
Both species in the medium with MF had a lower specific somatic growth rate than in 
the control, while a significant increase in the specific somatic growth rate with increas-
ing food concentration was recorded only for one of the species. Thus, the study showed 
that the concentration of the juvenile hormone MF 400 nM in the culture medium leads 
to a decrease in the specific rate of somatic growth, a delay in the hatching of the first 
clutch, a decrease in fecundity, an increase in the proportion of males in the offspring, 
and the production of resting eggs by females of Moina brachiata and Moina macro-
copa. Changes in the studied parameters of growth and reproduction of Moina brachi-
ata and Moina macrocopa females with a decrease in the food concentration below the 
optimum had a similar pattern but were less pronounced. The combined effect of MF 
and low food concentration leads to the strongest changes in the studied parameters of 
growth and reproduction of the studied females. Such changes will lead to a sharp de-
cline in the population growth rate, which indicates the possibility of controlling the 
number of natural or laboratory populations of cladocerans by interfering with the sig-
nalling pathway of juvenile hormone receptors. 

The article contains 3 Figures, 24 References. 
Keywords: Cladocerans, juvenile hormone, growth rate, fecundity, sex determina-

tion 
 
Funding: This work was partially supported by State Assignment of the Ministry of 
Science and Higher Education of the Russian Federation (project No. 0287-2021-0019). 
 
For citation: Volkova EN, Zadereev ES. Combined effect of methylfarnezoate and 
food concentration on the reproductive parameters of two cladoceran species of the ge-
nus Moina. Vestnik Tomskogo gosudarstvennogo universiteta. Biologiya = Tomsk State 
University Journal of Biology. 2023;62:94-108. doi: 10.17223/19988591/62/5 

 
Введение 

 
Ветвистоусые ракообразные – массовые представители зоопланктона в 

пресноводных экосистемах, имеющие важное экологическое значение. 
Представители таких родов ветвистоусых, как Daphnia и Moina, также часто 
используются в экотоксикологических исследованиях, а в последнее время 
и в качестве модельных объектов в работах по эволюции и генетике [1]. 
Важная экологическая роль в природе и широкое использование в лабора-
торных исследованиях ветвистоусых ракообразных во многом связаны с 
особенностями их размножения. При благоприятных условиях самки ветви-
стоусых ракообразных размножаются партеногенезом, отрождая при каж-
дой линьке многочисленных близкородственных самок. Благодаря этому 
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популяции ветвистоусых достаточно быстро достигают большой численно-
сти. При ухудшении условий окружающей среды в потомстве появляются 
самцы, а позже самки образуют требующие оплодотворения покоящиеся 
яйца [2].  

Рост и размножение ветвистоусых ракообразных во многом контролиру-
ются действием ряда эндокринных гормонов [3–4]. Среди наиболее изучен-
ных ювенильный гормон метилфарнезоат (МФ). Интерес к исследованию 
МФ во многом связан с его вовлеченностью в регуляцию полового размно-
жения у ветвистоусых ракообразных. Синтез этого гормона является необ-
ходимым условием появления самцов в партеногенетическом потомстве са-
мок [5]. К настоящему времени найдены гены, задействованные в активации 
его синтеза [6]. При высокой концентрации МФ также способен стимулиро-
вать самок ветвистоусых ракообразных к образованию покоящихся яиц [7]. 
Под влиянием этого гормона также изменяется способность животных 
накапливать жир в теле, что, в свою очередь, оказывает влияние на их пло-
довитость [8]. Таким образом, под действием МФ происходят изменения в 
жизненном цикле рачков (снижение плодовитости, рождение самцов, обра-
зование покоящихся яиц), которые снижают скорость роста популяции.  
То есть понимание взаимосвязей между действием МФ и особенностями 
размножения ветвистоусых ракообразных крайне важно для предсказания и 
управления их численностью в природных и искусственных условиях. 

Обычно воздействие МФ на параметры роста и размножения ветвисто-
усых ракообразных исследуют при благоприятных условиях окружающей 
среды. При этом циклическое размножение ветвистоусых находится под 
средовым контролем сигнальных факторов. Воздействие таких неблагопри-
ятных факторов, как короткий световой день, низкая температура, недоста-
ток пищи, высокая концентрация продуктов жизнедеятельности, запускает 
цепочку синтеза МФ в организме [5]. Таким образом, экзогенное воздей-
ствие МФ на организм при благоприятных внешних условиях является ис-
кусственно созданной комбинацией, не встречающейся в природе. Можно 
предположить, что при ухудшении условий среды обитания, которые вызы-
вают эндогенный синтез МФ, и одновременном экзогенном применении 
этого гормона эффекты будут более выражены в силу более высокой кон-
центрации действующего соединения.  

В данной работе оценивали действие МФ на репродуктивные параметры 
двух видов ветвистоусых ракообразных из рода Moina при субоптимальных 
для этих видов концентрациях пищи в среде. В качестве рабочей гипотезы 
предположено, что совместное действие внешнего стрессового фактора и 
МФ будет оказывать более выраженное действие на рост и размножение 
рачков, чем каждый из этих факторов по отдельности.  
  



Экология / Ecology 

98 

Материалы и методы 
 

В работе использовали самок двух видов ветвистоусых ракообразных – 
Moina brachiata (Jurine, 1820) и Moina macrocopa (Straus, 1918). Покоящиеся 
яйца M. brachiata и M. macrocopa с почвой из временного пруда, располо-
женного рядом с Институтом биологии внутренних вод РАН (с. Борок), лю-
безно предоставил Владимир Чугунов. После выхода животных из покоя-
щихся яиц перед экспериментами их несколько месяцев содержали в лабо-
раторных условиях. Ранее один из соавторов данной работы вместе с колле-
гами исследовал влияние концентрации корма на рост и размножение этих 
видов [9–10]. 

Во всех экспериментах в качестве корма использовали нестерильную 
культуру зеленой водоросли Chlorella vulgaris. Водоросль выращивали в 
колбах объемом 500 мл в накопительном режиме на среде Тамия (KNO3 – 
5 мг/л, MgSO4·7H2O – 2,5 мг/л, KH2PO4 – 1,5 мг/л, микроэлементы и Fe в 
незначительных количествах) при постоянном освещении и аэрации. Перед 
использованием в качестве корма водоросли центрифугировали при 
3 000 об/мин. Полученную концентрированную суспензию хранили в холо-
дильнике и использовали в качестве корма не более 2 недель после центри-
фугирования. Концентрацию клеток хлореллы в среде после разведения сус-
пензии определяли с помощью счетчика частиц CASY TTC (Германия). 

В опытах использовали самок третьего поколения, выращиваемых инди-
видуально в условиях, благоприятных для партеногенеза (объем среды 
культивирования – 20 мл на животное, температура – 26 °С, фотопериод – 
16 ч свет, 8 ч темнота, концентрация клеток хлореллы в среде – 2·105 кле-
ток/мл в сутки для M. macrocopa и 5·105 клеток/мл в сутки для M. brachiata). 
Ранее исследователями показано [11], что два этих вида моин имеют разный 
пищевой порог, при котором самки начинают образовывать покоящиеся 
яйца. Среду культивирования обновляли ежедневно. В качестве среды ис-
пользовали отстоянную (не менее 24 ч) водопроводную воду (pH – 7,3; жест-
кость – 62,9 мг·эквивалент CaCO3/л; общее содержание катионов – 
26,4 мг/л). Ранее исследователями показано [11], что такие условия благо-
приятны для партеногенетического размножения и не влияют на удельную 
скорость соматического роста и плодовитость изученных видов рачков. 

