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Аннотация. Вариабельность кислотности, электропроводности и окисли-
тельно-восстановительного потенциала в почвенных горизонтах отражает ре-
зультаты процессов, влияющих на качество почв, что необходимо учитывать при 
планировании и анализе результатов эколого-геохимического мониторинга. 
На территории национального парка «Смоленское Поозерье» (55°32′ с.ш., 
31°24′в.д.) исследована вариабельность трех почвенных свойств в каждом гене-
тическом горизонте постагрогенных дерново-подбура (Entic Rustic Podzol) под 
березово-дубово-еловым лесом и подзола (Katogleyic Albic Carbic Podzol) под 
сосново-еловым лесом. Дерново-подбур был опробован на 7 глубинах в пяти-
кратной повторности (35 образцов). Подзол опробован с 9 глубин в трехкратной 
повторности (27 образцов). Все показатели определяли в одной водной суспензии 
в течение суток после отбора проб в пятикратной повторности в образцах из дер-
ново-подбура (175 измерений) и один раз в подзоле (27 измерений). Вариабель-
ность физико-химических свойств почв в каждой выборке данных оценена с по-
мощью коэффициентов вариации. В дерново-подбуре оценивали три типа вариа-
бельности: Cv1 – изменчивость измерений по пяти повторным промерам одной и 
той же суспензии, Cv1ср – среднее Cv1 для одного слоя; Cv2 рассчитан по 
5 осредненным значениям измерений каждой суспензии по отдельности для каж-
дой из 7 глубин. Внутригоризонтная изменчивость (Cv) для подзола рассчитана 
по 3 образцам с 9 глубин, а для дерново-подбура – по 5 первым измерениям каж-
дой суспензии с 7 обследованных глубин. Коэффициент вариации всех трех по-
казателей менее 50%. Средняя по всему профилю дерново-подбура вариабель-
ность величины pH и электропроводности водной вытяжки в целом ниже, чем 
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вариабельность в пределах его горизонтов. Вариабельность электропроводности 
максимальна среди исследованных показателей, а окислительно-восстановитель-
ного потенциала – минимальна. В профиле подзола вариабельность кислотности 
и окислительно-восстановительного потенциала повышена в протогумусовом го-
ризонте, а электропроводности – в почвообразующих флювиогляциальных пес-
ках с неравномерным распространением электролитов, представленных в крайне 
небольшом количестве. В профиле дерново-подбура вариабельность кислотности 
возрастает в средней части профиля, где накапливаются фульваты Fe и Al, элек-
тропроводности – слабо меняется по профилю, а окислительно-восстановитель-
ного потенциала – зависит от изменчивости условий увлажнения и микробиоло-
гической активности и поэтому максимальна в лесной подстилке. 

Ключевые слова: неоднородность свойств почв, агрохимические показатели 
почв, физико-химические свойства почв, альфегумусовые почвы (Podzols), вер-
тикальная дифференциация 
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Summary. Variability of acidity, electrical conductivity, and redox potential de-
pends on processes affecting the soil quality. The study of these properties is important 
in planning and analyzing the results of ecological and geochemical monitoring. The 
purpose of the work is to assess the intrahorizontal variability of acidity, electrical con-
ductivity and redox potential within different depths of automorphic sandy soils of the 
Smolenskoye Poozerye National Park. 

Variability of pH values, electrical conductivity of water extract, and redox poten-
tial were studied in each horizon of the postagrogenic Entic Rustic Podzol under a birch-
oak-spruce forest and the Katogleyic Albic Carbic Podzol under pine-spruce forest lo-
cated at the Smolenskoye Poozerye National Park (55°32′ N, 31°24′ E). Entic Rustic 
Podzol was sampled at seven depths in five repetitions. Samples were taken from the 
Katogleyic Albic Carbic Podzol from nine depths in triplicate. The pH values, electrical 
conductivity, and redox potential of the samples from Entic Rustic Podzol were meas-
ured five times in aqueous suspension within one day after sampling and once in 
Katogleyic Albic Carbic Podzol. The variability of the physicochemical properties of 
soils in each data set was estimated using the three groups of coefficients of variation. 
In the Entic Rustic Podzol, Cv1 was a measurement variability calculated for five re-
peated measurements of the same suspension, Cv1av was averaged Cv1; Cv2 was cal-
culated for averaged values of five samples which suspension was measured five times. 
Cv for Katogleyic Albic Carbic Podzol was calculated from three samples from nine 
depths and for Entic Rustic Podzol from the first measurement of five in each of five 
suspensions from seven depths.  

Variability of properties of all studied soils was at a low level: Cv < 50%. In com-
paring with the coefficients of variation calculated for pH and electrical conductivity in 
different soil horizons, the averaged coefficients of variation of the same properties, 
which were calculated for the whole data set characterizing Entic Rustic Podzol varia-
bility, were generally lower. The variability of the electrical conductivity was the high-
est among all the parameters studied, and the variability of the redox potential was the 
lowest. In the Katogleyic Albic Carbic Podzol, acidity variability increased in the Bs 
horizon. The variability of the redox potential was increased in the uppermost part of 
the humus horizon. The variability of electrical conductivity was maximum in the mid-
dle part of the profile and it was present in an extremely small amount in lacustrine 
sands with an uneven distribution of electrolytes. In the Entic Rustic Podzol, the varia-
bility of acidity increased in the middle part of the profile due to accumulation of Fe 
and Al fulvates. The variability of electrical conductivity varied slightly along the Entic 
Rustic Podzol profile. The variability of the redox potential was maximum in the forest 
litter, since the values of this parameter depend on the variability of moisture and mi-
crobiological activity.  

The article contains 3 Figures, 3 Tables, 48 References 
Keywords: heterogeneity of soil properties, soil fertility, ecological indicators, soil 

physicochemical properties, Spodosols, vertical differentiation 
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Введение 
 

Кислотность, электропроводность и окислительно-восстановительный 
потенциал почвы являются важными показателями, отражающими функци-
онирование почвы. Их вариабельность – результат разномасштабных про-
цессов, которые могут свидетельствовать об улучшении или ухудшении ка-
чества почв [1, 2]. Так, кислотность (pH) влияет на растворимость и биодо-
ступность многих веществ [3]. Электропроводность водной вытяжки (EC) 
связана с емкостью катионного обмена, засолением, концентрацией пита-
тельных веществ [4]. Окислительно-восстановительный потенциал (ОВП) 
меняется при ограничении доступа кислорода, разложении органических 
веществ, нитрификации, денитрификации, выбросах парниковых газов [5]. 
Кроме того, растения изменяют ОВП и pH почвы, особенно в ризосфере [6]. 
Все эти три легко определяемых показателя позволяют получить экспресс-
оценку состояния почвы, поэтому, наряду со сложнее получаемым содержа-
нием гранулометрических фракций, их часто используют для характери-
стики условий миграции. Однако до сих пор очень мало информации об 
уровнях вариабельности величины рН, электропроводности и окислитель-
ного потенциала в альфегумусовых почвах. В отношении другого легко 
определяемого почвенного показателя – цветовой характеристики по шкале 
Манселла – вариабельность значения оценена совсем недавно на примере 
разнообразных почв национального парка «Смоленское Поозерье» [7]. 

Оценка вариабельности почвенных свойств востребована при планиро-
вании и анализе результатов эколого-геохимического мониторинга [8–10], а 
также при характеристике степени загрязнения по небольшому числу проб. 
Ранее изучена вариабельность физических (плотности, влажности, водопро-
ницаемости) и химических (величины рН, валового состава, содержания об-
менных катионов) свойств в разных генетических горизонтах дерново-под-
золистых почв [11, 12]. Для почв легкого гранулометрического состава по-
добные исследования редки. 

Одним из основных факторов пространственного варьирования физико-
химических свойств почв является неоднородность растительности [13]. Не-
равномерное распределение опада, травяного покрова, атмосферных осад-
ков с растворенными в них минеральными веществами, отличия в световом 
режиме, почвенной фауне по мере удаления от ствола дерева определяют 
пространственную вариабельность свойств верхних горизонтов почв [14]. 
Так, миграция, разложение и синтез веществ, жизнедеятельность биоты, ка-
тионный обмен и выщелачивание оснований определяют в почвенном рас-
творе содержание, состав и соотношение оснований, органических кислот и 
их солей, определяющих величину рН [13]. Связь показателя pH с простран-
ственным распределением гумуса изучена в подзолах [15] и дерново-подзо-
листых почвах [16]. В агропочвах вариабельность агрономических показа-
телей изучена достаточно подробно. Однако природным почвам и почвам 
на поздних этапах лесовосстановления посвящены единичные исследования 
[17], особенно в генетических горизонтах почв [18]. Оценка вариабельности 
показателей на разных глубинах в пределах одного генетического горизонта 
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ранее не проводилась. Кроме того, методы оценки вариабельности почвен-
ных свойств до сих пор дискуссионны [19].  

Цель работы – оценка внутригоризонтной вариабельности кислотности, 
электропроводности и окислительно-восстановительного потенциала в пре-
делах разных глубин автоморфных песчаных почв национального парка 
«Смоленское Поозерье». 

 
Район, объекты, материалы и методы исследования 

 
Территория национального парка «Смоленское Поозерье» расположена 

между Валдайской и Смоленско-Московской возвышенностями, в 70 км се-
вернее г. Смоленска (Россия) и 100 км восточнее г. Витебска (Беларусь), в 
области умеренно континентального климата в переходной полосе подтаеж-
ных широколиственно-хвойных и хвойных лесов [20]. Сложные сочетания 
разнообразных по гранулометрическому составу ледниковых отложений 
(валунных суглинков, супесей, флювиогляциальных песков, озерно-ледни-
ковых отложений) обусловливают высокую пестроту почвенного и расти-
тельного покрова [20, 21]. Национальный парк «Смоленское Поозерье» 
находится в провинции среднерусских южнотаежных дерново-мелко- и не-
глубокоподзолистых почв [22].  

Для оценки вертикального изменения уровня вариабельности свойств 
исследованы дерново-подбур постагрогенный реградированный супесча-
ный (Entic Rustic Podzol) на покровных супесях, подстилаемых озерными 
песками с набором горизонтов O – We – AYpa – BF – C под сосново-еловым 
рябиново-лещиновым кисличным лесом, и подзол иллювиально-гумусово-
железистый глееватый песчаный (Katogleyic Albic Carbic Podzol) на глеева-
тых флювиогляциальных песках с набором горизонтов O – E(hi) – BHF – 
BFg – Cg под дубово-березово-еловым черничным лесом (рис. 1, табл. 1), 
характерным для поздних стадий естественного лесовосстановления на ме-
сте заброшенных сельскохозяйственных угодий [23, 24]. Почвы названы в 
соответствии с Классификацией и диагностикой почв России [25] и Миро-
вой реферативной базой почвенных ресурсов [26]. 
 

Таблица 1  [Table 1]  
Морфологическое описание изученных почв  

[Morphological characteristics of soils studied] 
 

Гори-
зонт  
[Hori-
zon] 

Глубина, см 
[Depth, cm] 

Описание горизонта  
[Morphological characteristics of the horizon] 

(1) Дерново-подбур иллювиально-железистый оподзоленный постаграгенный регради-
рованный супесчаный на песках [Entic Rustic Podzol (Arenic)] 

OL 
[Oi] 

Поверх-
ность  

[Surface] 

На поверхности свежий хвойный (70%) и лиственный опад 
(30%) 
[Fresh coniferous (70%) and deciduous remnants (30%) is on the soil 
surface]
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Гори-
зонт  
[Hori-
zon] 

Глубина, см 
[Depth, cm] 

Описание горизонта  
[Morphological characteristics of the horizon] 

OF 
[Oe] 0–2(3) 

Слабо фрагментированная фракция опада: 60% хвойного и 
40% лиственного [Weakly fragmented litter: 60 and 40% of conifer-
ous and deciduous remnants, respectively]

We 
[Oa] 2(3)–5(7) 

Неоднородный, седовато-темно-серый с буроватым оттен-
ком (7,5 YR 3/2) с белесыми пятнами, свежий, непрочно-
комковатый, пылеватая супесь, рассыпчатый, обильные 
включения корней (20–30%) диаметром < 5 мм, отмытые 
зерна первичных минералов (ОЗПМ, 30%) переход ясный 
по цвету и сложению, граница слабоволнистая [7.5 YR 3/2, 
crumby, sandy loam, abundant (20-30%) roots with a diameter < 5 mm, 
uncoated primary minerals (30%), wavy, gradual distinctness] 

АYpa 
[Ap] 5(7)–10(19) 

Серовато-палевый (7,5 YR 4/3-4), однородный, свежий, не-
ясно-комковато-ореховатый, уплотненный, супесь, мелкая 
дресва диаметром до 2 мм, уголь, мелкие и крупные корни 
диаметром <7 мм, отмытые зерна (15%), переход очень рез-
кий по цвету, граница слабоволнистая [7.5 YR 4/3-4, subangular 
blocky-crumby, sandy loam, very few roots with a diameter < 7 mm, 
uncoated primary minerals (15%), wavy, vey abrapt distinctness] 

BF 
[Bs] 

10(19)–
25(32) 

Охристо-палевый (7,5 YR 4/6), неоднородный с темно-се-
рыми гумусовыми пятнами, свежий, уплотненный (рыхлее 
вышележащего), непрочно-ореховато-комковатый, тонко-
зернистый песок, 5% корней до 22 см диаметром < 3 мм, пе-
реход постепенный по цвету [7.5 YR 4/6, subangular blocky, 
crumby, sandy, few (5%) roots up to 22 cm with a diameter < 3 mm, 
smooth, diffuse distinctness] 

Сff 
[Cs] 

> 25(32) 
[> 25(32)] 

Палевый (10 YR 5/6) с темно-бурыми псевдофибрами, уплот-
ненный (плотнее вышележащего), непрочно-комковато-орехо-
ватый, песок [10 YR 5/6, subangular blocky, crumby, sandy] 

(2) Подзол иллювиально-гумусово-железистый глубинно глееватый песчаный  
на глееватых песках 

[Katogleyic Albic Carbic Podzol (Arenic)]

OL 
[Oi] 

Поверх-
ность  

[Surface] 

Опад листьев дуба, хвоя, шишки, ветки. 40% хвои, 50% ли-
стьев, 10% веток и шишек [Oak leaf, pine needles, cones, branches. 
40% needles, 50% leaves, 10% branches and cones] 

OF 
[Oe] 0–2 Преобладают хвоя (70%), листья (30%), единичные шишки 

[Needles (70%), leaves (30%), single cones]

OH 
[Oa] 2–6(10) 

Серый (7,5 YR 4/3) с большим количеством (30%) ОЗПМ. 
Обильные (30%) корни диаметром < 1 см. Переход к ниже-
лежащему горизонту постепенный через маломощный фраг-
ментарный горизонт Ehi [7.5 YR 4/3, crumby, abundant (20-30%) 
roots with a diameter < 1 cm, uncoated primary minerals (30%), smooth 
boundary, smooth, diffuse distinctness] 
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Гори-
зонт  
[Hori-
zon] 

Глубина, см 
[Depth, cm] 

Описание горизонта  
[Morphological characteristics of the horizon] 

Е(hi) 
[E] 

6(10)–
17(32),  

30-39 пятно 
слева  

[Spot in the 
left] 

Однородный пепельно-серый (7,5 YR 5-6/3) с темно-бу-
рыми пятнами по ходам корней, свежий, бесструктурный с 
элементами неясно-глыбистой структуры, тонкозернистый 
песок, уплотнённый, единичные (до 5%) корни диаметром 
до 5 мм, мицелий, единичные угли и дресва, переход ясный 
по цвету, граница кармановидная [7.5 YR 5-6/3, Single-grain 
structure, very few roots, subangular blocky, sandy, irregular shape, 
clear distinctness]

BHF 
[Bs] 

17(32)–
35(38) 

Буровато-кофейный (2,5 YR 2,5/3). Свежий (близок к влаж-
ному), уплотнённый (плотнее вышележащего), непрочно 
глыбисто-комковатый, тонкозернистый песок, единичные 
тонкие корни (2%) диаметром до 5 мм, ОЗПМ (по массе до 
10%). На глубинах от 17(25)–37(42) см (максимальная мощ-
ность 20 см) в левой части передней части разреза присут-
ствует почвенно-ветровальный комплекс (смесь горизонтов 
BF, BHF, E). Переход ясный по окраске, граница слабовол-
нистая [2.5 YR 2,5/3, subangular blocky, sandy, very few (2%) roots 
with a diameter of up to 0,5 cm, grains of primary minerals (10%), wavy 
boundary, clear distinctness] 

BFg 
[Brs] 

35(38) в 
правой ча-

сти 48(42) в 
левой части 

до 72(78) 
[35(38) on the 

right side 
48(42) on the 

left side to 
72(78)] 

На буровато-охристом фоне (7,5 YR 5/6) палево-охристые 
пятна. Влажный, уплотнённый (рыхлее вышележащего), не-
прочно ореховато-глыбистый, супесчаный, частые Mn кон-
креции, натечное гумусовое пятно высотой 2 см и длиной 
14 см, переход ясный по окраске, граница волнистая [7.5 YR 
5/6, subangular blocky, sandy loam, common Mn nodules, humus spot 
(2 cm high, 14 cm long), broken boundary, clear distinctness] 

Cg 
[Cr] 

>72(78)  
[> 72(78)] 

На сизовато-палевом фоне (7,5 YR 5/6) палево-охристые 
пятна, влажный (близок к сырому), тонко-среднезернистый 
песок, бесструктурный, уплотнённый (плотнее вышележа-
щего), Mn примазки (реже, чем в вышележащем) [7.5 YR 5/6, 
massive, sandу, few Mn nodules]

 
Образцы массой 100–150 г естественной влажности отобраны в июле 

2021 г. с фиксированных глубин каждого генетического горизонта почв. 
Пробы отбирали из передней и обеих боковых стенок разреза, т.е. фактиче-
ски по трем сторонам прямоугольника общей протяженностью около 3,5 м, 
чтобы каждая проба характеризовала максимально возможный в данном 
разрезе объем почвенной толщи и была получена из нескольких морфонов 
строго в пределах одного слоя опробуемого интервала глубин. Дерново-
подбур опробован на 7 глубинах в пятикратной повторности – суммарно 
35 проб. Из подзола отобраны пробы с 9 глубин в тройной повторности – 
суммарно 27 проб.  
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Рис. 1. Фотографии изученных почв: a – дерново-подбур, b – подзол 
[Fig. 1. Photos of the studied soils: (a) Entic Rustic Podzol, (b) Katogleyic Albic Carbic Podzol] 

 
Аналитические исследования. В водной суспензии определяли величину 

pH (соотношение почва: раствор (1 : 2,5) [27, 28] на pH-метре Эксперт рН, EC 
(1 : 5) [27, 29] и ОВП (1 : 2,5) [30] – на EC/TDS-метре COM80 в течение 
одного дня после пробоотбора в дерново-подбуре в пятикратной повторно-
сти и в подзоле – в однократной (суммарно 202 определения каждого из трех 
показателей). 
Обработка данных. Обработка материалов и расчёт описательной стати-

стики произведены в программах MC Excel 2013 и Statistica 8. Вариабель-
ность физико-химических свойств почв в каждой выборке (рис. 2) оценена 
с помощью коэффициентов вариации (Cv, %).  

Cv1 – вариабельность измерений, «measurement variability» [31] рассчи-
тана только для дерново-подбура по пяти повторным измерениям одной и 
той же суспензии. Cv1ср – это среднее Cv1. Сv2 рассчитан по 5 осреднен-
ным значениям измерений каждой суспензии по отдельности для каждой из 
7 глубин. Cv получен в подбуре по первым измерениям показателя в суспен-
зии 5 образцов с каждой из 7 опробованных глубин и в подзоле по 3 пробам 
с 9 глубин. Проверка нормальности распределения pH, EC и ОВП в почвах 
выполнена с помощью теста Шапиро–Уилка (pW-S) в программе Statistica. 
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Рис. 2. Выборки данных для расчета вариабельности 

[Fig. 2. Data subsamples for calculation of variability] 
 

Результаты 
 

Вариабельность химических свойств дерново-подбура.  
Кислотность. В профиле дерново-подбура pH имеет логнормальное рас-

пределение (pW-S = 0,01). Реакция среды минимальна (3,7–3,8; табл. 2, рис. 3) 
в средней части почвы (на глубине 8–15 см), достигая в горизонтах AY и C 
значения 4,8. В дерново-подбуре Cv1 значений pH максимальна в горизонте 
Wе (4–21%; табл. 3) и минимальна (1–3%) в средней части профиля (на глу-
бине 8–20 см) в горизонте E. Средняя вариабельность измерений по всему 
профилю почвы составляет 3,6%. Вариабельность неоднородности 
(см. табл. 3) по средним значениям измерений (Cv2) кислотности составляет 
от 1,3% в верхней части горизонта BF до 2,9% в горизонте реградации Wе. 
Средняя Cv2 для всего профиля ниже, чем Cv1, и составляет 2%. Значение 
Cv максимально (14%) в горизонте Wе и минимально (1,5%) в средней части 
профиля (8–15 см).  
Электропроводность. В дерново-подбуре ЕС имеет логнормальное рас-

пределение (pW-S = 0,02), максимальна в верхней части профиля и снижается 
с глубиной, что отражает активное образование гумусовых кислот в гори-
зонте реградации We. Cv1 EC минимальна в горизонте Wе и возрастает в 
породе с 10 до 40%. Cv2 EC находится в диапазоне от 20% в горизонте We 
до 9–42% в породе (см. табл. 3). Средние значения Cv1 и Cv2 EC по всему 
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профилю сопоставимы: 20 и 23% соответственно (см. табл. 3). Cv мини-
мальна на глубине 5–8 см и максимальна в иллювиальном горизонте и в по-
роде. В среднем по профилю Сv EC обладает максимальными значениями 
(29%) относительно двух других рассмотренных показателей.  

 

Таблица 2  [Table 2]  
Медианные значения (М) и вариабельность (Cv, %) величины pH, EC и ОВП  

в горизонтах альфегумусовых почв, изученных  
в нацпарке «Смоленское Поозерье» 

[Median (M) and variability (Cv, %) of pH, electrical conductivity and redox potential  
in horizons of Podzols studied in the Smolenskoe Poozerie national park] 

 

Горизонт  
[Horizons] 

Глубина, см 
[Depth, cm] n pH 

ЕС, мкСм/см 
[Conductivity 

µS/cm]

ОВП, мВ 
[Redox potential, mV] 

М Cv М Cv М Cv 
Дерново-подбур иллювиально-железистый оподзоленный постаграгенный  

реградированный супесчаный на песках [Entic Rustic Podzol] 
We [Oa] 2–5 5 4,6 13,6 29 19 481 1,8 
AYpa 
[Ap] 

5–8 5 4,0 2,1 13 13 489 0,9 
8–10 5 3,7 1,5 15 32 490 0,6 

BF 
[Bs] 

10–15 5 3,8 1,5 13 39 498 0,7 
15–20 5 4,0 3,2 8 31 480 1,5 

C 
[C] 

40–50 5 4,6 1,8 2 20 475 0,2 
60–70 5 4,8 3,1 3 43 473 1,8 

Весь профиль [Whole soil] 35 4.0 3,8 13 28 481 1,1 
Подзол иллювиально-гумусово-железистый глубинно-глееватый песчаный  

на глееватых песках [Katogleyic Albic Carbic Podzol] 
OH [Oa] 2–5 3 3,8 1,5 63 22 424 2,7 

E(hi) 
[E] 

5–10 3 4,0 0 65 14 434 1,6 
15–20 3 3,8 2,6 117 25 439 1,3 
20–25 3 3,7 1,5 101 26 471 1,3 

BHF 
[Bs] 

25–30 3 3,7 2,7 80 15 476 1,4 
30–35 3 3,7 3,2 110 21 476 1,1 

BFg 
[Brs] 

35–40 3 4,0 1,4 86 18 444 0,9 
40–45 3 4,2 1,4 101 29 432 1,3 
45–50 3 4,6 1,3 67 8 418 0,5 

Весь профиль [Whole soil] 27 3,8 1,7 86 20 439 1,3 
 
Окислительно-восстановительный потенциал. В дерново-подбуре ОВП 

характеризуется нормальным распределением (pW-S = 0,42). В верхней части 
горизонта BF на глубине 10–15 см ОВП достигает максимальных значений 
и снижается в нижней части почвы, что отражает хорошие условия аэрации 
верхней части профиля и относительно слабые – нижней. Вариабельность 
значений ОВП минимальна среди обследованных показателей: Cv1ср, Cv2 
и Cv < 2%. Cv1 минимальна (0,7%) в нижней части старопахотного гори-
зонта и максимальна в горизонте We (2,6%), а также в породе  
(2–3,4%). Cv2 и Cv дифференцированы схожим образом.  

Вариабельность свойств подзола. 
Кислотность. В подзоле величина pH имеет нормальное распределение 

(pW-S = 0,09). Реакция среды минимальна (3,7) в средней части почвы (на 
глубинах 20–35 см).  
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Таблица 3  [Table 3] 
Медианные значения (M) и вариабельность (Cv1, %; n = 5) измерений pH,  

EC и ОВП в изученном дерново-подбуре 
[Median (M) and measurements variability (Cv1, %; n = 5) of pH, electrical conductivity  

and redox potential in Carbic Podzol studied] 
 

Горизонт  
[Horizons]  

Глубина, см
[Depth, cm] N*

pH ЕС, мкСм/см 
[Conductivity µS/cm]

ОВП, мВ 
[Redox potential, mV]

M Cv1 Cv1ср
[Cv1av]Cv2 M Cv1 Cv1ср

[Cv1av]Cv2 M Cv1 Cv1ср 
[Cv1av]Cv2 

AYe 
[A] 2–5 

1 3,7 21,3

10,7 2,9

41 11 

11 20

484 2,6

1,6 0,8 
2 3,8 13,7 25 10 490 0,9
3 3,8 9,2 33 14 481 1,3
4 3,8 4,9 36 10 490 0,9
5 3,8 4,4 25 13 486 2,1

AYpa 
[Ap] 

5–8 

1 3,9 3,1

3,5 1,9

18 20 

22 17

489 1,5

1,4 1,2 
2 3,7 3,4 24 30 482 2,2
3 3,8 4,4 17 25 489 0,9
4 3,7 3,6 18 18 492 1,6
5 3,7 2,9 22 15 494 0,8

8–10 

1 3,8 1,9

1,7 2,0

15 25 

17 29

492 0,7

1,0 0,7 
2 3,8 1,9 16 16 495 1,1
3 3,7 1,9 20 16 499 0,8
4 3,6 1,5 29 12 504 1,4
5 3,7 1,5 22 14 498 0,8

BF 
[Bs] 

10–15 

1 3,8 3,0

2,1 1,3

20 29 

18 23

498 1,6

1,4 1,2 
2 3,8 2,9 25 4 499 1,2
3 3,8 1,9 16 15 486 2,2
4 3,8 1,4 15 17 498 1,0
5 3,7 1,2 19 23 500 0,9

15–20 

1 4,1 3,7

2,0 2,2

11 34 

22 24

474 2,2

1,8 1,2 
2 3,9 2,1 17 20 485 2,5
3 4,1 1,1 9 19 489 1,6
4 4,0 1,8 13 12 492 1,2
5 4,0 1,4 15 24 491 1,7

C 
[C] 

40–50 

1 4,4 4,4

2,5 1,6

3 0 

24 9 

459 2,6

2,3 0,4 
2 4,5 2,7 3 26 465 2,0
3 4,5 2,5 3 34 459 2,4
4 4,7 1,2 3 30 462 2,1
5 4,6 1,8 3 30 465 2,5

60–70 

1 4,6 1,9

2,4 1,8

4 34 

24 42

455 3,1

2,9 2,1 
2 4,7 2,9 7 12 459 3,1
3 4,7 1,9 6 8 450 2,3
4 4,8 1,8 5 24 437 2,6
5 4,8 3,5 7 40 435 3,4

Весь профиль 
[Whole soil] 35 3,8 3,6 2 16 20 23 489 1,8 1,1 

 
Низкие значения pH свойственны верхней гумусированной части про-

филя подзолов. Значения водородного показателя возрастают в породе до 
4,8. Вариабельность кислотности максимальна в горизонте BHF (3,2%) и 
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минимальна в BFg (1,3%). Средняя вариабельность по всему профилю под-
зола ниже, чем дерново-подбура, и составляет 1,7%. 

 

 
Рис. 3. Вертикальная дифференциация дерново-подбура (a) и подзола (b)  
по обследованным показателям. Черная линия – медиана, границы серого  

прямоугольника – первый и третий квартили, усы – 1,5 межквартильного интервала 
[Fig. 3. Vertical differentiation of Entic Rustic Podzol (a) and Katogleyic Albic Carbic Podzol (b)  

according to the examined parameters: black line – median, borders of the gray rectangle –  
the first and third quartiles, whiskers – 1.5 interquartile range] 

 

Электропроводность. В подзоле ЕС характеризуется логнормальным 
распределением (pW-S = 0,007) и более высокими значениями EC, чем в дер-
ново-подбуре, достигающими максимальных значений в нижней части го-
ризонта E(hi) и BHF, что, вероятно, обусловлено накоплением там органо-
минеральных соединений. Вариабельность ЕС в подзоле колеблется от 8% 

a 
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на глубине 45–50 см до 26–29% в горизонте E при среднем значении  
Cv = 20%, которое ниже, чем в дерново-подбуре. 
Окислительно-восстановительный потенциал. В подзоле ОВП характе-

ризуется логнормальным распределением (pW-S = 0,034). Обе обследованные 
почвы схожим образом дифференцированы по ОВП: максимум в средней 
части профиля и пониженные значения в оглеенной почвообразующей по-
роде. Вариабельность ОВП снижается от 2,7% в гумифицированной лесной 
подстилке до 0,5% в нижней части горизонта BFg. Средняя вариабельность 
ОВП в подзоле схожа с Cv в дерново-подбуре и составляет 1,3%. 