Для начала эксперимента одноразмерных ювенильных самок (длина тела 
0,6–0,7 мм) из первого потомства рачков третьего поколения, культивируе-
мых в описанных выше условиях, помещали индивидуально в 40-миллилит-
ровые стаканы, содержащие 20 мл среды. Условия культивирования (темпе-
ратура, фотопериод) соответствовали описанным выше. Среду обновляли 
ежедневно. При изучении влияния МФ на рост и размножение использовали 
следующие концентрации корма: для M. brachiata – 0,1; 1; 2 и 4·105 кле-
ток/мл в сутки; для M. macrocopa – 0,5 и 1·105 клеток/мл в сутки. Для каждой 
концентрации корма сравнивали развитие самок в среде с МФ и в контроль-
ной среде. Концентрация МФ (Echelon, США) в среде составляла 400 нМ. 
Растворы МФ изначально готовили в этаноле, концентрация этанола в среде 
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культивирования составляла 0,01%, что не оказывало воздействия на рост и 
размножение рачков. Концентрация гормона, используемая в данном иссле-
довании, приводила к массовому отрождению самцов у клонов D. magna 
[12–13], а также вызывала отрождение самцов и эпизодическое образование 
покоящихся яиц у самок M. macrocopa [14]. Для каждого воздействия про-
тестировано не менее 10 животных.  

Опыты проводили до отрождения самками второго потомства. Для каж-
дой самки фиксировали день отрождения первого потомства, тип размноже-
ния (партеногенетические потомки или покоящиеся яйца), количество и пол 
вылупившихся партеногенетических потомков. В первые и четвертые сутки 
эксперимента измеряли под бинокулярной лупой (×16) линейный размер 
тела животных как расстояние между вершиной головы и концом створок 
панциря. На основе линейных размеров тела рассчитывали удельную ско-
рость соматического роста животных [15].  

Для оценки влияния МФ и концентрации пищи на количество вылупив-
шихся самцов использовали критерий хи-квадрат (Chi-square test). Влияние 
концентрации корма и МФ на количество самок, образующих покоящиеся 
яйца, оценивали с помощью обобщенной линейной модели (Generalized Lin-
ear Model), предполагая биномиальное распределение. Чтобы проверить 
влияние концентрации пищи и МФ на плодовитость самок, возраст первого 
размножения и удельную скорость соматического роста, использовали фак-
торный дисперсионный анализ (factorial ANOVA). Все статистические рас-
четы проводились в программе STATISTICA 6.0. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Для понимания причин изменения численности популяций ветвистоусых 

ракообразных в природе и для управления численностью в искусственных 
условиях, например в аквакультуре, важно понимать общие закономерности 
реакции репродуктивной системы на внешние стрессовые факторы. Небла-
гоприятные воздействия запускают цепочку нейрогормональных измене-
ний, которые во многом определяют скорость и тип размножения (партено-
генез или половое размножение). С открытием и выделением в чистом виде 
одного из ключевых гормонов, вовлеченных в регуляцию роста и размноже-
ния ракообразных, метилфарнезоата, стало возможным исследовать сов-
местное эндогенное и экзогенное воздействие этого гормона на размноже-
ние ракообразных. В предыдущих исследованиях проводилась оценка от-
клика параметров роста и размножения самок M. macrocopa и M. brachiata 
на изменение пищевых условий. Выявлено, что данные виды различаются 
пороговыми концентрациями пищи, при которых у самок снижается ско-
рость соматического роста, и они начинают размножаться позже, снижается 
плодовитость, в кладках появляются покоящиеся яйца [16]. То есть авто-
рами определены пороговые концентрации пищи, при которых в организме 
рачков по всей видимости запускается синтез МФ. В данном исследовании 
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выполнена оценка экзогенного действия МФ на рост и размножение этих 
видов при субоптимальных и видоспецифичных концентрациях пищи.  

МФ стимулировал самок обоих видов к половому размножению при всех 
протестированных концентрациях пищи (рис. 1). Доля самцов в партеноге-
нетическом потомстве самок обоих видов для каждой из протестированных 
концентраций пищи в среде с МФ выше, чем в контроле (p < 0,01, критерий 
хи-квадрат). Доля самцов в партеногенетическом потомстве самок M. bra-
chiata при воздействии МФ также увеличивалась с уменьшением концен-
трации пищи (p < 0,001, критерий хи-квадрат). В контрольной среде неболь-
шое количество самцов (5%) фиксировалось лишь при самой высокой из 
протестированных концентраций пищи. В партеногенетическом потомстве 
самок M. macrocopa доля самцов с уменьшением концентрации пищи в кон-
трольной среде увеличивалась (p < 0,001, критерий хи-квадрат), в среде с 
МФ – незначительно уменьшалась (p = 0,02, критерий хи-квадрат).  

Как МФ, так и концентрация пищи влияли на долю самок обоих видов 
моин, откладывающих покоящиеся яйца. Доля самок с покоящимися яй-
цами увеличивалась с уменьшением концентрации пищи (p < 0,05, двухфак-
торный дисперсионный анализ) и при добавке в среду культивирования МФ 
(p < 0,01, двухфакторный дисперсионный анализ).  

 

 
 

Рис. 1. Доля самцов в партеногенетическом потомстве (серые столбцы)  
и доля самок Moina brachiata и Moina macrocopa с покоящимися яйцами  

(черные столбцы) в среде с добавкой метилфарнезоата (MF) и в контрольной среде 
(Cont) при разных концентрациях пищи 

[Fig. 1. The proportion of males in parthenogenetic progeny (grey bars) and the proportion of females  
of Moina brachiata and Moina macrocopa with resting eggs (black bars) in the methylfarnesoate  

treatment (MF) and control (Cont) with the different food concentrations] 

 
Переход к половому размножению у ветвистоусых ракообразных и свя-

занное с ним резкое уменьшение скорости роста популяции происходят при 
ухудшении условий среды обитания в виде последовательности событий: 
появление в партеногенетическом потомстве самцов, появление в кладках у 
самок покоящихся яиц, требующих оплодотворения. При этом для разных 
видов и даже популяций одних видов значения неблагоприятных факторов 
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и их комбинации, вызывающие переход к половому размножению, могут 
существенно варьировать, что связано с приспособленностью популяций к 
конкретным условиям среды обитания.  

Как видно на примере двух протестированных видов моин, вид M. bra-
chiata более чувствителен к пищевым условиям и начинает образовывать 
покоящиеся яйца при более высоких концентрациях пищи, чем M. macro-
copa. Для интерпретации результатов, однако, существенно, что для обоих 
видов склонность к половому размножению резко возрастает при добавке в 
среду МФ, также она увеличивается с уменьшением концентрации пищи в 
среде. Несмотря на то, что экзогенная добавка гормона вызывает выражен-
ный эффект, с уменьшением концентрации пищи он увеличивается. То есть 
можно предположить, что с ростом концентрации гормона доля самцов в 
потомстве самок и доля самок с покоящимися яйцами будут расти. Действи-
тельно, ранее исследователями показано [14], что доля самок M. macrocopa 
с покоящимися яйцами с увеличением содержанием МФ в среде до 
1 600 нМ вырастает практически до 100%.  

Близкие концентрации МФ, стимулирующие вылупление самцов, полу-
чены ранее для других видов ветвистоусых ракообразных. Так, в партеноге-
нетических кладках Daphnia magna самцы появляются при концентрации 
МФ 50 нМ, а при 500 нМ МФ в среде дафнии дают только мужское потом-
ство [12]. При этом действие гормона проявляется в конце цикла развития 
яичника перед откладкой яиц в выводковую камеру, что хорошо согласуется 
с данными по времени определения пола в потомстве для других ветвисто-
усых, например Moina [17]. Эндогенный синтез метилфарнезоата необхо-
дим и в случае стимуляции производства самцов средовыми стимулами. 
Например, доля самцов при коротком световом дне в потомстве самок 
D. pulex может уменьшаться или увеличиваться за счет подавления или сти-
муляции синтеза метилфарнезоата соответствующим ферментом [18]. 

Метилфарнезоат, видимо, связывается с транскрипционным фактором 
[19], регулирует транскрипцию ряда генов, в том числе в созревающем  
ооците [5]. Таким образом, пол потомства предположительно определяется 
нейроэндокринным сигнальным путем, при котором чувствительные 
нейроны воспринимают соответствующий средовой стимул, передают сиг-
нал секреторным нейронам, выделяющим нейропептиды, которые регули-
руют синтез метилфарнезоата из фарнезоевой кислоты ферментом O-метил 
трансферазой фарнезоевой кислоты (FAMeT). В свою очередь, метил-
фарнезоат, связываясь с транскрипционными факторами Met и SRc, регули-
рует транскрипцию множества генов, в том числе определяющих пол разви-
вающейся особи [20]. 

Факторный дисперсионный анализ показал значимое влияние МФ и кон-
центрации пищи на плодовитость и возраст отрождения первой кладки 
(рис. 2), удельную соматическую скорость роста (рис. 3) самок обоих иссле-
дованных видов.  
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Рис. 2. Плодовитость и возраст отрождения первой кладки (среднее ± S.E.) самок  
Moina brachiata и Moina macrocopa в контрольной среде (белые столбцы) и в среде,  

содержащей 400 нМ метилфарнезоата (черные столбцы).  
* – разница между контрольной средой и средой с МФ достоверна при p < 0,0001 

[Fig. 2. The fecundity and the age at the first reproduction (mean ± S.E.) of females of Moina brachiata 
and Moina macrocopa in the control (white bars) and 400 nM methylfarnesoate treatment (black bars).  

* The difference between control and methylfarnesoate treatment is significant at p < 0,0001  
(post-hoc Tukey test)] 

 

 
 

Рис. 3. Удельная скорость соматического роста (среднее ± S.E.) самок  
Moina brachiata и Moina macrocopa в контрольной среде (белые столбцы) и в среде,  

содержащей 400 нМ метилфарнезоата (черные столбцы). * – разница между  
контрольной средой и средой с МФ достоверна при p < 0,0001 

[Fig. 3. The specific somatic growth rate (mean ± S.E.) of females of Moina brachiata  
and Moina macrocopa in the control (white bars) and 400 nM methylfarnesoate treatment (black bars). 

* The difference between control and methylfarnesoate treatment is significant at p < 0,0001  
(post-hoc Tukey test)] 
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Оба вида в среде с МФ отрождали меньше потомков, чем в контроле 
(M. brachiata: F = 23,59, p < 0,0001; M. macrocopa: F = 10,95, p < 0,001), при 
этом плодовитость увеличивалась с ростом концентрации корма в среде 
(M. brachiata: F = 71,31, p < 0,0001; M. macrocopa: F = 154,99, p < 0,0001) 
(рис. 2).  

В среде с МФ самки отрождали первую кладку позже, чем в контрольной 
среде (M. brachiata: F = 42,46, p < 0,0001; M. macrocopa: F = 111,46, 
p < 0,001). Возраст отрождения первой кладки также увеличивался с умень-
шением концентрации корма в среде (M. brachiata: F = 2,88, p = 0,0385; 
M. macrocopa: F = 7,84, p = 0,0057) (см. рис. 2). 

Оба вида в среде с МФ имели меньшую удельную соматическую ско-
рость роста, чем в контроле (M. brachiata: F = 8,13, p = 0,007; M. macrocopa: 
F = 35,29, p < 0,0001), при этом достоверное увеличение удельной сомати-
ческой скорости роста с возрастанием концентрации корма в среде зафик-
сировано лишь для одного из видов (M.macrocopa: F = 68,97, p < 0,0001) 
(рис. 3). 

Ранее в опытах с M. macrocopa В.К. Чугунов показал [21], что при концен-
трации МФ в среде 400 нМ замедляется линейный прирост самок и увеличи-
вается доля самцов в потомстве. В данной работе показано, что самки двух 
видов моин, подвергшиеся воздействию гормона, не только медленнее растут 
(см. рис. 3), но также позже приступают к размножению (см. рис. 2). Также 
зарегистрирован синергетический эффект уменьшения концентрации корма в 
среде и добавки МФ в среду, который проявлялся в увеличении возраста от-
рождения первой кладки. Известно, что у насекомых под действием ювениль-
ного гормона в личиночный период ослабевает активность гормона экдизона, 
стимулирующего рост личинки и ускоряющего ее линьку [22]. МФ у ветви-
стоусых ракообразных может выполнять те же функции, что и ювенильный 
гормон у насекомых; когда его концентрация высока, он замедляет развитие 
животных. В экологии ветвистоусых ракообразных время достижения поло-
вой зрелости является одним из ключевых параметров жизненного цикла, 
оказывающих существенное влияние на динамику популяции [23]. Таким об-
разом увеличение возраста отрождения первой кладки под действием МФ бу-
дет способствовать снижению скорости роста популяции. 

Характер влияния МФ и концентрации пищи на плодовитость самок двух 
исследованных видов схож с влиянием на другие параметры жизненного цикла. 
Как добавка в среду МФ, так и уменьшение концентрации пищи снижали пло-
довитость. При этом минимальные плодовитости зафиксированы в среде с МФ 
при наименьшей из протестированных концентраций пищи. Стоит отметить, 
что плодовитость в среде с МФ даже с ростом концентрации пищи остается 
достаточно низкой. Недавно исследователи показали [8], что МФ, как и ряд 
других соединений, оказывающих влияние на эндокринную систему, влияет на 
накопление жиров, что сказывается на репродуктивном успехе самок Daphnia 
magna. Снижение плодовитости под действием МФ, как и наблюдаемые изме-
нения в других оцениваемых в данной работе параметрах, будут также приво-
дить к снижению скорости роста популяции [24]. 
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Таким образом, показано, что экзогенное воздействие ювенильного гор-
мона метилфарнезоата на параметры роста и размножения самок двух видов 
ветвистоусых ракообразных рода Moina приводит к комплексным эффектам 
(снижение удельной соматической скорости роста, более позднее отрожде-
ние первой кладки, снижение плодовитости, увеличение доли самцов в 
потомстве, появление покоящихся яиц), которые существенным образом 
скажутся на численности популяции. Эффекты, зафиксированные при до-
бавке 400 нМ метилфарнезоата в среду культивирования, сходны с тако-
выми при концентрациях пищи, лимитируюших рост и размножение иссле-
дованных видов рачков. Результаты исследования подтверждают, что веще-
ства, вовлеченные в регуляцию эндокринной системы и сигнальный путь 
рецепторов ювенильных гормонов, будут оказывать существенное воздей-
ствие на популяции ветвистоусых ракообразных.  