 
Обсуждение 

 
Коэффициент вариации величины pH в исследованных почвах состав-

ляет всего 1–3% за исключением горизонта We дерново-подбура, где он по-
вышен до 13%, поскольку протогумусовый горизонт реградации наиболее 
неоднороден, так как формируется под хвойным лесом с густым травяни-
стым покровом, контрастно отличающимся по содержанию зольных эле-
ментов и активной миграцией фульвокислот, определяющих водородный 
показатель в верхней части почв [15, 16]. Снижение вариабельности pH в 
нижней части профиля исследованного подзола соответствует результатам, 
полученным для альфегумусовых почв заповедника «Кивач» в Карелии [18]. 
В средней части подзола вариабельность возрастает до 3,2% в нижней части 
горизонта BHF. Там увеличивается неоднородность из-за накопления элек-
тролитов – фульватов Fe и Al [32, 33]. Увеличение с глубиной в подзоле 
вариабельности величины рН согласуется с данными других авторов [34]. 
Пониженную вариабельность водородного показателя в горизонте E подзо-
лов отмечали в подзолистых почвах левобережья реки Конды в центральной 
части Западной Сибири [35]. Отсутствие выраженного снижения вариабель-
ности значений показателя с глубиной отмечали в почвах тайги [13, 36]. 
Низкая вариабельность величины pH на уровне 5–9% отмечена в грубогу-
мусовых и иллювиальных горизонтах текстурно-дифференцированных 
почв Центрально-Лесного заповедника (Тверская область) [19] и в пахотном 
горизонте агро-дерново-подзолистых почв базы «Чашниково» (Московская 
область), где у величины рН Cv = 4–11% на участке 200 × 200 м [37, 38], а 
также в других работах [39–41]. Повышенная вариабельность рН в гори-
зонте We согласуется с данными [42, 43], где анализируется восстановление 
свойств почв после прекращения распашки. Вероятно, это связано с неод-
нородностью горизонта из-за высокого разнообразия растительности, опре-
деляющего контрастный состав формирующегося опада. Значимое влияние 
состава и возраста древостоя на величину pH песчаных почв подробно опи-
сано для подзолов Кольского полуострова [44]. 

В верхнем (0–10 см) слое дерново-подбура высокую вариабельность (12–
15%) величины рН отмечали и в Приморском районе Архангельской обла-
сти [45]. В этом же исследовании показано сходство внутрипрофильной 
дифференциации кислотности между подзолистыми почвами и дерново-
подбурами оподзоленными. 
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В почвообразующей породе подбура низкие (близкие к нижнему пределу 
чувствительности метода) значения EC обусловливают повышенные значе-
ния Cv = 43%, что объясняется неравномерным распространением электро-
литов, представленных в крайне небольшом количестве. В подзолах Cv EC 
максимальна в нижней части профиля (на глубине 40–45 см в горизонте 
BFg) и также обусловлена высокой неоднородностью его материала по со-
держанию электролитов за счет поступления веществ по преимуществен-
ным каналам фильтрации. Кроме того, повышенную вариабельность значе-
ний ЕС могут определять неоднородность увлажнённости, минерального 
состава и содержания органического вещества [46, 47], которые во многом 
зависят не только от характера растительности и степени антропогенной 
нагрузки, но и от неоднородности почвообразующих пород [2].  

Максимальная Cv значений ОВП в горизонтах We и C может быть свя-
зана с неоднородностью поступления кислорода в поверхностный горизонт 
в условиях обилия корней и в почвообразующую породу за счет ограниче-
ний его перемещения. В подзоле максимальные Cv значений ОВП в гуми-
фицированной подстилке (2–7%) могут быть обусловлены тем, что доступ-
ная для микроорганизмов часть органического вещества несет основной за-
пас электронов в почвах [48]. Это подтверждает зависимость ОВП от измен-
чивости увлажненности и микробиологической активности [49]. 

 
Заключение 

 
В дерново-подбуре неоднородность горизонта реградации We приводит 

к повышенной вариабельности в его пределах кислотности и ОВП. Вариа-
бельность ЕС максимальна в почвообразующей породе в условиях мини-
мального содержания электролитов.  

В подзоле вариабельность кислотности возрастает в средней части про-
филя, где увеличивается неоднородность за счёт локального накопления 
электролитов – фульватов Fe и Al; ЕС слабо меняется c минимальными зна-
чениями в почвообразующей породе, а ОВП максимальна в гумифициро-
ванной подстилке. 

В горизонтах изученных альфегумусовых почв национального парка 
«Смоленское Поозерье» вариабельность увеличивается от окислительно-
восстановительного потенциала к pH и электропроводности. Средняя по 
всему профилю дерново-подбура вариабельность измерений pH и электро-
проводности в целом ниже, чем внутригоризонтная вариабельность. Для 
всех трех показателей в генетических горизонтах исследованных почв вари-
абельность находится на низком уровне – 0,2–50%. 
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Аннотация. Из щелочного техногенного водоёма, расположенного на террито-
рии Верхнекамского месторождения калийно-магниевых солей (Пермский край, 
г. Березники), выделено 33 штамма алкалотолерантных и галофильных / галотоле-
рантных бактерий. На основании результатов анализа нуклеотидных последователь-
ностей гена 16S рРНК установлено, что выделенные штаммы относятся к классам 
Bacilli (семейство Bacillaceae), Gammaproteobacteria (семейство Halomonadaceae),  
Alphaproteobacteria (семейство Paracoccaceae) и Actinomycetes (семейства Micrococ-
caceae, Microbacteriaceae, Brevibacteriaceae, Dietziaceae, Ornithinimicrobiaceae, 
Dermabacte-raceae). Большинство исследованных штаммов являются экстремофиль-
ными микроорганизмами, способными расти при рН до 11 ед. и высоких концентра-
циях NaCl (до 250 г/л). Установлено, что некоторые штаммы обладают способностью 
к биодеградации в отношении различных ароматических соединений (нафталин, 
бифенил, орто-фталевая и бензойная кислоты) и компонентов дизельного топлива, в 
связи с этим в перспективе могут быть использованы в биотехнологических меропри-
ятиях, которые направлены на восстановление загрязнённых территорий, характери-
зующихся высокой солёностью и щёлочностью среды. 

Результаты идентификации выделенных бактериальных штаммов и их эко-
лого-физиологические свойства описаны в прил. 1 и 2, размещенных на сайте 
журнала по адресу: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383 

Ключевые слова: Верхнекамское месторождение солей, галофильные и галото-
лерантные бактерии, алкалофильные бактерии, щелочной техногенный водоём 
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Summary. Currently, more and more attention is paid to the study of microorgan-
isms living in various extreme environments and those characterized by high salinity 
and alkalinity, in particular. The microbial communities of natural halo-alkaline eco-
systems have been studied well. However, there is insufficient knowledge about the 
microorganisms of artificial ecosystems formed under the influence of technogenic fac-
tors. This work was aimed to study the diversity of cultivated bacteria in the microbial 
community of the bottom sediments of an alkaline technogenic reservoir located on the 
territory of the Verkhnekamsk potassium-magnesium salt deposit (Perm Krai, Russia). 
The studied reservoir is an extreme ecosystem characterized by a high content of water-
soluble salts, heavy metals, and alkalinity of the environment. Various organic pollu-
tants, namely, aromatic and aliphatic compounds can be found there as well. In this 
regard, the study was aimed to search for haloalkaliphilic destructor bacteria that are 
promising for bioremediation of saline/alkaline media (soils, water bodies) contami-
nated with toxic organic compounds. 

Thirty-three strains of alkalitolerant and halophilic/halotolerant bacteria were iso-
lated from the bottom sediments of the alkaline technogenic reservoir. Based on the 
analysis of the nucleotide sequences of the 16S rRNA gene, the isolated strains be-
longed to the classes Bacilli, Gammaproteobacteria, Alphaproteobacteria, and Actino-
mycetes. The dominant group among the identified cultivated microorganisms were 
bacteria of the Bacillaceae family (13 strains), represented by the genera Evansella, 
Oceanobacillus, Bacillus, Alkalihalobacillus, Paralkalibacillus, Salipaludibacillus, 
Cytobacillus and Exiguobacterium.  

Most of the isolates were extremophiles capable of growing at high concentrations 
of NaCl (up to 250 g/l) and pH 7-11. Strains Microbacterium sp. СXP-56, Brachybac-
terium sp. CXP-58, Salipaludibacillus sp. CX3-6 and Alkalihalobacillus sp. CX2-3.1 
were obligate alkalophiles which grow in the pH range of 9.5-10.5. Alkalihalobacillus 
spp. CX2-3 and CX2-3.1, Salipaludibacillus sp. CX3-6 may be described as new taxa 
because these new strains had low percentage of similarity in 16S rRNA genes (97.27; 
97.12 and 97.75%) with closely related type strains.  

Most of the isolated strains had biodegradable properties and were able to use naph-
thalene, biphenyl, ortho-phthalic, benzoic acids, and diesel fuel as the sole source of 
carbon and energy. The destructor strains, which carry out effective decomposition of 
aromatic compounds at high alkalinity and salinity of the environment, presented inter-
est, namely, Kocuria sp. CXP-33, Evansella sp. СX2-1, Halomonas sp. CX2-8, Micro-
coccus sp. CXP-15, Brevibacterium spp. CXP-21, CXP-53, and Brachybacterium spp. 
CXP-46, CXP-58.  
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The results obtained in this study are of fundamental importance and of interest for 
possible practical application in the restoration of saline/alkaline soils and water bodies 
contaminated with various organic compounds.  

Data on the identification of the bacterial strains and on their ecological and 
physiological characteristics are available in supplements on the journal’s website: 
https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383 

The article contains 2 Figures, 2 Supplements, 58 References. 
Keywords: Verkhnekamsk salt deposit, halophilic and halotolerant bacteria, 

alkalophilic bacteria, alkaline waste stabilization ponds 
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Введение 

 

В настоящее время все большее внимание уделяется изучению микроор-
ганизмов, обитающих в различных средах с экстремальными значениями 
факторов среды, в частности, характеризующихся высокой соленостью и 
щелочностью. Достаточно хорошо изучены микробные сообщества природ-
ных галощелочных экосистем, таких как содовые и соленые озера, донные 
отложения щелочных и засоленных водоемов, солончаковые почвы [1]. Од-
нако знаний о микроорганизмах искусственных экосистем, сформирован-
ных под воздействием техногенных факторов, крайне недостаточно. 

Щелочной техногенный водоём, расположенный на территории Верхне-
камского месторождения калийно-магниевых солей (ВМКМС), представ-
ляет собой специфический и экстремальный тип экосистемы. Водоем на 
протяжении 50 лет использовался в качестве временного резервного нако-
пителя отходов производства Березниковского содового завода, а также яв-
лялся резервуаром для сточных вод из отводного канала промышленных 
стоков предприятий Березниковского промышленного узла. В связи с этим 
наряду с отходами содового производства в водоём поступали стоки с ти-
тано-магниевого комбината, предприятий органического синтеза, произ-
водств силиката свинца, металлического натрия, хлорбензола, ртутного ка-
устика, едкого калия и ряда других веществ. В водоеме сформированы оса-
дочные породы (донные отложения), характеризующиеся щёлочностью 
среды, высоким содержанием водорастворимых солей и тяжёлых металлов, 
а также наличием органических загрязнителей (в том числе ароматических 
и алифатических соединений) [2]. Сочетание высокой солёности и щелоч-
ности среды, а также наличие различных токсичных органических и неор-
ганических соединений позволяет предположить, что в исследуемом техно-
генном водоёме сформированы уникальные микробные сообщества, в со-
ставе которых присутствуют бактерии, обладающие высоким биотехноло-
гическим потенциалом. Ранее из района промышленных разработок 
ВМКМС (солеотвалов, соляных шахт, засоленных почв и грунтов, шламо-
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хранилищ) были выделены галофильные и галотолерантные бактерии-де-
структоры моно(поли)циклических ароматических углеводородов, фтала-
тов, нефтяных углеводородов и дизельного топлива классов 
Gammaproteobacteria, Actinomycetes, Bacilli, Alphaproteobacteria [3–8]. 

Известно, что многие ароматические и алифатические соединения являются 
широко распространенными загрязнителями наземных и водных экосистем, 
оказывают негативное хроническое воздействие на здоровье человека [9]. 
Накопление таких органических загрязнителей в почвах, воде, донных отложе-
ниях представляет угрозу для нормального функционирования экосистем, по-
скольку удаление многих органических соединений достаточно трудоемко в 
связи с их низкой растворимостью, повышенной стабильностью и гидрофобной 
природой [10]. К неблагоприятным факторам, затрудняющим процессы мик-
робной деструкции органических загрязнителей, относятся также засолённость 
и щелочность объектов рекультивации (почв, водных экосистем), что вызывает 
необходимость поиска галоалкалофильных / толерантных бактерий-деструкто-
ров, способных к эффективному разложению таких соединений.  

Целью работы является исследование разнообразия культивируемых бакте-
рий микробного сообщества донных отложений щелочного техногенного водо-
ема, расположенного на территории Верхнекамского месторождения калийно-
магниевых солей, и поиск галоалкалофильных бактерий-деструкторов, пер-
спективных для биоремедиации засоленных/щелочных сред (почв, водоемов), 
загрязнённых ароматическими и алифатическими соединениями. 

 
Материалы и методики исследования 

 
Образцы донных отложений отбирали из техногенного водоёма, распо-

ложенного на территории Верхнекамского месторождения солей (г. Берез-
ники, Пермский край, Россия). Площадь водоёма составляет 17 га, диаметр 
около 500 м. Около 50 лет в водоем поступали отходы содового производ-
ства, которые характеризовались сильнощелочным рН (10–12), высокими 
концентрациями хлорид-ионов, ионов кальция, натрия, калия, а также нали-
чием примесей (тяжёлые металлы и мышьяк). За время существования во-
доёма в нем накопился мощный слой (до 4,5 м) донного осадка.  

Образцы донных осадков отбирали в сентябре 2021 г. с использованием 
метода проходки колонок (скважин) и отбора непрерывного керна. Иссле-
дованы осадки с двух участков, обозначенных № 2 [59º25'15.22"N, 
56º43'59.63"E] и № 3 [59°25'20.36"N, 56°44'17.38"E]. Для микробиологиче-
ских исследований использовали 18 образцов донных отложений, отобран-
ных из внутренней части двух колонок, включающих 9 слоев, отличаю-
щихся значениями рН (9,89–11,59), содержанием солей (K+ 226–29447 мг/кг, 
Na+ 5610–39078 мг/кг, Mg2+ 1–4510 мг/кг, Ca2+ 1960–42137 мг/кг, Cl– 24475–
114600 мг/кг, SO4

2– 991–17020 мг/кг, NO2
– 0,17–9,1 мг/кг, NO3

– 3–862 мг/кг), 
а также содержанием органического вещества (1,72–5,3%).  

Для выделения и культивирования микроорганизмов использовали мо-
дифицированную минеральную среду Пфеннига (сПф) [11] следующего со-
става (г/л): NH4Cl – 0,5; KH2PO4 – 0,5; MgCl2 × 6H2O – 0,5; CaCl2 × 2H2O – 
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0,05; NaCl – 50 или 100. Для поддержания в среде pH 9,5 добавляли бикар-
бонатно-карбонатный буфер (Na2CO3 и NaHCO3). В качестве источников уг-
лерода добавляли пептон – 5,0 г/л, дрожжевой экстракт – 0,5 г/л или орга-
нические соединения (1,0 г/л): нафталин, бифенил, бензойную кислоту, 
орто-фталевую кислоту, дизельное топливо. 

Для получения накопительных культур (НК) в колбы со 100 мл сПф, со-
держащей 100 г/л NaCl, добавляли по 1 г образца донных отложений. Куль-
тивирование проводили в течение 3 недель на термостатируемом шейкере 
при 100 об/мин и температуре 28°С, после чего осуществляли высев НК на 
агаризованную среду сПф (20 г/л агара) с содержанием 50 и 100 г/л NaCl.  

Выделение чистых культур бактерий также проводили методом прямого вы-
сева на плотную среду с последующим изолированием отдельных колоний. Для 
этого образцы (1 г) помещали в 10 мл стерильной сПф, содержащей 50 г/л NaCl, и 
перемешивали на шейкере в течение 1 ч при 100 об/мин. После чего 100 мкл сус-
пензии высевали на агаризованную сПф (50 г/л NaCl) и инкубировали при 28°С 
до появления колоний. Отдельные колонии, отличающиеся по цвету, размеру и 
форме, отбирали для дальнейших исследований. Чистые культуры бактерий для 
долгосрочного хранения замораживали при температуре –80°С в 20% растворе 
глицерола [12]. Штаммы, выделенные с помощью метода прямого высева, обо-
значены «СХР», а с использованием накопительного культивирования – «СХ». 

Морфофизиологические признаки и численность бактерий изучали по об-
щепринятым методикам [12]. Рост бактерий оценивали при культивировании 
на агаризованной сПф с добавлением пептона 5,0 г/л, дрожжевого экстракта – 
0,5 г/л, а также на богатой среде Раймонда (БСР) [3] в присутствии 50 г/л NaCl. 
Культивирование осуществляли в термостате при 28°С в течение 7 суток. 

Рост бактерий при разных значениях pH определяли при культивирова-
нии в жидкой среде Пфеннига (pH 9–11; 50 г/л NaCl) и БСР (pH 7–9; 50 г/л 
NaCl). Для выявления способности бактерий к росту при разных концентра-
циях хлорида натрия (до 300 г/л) использовалась среда Пфеннига (рН 9,5). 
Способность изолятов к деструкции ароматических и алифатических угле-
водородов оценивали с помощью культивирования в жидкой сПф (рН 9,5; 
50 г/л NaCl) с добавлением нафталина, бифенила, бензойной и орто-фтале-
вой кислот, дизельного топлива в качестве единственного источника угле-
рода и энергии. Источники углерода добавляли в среду до конечной концен-
трации 1 г/л. Культивирование бактерий в жидких средах осуществляли на 
термостатируемом шейкере при скорости вращения 140 об/мин и темпера-
туре 28°С в течение 7–14 суток. Оценку роста проводили путем измерения 
оптической плотности (ОП) культуральной жидкости на спектрофотометре 
UV-Visible BioSpec-mini («Shimadzu», Япония) при длине волны 600 нм по 
отношению к абиотическому контролю. 

Из чистых культур бактерий выделяли ДНК общепринятым методом – 
фенол-хлороформной экстракцией [13]. Идентификацию бактерий про-
водили на основе определения и анализа нуклеотидных последователь-
ностей гена 16S рРНК. Амплификацию гена 16S рРНК осуществляли с 
использованием универсальных бактериальных праймеров: 27F [5'–
AGAGTTTGATC(A/C)TGGCTCAG–3'] и 1492R [5'–АСGG(C/T)TACCTTGT 
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TACGACTT–3'] [14] на приборе C1000 Touch™ Thermal Cycler («Bio-Rad 
Laboratories», США). Определение нуклеотидных последовательностей гена 
16S рРНК осуществляли с применением набора реактивов Big Dye 
Terminator Cycle Sequencing Kit на автоматическом секвенаторе Genetic 
Analyser 3500XL («Applied Biosystems», США), согласно рекомендациям 
производителя. Филогенетический анализ полученных нуклеотидных по-
следовательностей гена 16S рРНК проводили с использованием программ 
Sequence Scanner v. 2.0. и MEGA 11 [15]. Поиск гомологичных последова-
тельностей осуществляли в международных базах данных GenBank [16] и 
EzBioCloud [17]. Построение филогенетических деревьев проводили с ис-
пользованием кластерного метода «neighbor-joining», встроенного в про-
грамму MEGA 11. Статистическую достоверность ветвления («bootstrap»-
анализ) оценивали на основе 1 000 альтернативных деревьев.  

Нуклеотидные последовательности генов 16S рРНК исследуемых штам-
мов депонированы в базу данных GenBank под номерами OQ359534–
OQ359564, OQ402688, OP787986. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Общая численность бактерий в образцах донных отложений щелочного 

водоема (ВМКМС, г. Березники) при высеве на агаризованную среду Пфен-
нига (рН 9,5), содержащую 50 г/л хлорида натрия, не превышала 103 кле-
ток/мл. Всего из исследуемых образцов в чистую культуру путем прямого вы-
сева и при накопительном культивировании (НК) выделено 85 галофиль-
ных/галотолерантных штаммов бактерий, для каждого из которых проведено 
морфологическое описание и идентификация на основании анализа нуклео-
тидной последовательности гена 16S рРНК. В соответствии с морфо-физио-
логическими и генетическими характеристиками данные изоляты разделены 
на группы. В дальнейшем для работы отобрано по одному репрезентативному 
представителю из каждой выделенной группы, а именно 33 штамма алкало-
толерантных и галофильных / галотолерантных бактерий, которые представ-
лены в прил. 1 (https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). 

В результате сравнения полученных нуклеотидных последовательностей 
гена 16S рРНК с последовательностями типовых штаммов из базы данных 
EzBioCloud [17] 13 штаммов отнесены к семейству Bacillaceae, 9 штаммов – 
к семейству Micrococcaceae, по два штамма – к семействам 
Dermabacteraceae, Halomonadaceae, Brevibacteriaceae и Microbacteriaceae, 
по одному штамму – к семействам Ornithinimicrobiaceae, Dietziaceae, 
Paracoccaceae. Уровень сходства по гену 16S рРНК изолятов с типовыми 
штаммами валидных видов находится в пределах от 97,12 до 100% (прил. 1: 
https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). 

Установлено, что большинство изолятов являются гало- и алкалотоле-
рантными микроорганизмами, адаптированными к условиям высокой ще-
лочности (до рН 11,0) и солености (до 250 г/л NaCl) среды. Кроме того, по-
казано, что некоторые штаммы в таких экстремальных условиях способны 
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использовать различные ароматические (нафталин, бифенил, орто-фтале-
вая и бензойная кислоты) и алифатические (в составе дизельного топлива) 
соединения в качестве единственного источника углерода и энергии 
(прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383).  

Семейство Bacillaceae насчитывает 117 родов [18]. Представители 
Bacillaceae широко распространены в различных средах обитания по всему 
миру, в том числе в почве, осадочных породах, воздухе, пресноводных и мор-
ских экосистемах, в активном иле, а также в организме человека и животных. 
Кроме того, большое количество родов бактерий, относящихся к семейству 
Bacillaceae, обнаружено в экстремальных местах обитания, таких как горячие 
источники, соленые и содовые озера, солончаки и засоленные почвы [19]. При 
исследовании донных отложений техногенного щелочного водоема (г. Берез-
ники) установлено, что среди изолятов семейства Bacillaceae обнаружены 
штаммы, близкородственные родам Evansella, Oceanobacillus, Bacillus, 
Alkalihalobacillus, Paralkalibacillus, Salipaludibacillus, Cytobacillus и 
Exiguobacterium. Штаммы родов Evansella и Oceanobacillus представлены 
наиболее широко, они выделены из большинства слоев донных отложений 
(прил. 1: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). На рис. 1 по-
казано положение исследуемых штаммов семейства Bacillaceae с близкород-
ственными типовыми штаммами на филогенетическом дереве. Показано, что 
большинство штаммов семейства являются алкало- и / или галотолерантными 
микроорганизмами, способными к росту при pH 7,0–11,0 и концентрациях NaCl 
в среде культивирования в пределах 0–250 г/л (прил. 2: 
https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). 

Представители рода Evansella, штаммы СX2-1, СX3-18, CX3-5 выделены из 
образцов донных отложений, отобранных с глубины 0,16–2,13 м. Установлено, 
что штаммы близкородственны видам E. clarkii, E. polygoni и E. cellulosilytica 
(прил. 1: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Уровень 
идентичности по гену 16S рРНК штаммов СX2-1, СX3-18 с типовыми штам-
мами видов E. clarkii, E. polygoni составлял 100%. В то же время штамм 
CX3-5 имел более низкий процент сходства (98,35%) с наиболее близким 
типовым штаммом вида E. cellulosilytica и в перспективе может быть описан 
как новый таксон. Для штаммов СX2-1, СX3-18 отмечена способность к ро-
сту при концентрациях NaCl в пределах 0–200 г/л, для штамма CX3-5 – от 0 
до 100 г/л NaCl. Диапазон рН для роста штаммов рода Evansella составлял 
от 7,0 до 11,0, при оптимуме pH 7,0. Для типовых штаммов рода Evansella 
способность к росту при pH 7,0 не описана, а оптимальные значения pH в 
среде культивирования для представителей рода Evansella составляют от 8 
до 10 [20]. Для штаммов СX2-1 и СX3-18 отмечена способность использо-
вать в качестве единственного источника углерода и энергии нафталин, 
бифенил и дизельное топливо, а для штамма CX3-5 – орто-фталевую кис-
лоту (прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). 

Штамм CX3-2, относящийся к роду Oceanobacillus, выделен из 4 слоев 
донных отложений (глубина 0,12–1,82 м). Представители данного вида об-
наружены только в образцах колонки № 3. При анализе нуклеотидной по-
следовательности гена 16S рРНК выявлено, что штамм CX3-2 имеет  
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100%-ное сходство с типовым штаммом O. kimchii (прил. 1: 
https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383).  

 

 
 

Рис. 1. Положение исследуемых штаммов семейства Bacillaceae на филогенетическом 
дереве, построенном на основании сравнительного анализа нуклеотидных последова-

тельностей фрагментов генов 16S рРНК изолятов и близкородственных типовых  
штаммов семейства с использованием метода «neighbor-joining». Эволюционные рас-

стояния рассчитаны с использованием метода «Jukes-Cantor». Цифрами показана  
статистическая достоверность порядка ветвления, установленная с помощью 

«bootstrap»-анализа 1 000 альтернативных деревьев (приведены значения выше 50%). 
Масштаб соответствует 1 нуклеотидной замене на каждые 100 нуклеотидов.  

В скобках указаны номера в базе данных GenBank 
[Fig. 1. The position of the studied strains of the family Bacillaceae on the phylogenetic tree constructed 

on the basis of a comparative analysis of the nucleotide sequences of 16S rRNA gene fragments  
of isolates and closely related typical strains of the family using the "neighbor-joining" method,  
the evolutionary distances were calculated using the "Jukes-Cantor" method. The figures show  

the statistical reliability of the branching order, established using a "bootstrap" analysis of 1000 alterna-
tive trees (values above 50% are given). The scale corresponds to 1 nucleotide substitution for every  

100 nucleotides. Numbers in the GenBank database are shown in parentheses] 
 

Изолят CX3-2 является гало- и алкалотолерантным микроорганизмом, 
способным к росту при pH 9,0 как в отсутствие NaCl, так и в присутствии 



Нечаева Ю.И., Алеев В.С., Шестакова Е.А. и др. Таксономическое разнообразие 

35 

хлорида натрия в концентрациях до 250 г/л. Галоалкалофильные представи-
тели рода Oceanobacillus ранее были выделены из соленых озер [21], мор-
ской воды и гиперсоленых отложений [22], а также из солено-щелочных 
почв [23]. Описана способность штаммов рода Oceanobacillus расти в диапа-
зоне pH 7,0–12,0 [24] и концентрациях NaCl в среде культивирования от 0 до 
250 г/л. Кроме того, отмечается высокий биотехнологический потенциал раз-
личных штаммов рода Oceanobacillus, в частности, для представителя рода по-
казана способность к утилизации компонентов нефти в составе бактериального 
консорциума [25]. В настоящем исследовании выявлена способность штамма 
CX3-2 к использованию в качестве единственного источника углерода и энер-
гии ароматических соединений, таких как нафталин, бифенил, и дизельное топ-
ливо (прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). 

Штаммы рода Bacillus выделены из образцов донных отложений (ко-
лонка № 2), отобранных с глубины 1,04–1,88 м (прил. 1: 
https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Анализ частичной 
нуклеотидной последовательности гена 16S рРНК длиной 904 п.н. показал, 
что штамм Bacillus sp. CX2-2 имеет 100%-ное сходство с типовыми штам-
мами видов B. zhangzhouensis, B. safensis subsp. safensis и B. safensis subsp. 
osmophilus. Максимальная соленость среды, при которой осуществляется 
рост штамма CX2-2, составляет 50 г/л NaCl. Штамм растет как в нейтраль-
ной среде, так и в щелочной (до pH 10,5). Штамм способен к росту на бифе-
ниле, орто-фталевой и бензойной кислотах (прил. 2: https://journals.tsu.ru/ 
biology/&journal_page=archive&id=2383).  

Изоляты CX2-3 и CX2-3.1, которые отнесены к роду Alkalihalobacillus, выде-
лены из донных отложений колонки № 2 с глубины 1,04–1,31 м. В колонке № 3 
представителей данного рода не обнаружено. Ранее штаммы рода 
Alkalihalobacillus выделены из различных галощелочных сред, включая почву и 
отложения содовых и гиперсоленых озер [26]. Анализ нуклеотидной последова-
тельности гена 16S рРНК у штаммов CX2-3 и CX2-3.1 показал, что уровень сход-
ства с ближайшим типовым штаммом A. akibai 1139T составляет 97,27 и 97,12% 
соответственно. В связи с низким процентом сходства с близкородственными 
штаммами в перспективе данные изоляты могут быть описаны как новые виды. 