 
Выводы 

 
1. Концентрация ювенильного гормона метилфарнезоата 400 нМ в среде 

культивирования самок ветвистоусых рачков Moina brachiata и Moina mac-
rocopa приводит к снижению удельной скорости соматического роста, за-
держке в отрождении первой кладки, снижению плодовитости, увеличению 
доли самцов в потомстве, появлению в первой кладке покоящихся яиц. 

2. Изменения в исследованных параметрах роста и размножения самок 
Moina brachiata и Moina macrocopa при уменьшении концентрации пищи в 
среде ниже оптимальной носят схожий характер, но менее выражены.  

3. Совместное действие метилфарнезоата и низкой концентрации пищи 
приводит к наиболее сильным изменениям в исследованных параметрах ро-
ста и размножения самок исследованных видов. Подобные изменения при-
ведут к резкому снижению скорости роста популяции, что указывает на воз-
можность контролировать численность природных или лабораторных попу-
ляций рачков путем вмешательства в сигнальный путь рецепторов ювениль-
ных гормонов. 
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Аннотация. В рейсе № 108 научно-исследовательского судна «Профессор 
Водяницкий» (11.07–3.08.2019 г.) исследованы пелагические экосистемы Чёр-
ного и Азовского морей в пределах экономической зоны Российской Федерации. 
Для комплексных микологических и гидрохимических анализов взяты 42 пробы 
воды на 14 станциях Чёрного моря и 20 проб на 10 станциях Азовского моря. 
Идентифицировано 35 видов грибов из 17 родов, 12 семейств, 11 порядков, 
6 классов из отдела Ascomycota и группа неопределенных видов Fungi spp. В Чёр-
ном море выделены 35 видов, в Азовском море – 8. Все виды микромицетов, 
найденные в Азовском море, обнаружены и в Чёрном. Проведен сравнительный 
анализ видовой структуры и количественного распределения грибов в зависимо-
сти от глубины отбора проб, температуры воды, рН, солёности, концентрации O2, 

– – 3–
2 3 4 орг 4 оргNO ,  NO ,  NH ,  N ,  PO ,  P ,  Si . По станциям исследования вычислены ста-

тистически значимые коэффициенты ранговой корреляции Спирмана 
(ρmax = 0,503–0,513), значения которых обусловили сочетания 4 абиотических пе-
ременных: глубина, содержание – –

2 3NO ,  NO ,  Si . Получена прямая пропорцио-

нальная зависимость количества видов и численности грибов от глубины и кон-
центрации –

3NO  и обратная от –
2NO  и Si.  

Ключевые слова: морские планктонные грибы, нитриты, нитраты, кремний, 
глубина, Alternaria, Aspergillus, Penicillium  
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Summary. In cruise 108 of R/V Professor Vodyanitsky (11.07-03.08.2019), com-

prehensive studies of pelagic ecosystems of the Black Sea and the Sea of Azov were 
carried out within the economic zone of the Russian Federation. The purpose of the 
work is to study the species composition and spatial distribution of cultivable marine 
microscopic fungi in relation to the physicochemical factors of seawater. In the Black 
Sea, 42 water samples were taken at 14 stations and in the Sea of Azov, 20 samples at 
10 stations. In the Black Sea, water samples were taken in the surface layer (1 m), in 
thermocline (a water layer in which the temperature gradient differs sharply from the 
gradients above and below) and below thermocline. In the Sea of Azov, water samples 
were taken in the surface (0.5 m) and near-bottom (9–11 m) layers. The effects of the 
following environmental factors on the structure of fungal complexes were analyzed: 
depth, water temperature, pH, salinity, concentrations of O2, 

– – 3–
2 3 4 орг 4 оргNO ,  NO ,  NH ,  N ,  PO ,  P ,  Si . The data were processed using MS Excel and 

PRIMER® 5.2.8 statistical software package (the functions Similarity, BIOENV, 
CLUSTER, and MDS). In total, 35 species of fungi from 17 genera, 12 families, 11 
orders and 6 classes of phylum Ascomycota were identified, and there was a group of 
Fungi spp. that were not identified. In the Black Sea, 35 species were identified, in the 
Sea of Azov, there were 8 species from 5 genera, 4 families, 4 orders, 3 classes, and a 
group of Fungi spp. All micromycete species found in the Sea of Azov were also present 
in the Black Sea. The highest frequency of occurrence was noted for the species Ex-
ophiala dermatitidis (17.0%), Cladosporium cladosporioides (23.1%), and 
Cladosporium sphaerospermum (35.4%). The similarity (according to the Bray-Curtis 
coefficient) of the mycobiota of the seas in terms of quantitative indices of species rich-
ness was 37.8%, and 40.0% in terms of the species composition. In the Black Sea, the 
number of fungal species varied from 25 to 27 in the water layers, with the average 
abundance ranging from 16643 to 17867 CFU/L. In the Sea of Azov, the number of 
species varied from 5 (surface layer) to 9 (bottom layer), with the average abundance 
being in the range of 7100–7500 CFU/L (see Table 2). For the stations of both the Black 
Sea and the Sea of Azov, coefficients of statistically significant Spearman’s correlations 
were calculated. They were determined by the combinations of 4 variables: sampling 
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depth and concentrations of – –
2 3NO ,  NO ,  Si  (ρmax = 0.503-0.513). The cluster and non-

metric multidimensional scaling (MDS ordination) in two dimensions, based on simi-
larity coefficients for 4 significant factors at the level of ρmax = 0.503, divided the sta-
tions into 3 groups. Group I consisted of coastal stations of the Caucasian coast and 
adjacent open waters, Group II included coastal and seaward marine stations of the 
northern and central parts of the Black Sea. Group III included all stations of the Sea of 
Azov. The Bray-Curtis similarity coefficients for the quantitative indicators of the fun-
gal complexes varied from 34.1% (groups I and III) to 52.0% (groups I and II), and for 
the species structure they varied from 38.7 (groups I and III; 5 common species and the 
Fungi sp. group) to 58.8% (groups I and II; 14 common species and the Fungi sp. 
group). Groups I and II are in the Black Sea, their similarity coefficients are greater 
than 50%, and the habitat conditions are similar. Consequently, the mycocomplexes of 
these groups are divided conditionally. The MDS analysis yielded a graphical represen-
tation of the fungal abundance and the values of the determinant variables in the groups. 
The dependence of the number of species and the fungal abundance in the mycocom-
plexes of the groups in the Black Sea and the Sea of Azov on the values of the determi-
nant abiotic variables was established: direct proportionality for depth and –

3NO  and 

inverse proportionality for –
2NO  and Si. The values of the obtained correlation coeffi-

cients are not very high, which indicates that the structure of mycocomplexes was ad-
ditionally affected by the factors that were not taken into account in our study. 

The paper contains 3 Figures, 3 Tables, and 45 References. 
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Введение 

 
По состоянию на 15.07.2022 г. зарегистрировано 1 857 видов морских 

грибов, распределенных по семи отделам (Aphelidiomycota, Ascomycota, Ba-
sidiomycota, Blastocladiomycota, Chytridiomycota, Mucoromycota и Micro-
sporidia), 22 классам, 88 отрядам, 226 семействам и 769 родам [1]. Перекры-
тие видового состава грибов в наземных и морских экосистемах подчерки-
вает отсутствие основного эволюционного понимания, необходимого для 
характеристики и определения морских грибов [2]. Из морской воды часто 
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выделяют представителей родов Alternaria, Aspergillus, Trichoderma, 
Arthrinium, Cladosporium, Penicillium, Cystobasidium, Exophiala, Graphium, 
Lecanicillium, Purpureocillium, Acremonium, Coniothyrium, Simplicilium и 
Mucor [3, 14]. 

Исследователи отмечают слабую изученность морских планктонных грибов 
(микопланктона) в прибрежных и открытых водах Мирового океана, а именно 
видовое разнообразие, горизонтальное, вертикальное и временное распределе-
ние, связь с биотическими и абиотическими факторами среды, роль в трофиче-
ских цепях и круговороте веществ [5–7]. Грибы образуют значительное коли-
чество биомассы в морских экосистемах, а в прибрежных водах составляет зна-
чительную часть микробной биомассы и часто того же порядка, что и морские 
прокариоты [8, 9]. По данным разных авторов, в одном миллилитре морской 
воды присутствуют от 1 до 107 пропагул грибов (клетки, дающие начало но-
вому организму: споры, клетки гиф) [5, 10–12]. Исследования микопланктона 
проводят классическими (культивирование грибов, подсчет грибных структур 
на фильтрах) [12–15] и генетическими методами [6, 10, 11, 16]. Культуральные 
методы позволяют выявить небольшую часть видового разнообразия, которое, 
как правило, ограничивается мицелиальными грибами и дрожжевыми фор-
мами из отделов Ascomycota и Basidiomycota [17]. Так, на первых этапах выде-
ления грибов в пелагиали моря большую часть видового разнообразия состав-
ляли дрожжи из родов Rhodotorula, Rhodosporidium, Metchnikowia, Torulopsis, 
Kluyveromyces, Aureobasidium и Cryptococcus [13, 17, 18]. 

Молекулярные методы выявили высокое разнообразие микобиоты в мор-
ских экосистемах, в том числе много неклассифицированных форм, что указы-
вает на возможное присутствие неизвестного грибкового сообщества в пелаги-
али океанов [5]. Авторы отмечают доминирование филотипов микромицетов, 
относящихся к отделам Ascomycota, Basidiomycota и Chytridiomycota, в мень-
шем количестве Cryptomycota и Mucoromycota [2, 5–7], но только половина из-
вестных морских видов грибов имеют общедоступный локус ДНК [9]. В при-
брежных водах Гавайев из 46 видов, представителей отделов Basidiomycota и 
Ascomycota, преобладали Basidiomycota (n = 42), при этом большинство (n = 27) 
представляли новые филотипы, демонстрирующие менее 98% идентичности 
гена 18S рРНК с любой последовательностью в GenBank [10]. Существует мне-
ние о том, что небольшое количество проб воды, взятое в открытом океане, при 
котором грибы выделяют методом культивирования, отрицательно сказыва-
ется на выявлении видового разнообразия [2].  

Цель – провести сравнительный анализ видовой структуры комплексов 
морских грибов (микокомплексов) и количественного распределения гри-
бов в пелагиали Чёрного и Азовского морей в зависимости от различных 
абиотических факторов. 

 
Материалы и методики исследования 

 
Для комплексных микологических и гидрохимических исследований 

отобраны 42 пробы воды на 14 станциях Чёрного моря и 20 проб на 
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10 станциях Азовского моря в течение экспедиционного рейса НИС «Про-
фессор Водяницкий» (11.07.–3.08.2019 г., владелец Федеральное бюджетное 
учреждение науки ФИЦ «Институт биологии южных морей им. А.О. Кова-
левского РАН», г. Севастополь) (рис. 1). Образцы воды взяты батометрами, 
входящими в комплект гидрологического комплекса «Sea-Bird’s 911 plus 
CTD», производство США. 

В Чёрном море исследования проводили в слоях воды: поверхностном (1 м), 
термоклина (слой воды, в котором градиент температуры резко отличается от 
градиентов выше- и нижележащих слоев) и ниже термоклина. В Азовском 
море – в поверхностном (0,5 м) и придонном горизонтах воды (9–11 м).  

 

 
 

Рис. 1. Схема станций в Чёрном и Азовском морях 
[Fig. 1. Scheme of stations in the Black end Azov Seas] 

 
Грибы выделяли на среды: агар Чапека (производитель ООО «НПЦ 

«Биокомпас–С», г. Углич), агар Сабуро с глюкозой (производитель компа-
ния «Биотехновация», г. Электрогорск) по две повторности на каждой 
среде. Посев образцов воды делали в судовом микробиологическом боксе. 
Чашки Петри инкубировали в термостате при температуре 18–20 °С в тече-
ние 2–3 недель. Грибы идентифицировали по «морфолого-культуральным 
признакам», применяя работы [19–21] и др. Валидные названия и таксоно-
мическая принадлежность грибов соответствуют электронной международ-
ной базе данных Index Fungorum [22].  

В микологии сообщество грибов, занимающих единое дискретное место-
обитание, называют микокомплексом. Экологический анализ данных вклю-
чает: видовой состав, число видов, частоту встречаемости и количество ко-
лониеобразующих единиц (КОЕ/л). 

Обработка данных проведена с использованием программы MS Excel и 
пакета статистических программ PRIMER® 5.2.8 (использовали функции 
Similarity, BIOENV, CLASTER и MDS). Входным форматом пакета про-
грамм PRIMER® 5.2.8 служат матрицы типа пробы×таксоны [23].  
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Сходство видового состава комплексов грибов по морям, горизонтам 
воды, выделенным группам оценено по коэффициенту сходства Брэй-Кёр-
тиса, который вычисляется по наличию или отсутствию организма, а чис-
ленной структуры – на основе матрицы численности микромицетов 
(Similarity-анализ). BIOENV – результат сопоставления биотической (фик-
сированной, количество видов и численность грибов, КОЕ/л) и абиотиче-
ской (вторичной, значения физических и химических параметров воды) мат-
риц сходства для расчета наиболее высоких значений коэффициентов ран-
говой корреляции Спирмена (ρmax), которые определяют сочетание парамет-
ров воды, в наибольшей степени соответствующих изменению распределе-
ния численности и видового состава грибов. CLASTER – графическая ин-
терпретация кластерного анализа относительного сходства станций (по ко-
эффициенту Брей-Кёртиса). MDS-ординация (Ordination of samples by Multi-
Dimensional Scaling) – многомерное маcштабирование, графическое пред-
ставление степени сходства (различия) станций, определяется как расстоя-
ние между станциями в многомерном пространстве с последующим нало-
жением их на двухмерное. Статистическая достоверность графического 
представления выражается показателем «Stress», высоким уровнем досто-
верности считаются значения в диапазоне от 0,05 до 0,2 [23, 24].  