Штаммы Alkalihalobacillus sp. CX2-3 и Alkalihalobacillus sp. CX2-3.1 яв-
ляются галотолерантными микроорганизмами, способными к росту при 
концентрациях NaCl в пределах от 0 до 100 г/л. Штамм CX2-3 проявляет 
широкие адаптивные свойства в отношении pH среды, в частности, спосо-
бен к росту при pH в диапазоне от 7,0 до 10,5. Изолят CX2-3.1 в отличие от 
вышеуказанного штамма является алкалофилом, не способным к росту в 
нейтральной среде, оптимальные для роста значения pH находятся в узких 
пределах от 9,5 до 10,5. По литературным данным, большинство представи-
телей рода Alkalihalobacillus являются алкалотолерантными (оптимум рН 
9,0–10,0) и галотолерантными / галофильными микроорганизмами (NaCl от 
0 до 120 г/л). Отмечается, что данные виды способны без последствий адап-
тироваться к внезапному повышению концентраций NaCl от 0,5 до 12%, при 
этом резкий сдвиг pH среды с 7,0 до 11,0 оказывает серьезное воздействие 
на жизнеспособность клеток [27]. Исследуемые штаммы CX2-3.1 и CX2-3 
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отличаются субстратной специфичностью, а именно штамм CX2-3.1 спосо-
бен использовать в качестве единственного источника углерода и энергии 
бифенил, дизельное топливо и нафталин, а Alkalihalobacillus sp. CX2-3 – только 
бифенил (прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Ранее 
для рода Alkalihalobacillus описана способность использовать бензоат в ка-
честве единственного источника углерода и энергии [28]. 

Изолят рода Paralkalibacillus (штамм CX2-4) выделен из образца донных 
отложений колонки № 2, отобранного с глубины 0,51–0,68 м. Анализ нук-
леотидной последовательности гена 16S рРНК показал, что данный изолят 
имеет 100%-ное сходство с P. indicireducens Bps-1T, который ранее был вы-
делен из раствора индиго, используемого для окрашивания [29]. Вид 
P. indicireducens является единственным в составе рода Paralkalibacillus. Ис-
следуемый изолят CX2-4 растет в среде с содержанием хлорида натрия до 
100 г/л в диапазоне pH 7,0–11,0, что в целом согласуется с физиологическими 
характеристиками типового штамма за исключением того, что штамм CX2-4 
способен также к росту в нейтральной среде, что не описано для штамма 
P. indicireducens Bps-1T [29]. Выявлена способность штамма CX2-4 использо-
вать бензойную кислоту в качестве единственного источника углерода и энер-
гии, подобные свойства для представителей рода Paralkalibacillus ранее не опи-
саны (прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383).  

Штаммы CX3-4, CX3-6, CX2-5 рода Salipaludibacillus выделены из образ-
цов, отобранных с глубин 0,51–0,68, 0,85–1,02 и 1,52–1,82 м. Представители 
данного рода широко распространены в средах, характеризующихся высокой 
соленостью и щелочностью среды, в содовых озерах [30]. Анализ нуклеотид-
ной последовательности гена 16S рРНК штаммов CX3-4, CX3-6, CX2-5 пока-
зал, что уровень сходства с ближайшим типовым штаммом вида S. neizhouensis 
составляет 98,71; 97,75 и 99,18% соответственно (прил. 1: https://journals.tsu.ru/ 
biology/&journal_page=archive&id=2383). Для штамма S. neizhouensis JSM071004T 
характерен рост при концентрациях хлорида натрия в среде до 10% в пределах 
pH 6,5–10,0 [31]. В отличие от штамма S. neizhouensis JSM071004T изоляты 
CX2-5 и CX3-4 способны расти в среде культивирования с содержанием NaCl 
от 0 до 200 г/л при pH 7,0–10,5. Штамм CX3-6 является алкалофильным и гало-
толерантным организмом, растущим только в щелочных условиях (pH 9,5–
10,5) как без хлорида натрия в среде культивирования, так и в его присутствии 
до 250 г/л (прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). 
Стоит отметить, что в отличие от штаммов CX3-6 и CX2-5, изолят CX3-4 может 
использовать дизельное топливо в качестве единственного источника углерода 
и энергии (прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Ра-
нее у штаммов рода Salipaludibacillus способности к разложению алифа-
тических соединений не описано. Штаммы рода Salipaludibacillus, выде-
ленные из донных отложений, в перспективе могут быть описаны как но-
вые таксономические единицы в связи с их физиологическими и генетиче-
скими отличиями от ближайшего типового штамма S. neizhouensis 
JSM071004T. Поскольку данные штаммы устойчивы к высоким концентра-
циям хлорида натрия и щёлочности среды, они потенциально могут быть 
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использованы в различных биотехнологических областях, поэтому изо-
ляты CX3-4, CX3-6, CX2-5 представляют большой интерес для дальней-
ших исследований. 

Изолят рода Cytobacillus (штамм CXP-19) выделен методом прямого вы-
сева (сПф, 50 г/л NaCl) из образцов донных отложений, отобранных с глу-
бины 0,51–0,68 м. Анализ нуклеотидной последовательности гена 16S рРНК 
показал, что данный штамм имеет наибольший уровень сходства (99,76%) с 
C. purgationiresistens DS22T. Ранее описаны галофильные штаммы рода 
Cytobacillus, изолированные из морских отложений [32] и гидротермаль-
ного солёного источника [33]. Штамм Cytobacillus sp. CXP-19 является га-
лоалкалотолерантным организмом: способен расти без содержания соли в 
среде культивирования и в присутствии NaCl до 100 г/л при значениях pH 
среды от 7,0 до 9,5, что согласуется с данными для типового штамма вида 
C. purgationiresistens [32]. Установлено, что штамм способен использовать в ка-
честве единственного источника углерода и энергии бифенил и орто-фталевую 
кислоту (прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Ранее 
у штаммов рода Cytobacillus описана способность к деградации ди-(2-этил-
гексил)фталата (DEHP) и продуктов его разложения, таких как моно(2-этил-
гексил)фталат, монобутилфталат, 2-этилгексанол, орто-фталевая и прото-
катеховая кислоты [34]. 

Штамм CXP-23, представитель рода Exiguobacterium, имеет 100%-ный 
уровень сходства по гену 16S рРНК c типовым штаммом вида E. mexicanum 
(прил. 1: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Изолят CXP-
23 выделен из поверхностного слоя донных отложений колонки № 2. По ли-
тературным данным, штаммы рода Exiguobacterium выделены из разнооб-
разных местообитаний, в том числе из донных отложений, щелочных сточ-
ных вод, ледников, гидротермальных источников и промышленных стоков 
[35]. Представители рода устойчивы к широкому спектру условий среды, в 
том числе к перепаду температур (от 12 до 55°C), широкому диапазону pH, 
ультрафиолетовому излучению, тяжёлым металлам, различному качествен-
ному и количественному составу солей в среде [35]. Кроме того, некоторые 
штаммы рода Exiguobacterium способны к деградации полиэтилена низкой 
плотности [36]. Исследуемый штамм Exiguobacterium sp. CXP-23 растет в 
среде культивирования при pH от 7,0 до 9,5 как в отсутствие NaCl, так и в 
присутствии соли до 100 г/л в среде культивирования. Показана способность 
штамма CXP-23 использовать в качестве единственного источника углерода и 
энергии ряд ароматических и алифатических соединений, таких как нафталин, 
бифенил, орто-фталевая и бензойная кислоты, а также дизельное топливо 
(прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). В связи с опи-
санными для представителей рода уникальными способностями штамм 
CXP23 может быть интересен для дальнейшего более глубокого исследова-
ния с целью возможности использования в биотехнологических целях, в том 
числе в биоремедиации. 

Семейство Micrococcaceae представлено 28 родами [18]. Бактерии се-
мейства изолированы из различных природных сред обитания, в том числе 
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характеризующихся экстремальными условиями (высокая соленость, ще-
лочность, высокие концентрации тяжелых металлов и других токсичных 
элементов) [37]. Ранее большой массив штаммов семейства Micrococcaceae 
был выделен из образцов соляной породы (каменная соль, карналлит) Верх-
некамского месторождения калийно-магниевых солей, а также из почв, 
грунтов и донных отложений, загрязненных отходами химических и соле-
добывающих производств [6]. 

Из донных отложений техногенного щелочного водоема, расположенного 
на территории ВМКМС, выделены бактерии семейства Micrococcaceae, ро-
дов Micrococcus и Kocuria (прил. 1: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page= 
archive&id=2383). Изоляты демонстрировали эффективный рост при pH от 7,0 
до 10,0 и концентрациях соли в среде культивирования в пределах 0–150 г/л 
(прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383), за исключе-
нием двух галофильных штаммов (Micrococcus sp. CXP-15, Kocuria sp. CXP-
13), которые не способны к росту в среде без хлорида натрия. На рис. 2 по-
казано положение исследуемых штаммов семейства Micrococcaceae с близ-
кородственными типовыми штаммами на филогенетическом дереве. 

 

 
 

Рис. 2. Положение исследуемых штаммов семейства Micrococcaceae  
на филогенетическом дереве, построенном на основании сравнительного анализа  

нуклеотидных последовательностей фрагментов генов 16S рРНК изолятов  
и близкородственных типовых штаммов семейства с использованием метода «neighbor-

joining». Эволюционные расстояния рассчитаны с использованием метода  
«Jukes-Cantor». Цифрами показана статистическая достоверность порядка ветвления, 
установленная с помощью «bootstrap»-анализа 1 000 альтернативных деревьев (приве-

дены значения выше 50%). Масштаб соответствует 5 нуклеотидным заменам  
на каждые 1 000 нуклеотидов. В скобках указаны номера в базе данных GenBank 
[Fig. 2. The position of the studied strains of the family Micrococcaceae on the phylogenetic tree  
constructed on the basis of a comparative analysis of the nucleotide sequences of 16S rRNA gene  

fragments of isolates and closely related typical strains of the family using the "neighbor-joining" method. 
The evolutionary distances are calculated using the "Jukes-Cantor" method. The figures show  

the statistical reliability of the branching order, established using a "bootstrap" analysis  
of 1000 alternative trees (values above 50% are given). The scale corresponds to 5 nucleotide  

substitutions for every 1000 nucleotides. Numbers in the GenBank database are shown in parentheses] 
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Два штамма рода Micrococcus (CXP-17 и CX2-7) имели 100%-ный уро-
вень сходства по генам 16S рРНК, штаммы CX3-3 и CXP-11 – около 99,8% 
сходства с типовым штаммом вида M. luteus, а штаммы CXP-7 и CXP-15 
близкородственны (сходство 100%) с типовыми штаммами видов M. endo-
phyticus и M. terreus соответственно (прил. 1: https://journals.tsu.ru/ 
biology/&journal_page=archive&id=2383). Все изоляты отличались по BOX-про-
филям (данные не приводятся). Штаммы рода Micrococcus способны расти 
в диапазоне pH от 7,0 до 10,5 как в отсутствие NaCl, так и в присутствии до 
150 г/л соли в среде культивирования за исключением изолятов CX3-3 и 
CXP-11, для которых предельные концентрации соли в среде составляли 50 
и 100 г/л, соответственно. В предыдущих исследованиях показано, что ти-
повые штаммы M. luteus, M. endophyticus, M. terreus растут при pH 5,5–9,0 и 
содержании в среде культивирования NaCl до 100 г/л [37]. Для некоторых 
штаммов рода Micrococcus ранее описана способность к разложению фенан-
трена, антрацена, нафталина [38], 2-нитротолуола [39], а также эфиров фтале-
вых кислот [8, 34]. Штаммы из донных отложений техногенного водоема также 
характеризуются способностью использовать в качестве единственного источ-
ника углерода и энергии различные алифатические и ароматические соедине-
ния (прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). 

Штаммы CXP-33 и CXP-14 рода Kocuria, выделенные их исследуемых 
образцов, согласно анализу нуклеотидных последовательностей гена 
16S рРНК являются близкородственными типовому штамму вида 
K. palustris (сходство на уровне 99,47 и 99,65%, соответственно). Штамм CXP-
13 имеет наибольшее сходство (99,65%) с типовым штаммом вида K. carniphila 
(прил. 1: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Штамм  
K. carniphila CCM 132T рос при pH от 5,0 до 10,0 без соли и концентрациях 
NaCl до 100 г/л [40], а штамм K. palustris DSM 11925T – при pH 5,0–8,0 и 
содержании NaCl до 70 г/л [41]. Изоляты CXP-33 и CXP-14 способны расти 
в среде культивирования, содержащей до 150 г/л соли (при pH 7,0–9,5), а 
штамм CXP-13 является галофилом и не растет в среде без NaCl (прил. 2: 
https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Выделенные штаммы 
показали способность к эффективному использованию дизельного топлива, 
бифенила, нафталина, орто-фталевой и бензойной кислот в качестве един-
ственного источника углерода и энергии (прил. 2: https://journals.tsu.ru/ 
biology/&journal_page=archive&id=2383). Ранее были выявлены штаммы рода 
Kocuria – деструкторы ароматических (нафталин, фенантрен, хлорфенолы) 
и алифатических соединений [6, 11].  

Семейство Paracoccaceae включает 60 родов [18]. Представители семей-
ства Paracoccaceae широко распространены в естественной среде, особенно 
в морских экосистемах, в содовых и соленых озерах [42]. Выделенный из дон-
ных отложений штамм CXP-20 имеет 100%-ный уровень сходства по гену 
16S рРНК с типовым штаммом вида P. aerius [43]. Paracoccus sp. CXP-20 спо-
собен к росту в отсутствие NaCl и в присутствии до 100 г/л в среде культи-
вирования и при pH 7,0–10,0, что соответствует характеристикам штамма  
P. aerius 011410T. У штамма обнаружена способность к росту на орто-фта-
левой и бензойной кислотах. У представителей нескольких видов рода 
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Paracoccus описана способность к разложению полиароматических соеди-
нений [44] и сложных эфиров фталевых кислот [45]. Однако у штаммов вида 
P. aerius способность к деструкции ароматических соединений ранее опи-
сана не была. 

Семейство Microbacteriaceae представлено 60 родами [18]. Бактерии се-
мейства широко распространены в различных наземных и водных экосисте-
мах, присутствуют в ассоциациях с растениями. Галофильные представи-
тели рода Microbacterium (семейство Microbacteriaceae) ранее были изоли-
рованы из галофильных растений [46] и засоленных почв [47]. Штаммы 
CXP-26 и CXP-56, согласно анализу генов 16S рРНК, близкородственны ти-
повым штаммам Microbacterium paraoxydans NBRC 103076T и 
Microbacterium algeriense G1T, соответственно (прил. 1: https://journals.tsu.ru/ 
biology/&journal_page=archive&id=2383). Штаммы являются галоалкалотолерант-
ными организмами: могут расти в среде культивирования без содержания 
хлорида натрия и в присутствии до 100 г/л (штамм CXP-26) или до 150 г/л 
(штамм CXP-56), а также при значениях pH среды от 7,0 до 9,5. Также у 
исследуемых штаммов обнаружена способность к использованию в каче-
стве единственного источника углерода и энергии дизельного топлива и 
бифенила. Штамм CXP-56 способен к разложению нафталина, орто-фтале-
вой и бензойной кислот (прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/ 
&journal_page=archive&id=2383). 

Семейство Dermabacteraceae включает в себя 4 рода [18], в том числе 
род Brachybacterium, представители которого распространены в морских и 
наземных экосистемах, в ризосфере, тканях растений [48], а также в средах, 
загрязнённых различными поллютантами [49]. Штамм CXP-58, выделенный из 
поверхностного слоя донных отложений, имеет 99,87% сходства (по гену 16S 
рРНК) с типовым штаммом вида B. paraconglomeratum (прил. 1: 
https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Штамм CXP-46 выде-
лен из донных отложений с глубины 0,38–0,69 м, согласно анализу нуклеотид-
ной последовательности гена 16S рРНК, имеет 100%-ное сходство с 
Brachybacterium muris C3H-21T [50]. Штаммы являются галотолерантными ор-
ганизмами (прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383), что 
по литературным данным соответствует физиологическим характеристикам 
близкородственных типовых штаммов рода Brachybacterium [51]. В ходе иссле-
дования показана способность штаммов Brachybacterium spp. CXP-58 и CXP-46 
к использованию в качестве ростовых субстратов различных моно- и полиаро-
матических соединений, а также дизельного топлива (прил. 2: 
https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). 

Семейство Brevibacteriaceae включает в себя 3 рода [18]: Brevibacterium, 
Sediminivirga, Spelaeicoccus. Большинство представителей рода 
Brevibacterium являются галотолерантными микроорганизмами и преиму-
щественно встречаются в средах с повышенными концентрациями соли, та-
ких как морская вода, соленые продукты, засоленные почвы, глубоководные 
отложения океана, морей и соленых озер [52]. Штаммы рода Brevibacterium 
(CXP-21, CXP-53), выделенные из донных отложений, имеют 99,87– 
100%-ный уровень сходства по гену 16S рРНК с типовым штаммов вида 
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B. pityocampae (прил. 1: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id= 
2383). Как и штамм B. pityocampae DSM 21720T, изоляты CXP-21 и CXP-53 
способны расти в щелочных условиях (pH до 10). Штамм CXP-21, как и ти-
повой штамм, рос в среде культивирования как без соли, так и с содержа-
нием NaCl до 100 г/л, а штамм CXP-53 способен к росту при концентрациях 
соли до 150 г/л. Стоит также отметить способность изолятов CXP-21 и CXP-
53 к использованию в качестве единственного источника углерода и энергии 
дизельного топлива и различных ароматических соединений (прил. 2: 
https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). В целом род 
Brevibacterium представляет большой интерес для исследователей, ранее 
охарактеризована способность некоторых штаммов к разложению алифати-
ческих углеводородов [53].  

Семейство Ornithinimicrobiaceae сформировано в 2018 г. [18] и в него 
включены 2 рода, в частности Ornithinimicrobium и Serinicoccus. Ранее пред-
ставители рода Ornithinimicrobium выделены из различных почв, активного 
ила, водорослей, тканей растений, карстовой пещеры, а также из сред с вы-
сокой соленостью [54]. В настоящем исследовании из образца колонки № 3, 
взятого с глубины 0,38–0,69 м, выделен штамм CXP-45, который отнесён к 
роду Ornithinimicrobium. Анализ нуклеотидной последовательности гена 
16S рРНК показал, что данный штамм имеет сходство 98,66% со штаммами 
O. аlgicola JC311T и O. pratense W204T (прил. 1: https://journals.tsu.ru/biology/ 
&journal_page=archive&id=2383). Штамм CXP-45 растет при pH от 7,0 до 9,5 и 
содержании хлорида натрия в среде культивирования – до 50 г/л. Физиоло-
гические характеристики штамма CXP-45 и типовых штаммов рода 
Ornithinimicrobium отличаются. В частности, для штамма O. аlgicola JC311T 
допустимыми значениями pH являются 6–8, а концентрации NaCl в среде – 
от 10 до 80 г/л. Штамм O. pratense W204T – галотолерантный и алкалотоле-
рантный микроорганизм: растет в широком диапазоне pH от 7 до 11 как в 
отсутствие хлорида натрия, так и при его концентрациях в среде культиви-
рования до 100 г/л. На основании полученных данных можно сделать заклю-
чение, что штамм Ornithinimicrobium sp. CXP-45, отличающийся по физио-
логическим характеристикам и гену 16S рРНК от близкородственных типо-
вых штаммов рода Ornithinimicrobium, в перспективе может быть описан 
как новый таксон. 

Семейство Halomonadaceae насчитывает 14 родов [18], представители 
которых широко распространены в различных засоленных экосистемах, та-
ких как соленые озера, морская вода, солончаки, засоленная почва, морепро-
дукты, морские беспозвоночные, сточные воды и гидротермальные источ-
ники [55]. Виды рода Halomonas, относящиеся к семейству Halomonadaceae, 
широко изучаются как модельные организмы галофильности, а также пред-
ставляют интерес для применения в биотехнологических целях, таких как 
производство осмопротекторов, биополимеров, биосурфактантов, а также ис-
пользования в процессах биоремедиации окружающей среды [55]. Изолиро-
ванные штаммы CX2-8 и CX3-1, согласно анализу генов 16S рРНК, наиболее 
близки типовым штаммам видов H. meridiana и H. alkalicola, соответственно 
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(прил. 1: https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Штаммы яв-
ляются алкалогалотолерантными микроорганизмами, могут расти в среде без 
содержания соли и с хлоридом натрия до 250 г/л при pH от 7,0 до 10,5. Полу-
чены данные о способности исследуемых штаммов использовать в качестве 
ростовых субстратов алифатические и ароматические соединения (прил. 2: 
https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Ранее было показано, 
что представители рода Halomonas, выделенные из района солеразработок 
ВМКМС, способны расти в среде культивирования с содержанием хлорида 
натрия до 300 г/л, а также использовать бензойную кислоту в качестве един-
ственного источника углерода и энергии [3, 4].  

Семейство Dietziaceae на настоящий момент включает единственный 
род Dietzia [18], который насчитывает 12 видов. Представители рода Dietzia 
изолированы из почв, соленых местообитаний, пресноводных озер, с по-
верхности рыб и растений, а также из клинических проб [57]. Бактерии рода 
Dietzia применяются в широком спектре отраслей промышленности, осо-
бенно в медицинской, химической и пищевой. Некоторые виды рода Dietzia 
способны к деструкции ароматических и алифатических углеводородов и 
перспективны для использования в биодеградации при низких температу-
рах, в условиях высокой солёности и в широком интервале pH [56, 57]. Изо-
лят CXP-24 имеет 100%-ное сходство по гену 16S рРНК с штаммом 
Dietzia kunjamensis subsp. kunjamensis DSM 44907T (прил. 1: 
https://journals.tsu.ru/biology/&journal_page=archive&id=2383). Штамм является гало- 
и алкалотолерантным микроорганизмом, способным к росту при pH 7,0–9,5 
как в отсутствие NaCl в среде культивирования, так и при концентрациях до 
100 г/л. Показана способность штамма CXP-24 к деструкции бензойной кис-
лоты и дизельного топлива (прил. 2: https://journals.tsu.ru/biology/ 
&journal_page=archive&id=2383), что ранее было описано для других штаммов 
рода Dietzia [57]. 

Выделенные и охарактеризованные штаммы бактерий, согласно сани-
тарно-эпидемиологическим правилам СП 3.3686-21 «Санитарно-эпидемио-
логические требования по профилактике инфекционных болезней» [58], не 
относятся к патогенным для человека микроорганизмам. 

 
Заключение 

 
В результате исследования донных отложений щелочного техногенного 

водоема, расположенного на территории Верхнекамского месторождения 
калийно-магниевых солей, выделено 33 штамма алкалотолерантных и гало-
фильных / галотолерантных бактерий, относящихся к семействам 
Bacillaceae, Micrococcaceae, Dermabacteraceae, Halomonadaceae, 
Brevibacteriaceae, Microbacteriaceae, Ornithinimicrobiaceae, Dietziaceae и 
Paracoccaceae. Ряд штаммов (Alkalihalobacillus spp. CX2-3 и CX2-3.1, Sali-
paludibacillus sp. CX3-6) имели низкий уровень сходства последовательно-
стей генов 16S рРНК (97,27; 97,12 и 97,75% соответственно) с близкород-
ственными типовыми штаммами и в перспективе могут быть описаны в ка-
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честве новых таксонов. Большинство изолятов являются экстремофиль-
ными бактериями, способными расти при высоких концентрациях соли (до 
250 г/л NaCl) и рН 7–11. Штаммы Microbacterium sp. СXP-56, Brachybacte-
rium sp. CXP-58, Salipaludibacillus sp. CX3-6 и Alkalihalobacillus sp. СХ2-3.1 
являются облигатными алкалофилами (оптимальный рост при рН 9,5–10,5). 
Исследуемые бактериальные культуры способны использовать различные 
ароматические (нафталин, бифенил, орто-фталевую и бензойную кислоты) 
и алифатические (в составе дизельного топлива) соединения в качестве 
единственного источника углерода и энергии. Особый интерес представляют 
штаммы Kocuria sp. CXP-33, Evansella sp. CX2-1, Halomonas sp. CX2-8, Micro-
coccus spp. CXP-15, Brevibacterium spp. CXP-21, CXP-53, Brachybacterium 
spp. CXP-46, СХР-58, способные к эффективной деградации ароматических 
углеводородов в условиях повышенной солености и щелочности. Таким об-
разом, выделенные бактерии-деструкторы представляют большой интерес 
для разработки эффективных биотехнологий, направленных на восстанов-
ление загрязненных почв и водоёмов, характеризующихся высоким засоле-
нием и щёлочностью. 
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Аннотация. Изучены соотношение особей с коротко- и длинностолбчатыми 
цветками в 3 ценопопуляциях и семенная продуктивность гетеростильного мно-
голетнего травянистого поликарпического короткокорневищного растения Pul-
monaria obscura. Исследования проведены в условиях Московской области с 2020 
по 2022 г. по общепринятым методикам. Соотношение особей с коротко- и длин-
ностолбчатыми цветками в 3 ценопопуляциях P. obscura статистически значимо 
не отличается от 1:1. Это соотношение в течение трех лет наблюдений оставалось 
стабильным без флюктуаций. Число сформированных семян на одной особи ва-
рьировало от 29 до 79 и не зависело от типа цветка. При свободном опылении 
чаще всего в плодах образуются 1 или 2 семени (71,6–87,5% плодов в общей 
структуре семенной продуктивности). Наиболее успешное завязывание семян и 
плодов наблюдается при легитимном опылении коротко- и длинностолбчатых 
цветков. Для P. obscura характерна частичная самосовместимость: при иллеги-
тимном опылении и самоопылении наблюдается завязывание немногочисленных 
плодов и семян. Показатели как потенциальной, так и реальной семенной продук-
тивности в расчете на цветок и особь у гетеростильного вида P. obscura статисти-
чески значимо не различаются, что способствует поддержанию равновесного со-
отношения форм в ценопопуляциях. 

Ключевые слова: Pulmonaria obscura, Boraginaceae, гетеростилия, са-
монесовместимость, структура популяций, семенная продуктивность 
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Summary. Self-incompatibility in plants is the mechanism preventing autogamy 
and promoting xenogamy. The vast majority of heteromorphic species are heterosty-
lous. Populations of distylous species include two types of plants, S-morph (with 
“thrum” flowers) and L-morph (with “pin” flowers). Since the first work on this special 
reproductive feature, many aspects of heterostyly have been studied: its distribution in 
flowering plants, flower morphology, inheritance patterns, the ratio of S-morphs and L-
morphs in populations, seed sets of plants with different types of flowers, etc. Despite 
the long history of studying heterostyly, many of these features remain unclear or un-
explored for many heterostylous species. In the genus Pulmonaria, distyly was first 
described and studied in detail in the species Pulmonaria officinalis, while Pulmonaria 
obscura Dumort (Unspotted Lungwort) has thus far not been studied regarding distyly. 
The latter is a perennial herbaceous polycarpic plant with a short rhizome. Fragmen-
tariness and contradictory data on the ratio of S- and L-morphs in the plant populations 
led us to identify the structure of Pulmonaria obscura populations in Moscow Oblast 
and compare the seed sets of plants with different floral types.  

The ratio of S- vs. L-morphs and the seed set of P. obscura were studied in Moscow 
Oblast from 2020 to 2022. The frequencies of plants with thrum and pin flowers were 
studied in three populations. In all populations, the number of generative S- and L-
morphs was counted on 1-m-wide transects. In each population, the number of studied 
plants was at least 100. The ratio of S- vs. L-morphs was investigated over three years 
in all three populations. The study of seed set in P. obscura was carried out according 
to the generally accepted methods. The number of ovules and seeds per flower and plant 
and the percentage ratio between these indicators were estimated. The number of flow-
ers/fruits in the inflorescence/infructescence, and the number of seeds in the fruit were 
counted on 60 plants (10 plants with different types of flowers from three populations). 
The crossing system in P. obscura was carried out by hand pollination applying the 
following kinds: 1) legitimate pollination, 2) illegitimate pollination, 3) autogamy. Ten 
S- and L-morphs were used in each case when counting seeds. All obtained data were 
processed by the methods of variation statistics. Analysis of the variability of morpho-
logical parameters was performed using descriptive statistics (minimum and maximum 
of the indicator), and range diagrams (mean value ± error of the means and standard 
deviation). A comparison of the obtained values of medians of traits in different popu-
lations was carried out using the standard Mann-Whitney U test. The ordination of sam-
ples from populations was performed using the method of principal components (PCA).  

The ratio of plants with pin and thrum flowers in three populations of P. obscura 
did not deviate significantly from 1:1 and remained stable without noticeable fluctua-
tions during the three years of observations (see Tables 1 and 2). Pin and thrum flowers 
of P. obscura and plants with different types of flowers, do not differ significantly (see 
Fig. 1). Such features of seed sets persisted during all three years of observations. The 
number of ovules and seeds per flower and per generative shoot is slightly higher in 
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thrum flowers, but these differences are not statistically significant. The average num-
ber of seeds was 1.6 pcs. in pin flowers and 1.8 pcs. in thrum ones (see Fig. 1). Both 
types of flowers are characterized by an average value of the seeds/ovules ratio (from 
32.7 to 55.4%), which did not depend on the year of observation. The formation of 1 or 
2 seeds per fruit is most common in both floral types (see Fig. 1). As a result, such kinds 
of coenobia account for 71.6-87.5% of fruits. Coenobia without seeds or, on the con-
trary, with 4 ones are extremely rare. The frequency of fruits from both floral types does 
not statistically differ if 0, 1, 2 or 4 seeds are set in them. Thrum flowers have more 
fruits with 3 seeds than pin ones: 21.1 and 5.8%, respectively (see Fig. 1 and Table 3). 
The arrangement of L- and S-morphs from different populations in the first two princi-
pal components (PCA) (see Fig. 2) did not reveal differences between them and be-
tween different plants of the three populations. The first principal component (PC1 = 
33.2% of variance) is closely related positively to the number of flowers, number of 
ovules and seeds per plant and negatively to the number of fruits that do not set seeds. 
The second principal component (PC2 = 27.9% of variance) correlates positively with 
the seeds/ovules ratio and the number of fruits with 3 seeds, and negatively with the 
number of fruits with 1 seed. The largest number of seeds and fruits was set in L- and 
S-morphs as a result of legitimate pollination (see Tables 3 and 4). In this type of pol-
lination, the most common kind is fruits with 4 seeds. As a result of illegitimate polli-
nation and autophily, few seeds are set and a small number of fruits are formed in L- 
and S-morphs (see Tables 3 and 4). In these kinds of crossings, two types of fruits are 
formed: some do not contain seeds, and the second sets contain 1 seed. The number of 
ovules and seeds in pin and thrum flowers of P. obscura, and S- and L-morphs, do not 
differ significantly, which contributes to maintaining an equal ratio of morphs in popu-
lations. The number of ovules and seeds per flower and plant in P. obscura did not 
differ statistically, which contributed to maintaining an equilibrium ratio of forms in 
the studied populations. For this study, Pulmonaria obscura appears to be characterized 
by partial self-compatibility: few fruits and seeds are set in the case of illegitimate pol-
lination and autophily. 