Параллельно учитывались физические и химические параметры воды: глу-
бина, температура, рН, солёность, O2, 

– – 3–
2 3 4 орг 4 оргNO ,  NO ,  NH ,  N ,  PO ,  P ,  Si .  

 
Результаты исследования 

 
Таксономическая структура. Исследованы пелагические экосистемы 

открытых районов Азовского и Чёрного морей, а также Чёрного моря у бе-
регов Крыма и Кавказа в пределах экономической зоны Российской Федера-
ции. Идентифицировано 35 видов грибов из 17 родов, 12 семейств, 11 по-
рядков, 6 классов из отдела Ascomycota и группа неопределенных видов 
Fungi spp. В Чёрном море выделены 35 видов, преобладали представители 
родов Aspergillus (11) и Penicillium (4). В Азовском море – 8 видов из 5 ро-
дов, 4 семейств, 4 порядков, 3 классов и группа Fungi spp., доминировали 
представители рода Cladosporium (3). Все виды микромицетов, найденные в 
Азовском море, присутствовали и в Чёрном. Наибольшая частота встречае-
мости отмечена для видов Exophiala dermatitidis – 17,0%, Cladosporium 
cladosporioides – 23,1% и Cladosporium sphaerospermum – 35,4% (автор и год 
описания приведены в табл. 1). Сходство (коэффициент Брэй-Кёртиса) ми-
кобиоты морей по количественным показателям составляло 37,8%, по видо-
вому составу – 40,0%. 

Горизонтальная структура микокомплексов. В Чёрном море по слоям 
воды отмечены сходные показатели видового богатства грибов (табл. 2). 
Сходство структуры комплексов по горизонтам воды изменялось: по чис-
ленной структуре от 46,7 (слои: термоклин и ниже термоклина) до 55,7% 
(слои: поверхностный и ниже термоклина); по видовой – от 66,7 (слои: по-
верхностный и термоклин) до 77,8% (слои: поверхностный и ниже 
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термоклина). В Азовском море также отмечено высокое сходство структуры 
комплексов грибов поверхностного и придонного горизонта воды, сходство 
по численной структуре – 65,4%; видовой – 71,4%.  

 
Т а б л и ц а  1 [Table 1] 

Таксономический состав и средняя численность (Nср, КОЕ/л) микромицетов  
в Чёрном и Азовском морях по горизонтам воды 

[Taxonomic composition and colony forming units number (Nm, CFU/L) of micromycetes  
in the Black and Sea of Azov by water horizons] 

 

Море, слой воды
[Sea, 

layer of water]

Вид [Species]  

Чёрное море  
[Black sea]

Азовское море  
[Sea of Azov] 

Поверх-
ность  

[Surface] 

Термо-
клин 

[Thermo-
cline]

Ниже тер-
моклина 
[Below the 

thermocline]

Поверх-
ность  

[Surface] 

Придон-
ный 

[Bottom] 
Среднее число колониеобразующих единиц (Nср, КОЕ/л)  

[Average number of colony forming units (Nm, CFU/L)]
Acremonium alabamense 
Morgan-Jones 1974 

0 133 78 0 0 

Acrostalagmus albus Preuss 
1851 607 667 192 0 0 

Alternaria alternata* 285 67 154 0 0 
Al. chlamydospore ≈  
Mouch. 1973 

142 667 153 0 0 

Alternaria tenuissima 
(Kunze) Wiltshire 1933

142 0 308 0 0 

Aspergillus candidus*  
Link 1809 71 67 1153 0 0 

A. carneus* Blochwitz 1933 0 200 384 0 0 
A. flavus* Link 1809 133 267 200 700 200 
A. fumigatus* Fresen. 1863 321 333 76 0 0 
A. granulosus ≈  
Raper and Thom 1944 142 267 0 0 0 

A. nidulans≈ (Eidam)  
G. Winter 1884 

286 2333 3 230 0 0 

A. restrictus* G. Sm. 1931 267 0 1 153 0 0 
Aspergillus spp. 357 0 1 615 1 400 1 100 
A. sydowii* (Bainier & Sar-
tory) Thom & Church 1926 0 0 770 0 0 

A. ustus* (Bainier) Thom  
and Church 1926 

142 1333 0 0 0 

A. versicolor* (Vuill.) Tirab. 
1908 

0 733 76 0 0 

Cadophora malorum≈(Kidd 
& Beaumont) W. Gams 2000 71 133 0 0 0 

Candida albicans  
(C.P. Robin) Berkhout 1923

71 200 0 0 0 

Cephalosporium  
sphaerospermum Penz. 1882

71 0 1538 0 0 

Cladophialophora carrionii 
#(Trejos) de Hoog, Kwon-
Chung & McGinnis 1995

71 67 0 0 0 
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Море, слой воды
[Sea, 

layer of water]

Вид [Species]  

Чёрное море  
[Black sea]

Азовское море  
[Sea of Azov] 

Поверх-
ность  

[Surface] 

Термо-
клин 

[Thermo-
cline]

Ниже тер-
моклина 
[Below the 

thermocline]

Поверх-
ность  

[Surface] 

Придон-
ный 

[Bottom] 
Cladosporium algarum ≈ 
Cooke et Massee 1888

2 142 0 846 0 0 

C. cladosporioides* 2 571 2 733 615 0 700 
C. herbarum≈ (Pers.) Link 
1816 

787 0 230 0 100 

Cladosporium sp. 2 286 3 800 1 769 4 700 3 100 
Exophiala dermatitidis≈ 
(Kano) de Hoog 1977

6 500 267 692 200 300 

Fusarium solani (Mart.) 
Sacc. 1881 214 0 0 0 0 

Lasionectiopsis spinosa≈ 
(Negroni) Lechat & P.-A. 
Moreau 2019 

0 67 0 0 300 

Penicillium citrinum*Thom 
1910 357 0 1000 0 0 

P. decumbens≈ Thom 1910 0 467 0 0 0 
P. paradoxum (Fennell & 
Raper) Samson, Houbraken, 
Visagie & Frisvad 2014

0 400 0 0 0 

Penicillium sp. 0 67 845 0 800 
Phialemonium atrogriseum≈ 
(Panas.) Dania García, Per-
domo, Gené, Cano and 
Guarro 2013 

500 0 153 0 0 

Phialophora sp. 71 67 307 0 0 
Trichocladium asperum≈ 
Harz 1871 0 0 1538 0 0 

Trichophyton  
mentagrophytes (C.P. Robin) 
Sabour. 1895 

0 20 153 0 0 

Fungi spp. 285 400 539 100 900 
Число видов 26 25 27 5 9 
Средняя численность гри-
бов по слоям воды (мин – 
мах), КОЕ·дм-3 

17867±4792
3000–53000

16643±4118
3000–
65000 

17567±4767
2000–
69000 

7100±2038
1000–20000

7500±1887 
3000–
22000 

Примечание. ± – стандартное отклонение; * – вид гриба с генетически доказанной спо-
собностью функционировать в морской среде; ≈ – вид гриба, известный из морских эко-
систем [1, 12, 25, 26]. 
[Note. ± – standard deviation (SD); * Terrestrial micromycete species with proven ability to function in 
the marine environment [Jones 2015]]; ≈ – a species of fungus known from marine ecosystems [1, 12, 25, 
26]. 

 
Влияние абиотических факторов. По результатам гидрохимических 

анализов установлено, что содержание всех биогенных элементов в 
поверхностном деятельном слое вод Чёрного и Азовского морей находилось 
ниже существующих норм предельно допустимых концентраций (ПДК) для 
рыбохозяйственных водоемов [27].  
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По горизонтам воды для рассматриваемых абиотических факторов не 
были рассчитаны статистически значимые коэффициенты ранговой корре-
ляции Спирмана (ρmax), которые оказывают ключевое влияние на развитие 
микобиоты.  

По станциям морей сочетание значений четырёх переменных: глубина 
отбора проб, содержание – –

2 3NO ,  NO ,  Si  – обусловило статистически значи-

мые коэффициенты корреляции Спирмана (ρmax = 0,503–0,513) (табл. 2). По-
этому дальнейший анализ влияния абиотических факторов на структуру 
комплексов грибов включает только эти переменные. Невысокие коэффи-
циенты корреляции свидетельствуют о воздействии на структуру микоком-
плексов факторов, не учтенных в нашем исследовании.  
 

Т а б л и ц а  2 [Table 2] 
Наиболее высокие значения коэффициента ранговой корреляции Спирмана (ρmax) 

для комбинаций из разного числа переменных 
[Highest values of the Spearman rank correlation index (ρmax)  

for different combination of environmental variables] 

 
Значение 
[Meaning] 
ρmax 

Переменные [Variables] 
Количество 
переменных 

[Number of variables] 

0,513 Глубина [Depth], –
2NO  2 

0,512 Глубина [Depth], – –
2 3NO ,  NO  3 

0,503 Глубина [Depth], – –
2 3NO ,  NO ,  Si  4 

 
Кластерный и MDS-анализ станций, выполненные на основе коэффици-

ентов сходства по 4 значимым факторам на уровне ρ = 0,503, разделили стан-
ции на 3 группы. В группу I вошли прибрежные станции Кавказского побе-
режья и прилегающих открытых вод (исключение ст. 135), в группу II – 
остальные станции северной и центральной части Чёрного моря, в группу 
III – все станции Азовского моря (рис. 2). Значения ведущих абиотических 
переменных и показателей видового богатства грибов для станций, объеди-
ненных в группы, представлены в табл. 3. 

Средние показатели глубины, –
2NO  и Si различались по группам в 2–

4,7 раза. Сходство микокомплексов по численной структуре изменялось от 
34,1 (группы I и III) до 52,0% (I и II), по видовой структуре – от 38,7 (I и III; 
5 общих видов и группа Fungi sp.) до 58,8% (группы I и II; 14 общих видов 
и группа Fungi sp.). Группы I и II находятся в Чёрном море, значения коэф-
фициентов сходства групп по численной и видовой структуре больше 50%. 
Следовательно, микокомплексы этих групп разделены условно, что под-
тверждают значения средних абиотических параметров, показателей видо-
вого богатства микобиоты (см. табл. 3), а также MDS-анализ с графическим 
изображением значений рассматриваемых переменных (рис. 3). В период 
исследования наблюдали интенсивное перемешивание вод: скорость основ-
ного черноморского течения (ОЧТ) по вертикали изменялась от 30 до 60 м/с, 
а в западной центральной и восточной частях региона южнее ОЧТ отмечали 
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три крупномасштабные циклонические меандры [28], поэтому значения фи-
зических и химических параметров воды были близкими в разных районах 
Чёрного моря.  
 

 
 

 
 

Рис. 2. Дендрограмма группирования (А) и неметрическое многомерное  
масштабирование в двух измерениях (MDS-ординация) (В) станций Чёрного  

и Азовского морей на основе относительного сходства по 4 ведущим абиотическим  

параметрам (глубина отбора проб, содержание – –
2 3NO ,  NO ,  Si ), обусловливающих  

количественное распределение грибов в пелагиали морей (ρ = 0,503). 
Примечание. Группа I – станции № 124, 127, 130, 132, 138 (Чёрное море);  

группа II – станции № 17, 33, 38, 55–57, 97, 98, 135 (Чёрное море);  
группа III – станции № 106А–115А (Азовское море) 

[Fig. 2. Dendrogram of grouping (А) and non-metric multidimensional scaling (MDS ordination) in two 
dimensions (В) of the stations in the Black and Azov Seas based on relative similarity for the four deter-

minant abiotic parameters (sampling depth and concentrations of  – –
2 3NO ,  NO ,  Si ) determining the quan-

titative distribution of fungi in the pelagial of the seas (ρ = 0.503)]. 
[Note: Group I – stations № 17, 33, 38, 55–57, 98, (Black Sea); Group II – stations № 97, 127, 130, 132, 

135, 138 (Black Sea); Group III – stations №№ 106А – 115А (Sea of Azov)]
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Т а б л и ц а  3 [Table 3 ]  
Средние значения ведущих абиотических параметров и показателей  
видового богатства грибов для выделенных групп станций (среднее ±  

стандартное отклонение (медиана; минимум – максимум)) 
[Average values of key abiotic parameters, species richness and abundance indicts  

of fungi from distinguished groups of stations (mean ± standard deviation,  
(median; minimum – maximum))] 

 

Море, группа
[Sea, group]

 
Факторы  
[Factors] 

Чёрное море  
[Black sea] 

Азовское море  
[Sea of Azov] 

I (ст. 124, 127, 130, 
132, 138) 

II (ст. 17, 33, 38, 55, 
56, 57, 97, 98, 135) 

III (106А-115А) 

Глубина [Depth], m 14,9±3,1  
(15,3; 1,0–40,0)

15,01±3,9  
(15,3; 1,0–41,0)

5,1±4,3 (4,0; 1,0–11,0) 

–
2NO , mcg/L 0,67±0,20  

(0,70; 0,40–0,90)
0,23±0,17  

(0,17; 0,05–0,50)
1,35±0,34  

(1,33; 0,85–1,85) 
–
3NO , mcg/L 2,03±0,53  

(1,80; 1,60–2,90)
1,65±1,25  

(1,37; 0,43–4,12)
1,62±1,28  

(1,40; 0,25–3,70) 

Si, mcg/L 
112,33±38,57 

(95,00; 69,00–156,67)

140,89±34,25 
(142,00;  

75,00–185,33)

661,65±208,75 
(623,00;  

335,00–949,50) 
Среднее количество 
видов грибов на 
станциях [Mean num-
ber of species fungi at 
stations] 

8±2 (8; 6–12) 8±2 (9; 4–13) 3±1 (3; 2–5) 

Количество видов 
грибов в группах 
[Number of species 
fungi in groups] 

22 29 9 

Численность грибов
в группах, КОЕ/л 
[The number of fungi in 
groups (Nm, CFU/L)]

21134±8798 
(21333; 10334–34667)

16481±14343 
(11000; 3333–47000)

7300±5633 
(5000; 2500–21000) 

 

 
Рис. 3. Неметрическое многомерное масштабирование в двух измерениях  

(MDS-ординация) численности грибов и концентраций ведущих абиотических  
переменных в группах станций I–III. 