The article contains 5 Tables, 44 References. 
Keywords: Pulmonaria obscura, Boraginaceae, heterostyly, self-incompatibly, 

population structure, seed set 
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Введение 

 
Самонесовместимость у растений – один из механизмов, препятствую-

щих автогамии и способствующих ксеногамии. Выделяются две группы са-
монесовместимых видов: гомоморфные (все цветки самонесовместимой по-
пуляции идентичны) и гетероморфные (цветки в самонесовместимой попу-
ляции различаются морфологически). Большинство гетероморфных видов 
характеризуется наличием гетеростилии [1–2]. Популяции гетеростильных 
растений включают два (дистилия) или три (тристилия) типа особей, обра-
зующих цветки, которые различаются длиной тычинок и столбиков и, соот-
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ветственно, положением пыльников и рылец [3]. Популяции дистильных ви-
дов включают особи с коротко- и длинностолбчатыми цветками. В настоя-
щее время гетеростилия выявлена у 199 родов из 28 семейств цветковых 
растений [2, 4].  

Начиная с первых работ по гетеростилии [5, 6], изучены многие ее осо-
бенности: распространение у цветковых растений, морфология цветков, ха-
рактер наследования, соотношение особей с разными типами цветков в по-
пуляциях, их семенная продуктивность и др. [1, 3, 4, 7, 8–10]. Несмотря на 
длительную историю изучения гетеростилии, многие из этих характеристик 
остаются неясными или неизученными для большинства гетеростильных 
видов [11]. 

Соотношение особей с разными флоральными типами обычно постоянно 
у гетеростильных видов [6, 7, 12]. У дистильных видов соотношение особей 
с разными типами цветков часто составляет 1:1. Однако констатированы не-
однократные случаи неравного соотношения. По сведениям разных авторов, 
в популяциях дистильных видов встречаются все три возможных варианта: 
равное или с преобладанием одной из форм [9, 10, 13–15]. При наличии ин-
тенсивного вегетативного размножения в популяциях ди- и тристильных ви-
дов часто наблюдается сильное отклонение в соотношении морф от теоре-
тически ожидаемых 1:1 или 1:1:1 [16, 17]. 

На примере целого ряда видов с разностолбчатостью показано, что су-
ществует связь между структурой их популяций и способом поддержания 
популяций [16–18]. Например, в большинстве изученных популяций 
Pulmonaria officinalis L., у которой преобладает семенное возобновление, 
доминировали особи c длинностолбчатыми цветками [19–22]. Авторы свя-
зывают это с более высокой семенной продуктивностью длинностолбчатых 
цветков в сравнении с короткостолбчатыми. Особенно сильное влияние раз-
личий в семенной продуктивности на соотношение особей с разными фло-
ральными формами проявлялось в небольших по размеру и численности по-
пуляциях, в которых намного чаще наблюдалось неравное соотношение 
особей с коротко- и длинностолбчатыми цветками. 

В сем. Boraginaceae описано 12 родов с дистилией: Pulmonaria L., 
Lithospermum L., Lithodora Griseb., Amsinckia Lehm. и др. [23, 24]. Из пред-
ставителей рода Pulmonaria дистилия впервые была описана и подробно ис-
следована у P. officinalis [5, 6]. В настоящее время к этому роду относится 
18 видов за исключением одного вида (Pulmonaria cesatiana (Fenzl & Friedr.) 
Selvi, Bigazzi, Hilger & Papini), которые обладают гетеростильными цвет-
ками [24]. Pulmonaria obscura Dumort. (медуница неясная, или темная) в 
этом отношении почти не изучена. Это многолетнее травянистое поликар-
пическое короткокорневищное растение [25]. Ареал вида охватывает почти 
всю европейскую часть России, Прибалтику, Крым, запад Западной Сибири, 
Скандинавию, Среднюю и Атлантическую Европу, север Средиземноморья 
[26]. P. obscura обычна в снытевых, осоково-снытевых, осоковых и зеленчу-
ковых дубравах и производных липняках [27]. P. obscura относится к веге-
тативно-малоподвижным видам, и поддержание ее популяций осуществля-
ется преимущественно семенным путем [25]. 
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Предыдущие исследования показали, что благодаря наличию гетеро-
стилии, синхронному суточному ритму цветения коротко- и длинно-
столбчатых цветков, формированию большого числа пыльцевых зерен в 
обоих типах цветков и существованию системы самонесовместимости у 
P. obscura преобладает перекрестное опыление между разными флораль-
ными типами [28]. Однако сведения о структуре популяций и семенной 
продуктивности P. obscura крайне немногочисленны. Из литературы сле-
дует, что в трех популяциях выявлено равное соотношение особей с раз-
ными типами цветков [29, 30], в одной преобладала длинностолбчатая 
форма [31], в другой – короткостолбчатая [29]. Согласно данным 
J.M. Olesen [30], в плодах, сформированных из коротко- и длинностолб-
чатых цветков P. obscura, образуется сходное число семян – 2,1 и 2,3 шт. 
соответственно. Фрагментарность и противоречивые сведения о соотно-
шении гетеростильных особей в популяциях предопределили цель дан-
ной работы – выявление структуры ценопопуляций Pulmonaria obscura в 
Московской области и сравнение семенной продуктивности особей с раз-
ными флоральными типами. 

 
Материалы и методики исследования 

 
Соотношение особей с разными типами цветков и семенная продуктив-

ность P. obscura изучены в естественных условиях Московской области с 
2020 по 2022 г. Частоты особей, образующих коротко- и длинностолбчатые 
цветки, исследованы в трех ценопопуляциях. В каждой ценопопуляции за-
кладывали трансекты шириной 1 м и подсчитывали число генеративных 
особей, несущих разные флоральные типы. Длина трансекты варьировала от 
20 м (ценопопуляции 2 и 3) до 50 м (ценопопуляция 1). В каждой ценопопу-
ляции число проанализированных особей было не менее 100. Во всех цено-
популяциях изучена динамика соотношения особей с разными типами цвет-
ков в течение трех лет. Оценка частот половых фенотипов проведена с уче-
том рекомендаций R.R. Sokal и F.J. Rohlf [34], при этом определяли среднее 
значение частот особей с разными флоральными типами и его ошибку. Для 
оценки степени отклонения фактических численностей от теоретически 
ожидаемых и сопоставления частот половых фенотипов в ценопопуляциях 
использован критерий G. Величина G распределена как хи-квадрат, а число 
степеней свободы вычисляется по формуле: df = (k – 1)*(l – 1), где k – число 
сравниваемых ЦП; l – число фенотипов.  

1. Московская область, Истринский р-н, окр. с. Павловская Слобода. 
55°47'53,4"N 37°04'55,9"E. Еле-сосняк зеленчуково-волосистоосоковый. 
Общее проективное покрытие (ОПП) – 70%, проективное покрытие вида 
(ППВ) – 3%. Доминанты травяного покрова: Carex pilosa Scop., Galeobdolon 
luteum Huds., Aegopodium podagraria L., Asarum europaeum L. 

2. Московская область, городской округ Мытищи, окр. п. Нагорное. 
55°54'19,5"N 37°36'57,0"E. Липо-ельник медуницево-зеленчуковый. ОПП – 
95%, ППВ – 20%. Доминанты травяного покрова: Galeobdolon luteum, 
Pulmonaria obscura, Ajuga reptans L., Aegopodium podagraria. 
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3. Московская область, Одинцовский городской округ, окр. г. Одинцово. 
55°41'43,6"N 37°15'48,8"E. Дубо-липо-ельник зеленчуково-волосистоосоко-
вый. ОПП – 60%, ППВ – 10%. Доминанты травяного покрова: Carex pilosa, 
Galeobdolon luteum, Athyrium filix-femina (L.) Roth, Pulmonaria obscura, Ca-
lamagrostis arundinacea (L.) Roth. 

Изученные ценопопуляции различались плотностью особей P. obscura: в 
ценопопуляции 1 данный вид имел минимальную плотность (2,1 особи на  
1 м2), в ценопопуляции 2 – максимальную (10,3 шт./м2), в ценопопуляции 
3 – промежуточную (5,6 шт/м2). 

Изучение семенной продуктивности P. obscura проведено по общепри-
нятой методике [32, 33]. Из показателей семенной продуктивности оцени-
вали потенциальную семенную продуктивность (число семязачатков на цве-
ток и особь), реальную семенную продуктивность (число завязавшихся се-
мян на цветок и особь), процентное соотношение между этими показате-
лями – процент завязывания семян (процент плодоцветения). Для этого на 
60 модельных особях (по 10 особей с разными типами цветков из трех цено-
популяций) подсчитывали число цветков и плодов в соцветии, число семян 
в плоде. Учет числа завязавшихся плодов осуществляли в фазу начала их 
созревания, когда нет потерь от осыпания и хорошо отличаются сформиро-
ванные семена от недоразвитых. Для представителей сем. Boraginaceae ха-
рактерны плоды ценобии, состоящие из четырех односемянных мерикар-
пиев – эремов. Далее по тексту для единообразия использованы термины 
«семя» и «плод».  

Во время цветения P. obscura проведены наблюдения над частотой и чис-
ленностью насекомых-опылителей, посещающих ее цветки. Отмечали 
число посещений насекомыми этикетированных цветков за период их функ-
ционирования (4–5 дней) и их систематическую принадлежность.  

Для изучения системы скрещивания у P. obscura проводили следующие 
варианты искусственного опыления. В каждом варианте при подсчете семян 
использовали по 10 особей, несущих разные типы цветков. 

1. Легитимное опыление. Проводили скрещивание кастрированных ко-
ротко- и длинностолбчатых цветков пыльцой особей с противоположным 
типом цветков. Перед скрещиванием с модельных растений удаляли все 
цветки, оставляя только бутоны, и помещали растения под пергаментные 
изоляторы. За день до скрещивания кастрировали цветки. Заблаговременное 
удаление тычинок из цветков связано с тем, что пыльники начинают рас-
трескиваться, когда цветок находится в стадии рыхлого бутона. Тем самым 
исключается вероятность попадания собственной пыльцы на рыльце. Утром 
следующего дня переносили пыльцу на рыльца из цветков противополож-
ного типа. Цветки до полного созревания семян оставляли под изолятором. 

2. Иллегитимное опыление. Скрещивание кастрированных коротко- и 
длинностолбчатых цветков пыльцой особей с таким же типом цветков. 
В этом варианте опыта за день до скрещивания кастрировали цветки. Забла-
говременное удаление тычинок из цветков связано с тем, что пыльники 
начинают растрескиваться, когда цветок находится в стадии рыхлого бу-
тона. Тем самым исключается вероятность попадания собственной пыльцы 
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на рыльце. Пыльцу короткостолбчатых цветков одних растений переносили 
на рыльца кастрированных короткостолбчатых цветков других растений. 
Аналогичным образом поступали с длинностолбчатыми цветками. Опылен-
ные цветки изолировали до полного созревания семян. 

3. Самоопыление. Соцветия с некастрированными коротко- и длинно-
столбчатыми цветками до их раскрывания опыляли собственной пыльцой и 
помещали под пергаментные изоляторы. 

Все варианты искусственного опыления проводили в первой половине 
цветения вида. Поэтому использованы в качестве доноров пыльцы цветки, 
расположенные в основании соцветия и, соответственно, раскрывающиеся 
раньше. Смесь пыльцы таких цветков в первый их день цветения хранилась 
в стеклянной таре при температуре 3–5°С. Фертильность хранящейся 
пыльцы проверялась в лабораторных условиях при помощи окрашивания 
ацетокармином. В качестве цветков-реципиентов использованы цветки, 
формирующиеся преимущественно в средней и верхней частях соцветия.  

Все полученные данные обработаны методами вариационной статистики 
[34]. Предварительный анализ выборок из каждой ценопопуляции при по-
мощи медианных коэффициентов асимметрии и эксцесса показал, что боль-
шая часть изученных параметров имела статистически значимое отличие от 
нормального распределения. Поэтому в дальнейшем анализ данных прово-
дили с помощью таких порядковых статистических показателей, как меди-
ана признака, стандартная ошибка медианы, медианные асимметрия и экс-
цесс [35]. Например, для таких показателей семенной продуктивности, как 
число семян на плод, число цветков, семязачатков и плодов на генеративный 
побег и особь, вычисленные значения медианных асимметрии и эксцесса ва-
рьировали от –0,41 до –0,20 и от 0,19 до 0,89 (для нормального распределе-
ния оба эти коэффициента равны 0). Сравнение медиан проводили с помо-
щью стандартного критерия t-Стьюдента. Сравнение показателей семенной 
продуктивности в разные годы исследования в каждой ценопопуляции, а 
также из разных ценопопуляций отдельно для двух типов особей не выявило 
существенных различий между ними, поэтому выборки были объединены 
для получения обобщенной характеристики. Например, не выявлена стати-
стическая значимость различий по числу семязачатков (t = 1,232, p = 0,172) 
и семян (t = 1,434, p = 0,144) в расчете на цветок, генеративный побег (по 
числу семязачатков t = 0,878, p = 0,236, по числу семян t = 0,402, p = 0,363) 
и особь (по числу семязачатков t = 1,661, p = 0,119, по числу семян t = 1,280, 
p = 0,164) из ценопопуляций с разной плотностью P. obscura. Сравнение ча-
стот плодов с разным числом завязавшихся семян осуществляли с помощью 
критерия хи-квадрат (2). 

Все данные были обработаны в программе Statistica 10.0 (Statsoft Inc., 
Tulsa, OK, USA) и Microsoft® Excel for Mac (version 16.66.1). 

 
Результаты исследования 

 
Соотношение особей с разными типами цветков в ценопопуляциях. 

Соотношение особей с разными типами цветков в трех ценопопуляциях 
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P. obscura статистически значимо не отличается от 1:1 (табл. 1). Доля осо-
бей с коротко- и длинностолбчатыми цветками в одной и той же ценопопу-
ляции не претерпевала заметных изменений в течение трех лет наблюдений: 
соотношение особей с разными типами цветков оставалось стабильным 
(табл. 2). 
 

Таблица 1  [Table 1]  
Структура изученных ценопопуляций Pulmonaria obscura  

в Московской области в 2020 г. 
[Population structure of Pulmonaria obscura in the Moscow region in 2020] 

 

Номер цено-
популяции 

[No population] 

Число изу-
ченных осо-

бей, шт. 
[No individuals, 

pcs] 

Особи с коротко-
столбчатыми цвет-

ками, % 
[Individuals with thrum 

flowers, %] 

Особи с длинно-
столбчатыми 
цветками, % 

[Individuals with 
pin flowers, %] 

G p 

1 200 49,0 ± 3,6 51,0 ± 3,6 0,020 0,887 
2 165 51,5 ± 3,9 48,5 ± 3,9 0,152 0,697 
3 135 51,1 ± 4,3 48,9 ± 4,3 0,067 0,796 

Примечание. Участие половых форм представлено в виде М ± m, где M – среднее ариф-
метическое значение признака; m – его ошибка; G – коэффициент достоверности разли-
чий соотношения половых форм. 
[Note. M - mean value; m - mean error, G - G test]. 
 

Семенная продуктивность особей с разными типами цветков. Стати-
стическая значимость различий по всем изученным показателям семенной 
продуктивности (табл. 3) коротко- и длинностолбчатых цветков P. obscura, 
а также особей, образующих эти типы цветков, не выявлена. Такие особен-
ности семенной продуктивности сохранялись в течение всех трех лет 
наблюдений. Так, число сформированных семян на одной особи варьиро-
вало от 29 до 79 и не зависело от типа цветка. Потенциальная и реальная 
семенная продуктивность в расчете как на цветок, так и на генеративный 
побег и особь немного выше у короткостолбчатых цветков, но эти различия 
не существенны. При свободном опылении оба типа особей характеризу-
ются средним значением процента плодоцветения (от 32,7 до 55,4%), что не 
зависело от года наблюдения. 

Структура семенной продуктивности. При свободном опылении у 
обоих флоральных типов наиболее распространенный вариант – образова-
ние 1 или 2 семян в плоде (см. табл. 3). В результате такие варианты плодов 
составляют 71,6–87,5%. Крайне редко встречаются плоды с незавязавши-
мися семенами или, наоборот, с 4 сформированными семенами. Частоты 
встречаемости плодов от обоих флоральных типов статистически значимо 
не различаются, если в них формируется 0 (2 = 0,168, p = 0,682), 1  
(2 = 0,562, p = 0,453), 2 (2 = 0,040, p = 0,842) или 4 семени (2 = 0,562,  
p = 0,453). Короткостолбчатые цветки образуют существенно больше пло-
дов, в которых завязалось 3 семени, чем длинностолбчатые цветки: 21,1 и 
5,8% соответственно (2 = 5,376, p = 0,020) (табл. 4). 
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Таблица 2  [Table 2]  
Структура изученных ценопопуляций Pulmonaria obscura  

в разные годы исследования 
[Population structure of Pulmonaria obscura in the different years of study] 

 

Год иссле-
дования 

[Year] 

Число изу-
ченных 

особей, шт.
[No 

individuals, 
pcs]

Особи с коротко-
столбчатыми цвет-

ками, % 
[Individuals with thrum 

flowers, %] 

Особи с длинностолб-
чатыми цветками, % 

[Individuals  
with pin flowers, %] 

G p 

П 1 [Population 1] 
2020 200 49,0 51,0 

0,008 0,996 2021 179 49,2 50,8 
2022 182 49,5 50,5 

ЦП 2 [Population 2] 
2020 165 51,5 48,5 

0,211 0,900 2021 159 50,9 49,1 
2022 167 49,1 50,9 

Примечание. G – коэффициент достоверности различий соотношения половых форм. 
[Note. G - G test]. 
 

Таблица 3  [Table 3] 
Показатели семенной продуктивности Pulmonaria obscura  

при свободном опылении 
[Fruits set in Pulmonaria obscura under free pollination] 

 

Показатель [Signs] 
Тип 

цветка 
[Type of 
flower] 

Min–Max Мe ± m p 

Число семязачатков на цветок, шт.  
[No ovules per flower, pcs.] 

К [thrum] 4 4 – Д [pin] 4 4 
Число семян на плод, шт.  
[No seeds per fruit, pcs] 

К [thrum] 0–4 2,0 ± 0,3 – Д [pin] 0–4 2,0 ± 0,3 
Число цветков на генеративном по-
беге, шт.  
[No flowers on generative shoot, pcs]

К [thrum] 13–20 14,0 ± 1,4 
0,689 Д [pin] 9–16 13,0 ± 2,0 

Число семязачатков на генеративном 
побеге, шт.  
[No ovules on generative shoot, pcs.]

К [thrum] 48–84 56,0 ± 5,8 
0,690 Д [pin] 32–68 52,0 ± 8,1 

Число плодов на генеративном по-
беге, шт.  
[No fruits on generative shoot, pcs.] 

К [thrum] 11–20 13,0 ± 1,7 
0,705 Д [pin] 8–17 12,0 ± 2,0 

Число семян на генеративном побеге, шт. 
[No seeds on generative shoot, pcs.] 

К [thrum] 16–39 30,0 ± 4,9 0,103 Д [pin] 14–28 20,0 ± 3,5 
Число генеративных побегов, шт.  
[No generative shoots, pcs.] 

К [thrum] 1–3 2,0 ± 0,3 – Д [pin] 1–3 2,0 ± 0,3 
Число семязачатков на особь, шт. 
[No ovules per individual, pcs.] 

К [thrum] 96–168 112,0 ± 11,6 0,689 Д [pin] 64–136 104,0 ± 16,2 
Число семян на особь, шт. 
[No seeds per individual, pcs.] 

К [thrum] 33–79 60,0 ± 9,8 0,101 Д [pin] 29–57 40,0 ± 6,9 
Плодоцветение, %  
[Fruit set, %] 

К [thrum] 32,7–55,4 46,4 ± 5,8 0,384 Д [pin] 38,5–43,8 41,2 ± 1,2 
Примечание. Участие половых форм представлено в виде Ме ± m, где Mе – медиана при-
знака; m – ее ошибка. 
[Note. Me - median value; m - median error]. 
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Насекомые-опылители. На цветках данного вида отмечены насекомые 
двух отрядов: чешуекрылые и перепончатокрылые. Состав посетителей 
цветков P. obscura сильно зависел от погодных условий. Чешуекрылые (ба-
бочки) фиксировались на цветках только в теплые дни и посещали обычно 
не более 1–3 цветков на одном растении. В связи с довольно прохладной 
погодой (температура в дневные часы на уровне травостоя 12–16°С) лет пе-
репончатокрылых (разные виды шмелей) был непродолжителен (с 12 до 
18 ч). Число посещений шмелями одного цветка за период его жизни (4–
5 дней) составило в среднем 12. Как правило, шмель, садившийся на расте-
ние, посещал все цветки, начиная с только что раскрывшихся и заканчивая 
самыми старыми. Часто наблюдалось опадение венчика цветка под тяже-
стью тела шмеля.  

Искусственное опыление цветков. Разные варианты искусственного 
опыления отличаются от свободного опыления как по показателям, так и по 
структуре семенной продуктивности (табл. 4, 5). Наибольшее число семян и 
плодов завязывалось у особей с коротко- и длинностолбчатыми цветками в 
результате легитимного опыления. При этом варианте опыта наблюдалось 
образование только двух типов плодов: с 3 и 4 семенами, последний из ко-
торых преобладал. Кроме того, все искусственно опыленные цветки на осо-
бях сформировали плоды (плодоцветение составило 100%). При иллегитим-
ном опылении и самоопылении у особей с коротко- и длинностолбчатыми 
цветками происходит завязывание немногочисленных семян и образование 
небольшого числа плодов. В этих вариантах опыта формируются два типа 
плодов: одни не содержат семян, вторые включают 1 семя. Наблюдаются 
различия между флоральными типами при иллегитимном опылении: у длин-
ностолбчатых цветков число сформированных плодов с 1 семенем статисти-
чески значимо выше, чем у короткостолбчатых цветков (2 = 12,350,  
p < 0,0004). Процент плодоцветения при иллегитимном опылении коротко-
столбчатых цветков и самоопылении обоих флоральных типов ниже (5–18%), 
чем при свободном опылении. Напротив, процент плодоцветения при свобод-
ном опылении и при иллегитимном опылении длинностолбчатых цветков бли-
зок: 40,8 и 37% соответственно. При изоляции как коротко-, так и длинностолб-
чатых цветков не наблюдалось формирование семян.  

 
Таблица 4  [Table 4] 

Структура семенной продуктивности Pulmonaria obscura  
при разных вариантах опыления 

[Structure of seed set in Pulmonaria obscura under different pollination conditions] 
 

Способ опыления  
[Mode of pollination] 

Плоды, % [Fruits, %] 
0 семян 
[0 seeds] 

1 семя  
[1 seed]

2 семени 
[2 seeds]

3 семени 
[3 seeds]

4 семени 
[4 seeds] 

Свободное опыление [Free pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 4,9 36,8 34,8 21,1 2,4 
Длинностолбчатых цветков [pin] 2,6 45,9 41,6 5,8 4,1 

Легитимное опыление [Legitimate pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 0 0 0 3,7 96,3 
Длинностолбчатых цветков [pin] 0 0 0 4,1 95,9 
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Способ опыления  
[Mode of pollination] 

Плоды, % [Fruits, %] 
0 семян 
[0 seeds] 

1 семя  
[1 seed]

2 семени 
[2 seeds]

3 семени 
[3 seeds]

4 семени 
[4 seeds] 

Иллегитимное опыление [Illegitimate pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 68,1 31,9 0 0 0 
Длинностолбчатых цветков [pin] 8,4 91,6 0 0 0 

Самоопыление [Self-pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 85,2 14,8 0 0 0 
Длинностолбчатых цветков [pin] 66,8 33,2 0 0 0 

Изоляция [Isolation] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 100 0 0 0 0 
Длинностолбчатых цветков [pin] 100 0 0 0 0 
 

Таблица 5  [Table 5] 
Показатели семенной продуктивности Pulmonaria obscura  

при разных вариантах опыления 
[Fruits set in Pulmonaria obscura under different pollination conditions] 

 

Способ опыления  
[Mode of pollination] 

Число 
цветков  
[Number  

of flowers]

Число семян 
[Number  
of seeds] 

% плодоцвете-
ния 

[Fruit set, (%)] 

Свободное опыление [Free pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 136 210 34,6 
Длинностолбчатых цветков [pin] 141 276 40,8 

Легитимное опыление [Legitimate pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 133 479 100 
Длинностолбчатых цветков [pin] 139 500 100 

Иллегитимное опыление [Illegitimate pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 143 8 18 
Длинностолбчатых цветков [pin] 151 31 37 

Самоопыление [Self-pollination] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 146 2 5 
Длинностолбчатых цветков [pin] 149 5 9 

Изоляция [Isolation] 
Короткостолбчатых цветков [thrum] 137 0 0 
Длинностолбчатых цветков [pin] 145 0 0 

 
Обсуждение результатов исследования 

 
Виды рода Pulmonaria характеризуются наличием гетероморфной са-

монесовместимости [36]. Как и у большинства других дистильных видов, у 
близкородственного вида Pulmonaria officinalis семена могут образовы-
ваться теоретически только в результате опыления между коротко- и длин-
ностолбчатыми цветками [1]. Впервые это было выявлено F. Hildebrand [5]. 
Однако Ch. Darwin [6] обнаружил, что некоторые растения P. officinalis с 
длинностолбчатыми цветками могли завязывать семена в результате само-
опыления. Позднее R. Brys et al. [19, 20] выявили разную степень самосов-
местимости у P. officinalis: особи с длинностолбчатыми цветками характе-
ризуются более высокой самосовместимостью, чем с короткостолбчатыми 
цветками. Сходные данные были получены и для других видов семейства 
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Boraginaceae: Pulmonaria affinis Jord. [37] и Anchusa officinalis L. [38].  
У P. obscura плоды и семена образуются преимущественно в результате ле-
гитимного опыления между разными типами цветков. Тем не менее у P. ob-
scura возможно завязывание плодов при опылении пыльцой цветков такого 
же типа (иллегитимное опыление или самоопыление). Таким образом, P. ob-
scura, как и другие виды этого рода, характеризуется наличием частичной 
самосовместимости. Наши исследования показали, что при этом более вы-
сокой степенью самосовместимости обладают длинностолбчатые цветки по 
сравнению с короткостолбчатыми. Возможно, это связано с тем, что в длин-
ностолбчатых цветках из-за пространственного расположения пыльников и 
рылец (реципрокная геркогамия) невозможно опыление собственной пыль-
цой. Наоборот, в короткостолбчатых цветках обильная собственная пыльца 
[28] может под действием гравитации при посещении цветков насекомыми 
оказываться на собственном рыльце. Поэтому в этих цветках отмечается бо-
лее высокая степень самонесовместимости как механизм, предотвращаю-
щий автогамию. Однако оба типа цветков не образовывали плодов и семян 
при изоляции соцветий P. obscura. Отсутствие каких-либо воздействий на 
цветок, способствующих гравитационной автогамии, приводит к невозмож-
ности переноса пыльцы в пределах как короткостолбчатых, так и длинностолб-
чатых цветков. Перенос пыльцы под действием силы тяжести зафиксирован у 
разных таксонов цветковых растений, но наиболее часто упоминается у пред-
ставителей семейств Apiaceae, Ericaceae и Lamiaceae [41–44]. Главное условие 
осуществления гравитационной автогамии в цветках – отсутствие системы са-
монесовместимости и взаимное пространственное расположение рылец и 
пыльников: последние должны располагаться выше рылец.  

Изучение особенностей завязывания семян в 35 популяциях P. officinalis 
[20] показало, что семенная продуктивность в расчете на цветок значи-
тельно возрастала с увеличением плотности особей в популяции и была зна-
чительно выше у особей с длинностолбчатыми цветками, чем у особей с ко-
роткостолбчатыми (в среднем 2,38 ± 0,06 и 1,44 ± 0,07 соответственно).  
У P. officinalis средняя семенная продуктивность в расчете на цветок у осо-
бей с короткостолбчатыми цветками значительно снижалась с уменьшением 
размера популяции, в то время как завязывание семян несущественно зави-
сит от площади популяции у особей с длинностолбчатыми цветками. Нами 
не выявлено зависимости между показателями семенной продуктивности и 
плотностью особей в изученных ценопопуляциях P. obscura. Как при высо-
кой, так и при низкой плотности особей этого вида число семян в расчете на 
цветок у обоих типов особей статистически значимо не различалось. К со-
жалению, отсутствует информация о характере пространственного разме-
щения особей P. officinalis в изученных популяциях. Особи P. obscura как 
при высокой, так и при низкой плотности особей в проанализированных 
нами сообществах располагались равномерно, без каких-либо скоплений 
особей с одним типом цветков. Это свидетельствует о том, что даже при 
низкой плотности особей вида возможно успешное завязывание плодов и 
семян. P. obscura относится к растениям, цветущим рано весной, когда 
сильно снижена конкуренция между цветущими растениями за опылителей 
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и посетителей. В результате даже немногочисленные насекомые способ-
ствуют успешному опылению цветков этого вида при низкой плотности осо-
бей P. obscura в ценопопуляциях. 

Равное соотношение разных типов особей у гетеростильных растений 
обусловлено генетическими механизмами наследования, если в популяциях 
преобладает перекрестное опыление между ними и семенная продуктив-
ность обоих типов особей не различается [7, 12]. Кроме того, выявлено, что 
одинаковая частота особей в популяциях с разными флоральными типами 
способствует наиболее эффективной системе скрещивания у гетеростиль-
ных растений [39]. P. obscura изучена в разных типах лесов (хвойных и сме-
шанных) и во всех трех ценопопуляциях выявлено равное соотношение раз-
ных типов особей. Хотя специальный генетический анализ P. obscura нами 
не проводился, косвенно можно допустить характер наследования гетеро-
стилии у этого вида. Равное соотношение особей с флоральными типами в 
ценопопуляциях и отсутствие различий в семенной продуктивности позво-
ляют предположить, что у P. obscura гетеростилия наследуется так же, как 
и у близкого вида P. officinalis [11]. У P. officinalis гетеростилия контроли-
руется одним локусом и двумя аллелями (Ss – короткостолбчатая форма и 
ss – длинностолбчатая), при этом S – доминантный аллель. Таким образом, 
как и у P. officinalis, расщепление особей в потомстве от перекрестного опы-
ления между разными формами цветков будет 1:1 [40]. 

Сравнение полученных нами данных по семенной продуктивности осо-
бей P. obscura с разными флоральными типами и сведений из литературы 
показывает следующее. В условиях Московской области образуется меньше 
семян в расчете на плод у обоих вариантов цветков, чем на территории Бель-
гии [30]. Возможно, это связано с тем, что, по данным J.M. Olesen, цветки  
P. obscura активно посещаются широким кругом насекомых, в основном раз-
ными видами Bombus, известных как отличные опылители. По нашим наблю-
дениям, цветки P. obscura также посещаются, главным образом, разными ви-
дами шмелей, но их активность и частота посещений значительно ниже. 

J.M. Olesen [30] не описал структуру семенной продуктивности изучен-
ных им популяций P. obscura. Тем не менее можно предположить причину 
довольно большой редкости у данного вида в Московской области плодов с 
3 и 4 сформированными семенами при свободном опылении. Скорее всего, 
это обусловлено временем цветения и опыления P. obscura, приходящимся 
на середину апреля или начало мая. В это время года погодные факторы 
крайне изменчивы и в целом мало благоприятны для посещения цветков 
большим числом и широким кругом насекомых-опылителей и посетителей. 
В результате на рыльца переносится недостаточное число пыльцевых зерен, 
чтобы произошло оплодотворение сразу во всех четырех семязачатках за-
вязи. Как следствие этого, довольно низкий процент плодоцветения (см. 
табл. 3) и более широкий спектр плодов по числу сформированных семян в 
сравнении с искусственным легитимным опылением (см. табл. 4). При про-
веденном искусственном легитимном опылении на рыльца попадало боль-
шое число пыльцевых зерен, в результате чего формировались преимуще-
ственно плоды с 4 семенами (см. табл. 4, 5).  
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Отсутствие различий в семенной продуктивности особей с коротко- и 
длинностолбчатыми цветками, по нашему мнению, – одна из основных при-
чин равного соотношения этих особей в изученных нами ценопопуляциях. 
Только по одному параметру выявлены различия между плодами от разных 
типов цветков: короткостолбчатые цветки образуют больше плодов, в кото-
рых завязалось 3 семени, чем длинностолбчатые цветки. Однако на общей 
семенной продуктивности особей с разными типами цветков это совер-
шенно не сказалось (см. табл. 3): доля плодов с 3 семенами незначительна в 
общей семенной продуктивности данного вида. Некоторыми исследовате-
лями [25, 30] показано, что преобладающий способ поддержания популяций 
– семенной у P. obscura. Можно предполагать, что имеющееся вегетативное 
размножение будет примерно одинаковым у особей с двумя типами цветков 
и поэтому не будет вносить каких-либо изменений в соотношение разных 
типов особей. 

 
Выводы 

 
1. Соотношение особей с коротко- и длинностолбчатыми цветками в изу-

ченных трех ценопопуляциях P. obscura статистически значимо не отлича-
ется от 1:1 и в течение трех лет наблюдений оставалось стабильным без за-
метных изменений. 

2. Число сформированных семян на одной особи варьировало от 29 до 79 
и не зависело от типа цветка. При свободном опылении чаще всего в плодах 
образуются 1 или 2 семени (71,6–87,5% плодов в общей структуре семенной 
продуктивности).  

3. Показатели потенциальной и реальной семенной продуктивности ко-
ротко- и длинностолбчатых цветков P. obscura, а также особей, образующих 
эти типы цветков, статистически значимо не различаются, что способствует 
поддержанию равновесного соотношения форм в ценопопуляциях. 

4. Наиболее успешное завязывание семян и плодов наблюдается при ле-
гитимном опылении коротко- и длинностолбчатых цветков. P. obscura ха-
рактеризуется наличием частичной самосовместимости, когда при иллеги-
тимном опылении и самоопылении происходит формирование немногочис-
ленных семян и плодов. 
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Аннотация. Изучены особенности естественного зарастания и почвообразо-

вания на разновозрастных отвалах Павловского угольного месторождения в При-
морском крае. Установлены различия в видовом составе и структуре раститель-
ных сообществ в зависимости от рельефа, возраста и гранулометрического со-
става пород отвалов. Выявлены стадии первичной сукцессии на отвалах: пионер-
ная – на вершине и крутых склонах отвалов, простая и сложная – на склонах и у 
подножия отвалов, замкнутый фитоценоз – на выположенной террасе. Формиро-
вание растительности на отвалах, сложенных глинистыми породами, идет по лу-
говому типу. Развитие древесно-кустарниковых видов происходит интенсивнее 
на отвалах более легкого гранулометрического состава. В первые годы после от-
сыпки породы непригодны для биологической рекультивации в силу высокой 
кислотности. По мере зарастания отмечено увеличение органического углерода, 
основных элементов питания растений и снижение кислотности пород отвалов. 
Почвенный покров на отвалах представлен различными типами эмбриоземов: 
инициальными, органо-аккумулятивными, дерновыми и гумусово-аккумулятив-
ными. Основным сдерживающим фактором развития растительности на отвалах 
в условиях муссонного климата являются процессы водной эрозии. Для предот-
вращения эрозионных процессов необходимо проведение террасирования на от-
валах. При рекультивации глинистых отвалов рекомендуется нанесение плодо-
родного слоя после их планировки. 

Ключевые слова: отвалы, фитомасса, мортмасса, синузия, сукцессия, эмбри-
оземы (Spolic Technosols), органический углерод, кислотность почв, рекультива-
ция 
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Summary. Surface mining operations are accompanied by serious disturbance of 

natural ecosystems. The rationale for a reclamation method is based on both agrochem-
ical and biological properties of the dumped rocks. For this reason, the investigation of 
primary succession and soil-formation processes at the dumps gains significant im-
portance. The article is aimed to examine the characteristics of natural reclamation of 
the soil and vegetation cover in the dumps of the Pavlovsk coal field, which are different 
in composition and relief, and establish the relevance of the dump rocks for biological 
reclamation. 

The investigations were carried out on the territory of the Pavlovsk coal mine (Mi-
khailovsky district, Primorskiy Krai). At the North Depression section (44°05'39.5"N 
132°04'47.3"E), two dumps were investigated – the 8-year-old dump is characterized 
by the conical form, with the slope of 25° (See Fig. 1A), while the 15-year-old dump 
has a terrace in the middle section of the slope (See Fig. 1B). These dumps are formed 
by loamy rocks, with the ratio of its slopes being 12-15°. At the East Depression section 
(44°05'24.3"N 132°05'08.9"E), the 16-year dump with smoother slopes (up to 12°) 
formed by clay was investigated. To examine the characteristics of colonization by veg-
etation, the line transects were formed from the bases of dumps to their tops. The stages 
of succession of plants were identified according to Voronov (1973). The organic car-
bon (Corg.) was determined using the Tyurin method. The granulometric composition 
of rocks was determined according to Kachinsky. The content of active (mobile) forms 
of phosphorus and potassium was determined using the methods by Kirsanov and 
Maslova, respectively. The current and exchangeable acidities of soils were examined 
using potentiometry. The classification of soils of the technogenic landscapes by Ku-
rachev (2002) and WRB (2022) was used. 

As part of this study, we revealed fragmentary vegetation cover at the 8-year-old 
dump of the North Depression section. Within the limits of the built transect, 11 species 
of plants belonging to 8 families were detected. The dump slopes were subjected to 
water erosion. The rocks of dump had рНН2О = 4.3-4.4, low content of active forms of 
phosphorus and potassium (See Table 3). Pedogenic accumulation of Corg. was not 
observed at this dump. The development of the vegetation cover was at the pioneer 
stage. The Initial Embryozems (Spolic Technosols (Loamic)) were formed. 

On the 15-year dump, 31 species of plants belonging to 12 families were detected. 
In the eluvial position, a minimum number of plant species were found (See Table 2). 
The rocks were weakly affected by the soil formation processes, had рНН2О = 4.7, low 
content of phosphorus and high of potassium, while that of carbon reached 2.5% at the 
expense of carbon-bearing inclusions (See Table 3). The development of vegetation 
cover was at the pioneer stage on the Initial Embryozems (Spolic Technosols 
(Loamic)). In the transit positions of the dump, the complex plant cluster (with large 
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phytomass reserves) was formed. The active colonization by vegetation resulted in for-
mation of sod horizon with the content of Сorg. up to 1.1%, where the Sod Embryozems 
(Spolic Technosols (Suprafolic, Loamic)) were formed. The environment reaction of 
the upper horizons changed toward neutral (рНН2О = 6.2). The content of active phos-
phorus was low, while that of active potassium was abundant. The role of woody veg-
etation increased in the accumulative position (terrace). This is a stage of closed phyto-
cenosis with active soil-forming processes. Soils had рНН2О = 6.3 in the 0-5 cm layer, 
while the content of Corg. increased to 3.35%, and those of phosphorus and potassium 
reached high and very high values, respectively. The Humus-accumulative Embriozems 
(Spolic Technosols (Humic, Loamic)) were formed. 

At the 16-year-old clayey dump of the East section, the vegetation cover is very 
heterogeneous due to active erosion. In such areas, the vegetation cover development 
was at the pioneer stage and the soil cover was at the initial stage (Spolic Technosols 
(Clayic)). At the most overgrown sections of dump, the projective cover reached 80% 
(See Fig. 2). Within the limits of the built transect, 23 species of vascular plants were 
found (See Table 4). This is a stage of complex plant cluster, when the litter horizon 
and Organic-accumulative Embryozemes (Spolic Technosols (Protofolic, Clayic)) were 
formed on soil surface. The rocks of dump had рНН2О = 5.9-6.3, low content of Corg. 
very low of phosphorus, and very high of potassium. 

In this study, we found that the families of Asteraceae and Poaceae were the most 
abundant in the projective cover and number of species at the investigated dumps. The 
highest Jaccard similarity coefficient of vegetation species composition was relevant 
for older dumps. During the first ten years, the dumps of loamy composition, with slope 
of 25°, were scarcely colonized by vegetation due to strong erosion processes. The veg-
etation cover development was at the pioneer stage and the soil cover was at the initial 
stage (Spolic Technosols (Loamic)). With more favorable relief features, the full tree 
layer was already formed by the 15th year after dumping and Humus-accumulative Em-
bryozems (Spolic Technosols (Humic, Loamic)) were developed. At the same time, Sod 
Embryozems (Spolic Technosols (Suprafolic, Loamic)) were formed on the slopes. The 
development of vegetation at the clayey 16-year-old dump remained at the stage of 
complex plant clusters. On this dump Organic-accumulative Embryozems (Spolic 
Technosols (Protofolic, Clayic)) were formed. 

The phytocenoses in the clayey dumps of the East section were formed in the 
meadow type. At the dumps formed by lighter rocks, the survival ability of woody spe-
cies of plants was higher. One of the basic constraining factors of developing the stable 
phytocenoses at the dumps was the processes of water erosion. It was found that in the 
early years after dumping, the rocks of dumps were hardly suitable for biological 
recultivation due to their high acidity.  

The paper contains 2 Figures, 4 Tables, and 31 References. 
Keywords: dumps, phytomass, mortmass, synusia, succession, embryozems 

(Spolic Technosols), organic carbon, soil acidity, reclamation 
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Введение 
 

Добыча полезных ископаемых открытым способом сопровождается се-
рьезным нарушением природных экосистем. В результате на дневную по-
верхность выносятся глубинные породы различного состава, занимающие 
обширные площади. Отвод новых земель под разработку месторождений 
производится, как правило, после осуществления рекультивации ранее от-
веденных земельных участков, в которых миновала надобность. Обоснова-
ние способа рекультивации выполняется на основании совокупности агро-
химических и биологических свойств пород отвалов. Своеобразным инди-
катором пригодности пород для биологической рекультивации может слу-
жить их способность к естественному зарастанию травянистой раститель-
ностью. В связи с этим к вопросу формирования фитоценозов на нарушен-
ных землях на протяжении многих лет проявляют интерес российские и зару-
бежные ученые. Большое количество работ посвящено исследованию дина-
мики растительного покрова в карьерно-отвальных ландшафтах [1–5]. В ра-
ботах выделены стадии сукцессии, установлены темпы зарастания нарушен-
ных земель, выявлены доминирующие виды для каждой стадии самозараста-
ния. Подробный флористический анализ растительного покрова в техноген-
ных ландшафтах приведен в работах [1, 6, 7]. Детальный анализ мировых под-
ходов к изучению процессов почвообразования в техногенных ландшафтах 
представлен в обзорной статье D.A. Sokolov et al. [8]. В большинстве работ 
авторы указывают на необходимость проведения биологической рекультива-
ции для ускорения формирования стабильных фитоценозов на отвалах.  

Для территории Дальнего Востока проведен подробный обзор литера-
туры по вопросам изучения процессов восстановления растительного по-
крова в горнопромышленных ландшафтах [9]. Стадийность формирования 
фитоценозов на разновозрастных отвалах рассмотрена в работах [10–12]. 
Видовой состав и структура растительного покрова с выделением сукцесси-
оных серий детально исследованы Е.В. Ивакиной и др. [13], С.В. Осиповым 
и др. [14]. Изучению почв техногенных ландшафтов и решению вопросов 
рекультивации в районах добычи полезных ископаемых посвящены работы 
Н.М. Костенкова и др. [15] и многих других.  

На территории Павловского месторождения в 2020 г. началась разра-
ботка технического проекта по ликвидации опасного производственного 
объекта разреза Северная депрессия. В дальнейшем подобные работы будут 
проведены и на других участках месторождения. В связи с этим исследова-
ния первичной сукцессии и процессов почвообразования на разновозраст-
ных отвалах приобретают важное значение, а полученные результаты могут 
быть использованы при разработке проекта рекультивации в каждом кон-
кретном случае. При этом одним из важнейших показателей восстановлен-
ных почвенно-экологических функций в техногенном ландшафте служит 
образование гумусово-аккумулятивного горизонта в почве. 

Цель данной работы – изучить особенности естественного восстановле-
ния растительного и почвенного покрова на различных по составу и рельефу 
отвалах Павловского месторождения и установить пригодность пород отва-
лов для биологической рекультивации. 
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Объекты и методы 
 

Исследования проведены на территории Павловского месторождения, 
расположенного на территории Михайловского района Приморского края в 
30 км к северу от г. Уссурийска.  

Изученная территория располагается в Амуро-Уссурийском климатиче-
ском районе, Тихоокеанской области, умеренной зоне с хорошо выражен-
ными чертами муссонного климата Восточной Азии [16]. Сумма активных 
температур достигает 2 500°С, осадков выпадает 550–600 мм в год [17]. Со-
гласно схеме ботанико-географической зональности, Павловское буро-
угольное месторождение находится в лесостепной зоне [18]. В настоящее 
время на отработанных территориях месторождения идут процессы есте-
ственного восстановления растительного покрова, часть территории зани-
мают широколиственные насаждения в окружении сельскохозяйственных 
полей, массивов дубовых лесов и вейниково-разнотравных лугов.  

Объектом исследований послужили отвалы участка Северная депрессия 
(44°05'39.5"N 132°04'47.3"E) и участка Восточный (44°05'24.3"N 
132°05'08.9"E) (рис. 1) и формирующийся на них почвенно-растительный 
покров. Возраст отвалов определяли по техническим и маркшейдерским 
схемам. 

 

 
 

Рис. 1. Карта-схема района исследований: 1 – участок Северная депрессия; 
2 – участок Восточный 

[Fig. 1. Schematic map of the study area: 1. Northern Depression section, 2. Eastern section] 
 

На участке Северная депрессия исследованы два отвала, имеющие раз-
личный возраст и рельеф. Отвал 8-летнего возраста имеет коническую 
форму. Крутизна склонов ~25°. В рельефе 15-летнего отвала отмечается тер-
раса (уклон 1–2°) в средней части склона, что связано с особенностями его 
отсыпки. Крутизна склонов отвала составляет 12–15°. Отвалы сложены по-
родами легкого гранулометрического состава – легкими суглинками с пре-
обладанием песчаной фракции (содержание физической глины 25,2–30,0%).  

На участке Восточный исследован отвал, отсыпанный 16 лет назад, име-
ющий вытянутую в длину форму и более пологие склоны (до 12°). Породы, 
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слагающие изученный отвал, представлены рыхлыми покровными отложе-
ниями преимущественно глинистого состава (содержание физической 
глины 50,0–54,3%). 

Для исследования особенностей зарастания заложены линейные тран-
секты от подножия отвалов до вершины. Место расположения трансекты 
выбрано с учетом еe максимального охвата типичных растительных микро-
группиовок и травяных синузий на отвале. Описание растительности произ-
ведено вдоль трансекты на площадках 5×5 м в двукратной повторности в 
каждом типе микрогруппировки или синузии в наиболее однородном 
участке по стандартным геоботаническим методикам [19]. В случае недо-
статочного размера синузии размер площадки был уменьшен до 3×3 м. 
Всего выполнено 30 геоботанических описаний. На площадках учитывали 
полный видовой состав и проективное покрытие видов растений в процен-
тах в различных растительных синузиях и микрогруппировках. По положе-
нию в рельефе выделены три позиции: на вершине отвала – элювиальная 
(Эль), на склоне – транзитная (Транс) и у подножия либо на террасе – акку-
мулятивная (Ак). Определение таксономической принадлежности растений 
произведено по определителю растений Приморья и Приамурья [20]. Ав-
торы таксонов приведены в табл. 2, 4. Стадии сукцессии растительных груп-
пировок выделялись на основании классификации, разработанной А.Г. Во-
роновым [21]. Учет надземной фитомассы проводился методом укосов на 
площадках 1 м2 в трехкратной повторности. В структуре надземной фито-
массы рассматривается живая фитомасса и мортмасса. Мортмасса – отмер-
шие растительные остатки, в нее входят подстилка, ветошь трав, опад ли-
стьев. Фитомасса взвешивалась в свежесрезанном состоянии в полевых 
условиях.  

Определение органического углерода (Сорг.) проводилось по методу 
И.В. Тюрина. Гранулометрический состав пород отвалов определялся по 
Н.А. Качинскому. Содержание подвижных форм фосфора – по Кирсанову, 
калия – по Масловой [22]. Актуальная и обменная кислотность почв иссле-
довалась потенциометрически, гидролитическая кислотность – по Каппену 
[23]. В работе использовалась классификация почв техногенных ландшаф-
тов, предложенная В.М. Курачевым, В.А. Андрохановым [24], и междуна-
родная классификация (WRB) [25]. 

Для определения бета-разнообразия использовался коэффициент Жак-
кара (коэффициент флористического сходства), который вычисляется по 
формуле 

 𝐾 = с(𝑎 + 𝑏 − 𝑐) , 
 

где К – коэффициент флористического сходства Жаккара; с – число общих 
видов в сравниваемых сообществах; a – число видов в первом сообществе; 
b – число видов во втором сообществе [26]. 

Статистическая обработка полученных результатов проводилась в про-
грамме Microsoft Exсel. 
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Результаты исследования 
 

На исследованных разновозрастных отвалах Павловского месторожде-
ния, в пределах заложенных трансект отмечено 43 вида сосудистых расте-
ний из 18 семейств. Наибольшим количеством видов представлены семей-
ства Asteraceae – 13 видов, Poаceae – 6, Fabаceae – 5, Salicaceae – 4, 
Rosaceae – 2, остальные семейства – по 1 виду. 

В растительном покрове зарастающих отвалов явно преобладали много-
летние травы (29 видов). Однолетние растения представлены 4 видами тра-
вянистых растений и 1 травянистой лианой, деревья – 7 видами, кустар-
ники – 2 видами. Участие в самозарастании древесных и кустарниковых жиз-
ненных форм отмечено на отвалах более зрелого возраста (табл. 1). 
 

Таблица 1  [Table 1] 
Основные жизненные формы сосудистых растений в растительном покрове  

самозарастающих отвалов Павловского месторождения 
[The main life forms of vascular plants in the vegetation cover of self-overgrown dumps  

of the Pavlovsky coal deposit] 
 

Названия жизненных 
форм (ж.ф.) 

[Names of life forms 
(l.f.)] 

Общее 
число ви-
дов ж.ф., 

% 
[Total num-
ber of spe-
cies l.f., %]

Число видов ж.ф. (%)  
на отвалах участка  

Северная депрессия 
[Number of species l.f. (%)  

on the dumps of the Northern 
Depression section] 

Число видов ж.ф. (%) 
на отвалах участка  

Восточный 
[Number of species l.f. (%) 

on the dumps of the East 
section] 

8-летний  
отвал 

[8-year-old 
dump] 

15-летний  
отвал 

[15-year-old 
dump] 

16-летний отвал 
[16-year-old dump] 

Деревья 
[Trees] 

7 
(16,2%) 0 4 

(12,9%) 
4 

(18,2%) 
Кустарники 
[Shrubs] 

2 
(4,6%) 0 2 

(6,4%) 
1 

(4,5%) 
Травянистые лианы 
[Grass lians] 

2 
(4,6%) 

1 
(9,1%) 

1 
(3,2%) 0 

Многолетние травы 
[Perennial grasses] 

28 
(65,1%) 

9 
(81,8%) 

23 
(74,2%) 

14 
(63,6%) 

Одно-, двулетние 
травы  
[One-, two-year-old grasses]

4 
(9,3%) 

1 
(9,1%) 

1 
(3,2%) 

3 
(13,6%) 

Итого [Total] 43 11 31 22 
 

Вегетативно-подвижные в разной степени формы трав преобладали во 
флоре зарастающих отвалов. Из корневищных наиболее продуктивно 
осваивали грунт на породных отвалах Equisetum arvense, Artemisia argyi, 
Miscanthus sacchariflorus. Не менее успешно процесс освоения минера-
лизованных участков осуществлялся и корнеотпрысковыми видами: 
Cirsium setosum, Sonchus arvensis. 

Растительный покров на 8-летнем отвале участка Северная депрессия 
(рис. 2, а) фрагментарный, травянистый. Склоны отвала подвержены водной 
эрозии. Всего в пределах заложенной трансекты обнаружено 11 видов сосу-
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дистых растений, относящихся к 8 семействам. В зарастании активно участ-
вовали сорно-рудеральные виды, на долю которых приходилось 45% всего 
видового состава растительности. Наиболее заметную роль среди них иг-
рали Equisetum arvense и Sonchus arvensis (табл. 2). Запасы надземной фито-
массы на разных элементах рельефа варьировались от 13 до 620 г/м2, морт-
масса практически не накапливалась.  

 

 
 

а b
 

Рис. 2. Схема расположения трансект на отвалах участка Северная депрессия:  
а – 8-летний отвал; b – 15-летний отвал. 

Цифрами указаны номера площадок;  
в процентах (%) – общее проективное покрытие травяного покрова 

[Fig. 2. Scheme of the location of transects on the dumps of the Northern Depression section:  
a - 8-year-old dump; b - 15-year-old dump. 

Numerals with site numbers; in percent (%) - total projective cover of grass] 
 

Таблица 2  [Table 2] 
Список видов сосудистых растений и их проективное покрытие (%)  

на отвалах участка Северная депрессия 
[List of vascular plant species involved and their projective cover (%)  

on the dumps of the Northern Depression section] 
 

Название видов растений  
[Species] 

Номер учетной площадки [Site number] 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

Деревья (проективное покрытие крон, %)  
[Trees (projective crown cover, %)]

Populus tremula L. – – – 0,1 0,1 0,5 50 20 0,3 – 
Salix pierotii Miq. – – –   – 5 0,1 – – 
Ulmus pumila L. – – – – – – – – 0,1 – 
Malus manshurica (Maxim.) Kom – – – – – – 0,1 0,1 – – 

Кустарники [Shrubs] 
Salix schwerinii E. Wolf – – – – – 3 25 3 0,1 0,3 
Spiraea salicifolia L. – – – – – – 0,1 0,1 0,1 0,1 

Травянистые лианы [Grass lians] 
Chylocalyx perfoliatus (L.) Hassk. 
Ex Miq 0,1 – – – – – – – – – 

Calystegia inflata – – – 25 0,5 0,1 – – 1 – 
Травы [Grasses] 

Commelina communis L. 0,1 5 – – – – – – – – 
Stellaria radians L. 0,1 – – – 0,1 0,1 0,1 0,2 1 0,1 
Chamerion angustifolium (L.)  
Holub – – 0,1 – – – – – – – 
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Название видов растений  
[Species] 

Номер учетной площадки [Site number] 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

Деревья (проективное покрытие крон, %)  
[Trees (projective crown cover, %)]

Calamagrostis langsdorffii (Link) 
Trin. 0,5 0,1 0,2 – – – 12 0,1 – – 

Equisetum arvense L. 2 20 0,1 30 60 10 5 25 10 3 
Miscanthus sacchariflorus 
(Maxim.) Benth. 0,5 – – – 0,1 30 – 0,2 0,1 5 

Calamagrostis epigeios (L.) Roth 5 – – – 0,5 1 1 – – – 
Carex pallid C.A. Mey. 1 – – – – – – – – – 
Sonchus arvensis L. 5 – – 0,1 0,1 0,1 0,1 – 0,1 0,1 
Artemisia rubripes Nakai 1 5 0,5 3 10 20 – 10 0,1 – 
Phleum pratense L. – – – – – – 0,5 – – – 
Vicia cracca L. – – – 0,2 1 0,1 0,1 0,2 – – 
Elytrigia repens (L.) Nevski – – – – – – 2 3 – – 
Neomolinia mandshurica (Maxim.) 
Honda – – – – – – – 0,1 – – 

Achillea millefolium L. – – – – – – 0,2 0,1 – – 
Cirsium arvense L. Scop. – – – – – 0,1 0,1 – 0,1 0,1 
Aster tataricus L. fil. – – – – – – – 0,1 – – 
Lathyrus humilis (Ser.) Spreng. – – – 0,1 0,1 0,1 0,1 – – 0,1 
Trifolium repens L. – – – 4 5 0,1 – 0,1 – 0,1 
Asparagus schoberioides Kunth – – – 0,1 0,1 0,1 – – – – 
Artemisia argyi Levl et Vaniot – – – 7 20 40 5 20 0,2 0,1 
Taraxacum officinale Wigg. – – – 0,1 0,1 – 0,1 0,1 – – 
Trifolium campestre Schreb. – – – 0,2 0,1 – – – – 0,1 
Lycopus lucidus Turcz. Ex Benth. – – – 0,1 – 0,2 0,2 0,1 0,1 – 
Saussurea pulchella (Fisch.) Fisch. – – – 0,1 0,1 0,1 0,1 0,1 – 0,1 
Geranium eriostemon Fisch. – – – 0,1 – – 0,1 – – – 
Synurus deltoides (Ait.) Nakai – – – – – – – – – 0,1 
Кол-во видов на пробной площади 
[Total number of species in the site] 10 4 4 15 16 17 23 17 13 13 

Примечание. «–» – вид отсутствует. 
[Note. "–" - species is missing]. 

 
В целом, на 8-летнем отвале происходило развитие пионерных раститель-

ных группировок. Групповой характер размещения растений характерен 
только для аккумулятивной позиции отвала с простой растительной группиров-
кой. Педогенные процессы развиты слабо, формирование каких-либо органо-
генных горизонтов не происходит. Формирующиеся на этом отвале эмбри-
оземы относятся к инициальным (Spolic Technosols (Loamic). Они характеризо-
вались кислой реакцией среды, низким содержанием подвижных форм калия и 
фосфора и крайне бедны органическим веществом (табл. 3).  

На 15-летнем отвале участка Северная депрессия (рис. 2, b), в пределах 
заложенной трансекты, обнаружен 31 вид растений, относящихся к 12 се-
мействам. В элювиальной позиции (пл. 10) отмечено наименьшее количе-
ство видов, растительность представлена в основном Miscanthus sacchariflo-
rus и Equisetum arvense. Единично встречался подрост Salix sp. до 2 м высо-
той. Общее проективное покрытие не превышало 10%. Запасы надземной 
фитомассы составляли 145 г/м2, мортмассы – 83 г/м2. 
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Таблица 3  [Table 3] 
Основные физико-химические свойства эмбриоземов 

[Physical and chemical properties of Embriozems (Spolic Technosols)] 
 

Примечание. Данные представлены в виде средних арифметических ± стандартная 
ошибка средней; Hг – гидролитическая кислотность. 
[Note. Data are presented as arithmetic means ± standard error of the mean; Actot is the total (hydrolytic) 
acidity; El - eluvial position (top of dump), Trans - transit position (slope); Ac - accumulative position 
(bottom or terrace)]. 
 