Примечание. 1 – группа станций I; 2 – группа станций II; 3 – группа станций III 
[Fig. 3. Non-metric multidimensional scaling (MDS ordination) in two dimensions  

of the fungal abundance and levels of the most influential abiotic variables in station groups I-III] 
[Note. 1 – group of stations I; 2 – group of stations II; 3 – group of stations III] 
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Обсуждение 
 

Список видов грибов, выделенных в пелагиали Чёрного и Азовского мо-
рей представлен широко распространенными терригенными видами грибов, 
которые относятся к факультативно-морским. Однако многочисленные ис-
следования показывают, что разделение грибов на группы облигатно- и фа-
культативно-морских организмов – формально. В наших исследованиях 
22 вида микромицетов (62,68%) ранее были обнаружены в море [1, 12, 25, 
26], из них 11 (31,42%) с генетически доказанной способностью функцио-
нировать в морской среде [25] (см. табл. 1). Идентифицированные виды 
микромицетов и представители выделенных родов, известны в Чёрном 
море: в секторе полуострова Крым, северо-западной части, прибрежных 
районах Румынии, [12, 29–31], в районе г. Геленджика [32], открытом море 
[18], исключение – род Exophiala. Следовательно, видовой состав грибов, 
установленный в нашем исследовании, характерен и для других районов 
моря. Вид E. dermatitidis ранее неоднократно выделяли из морских экоси-
стем, он указан в списке морских видов в монографии E.B. Gareth Jones et 
al. «Classification of marine Ascomycota, Basidiomycota, Blastocladiomycota 
and Chytridiomycota» [25]. 

Микобиота Азовского моря эпизодично была исследована Е.А. Кузнецо-
вым, из воды, грунта и прибрежно-водных растений выявлены облигатно-
морские представители классов Labyrinthulea (отдел Bigyra), 
Chytridiomycetes (Chytridiomycota), а также 9 видов из класса Peronosporea 
(Oomycota), паразитирующих на зелёных нитчатых и диатомовых водорос-
лях, всего 29 видов [33]. В Азовском море мы впервые обнаружили Asper-
gillus flavus, Cladosporium cladosporioides, C. herbarum, Exophiala derma-
titidis, Lasionectiopsis spinosa, эти виды отмечены для пресных и солёных 
водоемов Понто-Каспийского бассейна [34–36].  

Разнообразие и распространение биоты определяют физико-химические 
свойства конкретной морской экосистемы [37]. Исследования микопланк-
тона, выполненные молекулярными методами, показали, что видовое богат-
ство грибов зависит от температуры воды, инсоляции, солёности, рН, кон-
центрации кислорода, органического и неорганического углерода, неорга-
нических форм азота, фосфора, SiO4, химического потребления кислорода 
(ХПК), стока речных вод, близости берега [6, 11, 16, 38], глубины, морских 
течений и апвеллинга [39]. Температура, рН и нитраты считаются основ-
ными факторами, так как установлено их влияние на формирование сооб-
ществ микопланктона независимо от места отбора проб [6, 11, 16, 38]. Также 
выявлено, что механизмы, регулирующие разнообразие микопланктона, мо-
гут различаться в прибрежных и открытых водах океана [10]. Из биотиче-
ских факторов отмечают биомассу фитопланктона, преимущественно диа-
томовых водорослей, концентрацию хлорофилла-а [11, 38, 39].  

В многочисленных работах доказано, что почвенные микромицеты со-
храняют жизнеспособность в воде разной солености и температуры от 
8 недель до года [40–43]. В наших исследованиях соленость изменялась от 
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14,24 до 18,96‰ (17,88±1,23), температура – от 10,14 до 26,59 °С 
(16,90±5,95), содержание всех биогенных элементов находилось ниже суще-
ствующих норм ПДК, следовательно, экологическая ситуация не относится 
к экстремальной.  

Установив влияние глубины отбора проб, концентраций – –
2 3NO ,  NO ,  Si  

на структуру комплексов микобиоты в исследуемых районах, мы пришли к 
выводу, что наши данные согласуются с результатами, полученными дру-
гими авторами. Глубина – это комплекс взаимосвязанных условий среды, 
например, с увеличением глубины уменьшаются температура, концентра-
ция O2, прозрачность, увеличиваются плотность воды, солёность, поглоще-
ние и рассеивание света, поэтому глубина влияет на структуру микоком-
плексов, а также видовое разнообразие всех организмов.  

Грибы используют азот из органических соединений (аминокислоты, 
белки, пептоны, пептиды), а также соли аммония, аммиак, нитраты, нитриты 
и атмосферный азот. Большинство грибов используют нитраты, нитриты 
или азотнокислый аммоний [44, 45]. В Григорьевском лимане и авандельте 
р. Дунай (северо-западная часть Чёрного моря) установлена прямая пропор-
циональная зависимость численности пропагул грибов от концентрации 

–
3NO  и –

2NO  [14]. В Бохайском море найдена прямая зависимость количе-

ства оперативно таксономических единиц (ОТЕ или OTU на английском 
языке) и их численности от концентраций общего и растворимого фосфора, 
неорганических форм азота и Si, которые также являются ключевыми пита-
тельными веществами для роста фитопланктона [7]. В нашем случае полу-
чена прямая пропорциональная зависимость количества видов и численно-
сти грибов от глубины и –

3NO , обратная – от –
2NO  и Si.  

В Азовском море в период отбора проб наблюдали цветение диатомовых 
водорослей родов Skeletonema, Cylindrotheca, Rhizosoleniineae и низкую 
прозрачность воды (до 2,0 м).  

 
Заключение 

 
В микопланктоне морей идентифицировано 35 видов микромицетов: в 

Чёрном море – 35, преобладали представители родов Aspergillus (11) и Pen-
icillium (4); в Азовском – 8 видов грибов, доминировали представители рода 
Cladosporium (3). Впервые для Чёрного моря указан вид Exophiala 
dermatitidis. В Азовском море все виды выделены впервые. Условия среды 
обитания для развития микобиоты были наиболее благоприятны в Чёрном 
море, об этом свидетельствуют показатели видового богатства грибов. 
В Чёрном море по горизонтам воды сходство структуры микокомплексов 
изменялось: по численной структуре от 46,7 до 55,7%; по видовой – от 66,7 
до 77,8%. Видовой состав грибов, установленный в нашем исследовании, 
характерен и для других районов моря. В Азовском море сходство струк-
туры комплексов грибов поверхностного и придонного горизонта воды по 
численной структуре – 65,4%; видовой – 71,4%. Наиболее выраженное 
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влияние на структуру микокомплексов Чёрного и Азовского морей оказы-
вало сочетание четырёх абиотических переменных: глубина отбора проб, 
содержание – –

2 3NO ,  NO ,  Si  (коэффициент корреляции Спирмена  

ρmax = 0,503). Получена прямая зависимость количества видов и численности 
грибов от глубины и –

3NO , обратная – от –
2NO  и Si. Кластерный и MDS-

анализ станций, выполненные на основе коэффициентов сходства по 4 зна-
чимым факторам на уровне ρ = 0,503, разделили станции на 3 группы. 
В группу I вошли прибрежные станции Кавказского побережья и прилегаю-
щих открытых вод (исключение ст. 135), в группу II – остальные станции 
северной и центральной части Чёрного моря, в группу III – все станции 
Азовского моря. Выявлено, что микокомплексы групп Чёрного моря разде-
лены условно, это подтверждают значения средних абиотических парамет-
ров и показателей видового богатства микобиоты.  
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