Возраст от-
вала, лет 
(позиция) 

[Age of dump, 
years (relief 
position)] 

Глу-
бина, 

см 
[Depth, 

cm] 

Физиче-
ская 

глина, %
[Physical 
clay, %] 

рН Hг, смоль
(экв)/кг 
[Actot, 

cmol(equiv
)/kg)] 

Cорг., 
% 

[Corg, 
%] 

Р2О5 K2O 

Водный
[H2O] 

Соле-
вой 

[KCl] 
мг/100 г 

[mg/100 g] 

Участок Северная депрессия, эмбриоземы инициальные  
[Northern Depression section , Spolic Technosols (Loamic)]

8 
(Эль, Транс, 

Ак) 
[El, Trans, Ac] 

0–5 

25,8 ± 
0,30 

4,3 ± 
0,30 

3,4 ± 
0,07 

8,4 ±  
0,51 

0,51 ± 
0,03 

2,6 ± 
0,16 

5,7  ±  
0,24 

5–20 4,4 ± 
0,09 

3,4 ± 
0,04 

8,8 ±  
0,31 

0,54 ± 
0,04 

2,0 ± 
0,14 

5,2  ±  
0,20 

20–50 4,3 ± 
0,13 

3,3 ± 
0,02 

5,9 ±  
0,32 

0,43 ± 
0,12 

1,9 ± 
0,21 

5,1  ±  
0,18 

15 (Эль) 
[El] 0–5 25,2 ±\ 

0,1 
4,7 ± 
0,11 

3,3 ± 
0,10 

14,3 ± 
0,56 

2,50 ± 
0,31 

1,0 ± 
0,09 

21,4  ±  
1,20 

Участок Северная депрессия, эмбриоземы гумусово-аккумулятивные  
[Northern Depression section , Spolic Technosols (Humic, Loamic)]

15 
(Ак) 
[Ac] 

0–5 31,5 ± 
0,60 

6,6 ± 
0,05 

6,0 ± 
0,05 

3,7 ±  
0,21 

3,35 ± 
0,08 

7,5 ± 
0,30 

48,3 ± 
0,60 

5–20 25,6 ± 
0,80 

5,6 ± 
0,05 

4,1 ± 
0,18 

6,4 ±  
0,81 

1,10 ± 
0,06 

3,0 ± 
0,30 

43,1 ± 
0,60 

20–50 5,6 ± 
0,23 

3,9 ± 
0,19 

4,1 ±  
0,82 

0,54 ± 
0,20 

1,5 ± 
0,36 

10,1 ± 
2,60 

Участок Северная депрессия, эмбриоземы дерновые  
[Northern Depression section, Spolic Technosols (Suprafolic, Loamic)]

15 
(Транс) 
[Trans] 

0–5 46,6 ± 
0,71 

6,2 ± 
0,11 

5,1 ± 
0,14 

2,3 ±  
0,37 

1,11 ± 
0,06 

2,0 ± 
0,07 

66,3 ± 
1,12 

5–20 25,2 ± 
0,41 

5,2 ± 
0,40 

3,7 ± 
0,20 

5,0 ±  
2,50 

0,10 ± 
0,03 

0,70 ± 
0,00 

19,3 ± 
12,10 

20–50 5,8 ± 
0,20 

4,2 ± 
0,16 

2,1 ±  
0,40 < 0,10 0,80 ± 

0,10 8,0 ± 2,70 

Участок Восточный, эмбриоземы органо-аккумулятивные  
[East section, Spolic Technosols (Protofolic, Clayic)]

16 
(Эль, Транс, 

Ак) 
[El, Trans, Ac] 

0–5 

54,3 ± 2,5

6,3 ± 
0,05 

5,3 ± 
0,15 

1,5 ±  
0,50 

0,42 ± 
0,11 

0,18 ± 
0,05 

28,1 ± 
1,75 

5–20 5,9 ± 
0,11 

4,3 ± 
0,08 

2,3 ± 
 0,60 

0,13 ± 
0,01 < 0,10 11,4 ± 

2,30 

20–50 6,0 ± 
0,11 

4,0 ± 
0,21 

2,9 ±  
0,10 < 0,10 < 0,10 7,7 ± 2,75 

Участок Восточный, эмбриоземы инициальные [East section, Spolic Technosols (Clayic)] 
16 

(Транс) 
[Trans] 

0–5 50,0 ± 
0,15 

6,3 ± 
0,11 

5,5 ± 
0,15 

0,94 ± 
0,21 

0,12 ± 
0,04 < 0,10 5,0 ± 1,30 



Киселева И.В., Перепелкина П.А., Бурдуковский М.Л. Естественное восстановлени 

81 

Породы слабо затронуты процессами почвообразования, имели кислую 
реакцию среды, высокую гидролитическую кислотность, очень низкое со-
держание фосфора и высокое содержание калия в верхнем горизонте. Со-
держание углерода составляло в среднем 2,5% за счет углистых включений. 
Это пионерная стадия развития растительного покрова на эмбриоземе ини-
циальном (Spolic Technosols (Loamic). Сукцессионной смены растительно-
сти не происходило в связи с высокой ветровой нагрузкой и невозможно-
стью закрепления растений на субстрате. 

В транзитных позициях исследованного отвала (Пл. 4–6, 8) существенно 
возрастало общее проективное покрытие растений и появилась ярусность в 
травяном покрове. Формировалась сложная растительная группировка. Ви-
довой состав на изученных площадках 4–5–6 сходен. На это указывают высо-
кие коэффициенты Жаккара (0,60–0,73). Отличия прослеживаются в соотно-
шении тех или иных видов (см. табл. 2). Запасы надземной фитомассы со-
ставляли до 1 000 г/м2, мортмассы – до 400 г/м2. Активное самозарастание 
приводило к формированию поверхностного слоя почвы, густо переплетен-
ного корнями, с содержанием Сорг. до 1,1%, формируя эмбриоземы дерно-
вые (Spolic Technosols (Suprafolic, Loamic)). Реакция среды изменялась в 
сторону нейтральной. Отмечена разбалансированность в содержании основ-
ных элементов питания растений: содержание подвижных форм фосфора 
низкое, калия – избыточное. В нижележащих горизонтах резко снижалось 
содержание Сорг. и основных элементов питания растений, породы имели 
слабокислую реакцию среды (см. табл. 3). На пл. 9 растительный покров 
разреженный; возможно, это связано с высокой ветровой нагрузкой. Здесь 
сформирована простая растительная группировка, свойствен групповой ха-
рактер распределения растений. Формирование почвенных органогенных 
горизонтов не происходило. 

В аккумулятивной позиции (пл. 7) возрастала роль древесной раститель-
ности. Отмечено активное возобновление Populus tremula, высота особей 
1,6–5 м, диаметр стволов 4–9 см. Сомкнутость крон достигала 60%. Также 
здесь массово произрастал молодой подрост ивы, формируя кустарниковый 
ярус. Единично встречались представители семейства Rosaceae. Это стадия 
замкнутого фитоценоза со сложным видовым составом и ярусной структу-
рой. Сформировался лесной тип растительного сообщества. Проективное 
покрытие травянистой растительности снижалось до 30%, запасы надзем-
ной фитомассы составляли в среднем 300 г/м2, мортмассы – 400 г/м2. В этих 
условиях активно протекали гумусообразовательные процессы. Реакция 
среды в слое 0–5 см нейтральная, содержание Сорг. возросло до 3,35%, фос-
фора – достигало высоких значений, калия – очень высоких. Сформирова-
лись эмбриоземы гумусово-аккумулятивные (Spolic Technosols (Humic, 
Loamic). Резкое снижение содержания Сорг. и основных элементов питания 
растений отмечено на глубине ниже 20 см. 

На участке Восточный исследован 16-летний отвал (рис. 3), сложенный 
глинистыми породами. Растительный покров на отвале сильно неодноро-
ден. Это связано с активной эрозией в виде глубоких промоин и смывов на 
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некоторых элементах рельефа. Развитие растительных группировок на та-
ких участках (пл. 14) находилось в пионерной стадии, почвообразование – в 
инициальной. Общее проективное покрытие составляло 5–10%. Запасы фи-
томассы здесь резко сокращались до 160 г/м2, мортмассы – до 50 г/м2. 

 

 
 

Рис. 3. Схема расположения трансекты на 16-летнем отвале участка Восточный. 
Цифрами указаны номера площадок;  

в процентах (%) – общее проективное покрытие травяного покрова 
[Fig. 3. Scheme of the location of transect on the 16-year dump of the East section 

Numerals with site numbers; in percent (%) - total projective cover of grass] 
 

Всего в пределах заложенной трансекты зафиксировано 23 вида сосуди-
стых растений, 5 из которых древесные. В элювиальной позиции отвала (пл. 
15) преобладала злаково-клеверовая синузия, общее проективное покрытие 
достигало 50%. Запасы фитомассы составляли в среднем 800 г/м2, морт-
массы – в 2 раза ниже. Это сложная группировка с непостоянным видовым 
составом. 

На наиболее заросших участках отвала проективное покрытие состав-
ляло до 80%, запасы фитомассы возрастали до 1 100–1 300 г/м2, морт-
массы – до 250–520 г/м2. Доминантами в растительном покрове выступали 
Equisetum arvense и Artemisia Argyi. Встречались единичные особи подроста 
древесных – Betula platyphylla, Salix schwerinii, Populus suaveolens. 

 
Таблица 4  [Table 4] 

Список видов сосудистых растений и их проективное покрытие (%)  
на отвалах участка Восточный 

[List of vascular plant species and their projective cover (%) on the dumps of the East section] 
 

Название видов растений  
[Species] 

Номер учетной площадки [Site number] 
11 12 13 14 15 

Деревья (проективное покрытие крон, %) 
[Trees (projective crown cover, %)] 

Populus tremula L. 0,1 – – 2 – 
Betula platyphylla Sukacz – 0,3 0,2 – 0,3 
Ulmus pumila L. – – 0,1 – 0,1 
Quercus mongolica Fisch. Ex Ledeb. 0,1 – – – – 
Populus suaveolens Fisch. – 0,1 0,1 – – 

Кустарники [Shrubs] 
Salix schwerinii E. Wolf – 0,1 – – 0,5 

Травы [Grasses] 
Calamagrostis epigeios (L.) Roth 2 – – 2 10 
Trifolium repens L. 1 – – 1 3 
Trifolium pratense L. 0,1 0,2 3 2 30 
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Название видов растений  
[Species] 

Номер учетной площадки [Site number] 
11 12 13 14 15 

Деревья (проективное покрытие крон, %) 
[Trees (projective crown cover, %)] 

Hieracium umbellatum L. 0,1 – 0,1 0,1 0,1 
Artemisia rubripes Nakai 0,2 – – – 0,2 
Cirsium setosum (Willd.) Bieb. 1 – 0,1 – 0,1 
Artemisia Argyi Levl. et Vaniot – 15 0,2 0,3 0,1 
Elytrigia repens (L.) Nevski 0,1 – – – 0,1 
Taraxacum officinale Wigg. – 0,1 0,1 – 0,1 
Conyza canadensis (L.) Cronquist 0,1 – – – 0,1 
Vicia cracca L. – – – – 0,1 
Equisetum arvense L. 75 2 20 1 – 
Erigeron annuus (L.) Desf. 0,1 – 0,1 – – 
Sonchus arvensis L. 0,1 0,1 0,1 – – 
Tussilago farfara L. – 0,1 0,1 – – 
Miscanthus sacchariflorus (Maxim.) 
Benth. – 0,2 0,1 – – 

Trifolium campestre Schreb. 0,1 0,1 – 0,1 – 
Oenothera depressa Greene – – – – – 
Stachys sp. – – – – – 
Trifolium hybridum L. – – – – – 
Кол-во видов на пробной  
плошади  
[Total number of species in the site]

14 11 13 8 14 

Примечание. «–» – вид отсутствует. 
[Note. "–" - species is missing]. 
 

В аккумулятивной позиции единично отмечен мелкий подрост Quercus 
mongolica до 0,5 м и крупный подрост Populus tremula 1,5–2,5 м высотой, за-
несенные с примыкающего к отвалу небольшого дубового леса. Сформирова-
лась сложная растительная группировка. В этот период самозарастания отва-
лов обеспечивалось поступление растительного органического вещества на 
поверхность почвы, которое образовало горизонт подстилки. Сформирова-
лись эмбриоземы органо-аккумулятивные (Spolic Technosols (Protofolic, 
Clayic). Содержание Сорг. низкое во всей исследованной толще (50 см), мак-
симум приходился на поверхностный горизонт (до 0,5%). На участках с раз-
реженной растительностью содержание Сорг. находилось в следовых количе-
ствах, что связано со смывом поверхностного слоя. Здесь формировались эм-
бриоземы инициальные (Spolic Technosols (Clayic). Содержание подвижных 
форм фосфора в породах отвала очень низкое, калия – очень высокое 
(см. табл. 3). 

 
Обсуждение 

 
Проведенные исследования позволили установить различия в видовом 

составе растительности на изученных отвалах. Наиболее обильны по проек-
тивному покрытию и количеству видов на изученных отвалах были пред-
ставители семейства Asteraceae и Poaceae. Подобная закономерность отме-
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чена и для других месторождений Приморского края [12]. Рассчитанные ко-
эффициенты Жаккара указывают на различия флористического состава на 
исследованных площадках отвалов за исключением пл. 4–6. Наибольший 
коэффициент сходства видового состава растительности (0,47) отмечен для 
отвалов более зрелого возраста.  

Представители семейства Fabaceae гораздо активнее развивались на от-
валах, сложенных глинистыми породами. Влияние гранулометрического со-
става пород на видовой состав растений-первопоселенцев отмечается и в ра-
боте [27]. Представители семейств Onagraceae, Polygonaceae, 
Commelinaceae, Caryophyllaceae встречались только на 8-летнем отвале 
участка Северная депрессия. Основу же пионерных группировок здесь со-
ставляли Equisetum arvense и Sonchus arvensis. Растения семейств Lamiaceae, 
Geraniaceae, Asparagaceae, Rosaceae, Convolvulaceae были отмечены только 
на 15-летнем отвале участка Северная депрессия. В естественных условиях 
эти виды приурочены к лесным сообществам и кустарниковым зарослям. 
Здесь же отмечено и наибольшее количество видов растительности.  

Установлено увеличение запасов надземной фитомассы с увеличением 
возраста отвалов. Такая закономерность отмечена и в других исследованиях, 
проводимых на нерекультивированных отвалах [28].  

Ранее проведенные нами исследования [29] позволили установить, что 
отвалы, сложенные глинистыми породами, имеющие уклоны 25–30° и кис-
лую реакцию среды, активно зарастали хвощево-полынными группиров-
ками уже к 3-му году после отсыпки. Исходя из этого, можно предположить, 
что отвалы с тем же уклоном, но сложенные легкими по гранулометриче-
скому составу породами, имеют более продолжительный период началь-
ного этапа самозарастания. Пионерные микрогруппировки на отвале 
участка Северная депрессия сохранились вплоть до 8-летнего возраста из-за 
активных эрозионных процессов с самого начала отсыпки и менее подходя-
щими условиями для закрепления и выживания растений, таких как пере-
грев субстрата и быстрая потеря влажности. В связи с этим практически не 
развиты и почвообразовательные процессы. В породах отвала обнаружива-
лись углистые включения, содержание углерода в 50-см толще варьирова-
лось в пределах 0,3–0,6%, при этом закономерного уменьшения с глубиной 
не происходило. Это содержание углерода можно принять за исходное в по-
родах отвала, т.е. педогенного накопления Сорг. на этом отвале не отмеча-
лось. Формирующиеся здесь эмбриоземы инициальные являются «нуль-мо-
ментом» развития почвенного покрова на отвалах и характеризуются отсут-
ствием каких-либо органогенных горизонтов. 

Участок Северная депрессия расположен в окружении лугов и неболь-
ших участков вторичных лесов с генеративными особями Populus tremula, 
что может играть роль в ее локальном расселении. Проведенные здесь ис-
следования показали, что при благоприятных формах рельефа отвалов (вы-
положенные террасы) происходило активное возобновление древесной рас-
тительности. Уже на 15-летних отвалах отмечены участки с развитым дре-
весным покровом из экологически пластичных видов семейства Salicaceae. 
В таких условиях активно протекали гумусообразовательные процессы. 
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Склоны отвалов крутизной 12–15° зарастали травянистой растительностью, 
формируя дерновый горизонт почв. В составе растительности до 50% от об-
щего видового разнообразия приходилось на сорные растения. Это отме-
чают в своей работе и О.В. Трефилова с соавт. [30] для более «зрелых» от-
валов. Большинство сорных растений при этом не играли заметной роли в 
формировании проективного покрытия за исключением Equisetum arvense, 
Artemisia rubripes и A. аrgi. 

В работе Л.А. Сибириной и др. [10] для данной территории отмечено 
формирование лесного типа растительности к возрасту отвалов 30 лет. Од-
нако, исходя из наших данных, формирование террас при отсыпке отвала 
создает пригодные для самозарастания участки и время на восстановление 
лесного фитоценоза сокращается вдвое.  

Наибольшее проявление эрозионных процессов на отвалах, сложенных 
глинистыми породами, отмечалось с возрастом, что хорошо иллюстриру-
ется особенностями зарастания 16-летнего отвала участка Восточный. Это, 
вероятно, связано с переуплотнением пород отвалов со временем, что пре-
пятствует развитию растительности и закреплению грунтов отвала корне-
вой системой растений. Формирование растительности на этих отвалах идет 
по луговому типу [31]. Нашими исследованиями установлено, что узкая по-
лоска дубового леса с включениями Tilia amurensis и Acer mono, с развитым 
кустарниковым ярусом из Lespedeza bicolor, вплотную примыкающая к изу-
ченному 16-летнему отвалу, не оказывала заметного влияния на его зарас-
тание древесными породами. Вследствие естественных причин, таких как 
эрозия субстрата, высокая плотность грунтов и невозможность распростра-
нения семян дуба вверх по склону, развитиедревесно-кустарниковой расти-
тельности здесь сильно затруднено. Для улучшения формирования древо-
стоев необходима планировка размещения отвалов ниже участков с есте-
ственными лесными сообществами, что будет способствовать естествен-
ному распространению семян. 

Неоднократно исследователями отмечалось, что естественное восста-
новление растительного покрова в техногенных ландшафтах идет по зональ-
ному типу. В то же время при исследовании разновозрастных отвалов Пав-
ловского месторождения (3–30 лет) отмечено, что сообществ, отражающих 
зональный тип растительности, на отвалах не обнаружено [10]. 

Кислотность глинистых пород отвалов на участке Восточный снижается 
по истечении 8 лет в верхней 50-см толще [15]. Легкосуглинистые породы 
8-летнего отвала на участке Северная депрессия с развитыми на нем пио-
нерными растительными группировками имели повышенную кислотность.  

В целом исследуемые типы местообитаний пригодны для естественного 
возобновления древесной растительности малотребовательными видами. 
Однако если в некоторых работах указывается, что данный процесс идет до-
вольно успешно, то в условиях муссонного климата нашей территории эро-
зионные процессы являются основным сдерживающим фактором самоза-
растания.  
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Заключение 
 

Большую часть флоры отвалов на изученных участках Павловского ме-
сторождения составляли травянистые многолетники семейств Poaceae, 
Asteraceae и Fabaceae. Существенную роль в процессе самозарастания, осо-
бенно на его начальном этапе, играл Equisetum arvense. 

Отвалы, сложенные породами легкого гранулометрического состава с 
крутизной склонов 25°, в первое 10-летие практически не зарастали в силу 
сильных эрозионных процессов. Развитые здесь пионерные растительные 
группировки характеризовались низким проективным покрытием и очень 
малыми запасами фитомассы. В таких условиях педогенные процессы раз-
виты слабо, формируются эмбриоземы инициальные (Spolic Technosols 
(Loamic)), являющиеся «нуль-моментом» развития почв на отвалах.  

При более благоприятных формах рельефа отмечалось активное возобнов-
ление древесной растительности уже к 15-му году после отсыпки отвала. Фор-
мировался полноценный древесный ярус с присутствием лесных видов травя-
нистой растительности, что способствовало развитию гумусового горизонта на 
выровненной поверхности отвала. Это стадия развития замкнутого фитоценоза 
на эмбриоземе гумусово-аккумулятивном (Spolic Technosols (Humic, Loamic)). 
На склонах отвала при этом развиты сложные растительные группировки на 
эмбриоземе дерновом (Spolic Technosols (Suprafolic, Loamic)).  

Развитие растительности на отвалах 16-летнего возраста, сложенных поро-
дами тяжелого гранулометрического состава, оставалось на стадии сложных 
растительных группировок. Дерновый горизонт в таких условиях не формиро-
вался, развиты эмбриоземы органо-аккумулятивные (Spolic Technosols 
(Protofolic, Clayic)). Обширные участки отвала были подвержены эрозионным 
процессам, где растительность практически отсутствовала, эмбриоземы нахо-
дились на инициальной стадии развития (Spolic Technosols (Clayic)). 

Формирование фитоценозов на отвалах, сложенных породами глини-
стого состава участка Восточный, идет по луговому типу, что связано с ха-
рактером прилегающих растительных формаций и неблагоприятными свой-
ствами тяжелых глинистых пород для прорастания и закрепления семян дре-
весной растительности. На отвалах участка Северная депрессия, сложенных 
более легкими породами, приживаемость древесных видов растений выше. 

Установлено, что в первые годы после отсыпки породы отвалов малопри-
годны для биологической рекультивации в силу их высокой кислотности. По 
мере зарастания отмечено увеличение органического углерода, основных эле-
ментов питания растений и снижение кислотности пород отвалов. 

Одним из основных сдерживающих факторов развития стабильных фи-
тоценозов на отвалах являются процессы водной эрозии. Для предотвраще-
ния эрозионных процессов в условиях муссонного климата наиболее эффек-
тивным будет проведение террасирования на отвалах. На глинистые отвалы 
рекомендуется нанесение плодородного слоя после их планировки. 

Таким образом, на территории одного месторождения процессы самоза-
растания отвалов могут иметь различную скорость и направленность в за-
висимости от особенностей рельефа, гранулометрического состава пород 
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отвалов и типа прилегающих растительных сообществ. Соответственно, при 
решении вопросов рекультивации необходим индивидуальный подход к 
каждому объекту рекультивации с учетом естественных процессов самовос-
становления. 
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Аннотация. На основе сетных уловов получены оценки плотности и био-
массы арктических гольцов Salvelinus alpinus (L.) из различных точек озер Лама 
и Капчук (Красноярский край); построена динамика отношения «масса-длина» 
для локальных популяций из каждой точки. Путем попарных сравнений количе-
ственных параметров выявлены статистически значимые различия по плотности 
и биомассе изучаемых группировок в отдельных точках. Уникальная для каждой 
станции динамика отношения «масса – длина» свидетельствует о стабильности 
плотностных параметров на период сбора данных. Относительно высокая плот-
ность гольца в предустьевых зонах нерестовых рек указывает на аттрактивное 
действие аллохтонного органического вещества. Выдвинута гипотеза о формиро-
вании градиента плотностных показателей в соответствии с градиентом кормно-
сти в отдельных озерах. Голец-«пучеглазка», считающийся глубоководным ви-
дом, представлен в уловах, полученных с глубин 12–28 м, где доля самок с икрой 
на III–IV стадии зрелости достигает 30%. 
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Summary. This investigation is aimed to estimate density and biomass of Arctic 
char Salvelinus alpinus (L.) from four points, different in trophic level and located in 
two oligotrophic lakes – Lama and Kapchuk, in Krasnoyarsk Territory and Taimyr, 
respectively. The samples were collected by gillnets from August 5 to September 3, 
2019, near the mouths of two spawning rivers: the Nikita-Yuryah river flowing into 
Lake Kapchuk (69º48´N, 90º98´E) and the Bunisyak river flowing into Lake Lama 
(69º39´N, 91º59´E). One station was also chosen for each lake ~ 4 km away from the 
rivers’ mouths: the point (69º48´N, 91º88´E) on Lake Kapchuk and the point (69º41´N, 
91º52´E) on Lake Lama. The sampling was conducted by placing single-walled gillnets 
with a mesh size of 20, 30 and 40 mm on the bottom, with 12 hours of fishing time. In 
total, there were 239 specimens of charr belonging to five morphotypes.  

Charr density in the four points was as follows, point 1-0.014 ind/m3, point 2-0.024 
ind/m3, point 3-0.011 ind/m3, and point 4-0.027 ind/m3; charr biomass was: point 1-
1.69 g/m3, point 2-4.72 g/m3, point 3-3.55 g/m3, and point 4-5.04 g/m3. In addition, the 
weight-length relationship was plotted jointly for all morphotypes from the four points. 
By means of pairwise comparisons of quantitative parameters (density and biomass), 
statistically significant differences in density and biomass were revealed between pop-
ulations from the lake points and those from rivers’ mouths. The weight-length rela-
tionship is unique for each station that indicates stability of density and biomass values 
for the period of data collection. The relatively high charr density in the pre-mouth 
zones of spawning rivers demonstrates attractive effect of allochthonous organic intro-
duced by the river flow. One of the morph, the “Goggle-eyed” charr (considered a deep-
water species), is represented in the catches obtained from depths of 12–28 m, where 
the ratio of females at maturity stages III-IV reaches 30%. 

A comparative analysis of density and biomass carried out in different habitats al-
lows assuming that there are background density and biomass of charr (and other spe-
cies of fish) in both lakes, which is significantly lower than those in the high-trophic 
areas confined to the pre-mouth zones of spawning rivers. This hypothesis is also con-
firmed by the statistical analysis results which indicate non-random differences in den-
sity and biomass values. The fact that all morphotypes inhabit the same biotope may 
indicate wide feeding spectra of each morph, which makes it possible to effectively 
consume food resources in oligotrophic lakes. Therefore, it can be assumed that if Bar-
anov’s principle of the dependence of fish abundance on food abundance is true for 
individual water bodies, it will also be true for zones/biotopes of one water body with 
different trophic levels. In this regard, the hypothesis that the gradient of density and 
biomass of charr population is equivalent to the gradient of trophic levels will be valid. 

The article contains 2 Figures, 2 Tables, 54 References. 
Keywords: arctic charr, “goggle-eyed” charr, density, biomass, weight–length re-

lationships, Lama, Kapchuk 
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Введение 

 
Распределение рыб в экологическом отношении является фундаменталь-

ной проблемой современной ихтиологии, тесно связанной с такими явлени-
ями, как миграция, нагул и воспроизводство [1]. В рамках современных под-
ходов учет распределения гидробионтов важен для изучения демографиче-
ских и экосистемных процессов, разработки рабочих моделей биосистем, а 
также решения ряда хозяйственных вопросов [2, 3]. Относясь к числу базо-
вых понятий при определении биоресурсного потенциала водных экоси-
стем, динамика численности рыб в пространстве и времени учитывается в 
различных стратегиях рационального использования биоресурсов [4–6]. 
Корректное описание распределения рыб и его интерпретация как много-
планового экологического явления, таким образом, актуальны в любых сфе-
рах биологических исследований.  

Формирование представлений о распределении рыб в конкретном водоеме 
базируется на оценках, полученных с помощью так называемых статичного и 
динамического подходов [1]. Статичный подход связан с выявлением распре-
деления рыбы по акватории в текущий момент времени [7–9], динамический 
подход подразумевает описание динамики количественных характеристик по-
пуляции, плотности и биомассы, в пространстве и времени с учетом как слу-
чайного (ситуационного) перемещения рыбы по водоему, так и направленного, 
обусловленного миграционным поведением [10–12]. Хотя динамический под-
ход предоставляет существенно более полную информацию, в силу ограничен-
ных возможностей и прежде всего времени исследователь чаще всего доволь-
ствуется именно статичной картиной плотностных параметров.  

Распределение рыб в озерных и речных системах имеет свои особенно-
сти. В речных системах течение играет ключевую роль как фактор среды, 
обусловливающий биотопическую неоднородность как в поперечном, так и 
в продольном направлениях водотока [13–16], являясь также движущей си-
лой и для самих гидробионтов, канализируя их перемещение в пространстве 
[17, 18]. В противоположность этому водная среда озерных систем характе-
ризуется значительно меньшей лабильностью, а сами озерные системы – бо-
лее высокой монотонностью биотопов и размытостью количественных ха-
рактеристик абиотических параметров [19, 20]. Это накладывает свой отпе-
чаток на характер распределения ихтиофауны по акватории водоема, на осо-
бенности перемещения рыбы и на величины плотностных показателей.  
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Величины локальной плотности и биомассы вида по акватории форми-
руются одновременно под влиянием как случайных причин, не поддаю-
щихся количественному анализу, так и факторов / параметров среды, кото-
рые можно непосредственно оценить и измерить [21, 22]. Множество слу-
чайных причин ответственно прежде всего за мозаичность распределения 
рыбы по акватории [23], а под воздействием факторов среды, среди которых 
особую роль играет трофический фактор, формируется порядок величин 
плотностных характеристик, определяющий среднее значение плотности и 
биомассы по водоему, а также границы колебания этих величин [24, 25]. 
В этой связи ключевая роль в озерных экосистемах отводится трофическому 
статусу, на фоне которого совместно с другими параметрами среды опреде-
ляются видовой состав ихтиофауны, внутривидовая структура и количе-
ственные популяционные характеристики [26].  

Работы, связанные с анализом пространственного распределения рыб в 
зависимости от величин параметров среды, представляются актуальными 
как в теоретическом плане – в связи с необходимостью выявления законо-
мерностей формирования, пространственной организации и функциониро-
вания ихтиоценозов в водоемах различных широт, так и с позиции охраны 
и рационального использования рыбных ресурсов, подверженных антропо-
генному воздействию [27]. Такие исследования важны для любых водных 
объектов и в особенности для водоемов охранных зон, где массовые виды 
помимо прочего определяют и рекреационную привлекательность особо 
охраняемых природных территорий (ООПТ). 

Озера Лама и Капчук, Красноярский край, п-ов Таймыр, являются оли-
готрофными озерами [28], расположенными на границе заповедника «Путо-
ранский». Площадь оз. Лама 318 км2, глубина свыше 200 м; согласно госу-
дарственному водному реестру, в озеро впадает 10 крупных рек, из которых 
наибольшую протяженность имеют нерестовые реки Микчангда (129 км) и 
Бунисяк (41 км). Площадь оз. Капчук 23 км2, глубина 110 м; в озеро впадают 
реки Никита-Юрэх (40 км) и Деме (29 км). Из оз. Капчук вытекает р. Капчук 
протяженностью около 2,5 км, соединяющая оз. Капчук с оз. Лама. В озерах 
обитают около 20 видов рыб, в том числе и арктический голец Salvelinus 
alpinus (L.) – перспективный объект биологических исследований различ-
ных направлений [29–31], а также привлекательный объект любительского 
рыболовства.  

Цель работы заключается в интерпретации оценочной плотности и био-
массы арктических гольцов в четырех точках на оз. Лама и оз. Капчук в 
связи с наблюденными факторами среды. Задачами исследования являются 
получение оценок плотности и биомассы на основе уловов жаберных сетей, 
построение отношений «масса – длина» как одного из показателей роста и 
общий анализ причин, определяющих величины плотностных характери-
стик; метод оценки плотности записан в коде языка R и размещен в репози-
тории https://github.com/ItaiVR/Lobyerev-selectivity. Настоящая работа мо-
жет иметь важное значение в свете последствий техногенной катастрофы 
из-за разлива в 2020 г. дизельного топлива на ТЭЦ-3 в Кайеркане (район 
Норильска), что оказало крайне негативное воздействие на водную биоту 



Зоология / Zoology 

96 

одного из участков Норило-Пясинской озерно-речной системы [32, 33], к 
которой принадлежат и данные озера. 

 
Материалы и методы  

 
Выборки гольца получены сетным ловом в период с 5 августа по 3 сен-

тября в 2019 г. вблизи устьев двух нерестовых рек: р. Никита-Юрэх, впада-
ющей в оз. Капчук (69º48´N, 90º98´E), и р. Бунисяк, впадающей в оз. Лама 
(69º39´N, 91º59´E); средние глубины лова 15 и 12 м соответственно. Были 
также выбраны по одной контрольной станции для каждого озера: точка с 
координатами (69º48´N, 91º88´E) на оз. Капчук и точка (69º41´N, 91º52´E) на 
оз. Лама; глубины лова 18 и 28 м соответственно. Станции пронумерованы 
в порядке облова: оз. Капчук – станция (1), оз. Капчук, р. Никита-Юрэх – 
станция (2), оз. Лама – станция (3) и оз. Лама, р. Бунисяк – станция (4) (рис. 
1). Обловы проведены одновременной постановкой на дно одностенных жа-
берных сетей шага ячеи 20, 30 и 40 мм; длина и высота каждой сети 30 и 
1,5 м соответственно, время лова ~12 ч. Всего произведено обловов: станция 
(1) – 3 облова, станция (2) – 3, станция (3) – 2 и станция (4) – 7 обловов. В 
процессе первичной обработки уловов все рыбы были измерены, взвешены 
и сфотографированы, взяты отолиты на возраст, а также сняты параметры 
для оценки плотности: максимальный охват тела, длина челюсти и принад-
лежность к классу «объячеившихся» и «запутавшихся» рыб (см. методику).  

Расчет плотности и биомассы произведен с использованием метода оценки 
плотности по сетным уловам [34, 35] и представлен в репозитории 
https://github.com/Feodor1974/Charr_Lama_Kapchuk. В русскоязычном сегменте 
метод описан в статье, посвященной популяционным характеристикам трех 
массовых видов рыб в одном из озер национального парка «Себежский» [36]. 

 

 
 

Рис. 1. Карта-схема района исследования; цифрами указаны  
места облова в озерах Лама и Капчук 

[Fig. 1. Map of the research area; the numbers indicate the sampling points in lakes Lama and Kapchuk] 



Лобырев Ф.С. Плотность и биомасса арктических гольцов 

97 

Результаты исследования и обсуждение 
 

Суммарная выборка гольцов по четырем точкам составила 239 экз. 
(табл. 1). Совместно с гольцом в уловах было отмечено 41 экз. сига 
(Coregonus lavaretus), 4 валька (Prosopium cylindraceum), 9 сибирских ряпу-
шек (Coregonus sardinella) и 23 налима (Lota lota). Эти рыбы не представ-
лены в таблице, однако они учитывались при оценке плотности гольца как 
конкурирующие за рабочую поверхность полотна сети. Возраст гольцов опре-
делен лишь частично, что не позволило построить функции линейного и мас-
сового роста, в связи с чем для косвенной оценки роста использовалось широко 
применяемое в ихтиологическом анализе соотношение «масса – длина» [37–
39]. Доли гольцов разных форм, средняя выборочная длина и разброс длин 
представлены в табл. 2; формы гольцов определены на основании результатов 
морфологического и генетического анализа текущего материала [30]. 

Оценки плотности гольца в четырех точках составляют: точка 1 – 
0,014 экз./м3, точка 2 – 0,024 экз./м3, точка 3 – 0,011 экз./м3 и точка 4 – 
0,027 экз./м3; оценки биомассы представлены следующими величинами: 
точка 1 – 1,69 г/м3, точка 2 – 4,72 г/м3, точка 3 – 3,55 г/м3 и точка 4 – 5,04 г/м3. 
Плотностные характеристики отдельных форм гольцов по всем точкам про-
порциональны доле каждой формы в улове (табл. 2). Помимо расчета коли-
чественных оценок, построена динамика отношения «масса – длина» сов-
местно для всех форм в четырех точках (рис. 2, a–d).  

 
Таблица 1  [Table 1] 

Размерный состав гольца в уловах по каждой станции и в сетях разной ячеи  
(О – объячеявшиеся рыбы, З – запутавшиеся рыбы) 

[Size composition of charr in the catches from each station and in the nets of different mesh  
(O – enmeshed fish, З – entangled fish)] 

 

Длина, 
см 

[Length, 
сm] 

Номер станции 
[Station number] 

Размер ячеи жаберной сети 
[Gillnet mesh size]

ячея 20 мм 
[mesh 20 mm]

ячея 30 мм 
[mesh 30 mm]

ячея 40 мм 
[mesh 40 mm] 

1 2 3 4 О З О З О З 
14 –  –  – 1 – 1 – – – – 
15 –  –  1 1 – 2 – – – – 
16 –  1 –  1 – 2 – – – – 
17 2  –  – 7 4 3 – 1 – 1 
18  – 3 1 6 5 3 – 2 – – 
19 2 4  – 12 9 7 – 2 – – 
20 2 1  – 11 8 5 – 1 – – 
21 1 3 2 14 12 6 – 2 – 1 
22 2  – 1 7 5 1 – 3 – 1 
23 2 2  – 7 6 3 – 1 – 1 
24 6 3 2 2 5 4 – 3 – 1 
25 4 2  – 1 3 2 1 1 – –  
26 4 2 1 4 2 2 2 3 – 2 
27 1 — — 1 –  – 1  – 1 –  
28 1 9  – 2 1 – 6 2 2 1 
29 –  3  – 2 1 1 1 –  1 1 
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Длина, 
см 

[Length, 
сm] 

Номер станции 
[Station number] 

Размер ячеи жаберной сети 
[Gillnet mesh size] 

ячея 20 мм 
[mesh 20 mm]

ячея 30 мм 
[mesh 30 mm]

ячея 40 мм 
[mesh 40 mm] 

1 2 3 4 О З О З О З 
30 3 2 4 1 1 –  3 2 3 1 
31 1 4 6 1 1 1 4 2 2 2 
32 1 4 2 3 – 1 4 2 3 – 
33 –  2 3 6 – 1 3 1 4 2 
34 –  5 1 4 – 1 2 3 3 1 
35 1 4 – 4 – – 2 2 3 2 
36  – 1 –  – – – – – 1 – 
37 – 1 – 3 – – 1 – 1 2 
38 – 5 –  – – – 1 2 1 – 
39 – 2 – 1 – – – 1 1 1 
40 – 1 – –  – – – – 1 – 
41 –  – – 2 – – – – 1 1 
42 1 1 1 – – – – 1 – 2 
43  – 2 – – – – – – – 2 
44 1 –  – – – – – – – 1 
45 1 1 – – – – – – – 2 
46 – 1 – – – – – – – 1 
47 – 1 – – – – – – – 1 
48 – 2 – – – – – – – 2 
49 – 1 – – – – – – – 1 
50 – 1 – – – – – – – 1 

Итого 
[Totals] 

239 экз. 
[ind.]

239 экз. 
[ind.]

 
Таблица 2  [Table 2] 

Средняя, минимальная и максимальная длины гольцов различных форм  
в уловах по четырем точкам и их доли в уловах (по [30]) 

[The average, minimum and maximum length of charr of different morphotypes in catches  
from four points, and their ratios in the samples (according [30]) 

 
Номер станции 
[Station number] 1 2 3 4 

Боганидская палия 
[Boganida charr] 

18,5 – 45,631,3 (0,06) 
18,0 – 50,429,2 (0,08) 

30,6 – 37,233,9 (0,09) 
16,2 – 41,925,9 (0,26) 

Голец Дрягина 
[Dryagin’s charr] – 

16,9 – 49,328,6 (0,01) 
24,7 – 44,235,4 (0,38) 

14,0 – 39,625,2 (0,38) 

Голец-«пучеглазка» 
[Goggle-eyed charr] 

21,1 – 39,327,6 (0,13) 
20,5 – 48,531,5 (0,22) 

26,1 – 50,735,7 (0,46) 
17,7 – 41,627,3 (0,23) 

Горный голец 
[Mountain charr] 

18,0 – 43,930,8 (0,09) 
19,2 – 44,832,7 (0,20) – 

18,6 – 43,835,7 (0,13) 

«Основная» форма 
[“Main” morphotype] 

19,8 – 49,532,4 (0,72) 
26,3 – 39,936,5 (0,49) 

24,3 – 38,637,1 (0,07) – 

Объемы выборок, экз.
[Sample size, ind.] 36 74 25 104 

Примечание. Над чертой: min–max (см); под чертой: средняя длина (см) и доля гольцов 
данной формы от общей численности в улове в данной точке (в скобках). 
[Note. Above the line: min–max (cm); below the line: the average length (cm) and the ratio of a given 
morphotype in the sample from a given point (in parentheses)]. 
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Рис. 2. Динамика отношений «масса – длина» для гольцов в четырех точках;  

W(l) – средняя индивидуальная масса рыбы размера l 
[Fig. 2. “Weight–length” relationships for charr from four stations;  

W(l) – an average weight of fish of size l]
 

Существует множество абиотических и биотических факторов среды, в 
совокупности определяющих плотностные характеристики и простран-
ственное распределение рыб данного вида в конкретном водоеме в текущий 
момент времени. Основными ответами организма на определенные вели-
чины параметров среды являются а) рост, детерминирующий время созре-
вания и готовность к размножению, и б) движение как составная часть кор-
мового и репродуктивного поведения [41]. Для анализа, тем не менее, необ-
ходимо выбрать ограниченное количество факторов, в первую очередь 
определяющих плотность и биомассу вида на исследуемой территории. Из-
вестный советский ихтиолог Ф.И. Баранов предложил ставить во главу угла 
трофический фактор, показывая, что обилие рыб в водоеме обусловливается 
прежде всего кормностью и что все прочие естественно-исторические фак-
торы важны, главным образом, постольку, поскольку они отражаются на 
кормности водоема [41]. Помимо этого, анализ проводился с учетом следу-
ющих явлений, широко представленных в природных системах: а) аллох-
тонное вещество в дистрофных и олиготрофных водоемах создает очаги 
плотности кормовых организмов, что вызывает аттрактивный трофический 
эффект у консументов высшего порядка [42, 43]; б) молодь лососевых рыб 
после ската некоторое время держится в предустьевых участках нерестовых 
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рек и ручьев, привлекая к себе хищника [44–46]; в) ветровой сгон способ-
ствует перемещению взвешенного органического вещества и живых орга-
низмов в горизонтальном направлении [47–49]; г) каннибализм как явление, 
типичное для лососевых рыб [50]. В основе интерпретации лежит попарное 
сравнение плотностных параметров, полученных для отдельных станций. 

Станция (2) – станция (4). Выборки взяты в разных озерах в непосред-
ственной близости от устьев нерестовых рек Никита-Юрэх и Бунисяк [29] в 
точках с высоким содержанием аллохтонной органики. Учитывая то, что 
озера Лама и Капчук относятся к классу олиготрофных озер [28], привнос 
органического вещества вызовет повышенную по сравнению с остальными 
частями водоема продукцию кормовых организмов, формирующую соот-
ветствующую плотность консументов. На высокую кормность биотопов 
указывают сравнительно высокие оценки плотности 0,024 и 0,027 экз./м3 и 
биомасса 4,72 и 5,04 г/м3 в точках (2) и (4) соответственно. Статистический 
анализ с использованием теста χ2 показал отсутствие достоверных различий 
между количественными параметрами: величина χ2 для плотности (χ2 = 0,35) 
и биомассы (χ2 = 0,11) меньше порогового значения 3,85 для одной степени 
свободы при уровне значимости p = 0,05, что позволяет в обоих случаях 
принять нулевую гипотезу. Кроме того, локальная группировка гольца в 
точке (4) (рис. 2, d) представлена по меньшей мере двумя группами с раз-
личными темпами роста: распределение, описываемое функцией  𝑊(𝑙) = 25,93 ∙ exp(0,10 ∙ 𝑙) (верхняя ветвь), включает преимущественно 
гольца Дрягина и боганидскую палию, тогда как распределение, аппрокси-
мированное функцией 𝑊(𝑙) = 14,75 ∙ exp(0,09 ∙ 𝑙) (нижняя ветвь), принад-
лежит гольцу-«пучеглазке». 

Как видно из табл. 2, первое место по обилию в точке (2) занимает «ос-
новная» форма гольца, 49% от улова, в то время как в точке (4) эта форма не 
отмечена. Для обеих точек характерно наличие гольца-«пучеглазки» при-
мерно в равных долях – 22% в точке (2) и 23% в точке (4); существенная 
разница наблюдается для горного гольца – 20% в точке (2) и 13% в точке 
(4). Доля боганидской палии в точке (4) в три раза больше, чем в точке (2), – 
26 и 8% соответственно. Наконец, наибольшее различие в относительном 
обилии отмечено для гольца Дрягина – 1% в точке (2) и 38% в точке (4).  

Станция (1) – станция (3). Точки (1) и (3) в озерах Капчук и Лама уда-
лены от устьев нерестовых рек на расстояния в среднем около четырех ки-
лометров. Заметны схожие величины плотности – 0,014 и 0,011 экз./м3 при 
том, что оценки биомассы различаются почти вдвое – 1,69 и 3,55 г/м3 для 
точек (1) и (3) соответственно, что говорит о наличии в точке (3) более круп-
ной рыбы. Значения χ2 для плотности и биомассы равняются 1,44 и 12,60, 
вследствие чего в первом случае принимается (1,44 < 3,85), а во втором от-
вергается (12,60 > 3,85) нулевая гипотеза. При сопоставлении графиков  
(2, а) и (2, с) нужно отметить схожий диапазон размерных групп, массово 
представленных в выборках. Данный диапазон существенно меньше тако-
вого для выборок из точек (2) и (4), что связано с более низкой плотностью 
гольца в этих точках и соответственно, с более низкой вероятностью стар-
ших возрастных групп войти в улов [34]; тем не менее по мере увеличения 
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объема выборок старшие возрастные группы будут накапливаться. Более 
низкая по сравнению с точками (2) и (4) локальная плотность и биомасса 
гольца в точках (1) и (3) являются следствием пониженной кормности дан-
ных биотопов, так как на эти зоны уже не распространяется влияние речного 
стока.  

Сравнивая доли различных форм из точек (1) и (3) (см. табл. 2), можно 
отметить долю гольца-«пучеглазки» в биотопе (1) почти в четыре раза ниже, 
чем в биотопе (3), – 13 и 46% соответственно, тогда как доля «основной» 
формы в биотопе (1) в 10 раз выше – 72 и 7%. Доля боганидской палии в 
точке (3) в полтора раза выше, чем в точке (1), – 9 и 6%. Наконец, голец 
Дрягина в биотопе (3) представлен долей в 38% от общей величины плотно-
сти и отсутствует в биотопе (1), тогда как горный голец отсутствует в точке 
(3) и имеет долю 8% в точке (1).  

Станция (1) – станция (2). Величины плотностных показателей в точ-
ках (1) и (2) оз. Капчук указывают на более высокую плотность и биомассу 
гольца в кутовой части озера, куда впадает р. Никита-Юрэх, – 0,014 и 
0,024 экз./м3, и 1,69 и 4,72 г/м3 соответственно. Значения χ2 для плотности и 
биомассы составляют 6,93 и 22,34; обе величины превышают пороговое зна-
чение 3,85, что позволяет отвергнуть нулевую гипотезу о сходстве. Плот-
ностные различия здесь можно отнести на счет более высокой кормности 
биотопа (2) вследствие привноса аллохтонной органики речным стоком. 
Необходимо учесть и следующее обстоятельство. На оз. Капчук имеется 
стабильное юго-восточное направление ветра вдоль центральной оси озера 
благодаря особому расположению окружающих его гор. Следствием такой 
ветровой устойчивости, например, является многолетний слой плавника 
толщиной до полутора метров и протяженностью по береговой линии около 
2 км, скопившийся на побережье недалеко от устья р. Никита-Юрэх. Ветро-
вой сгон воды также будет способствовать перемещению в кутовую часть 
озера как взвешенного органического вещества и планктона, так и ранней мо-
лоди рыб, например, личинок и мальков нерестящегося в озере гольца, под-
нимающихся к поверхности вследствие суточных вертикальных миграций 
[49]. Устойчивое направление ветра совместно с речным стоком, таким обра-
зом, вносят существенный вклад в дифференциацию кормности по водоему и 
формируют соответствующие градиенты плотностных показателей рыб. 

В соответствии с данными табл. 2, богадиндская палия в биотопах (1) и 
(2) представлена почти равными долями – 6 и 8% соответственно, доля 
гольца-«пучеглазки» в точках (1) и (2) – 13 и 22%, а горный голец в точках 
(1) и (2) имеет доли 9 и 20%. Наконец, доли «основной» формы в точках (1) 
и (2) составляют 72 и 49%. 

Станция (3) – станция (4). Факторы среды, ответственные за величины 
плотностных параметров в точках (3) и (4) оз. Лама, вероятно, такие же, как 
и для оз. Капчук, с той лишь разницей, что ветровая активность здесь не 
столь канализирована, а кормность оз. Лама в целом выше. Оценочная плот-
ность для точек (3) и (4) составляет 0,011 и 0,027 экз./м3, что соответствует 
биомассе 3,55 и 5,04 г/м3. Значения χ2 для плотности и биомассы равняются 
17,73 и 3,01, на основании чего нулевая гипотеза о сходстве плотностных 
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оценок в первом случае отвергается (17,73 > 3,85), а во втором принимается 
(3,01 < 3,85). Характерным оказывается наличие в точке (3) одного распре-
деления «масса – длина», тогда как в точке (4) отчетливо видны два тренда 
(см. рис. 2, d). Это является косвенным подтверждением обособленности 
группировок (3) и (4) по крайней мере в период сбора данных; в противном 
случае расстояние в ~4 км между точками (3) и (4) не могло бы служить 
препятствием к перемещению рыбы в обоих направлениях и взаимному пе-
ремешиванию, вследствие чего имела бы место однородность размерно-ви-
дового состава, которая была бы выявлена при сопоставлении. 

Исходя из данных табл. 2, отмечены существенные различия прежде 
всего у боганидской палии в точках (3) и (4) – 9 и 26% соответственно. Доля 
гольца-«пучеглазки», наоборот, вдвое выше в точке (3) – 46 и 23% соответ-
ственно. Голец Дрягина в обеих точках представлен одинаковыми долями в 
38%. Наконец, горный голец отсутствует в точке (3) и представлен долей 
13% в точке (4), тогда как «основная» форма отсутствует в точке (4), а в 
точке (3) имеет долю 7%. 

Сравнительный анализ количественных параметров локальных группи-
ровок из разных биотопов позволяет допустить существование фоновой 
плотности и биомассы гольца по акватории обоих озер, которая суще-
ственно ниже плотности и биомассы гольца в высококормных областях, 
приуроченных, в частности, к предустьевым зонам рек. Данная гипотеза 
находит свое подтверждение в результатах статистического анализа, свиде-
тельствующих о значимых различиях в величинах количественных парамет-
ров. Вероятно, подобное допущение справедливо и по отношению к другим 
массовым видам рыб – например, весь налим и сиг были пойманы исключи-
тельно в предустьевых зонах. Наличие же в одном биотопе нескольких форм 
гольца говорит о достаточно широком пищевом спектре каждой формы, что 
в условиях олиготрофии обоих водоемов дает возможность эффективно по-
треблять кормовой ресурс. Можно предположить, следовательно, что если 
принцип Баранова о зависимости обилия рыб от кормности справедлив для 
отдельных водоемов, он также будет справедлив и для участков одного во-
доема с различной кормностью, где динамика кормности как аттрактивного 
фактора определенной силы создает соответствующий градиент плотност-
ных показателей. 

Необходимо отметить то примечательное обстоятельство, что голец-«пу-
чеглазка», считающийся глубоководным видом [29, 51], был пойман на глу-
бинах 12–28 м, причем в точках (3) и (4) около 30% всех особей «пу-
чеглазки» представлено самками с икрой на III–IV стадии зрелости. Как по-
казано выше, одно из распределений «масса – длина» на рис. 2, d, аппрокси-
мированное функцией 𝑊(𝑙) = 14,75 ∙ exp(0,09 ∙ 𝑙), принадлежит гольцу-
«пучеглазке». Параметры функции схожи с таковыми для точки (3), 𝑊(𝑙) = 11,51 ∙ exp(0,10 ∙ 𝑙), где на долю «пучеглазки» приходится 46% 
всего объема выборки. Факт наличия гольца-«пучеглазки» на относительно 
мелководном горизонте в обоих озерах зафиксирован впервые, и это может 
послужить стимулом к дополнительным исследованиям, посвященным 
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уточнению представлений об экологии не только этой формы, но и других 
форм гольца как в озерах Лама и Капчук, так и во многих водоемах региона.  

Выбор функции для описания динамики отношений «масса – длина» сде-
лан в пользу экспоненциальной зависимости вида 𝐴 ∙ exp(𝐵 ∙ 𝑙) по причине 
высокого абсолютного значения параметра А по сравнению, например, с па-
раметром А в широко используемой для этих целей степенной функции 𝐴 ∙ 𝑙஻ [38, 39]. В случае экспоненциальной зависимости при округлении ве-
личины А данный параметр остается значимой величиной, что делает сопо-
ставление более иллюстративным. К примеру, величины параметра А экс-
поненциальной функции для точек (2) и (3), округленные до сотых, равня-
ются 19,94 и 11,51 соответственно (см. рис. 2, b–c), тогда как при аппрокси-
мации тех же самых распределений степенной функцией 𝐴 ∙ 𝑙஻ величины па-
раметра А, округленные до тысячных, составляют 0,011 и 0,003. Тем не менее 
следует отметить, что математическое описание распределения «масса – длина» 
любой из двух функций оказывается по сути формальным, и выбор здесь продик-
тован лишь большей наглядностью экспоненциального уравнения. 

Остается открытым вопрос о стабильности плотностных характеристик 
в каждой отдельной точке и в озерах Лама и Капчук в целом. Вопрос напря-
мую связан с проблемой панмиксии и степенью ее выраженности по край-
ней мере для отдельных форм гольца, о чем на данном этапе можно говорить 
преимущественно с позиции гипотезы. Согласно проведенным ранее иссле-
дованиям, у боганидской палии, «пучеглазки» и горного гольца из озер Лама 
и Капчук и из разных точек каждого из озер отсутствуют значимые различия 
как в популяционно-генетической структуре [30], так и по морфологиче-
ским признакам и форме отолитов [52]. Однородность генетической струк-
туры локальных группировок достоверно свидетельствует об отсутствии 
«хоминга», вследствие чего производители, случайным образом перемеща-
ясь по водоему, в конечном счете перемешиваются на разных нерестили-
щах. Соответственно, для данных морфотипов следует допустить существо-
вание панмиксных популяций благодаря эффективному числу мигрантов 
(прежде всего, между озерами), достаточному для формирования генетиче-
ски однородных группировок с одними и теми же онтогенетическими тра-
екториями [52]. Стабильность плотностных параметров, с одной стороны, и 
одновременно возможность внутри- и межозерных перемещений гольца – с 
другой, хорошо согласуются с понятием «емкости среды» отдельных био-
топов [53, 54], которая (емкость) характеризуется совокупностью величин 
биотических и абиотических показателей и в первую очередь величиной 
кормности [41]. Каждый биотоп, таким образом, способен «вместить» опре-
деленное количество гольцов разных форм в составе других видов рыб, 
имеет характерную «упругость» по отношению к дополнительному количе-
ству мигрантов из смежных областей, а особи из соседних биотопов взаи-
мозаменяемы.  

Текущий анализ, строго говоря, мог бы быть проведен с использованием 
нормированных уловов, однако показатель «улов на усилие» нельзя ставить 
в один ряд с плотностными характеристиками, использование которых в 
промысловой ихтиологии и различных биологических исследованиях 
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несравненно шире. Например, экологическая катастрофа 2020 г. в резуль-
тате разлива нефтепродуктов в р. Амбарная (Норильск) не затронула биоты 
озер Лама и Капчук, в связи с чем плотностные показатели местных ихтио-
ценозов могли бы послужить эталонами при анализе и моделировании со-
стояний ихтиофауны водоемов Норило-Пясинской водной системы, под-
вергшихся негативному воздействию.  

 
Заключение  

 
Выявлены статистически значимые различия между плотностными ха-

рактеристиками арктического гольца различных форм в биотопах, приуро-
ченных к предустьевым зонам нерестовых рек, и в биотопах без влияния 
речного стока. Пять форм арктического гольца отмечены совместно на всех 
станциях. Голец-«пучеглазка», считающийся глубоководным видом, обна-
ружен во всех точках на глубинах в диапазоне 12–28 м. В двух из четырех 
точках (оз. Лама) около 30% всех самок гольца-«пучеглазки» отмечены с 
икрой на III–IV стадии зрелости. 

 
Список источников 

 
1. Павлов Д.С., Мочек А.Д. Распределение рыб в речных системах как динамичное яв-

ление // Успехи современной биологии. 2009. Т. 129, № 6. С. 528–537. 
2. Васильев П.В., Чистов С.В., Криксунов Е.А., Бобырев А.Е. Картографическое моде-

лирование пространственно-временной динамики популяций рыб Псковского озера 
// Интеркарто. Интергис. 2018. Т. 24, № 2. С. 292–305. doi: 10.24057/2414-9179-2018-
2-24-292-305 

3. Криксунов Е.А., Чистов С.В., Васильев П.В. и др. Пространственно-временная дина-
мика рыб Псковского озера // Журн. общ. биол. 2020. Т. 81, № 1. С. 3–19. doi: 
10.31857/S0044459620010042 

4. Бобырев А.Е., Бурменский В.А., Криксунов Е.А., Шатуновский М.И. Биотическое 
сообщество Северного Каспия: проблемы управления биологическими ресурсами // 
Усп. современ. биол. 2009. Т. 129, № 6. С. 598–609. 

5. Utne K.R., Huse G., Ottersen G., Holst J. и др. Horizontal distribution and overlap of plank-
tivorous fish stocks in the Norwegian Sea during summers 1995–2006 // Marine Biology 
Research. 2012. Vol. 8. PP. 420–441. doi: 10.1080/17451000.2011.640937 

6. Gullestad P., Sundby S., Kjesbu O. Management of transboundary and straddling fish 
stocks in the Northeast Atlantic in view of climate-induced shifts in spatial distribution // 
Fish and Fisheries. 2020. Vol. 21. PP. 1008–1026. doi: 10.1111/faf.12485 

7. Котегов Б.Г. Особенности видового состава и структуры сообществ рыб малых рек 
Удмуртской Республики // Экология. 2007. № 4. С. 274–282. 

8. Герасимов Ю.В., Борисенко Э.С.,  Базаров М.И., Столбунов И.А., Цветков А.И. Рас-
пределение рыб в среднем течении большой равнинной реки под влиянием гидрофи-
зических факторов // Биол. внутрен. вод. 2019. № 1. С. 42–50. doi: 
10.1134/S032096521901008X 

9. Pusey B.J., Kennard M.J., Arthington A.H. Discharge variability and the development of 
predictive models relating stream fish assemblage structure to habitat in north-eastern Aus-
tralia // Ecology of Freshwater Fish. 2000. Vol. 9. PP. 30–50. doi: 10.1034/j.1600-
0633.2000.90105.x 

10. Павлов Д.С., Мочек А.Д., Борисенко Э.С., Дегтев Е.А. Распределение рыб в поймен-
ном озере (бассейн р. Иртыш) // Рыбное хозяйство. 2010. № 3. С. 68–70. 



Лобырев Ф.С. Плотность и биомасса арктических гольцов 

105 

11. Мочек А.Д., Борисенко Э.С., Будаев С.В., Павлов Д.С. Летнее и осеннее распределе-
ние рыб в озере Глубокое // Вопр. ихтиол. 2015. Т. 55, № 3. С. 279–287. doi: 
10.7868/S0042875215030108 

12. Maunder M., Punt A.E. A review of integrated analysis in fisheries stock assessment // 
Fisheries Research. 2013. Vol. 142. PP. 61–74. doi:10.1016/j.fishres.2012.07.025 

13. Мартинсен Ю.В. Влияние течений на поведение рыб // Рыбное хозяйство. 1940.  
№ 12. С. 23–27. 

14. Поддубный С.А., Герасимов Ю.В., Новиков Д.А. Структура течений и распределение 
рыб в речных плесах верхневолжских водохранилищ // Биол. внутрен. вод. 2003.  
№ 1. С. 89–97. 

15. Kennard M.J., Otten J.D., Arthington A.H. et al. Multiscale effects of flow regime and hab-
itat and their interaction on fish assemblage structure in eastern Australia // Canadian Jour-
nal of Fisheries and Aquatic Sciences. 2007. Vol. 64. PP. 1346–1359. doi: 10.1139/f07-108 

16. Mochek A.D., Pavlov D.S. Comparative Analysis of Fish Distribution in Lentic and Lotic 
Ecosystems (Review) // Inland water biology. 2021. Vol. 14. PP. 196–204. doi: 
10.1134/S1995082921020103 

17. Strange E.M., Moyle P.B., Foin T.C. Interactions between stochastic and deterministic pro-
cesses in stream fish community assembly // Environmental Biology of Fishes. 1992. 
Vol. 36. PP. 1–15. 

18. Poff N.L., Allan J.D. Functional organization of stream fish assemblages in relation to hy-
drologic variability // Ecology. 1995. Vol. 76. PP. 606–627. doi: 10.2307/1941217 

19. Меншуткин В.В. Логико-лингвистические модели популяций рыб и озерных эколо-
гических систем // Труды Карельского научного центра РАН. 2011. № 4. С. 88–97. 

20. Specziár A., György Á.I., Erős T. Within-lake distribution patterns of fish assemblages: the 
relative rules of spatial, temporal and random environmental factors in assessing fish as-
semblages using gillnets in a large and shallow temperate lake // Journal of Fish Biology. 
2013. Vol. 82(3). PP. 840–855. doi: 10.1111/jfb.12029 

21. Charles A.T. Nonlinear costs and optimal fleet capacity in deterministic and stochastic fish-
eries // Mathematical biosciences. 1985. Vol. 173(2). PP. 271–299. doi: 10.1016/0025-
5564(85)90016-1  

22. Kappeler F., Wolfgang C., Danielle A., Dalponte G., Mormul R.P. The role of deterministic 
factors and stochasticity on the trophic interactions between birds and fish in temporary 
floodplain ponds // Hydrobiologia. 2016. Vol. 773 (1). PP. 225–240. doi: 10.1007/s10750-
016-2705-y 

23. Nigel D.W., Jurek K. Stochastic determinants of assemblage patterns in coral reef fishes: a 
quantification by means of two models // Environmental Biology of Fishes. 1996. 
Vol. 47(3). PP. 255–267. doi: 10.1007/bf00000497 

24. Mann K. Physical oceanography, food chains, and fish stocks: a review // ICES Journal of 
Marine Science. 1993. Vol. 50(2). PP. 105–119. doi: 10.1006/jmsc.1993.1013 

25. Rowe D.K. Vertical segregation and seasonal changes in fish depth distributions between 
lakes of contrasting trophic status // Journal of Fish Biology. 1994. Vol. 45(5). PP. 787–
800. doi: 10.1111/j.1095-8649.1994.tb00944.x 

26. Hershey A.E., Getter G.M., McDonald M.E., Miller M.C. A Geomorphic-Trophic Model 
for Landscape Control of Arctic Lane FoodWebs // BioScience 1999. Vol. 49 (11). 
PP. 887–897. doi: 10.2307/1313648 

27. Попов П.А. Ихтиоценозы больших олиготрофных озер субарктической зоны Сред-
ней Сибири // Известия Алтайского отделения Русского географического общества. 
2018. № 2 (49). С. 84–94. 

28. Заделёнов В.А., Дубовская О.П., Бажина Л.В., Глущенко Л.А., Исаева И.Г., Кле-
ушa В.О., Семенченко К.А., Матасов В.В., Шадрин Е.Н. Новые сведения о биоте не-
которых озер западной части плато Путорана // Вестник Сибирского федерального 
университета. Биология. 2017. Т. 10. С. 87–105. 



Зоология / Zoology 

106 

29. Пичугин М.Ю., Чеботарева Ю. В. Особенности личиночного периода развития хо-
лодноводной озёрно-речной формы гольца Дрягина (род Salvelinus) из озера Лама  
(п-ов Таймыр) // Вопросы ихтиологии. 2011. Т. 51, № 2. С. 260–274.  

30. Osinov A.G., Volkov A.A., Pavlov D.A. Secondary contact, hybridization, and diversifica-
tion in Arctic charr (Salvelinus alpinus (L.) species complex) from lakes of the Norilo-
Pyasinskaya water system, Taimyr: how many forms exist there? // Hydrobiologia. 2022. 
Vol. 849. PP. 2521–2547. doi: 10.1007/s10750-022-04869-x 

31. Pavlov D.A., Osinov A.G. Differentiation of Arctic Charr Salvelinus alpinus Complex 
(Salmonidae) in Lakes Lama and Kapchuk (Taimyr) Based on Genetic Analysis, External 
Morphology, and Otolith Shape // Journal of Ichthyology. 2023. Vol. 63 (1). PP. 22–40. 
doi: 10.1134/S0032945223010101 

32. Безматерных Д.М., Пузанов А.В., Котовщиков А.В. и др. Гидрохимические показа-
тели качества воды Норило-Пясинской озерно-речной системы после разлива дизель-
ного топлива на ТЭЦ-3 г. Норильска в 2020 г // Сибирский экологический журнал. 
2021. Т. 28, № 4. С. 408–422. doi: 10.15372/SEJ20210402  

33. Глязнецова Ю.С., Немировская И.А. Аварийный разлив дизельного топлива в Но-
рильске // Природа. 2022. № 3(1279). С. 27–38. doi: 10.7868/S0032874X22030036 

34. Lobyrev F., Hoffman M.J. A method for estimating fish density through the catches of gill 
nets // Fisheries Management and Ecology. 2023. Vol. 30. PP. 24–36. doi: 
10.1111/feme.12597 

35. Lobyrev F., Hoffman M.J. A morphological and geometric method for estimating the se-
lectivity of gill nets // Reviews in fish biology and fisheries. 2018. Vol. 28. PP. 909–924.  
doi: 10.1007/s11160-018-9534-1 

36. Лобырев Ф.С., Пивоваров Е.А., Хохряков В.Р., Павлов С.Д. Популяционные характери-
стики плотвы, густеры и окуня в оз. Озерявки (национальный парк «Себежский») // 
Труды ВНИРО. 2023. Т. 191. С. 37–52. doi: 10.36038/2307-3497-2023-191-37-52 

37. Petrakis G., Stergiou K.I. Weight-length relationships for 33 fish species in Greek waters // 
Fisheries Research. 1995. Vol. 21(3-4). PP. 465–469. doi: 10.1016/0165-7836(94)00294-7 

38. Froese R. Cube law, condition factor and weight–length relationships: history, meta-analy-
sis and recommendations // Journal of Applied Ichthyology. 2006. Vol. 22(4). PP. 241–253. 
doi: 10.1111/j.1439-0426.2006.00805.x 

39. Froese R., Tsikliras A.C., Stergiou K.I. Editorial Note on Weight-Length Relations of 
Fishes // Acta Ichthyologica Et Piscatoria. 2011. Vol. 41 (4). PP 261–263. doi: 
10.3750/aip2011.41.4.01 

40. Касумян А.О., Павлов Д.С. Стайное поведение рыб. М. : Товарищество научных из-
даний КМК, 2018. 274 с. 

41. Баранов Ф.И. Избранные труды: Теория рыболовства. М. : Пищевая промышлен-
ность, 1971. Т. 3. 303 с. 

42. Fuentes N., Güde H., Wessels M.S., Straile D. Allochthonous contribution to seasonal and 
spatial variability of organic matter sedimentation in a deep oligotrophic lake (Lake Con-
stance) // Limnologica : Ecology and Management of Inland Waters. 2013. Vol. 43 (2). 
PP. 122–130. doi: 10.1016/j.limno.2012.06.003 

43. Lau D.C., Sundh I., Vrede T., Pickova J., Goedkoop W. Autochthonous resources are the 
main driver of consumer production in dystrophic boreal lakes // Ecology. 2014. Vol. 95. 
PP. 1506–1519. doi: 10.1890/13-1141.1  

44. Thorpe J.E. Salmonid fishes and the estuarine environment // Estuaries. 1994. Vol. 17 (1). 
PP. 76–93. doi: 10.2307/1352336  

45. Bottom D.L., Jones K.K., Cornwell T.J., Gray A. Patterns of Chinook salmon migration 
and residency in the Salmon River estuary (Oregon) // Estuarine, Coastal and Shelf Science. 
2005. Vol. 64 (1). PP. 79–93. doi: 10.1016/j.ecss.2005.02.008  

46. Bond M.H., Beckman B.R., Rohrbach L., Quinn T.P. Differential growth in estuarine and 
freshwater habitats indicated by plasma IGF1 concentrations and otolith chemistry in Dolly 
Varden Salvelinus malma // Journal of Fish Biology. 2014. Vol. 85 (5). PP. 1429–1445. 
doi: 10.1111/jfb.12493  



Лобырев Ф.С. Плотность и биомасса арктических гольцов 

107 

47. Френкель С.Э., Смирнов Б.П., Пресняков А.В. Характеристика зоопланктона прибре-
жья острова Итуруп в период откочевки молоди лососевых в открытое море // Изве-
стия ТИНРО. 2013. Т. 172. С. 189–195. 

48. Чемагин А.А. Влияние абиотических факторов на особенности и динамику распре-
деления рыб в малом притоке реки Иртыш // Вестник Астраханского государствен-
ного технического университета. Серия: Рыбное хозяйство. 2020. № 4. С. 66–80. doi: 
10.24143/2073-5529-2020-4-66-80 

49. Hrabik T.R., Jensen O.P., Martell S.J., Walters C.J., Kitchell J.F. Diel vertical migration in 
the Lake Superior pelagic community. I. Changes in vertical migration of coregonids in 
response to varying predation risk // Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences. 
2006. Vol. 63. PP. 2286–2295. doi: org/10.1139/f06-124 

50. Klemetsen A., Amundsen P.A., Dempson J.B., Jonsson B., Jonsson N., O'Connell M.F., 
Mortensen E. Atlantic salmon Salmo salar (L.), brown trout Salmo trutta (L.) and Arctic 
charr  Salvelinus alpinus (L.): a review of aspects of their life histories // Ecology of Fresh-
water Fish. 2003. Vol. 12(1). PP. 1–59. doi: 10.1034/j.1600-0633.2003.00010.x  

51. Савваитова К.А., Максимов В.А., Нестеров В.Д. К систематике и экологии гольцов 
рода Salvelinus (сем. Salmonidae) водоемов п-ова Таймыр // Вопросы ихтиологии. 
1980. Т. 20, № 2. С. 203–219. 

52. Pavlov D.A., Osinov A.G. Differentiation of Arctic charr Salvelinus alpinus Complex 
(Salmonidae) in lakes Lama and Kapchuk (Taimyr) based on genetic analysis, external 
morphology, and otolith shape // Journal of Ichthyology. 2023. Vol. 63. PP. 22–40. doi: 
10.1134/S0032945223010101 

53. Chapman E.J., Byron C.J. The flexible application of carrying capacity in ecology // Global 
Ecology and Conservation. 2018. Vol. 12. PP. 1–12. doi: 10.1016/j.gecco.2017.e00365 

54. Hudon C., Cattaneo A., Tourville A.M. et al. Oligotrophication from wetland epuration 
alter the riverine trophic network and carrying capacity for fish // Aquatic Science. 2012. 
Vol. 74. PP. 495–511. doi: 10.1007/s00027-011-0243-2 

 
References 

 
1. Pavlov DS, Mochek AD. Raspredelenie ryb v rechnykh sistemakh kak dinamichnoe 

yavlenie [Fish distribution in river systems as a dynamic phenomenon]. Uspekhi 
sovremennoy biologii; 2009;129:528-537. In Russian 

2. Vasilyev P,  Chistov SV, Kriksunov E, Bobyrev AE. Kartograficheskoe modelirovanie 
prostranstvenno-vremennoj dinamiki populyacij ryb Pskovskogo ozera [Cartographic 
modeling of spatial-temporal dynamics of fish populations from Pskov lake]. Interkarto. 
Intergis. 2018;24:292-305. doi: 10.24057/2414-9179-2018-2-24-292-305. In Russian 

3. Kriksunov EA, Chistov SV, Vasiliev PV, Burmensky VA, Bobyrev AE, Melnik MM. The 
spatio-temporal dynamics of fish in Pskov lake. Journal of General Biology. 2020;81:3-19. 
doi: 10.31857/S0044459620010042 

4. Bobyrev AE, Burmansky VA, Kriksunov EA, Shatunovsky MI. Biotic community of the 
northern caspian sea: problems of biological resources management. Biology Bulletin 
Reviews. 2009;129:598-609. 

5. Utne KR, Huse G, Ottersen G, Holst J. et al. Horizontal distribution and overlap of 
planktivorous fish stocks in the Norwegian Sea during summers 1995–2006. Marine 
Biology Research. 2012;8:420-441. doi:10.1080/17451000.2011.640937 

6. Gullestad P, Sundby S, Kjesbu O. Management of transboundary and straddling fish stocks 
in the Northeast Atlantic in view of climate-induced shifts in spatial distribution. Fish and 
Fisheries. 2020;21:1008-1026. doi:10.1111/faf.12485 

7. Kotegov BG. Special features of fish species composition and community structure in small 
rivers of the Udmurt republic. Russian Journal of Ecology. 2007;38:253-261.  

8. Gerasimov IV, Bazarov MI, Stolbunov IA, Tsvetkov AI, Borisenko ES. Film Distribution 
in the Middle Course of a Large Low lan dRiver under the Effect of Hydrophysical Factors. 
Inland Water Biology. 2019;12:74-82. doi: 10.1134/S032096521901008X. 



Зоология / Zoology 

108 

9. Pusey BJ, Kennard MJ, Arthington AH. Discharge variability and the development of 
predictive models relating stream fish assemblage structure to habitat in north-eastern 
Australia. Ecology of Freshwater Fish. 2000;9:30-50. doi: 10.1034/j.1600-
0633.2000.90105.x 

10. Pavlov DS, Mochek AD, Borisenko ES, Degtevye A, Degtev AI. Raspredelenie ryb v 
pojmennom ozere (bassejn r. Irtysh) [Fish distribution in a floodplain lake (Irtysh river 
basin)]. Rybnoe khozyaystvo. 2010;3:68-70. In Russian 

11. Mochek AD, Borisenko ES, Budaev SV, Pavlov DS. Summer and autumn distribution of fish in 
lake Glubokoe. Journal of Ichthyology. 2015;55:355-362. doi: 10.7868/S0042875215030108 

12. Maunder M, Punt AE. A review of integrated analysis in fisheries stock assessment. 
Fisheries Research. 2013;142:61-74.  doi:10.1016/j.fishres.2012.07.025 

13. Martinsen YV. Vliyanie techenij na povedenie ryb [Influence of currents on fish behavior]. 
Rybnoe khozyaystvo. 1940;12:23-27. In Russian 

14. Poddubny SA, Gerasimov YU, Novikov DA. Current structure and fish distribution in 
riverine parts of the upper Volga reservoirs. Inland water biology. 2003;1:89-97.  

15. Kennard MJ, Otten JD, Arthington AH et al. Multiscale effects of flow regime and habitat 
and their interaction on fish assemblage structure in eastern Australia. Canadian Journal of 
Fisheries and Aquatic Sciences. 2007;64:1346-1359. doi: 10.1139/f07-108 

16. Mochek AD, Pavlov DS. Comparative Analysis of Fish Distribution in Lentic and Lotic 
Ecosystems (Review). Inland water biology. 2021;14:196-204. doi: 
10.1134/S1995082921020103 

17. Strange EM, Moyle PB, Foin TC. Interactions between stochastic and deterministic processes in 
stream fish community assembly. Environmental Biology of Fishes. 1992;36:1-15. 

18. Poff NL, Allan JD. Functional organization of stream fish assemblages in relation to 
hydrologic variability. Ecology. 1995;76:606-627. doi: 10.2307/1941217 

19. Menshutkin VV. Logiko-lingvisticheskie modeli populyatsiy ryb i ozernykh 
ekologicheskikh sistem.[ Logical-linguistic models of fish populations and lake ecological 
systems] Trudy Karel'skogo nauchnogo tsentra RAN. 2011;4:88-97. In Rassian 

20. Specziár A, György ÁI, Erős T. Within-lake distribution patterns of fish assemblages: the 
relative rules of spatial, temporal and random environmental factors in assessing fish 
assemblages using gillnets in a large and shallow temperate lake. Journal of Fish Biology. 
2013;82(3):840-855. doi:10.1111/jfb.12029 

21. Charles AT. Nonlinear costs and optimal fleet capacity in deterministic and stochastic 
fisheries. Mathematical biosciences. 1985;173:271-299. doi: 10.1016/0025-
5564(85)90016-1  

22. Kappeler F, Wolfgang C, Danielle A, Dalponte G, Mormul RP. The role of deterministic 
factors and stochasticity on the trophic interactions between birds and fish in temporary 
floodplain ponds. Hydrobiologia. 2016;773:225-240. doi:10.1007/s10750-016-2705-y 

23. Nigel DW, Jurek K. Stochastic determinants of assemblage patterns in coral reef fishes: a 
quantification by means of two models. Environmental Biology of Fishes. 1996;47:255-
267. doi: 10.1007/bf00000497 

24. Mann K. Physical oceanography, food chains, and fish stocks: a review. ICES Journal of 
Marine Science. 1993;50:105-119. doi: 10.1006/jmsc.1993.1013 

25. Rowe DK. Vertical segregation and seasonal changes in fish depth distributions between 
lakes of contrasting trophic status. Journal of Fish Biology. 1994;45:787-800. doi: 
10.1111/j.1095-8649.1994.tb00944.x 

26. Hershey AE, Getter GM, McDonald ME, Miller MC et al. A Geomorphic-Trophic Model 
for Landscape Control of Arctic Lane FoodWebs. BioScience. 1999;49:887-897. doi: 
10.2307/1313648 

27. Popov PA. Ikhtiotsenozy bol'shikh oligotrofnykh ozer subarkticheskoy zony Sredney Sibiri 
[Ichthyocenoses of large oligotrophic lakes of the subarctic zone of Central Siberia]. Izvestiya 
altayskogo otdeleniya russkogo geograficheskogo obshchestva. 2018;2(49):84-94. In Russian 

28. Zadelenov VA, Dubovskaya OP, Bazhina LV, Glushchenko LA, Isaeva IG, Kleush VO, 
Semenchenko KA, Matasov VV, Shadrin EN. New data on biota of some lakes in the 



Лобырев Ф.С. Плотность и биомасса арктических гольцов 

109 

western part of the Putorana plateau.[ New information about the biota of some lakes in the 
western part of the Putorana plateau] Vestnik Sibirskogo federal'nogo universiteta. 
Biologiya. 2017;10:87-105. In Russian 

29. Pichugin MY, Chebotareva YV. Patterns of development of the cold water lacustrine-
riverine form of the dragon char (genus Salvelinus) from lake Lama (the Taimyr peninsula) 
during the larval period. Journal of Ichthyology. 2011;51:248-262. 

30. Osinov AG, Volkov AA, Pavlov DA. Secondary contact, hybridization, and diversification 
in Arctic charr (Salvelinus alpinus (L.) species complex) from lakes of the Norilo-
Pyasinskaya water system, Taimyr: how many forms exist there? Hydrobiologia. 
2022;849:2521-2547. doi: 10.1007/s10750-022-04869-x 

31. Pavlov DA, Osinov AG. Differentiation of Arctic Charr Salvelinus alpinus Complex 
(Salmonidae) in Lakes Lama and Kapchuk (Taimyr) Based on Genetic Analysis, External 
Morphology, and Otolith Shape. Journal of Ichthyology. 2023;63: 22-40. doi: 
10.1134/S0032945223010101 

32. Bezmaternykh DM, Puzanov AV, Kotovshchikov AV, Drobotov AV, Folomeev AP. 
Hydrochemical indicators of water quality in the Norilsk–Pyasino lake–river system after a 
diesel fuel spill at Norilsk heat and power plant 3 in 2020. Contemporary Problems of 
Ecology. 2021;14:323-334. doi: 10.15372/SEJ20210402  

33. Glyaznetsova YU, Nemirovskaya IA. Accidental diesel fuel spill in Norilsk. [Emergency diesel 
fuel spill in Norilsk]. Priroda. 2022;3:27-38. doi: 10.7868/S0032874X22030036. In Russian 

34. Lobyrev F, Hoffman MJ. A method for estimating fish density through the catches of gill 
nets. Fisheries Management and Ecology. 2023;30:24-36. doi: 10.1111/feme.12597 

35. Lobyrev F, Hoffman M J. A morphological and geometric method for estimating the 
selectivity of gill nets // Reviews in fish biology and fisheries. 2018;28:909–924. doi: 
10.1007/s11160-018-9534-1 

36. Lobyrev F, Pivovarov E, Khokhryakov V, Pavlov S. Populyacionnye kharakteristiki plotvy, 
gustery i okunya v oz. Ozeryavki (nacional'nyj park «SebezhskiJ») [Population parameters 
of roach, white bream and perch in the lake Ozeryavki (Sebezhsky national park)]. Trudy 
VNIRO. 2023;191:37-52. doi: 10.36038/2307-3497-2023-191-37-52. In Russian 

37. Petrakis G, Stergiou KI. Weight-length relationships for 33 fish species in Greek waters.  
Fisheries Research. 1995;21:465-469. doi: 10.1016/0165-7836(94)00294-7 

38. Froese R. Cube law, condition factor and weight–length relationships: history, meta-
analysis and recommendations. Journal of Applied Ichthyology. 2006;22:241-253. 
doi: 10.1111/j.1439-0426.2006.00805.x.  

39. Froese R, Tsikliras AC, Stergiou KI. Editorial Note on Weight–Length Relations of Fishes. 
Acta Ichthyologica Et Piscatoria. 2011;41:261-263. doi: 10.3750/aip2011.41.4.01 

40. Kasumyan AO, Pavlov DS. Staynoe povedenie ryb. M. : Tovarishchestvo nauchnykh 
izdaniy KMK; 2018. 274 p. In Russian 

41. Baranov FI. Izbrannye trudy: Teoriya rybolovstva. Moskow: Pishchevaya promyshlennost'; 
1971;3. 303 p. In Russian 

42. Fuentes N, Güde H, Wessels MS, Straile D. Allochthonous contribution to seasonal and 
spatial variability of organic matter sedimentation in a deep oligotrophic lake (Lake 
Constance). Limnologica: Ecology and Management of Inland Waters. 2013;43:122-130. 
doi: 10.1016/j.limno.2012.06.003 

43. Lau DC, Sundh I, Vrede T, Pickova J, Goedkoop W. Autochthonous resources are the main 
driver of consumer production in dystrophic boreal lakes. Ecology. 2014;95:1506-1519. 
doi: 10.1890/13-1141.1  

44. Thorpe JE. Salmonid fishes and the estuarine environment. Estuaries. 1994;17:76-93. 
doi: 10.2307/1352336  

45. Bottom DL, Jones KK, Cornwell TJ, Gray A. Patterns of Chinook salmon migration and 
residency in the Salmon River estuary (Oregon). Estuarine, Coastal and Shelf Science. 
2005;64(1):79-93. doi: 10.1016/j.ecss.2005.02.008 

46. Bond MH, Beckman BR, Rohrbach L, Quinn TP. Differential growth in estuarine and 
freshwater habitats indicated by plasma IGF1 concentrations and otolith chemistry in Dolly 



Зоология / Zoology 

110 

Varden Salvelinus malma. Journal of Fish Biology. 2014;85(5):1429-1445. doi: 
10.1111/jfb.12493  

47. Frenkel SE, Smirnov BP, Presnyakov AV. Harakteristika zooplanktona pribrezh'ya ostrova 
Iturup v period otkochevki molodi lososevykh v otkrytoe more [Characteristics of 
zooplankton at the coast of Iturup island in the time of salmon juveniles offshore migration]. 
Izvestiya TINRO. 2013;172:189-195. In Russian 

48. Chemagin AA. Vliyanie abioticheskikh faktorov na osobennosti i dinamiku raspredeleniya 
ryb v malom pritoke reki Irtysh [Influence of abiotic factors on features and distribution 
dynamics of fish in small tributary of Irtysh river]. Vestnik Astrakhanskogo 
gosudarstvennogo tekhnicheskogo universiteta. Seriya: Rybnoe khozyaystvo. 2020;4:66-80. 
doi: 10.24143/2073-5529-2020-4-66-80. In Russian 

49. Hrabik TR, Jensen OP, Martell SJ, Walters CJ, Kitchell JF. Diel vertical migration in the 
Lake Superior pelagic community. I. Changes in vertical migration of coregonids in 
response to varying predation risk. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences. 
2006;63:2286-2295. doi: org/10.1139/f06-124. 

50. Klemetsen A, Amundsen PA, Dempson JB, Jonsson B, Jonsson N, O'Connell MF, 
Mortensen E. Atlantic salmon Salmo salar (L.), brown trout Salmo trutta (L.) and Arctic 
charr  Salvelinus alpinus (L.): a review of aspects of their life histories. Ecology of 
Freshwater Fish. 2003;12:1-59. doi: 10.1034/j.1600-0633.2003.00010.x  

51. Savvaitova KA, Maksimov VA, Nesterov VD. K sistematike i ekologii gol'tsov roda 
Salvelinus (sem. Salmonidae) vodoemov p-ova Taymyr [On the systematics and ecology 
of loaches of the genus Salvelinus (family Salmonidae) of reservoirs of the Taimyr 
peninsula]. Voprosy ikhtiologii. 1980;20:203-219. In Russian 

52. Pavlov DA, Osinov AG. Differentiation of Arctic charr Salvelinus alpinus Complex 
(Salmonidae) in lakes Lama and Kapchuk (Taimyr) based on genetic analysis, external 
morphology, and otolith shape. Journal of Ichthyology. 2023;63:22-40. doi: 
10.1134/S0032945223010101 

53. Chapman EJ, Byron CJ. The flexible application of carrying capacity in ecology. Global 
Ecology and Conservation. 2018;12:1-12. doi: 10.1016/j.gecco.2017.e00365 

54. Hudon C, Cattaneo A, Tourville AM et al. Oligotrophication from wetland epuration alter 
the riverine trophic network and carrying capacity for fish. Aquatic Science. 2012;74:495-
511. doi: 10.1007/s00027-011-0243-2 

 
Информация об авторе: 
Лобырев Федор Сергеевич – канд. биол. наук, научный сотрудник лаборатории онто-
генеза каф. ихтиологии биологического ф-та Московского государственного универси-
тета (МГУ) (Москва, Россия). 
https://orcid.org/0000-0003-4258-8765 
E-mail: lobyrev@mail.ru 
 

Автор заявляет об отсутствии конфликта интересов. 
 

Information about the author: 
Feodor S. Lobyrev – Ph.D., researcher at the Laboratory of Ontogenesis of the Department of 
Ichthyology, Biological Faculty of Moscow State  
https://orcid.org/0000-0003-4258-8765 
E-mail: lobyrev@mail.ru 
 

The Author declares no conflict of interest. 
 

Статья поступила в редакцию 23.04.2023; 
одобрена после рецензирования 25.12.2023; принята к публикации 18.03.2024. 

 
The article was submitted 23.04.2023; 

approved after reviewing 25.12.2023; accepted for publication 18.03.2024. 



Вестник Томского государственного университета. Биология. 2024. № 65. С. 111–129 
Tomsk State University Journal of Biology. 2024;65:111-129 

 

© Бастрикова А.Е., Гашков С.И., Москвитина Н.С., 2024 

 
 
Научная статья 
УДК 598.813, 591.582.2 
doi: 10.17223/19988591/65/6 

 
Песенные репертуары мухоловки-пеструшки  

Ficedula hypoleuca томской популяции: сравнительный  
аспект рекламной песни в городской и естественной среде 

 
Анастасия Евгеньевна Бастрикова1, Сергей Иванович Гашков2,  

Нина Сергеевна Москвитина3 
 

1, 2, 3 Национальный исследовательский Томский государственный университет,  
Томск, Россия 

1 bastrikova_a_e@mail.ru 
2 parusmajorl@rambler.ru 

3 mns_k@mail.ru 
 

Аннотация. На основе анализа спектрограмм самцов Ficedula hypoleuca, 
населяющих парки г. Томска (n = 48), и птиц из естественных местообитаний  
(n = 34) изучены песенные репертуары томской популяции. Выявлены 173 типа 
песенных фигур, из которых 156 отмечены в «лесной» группировке, 147 – в «го-
родской». Величины индивидуальных репертуаров схожи в обеих группах и в 
среднем составляют 35,5 типа фигур. В городской среде самцы исполняют более 
короткие и менее разнообразные песни. Основу группового репертуара исследу-
емой популяции составляют 13 типов фигур. Наиболее распространёнными явля-
ются фигуры, выполняющие функцию связок, бимотивов и стартового элемента. 
Для каждой из группировок характерен свой набор предпочитаемых песенных 
фигур и конструкций. В урбанизированной среде процесс распространения но-
вых типов фигур происходит медленнее, чем выпадение «лесных» фигур. «Го-
родские» самцы компенсируют выпадение «лесных» типов фигур более частым 
включением в песни широко распространённых в популяции типов фигур. Фор-
мирования различий между группировками, вероятно, связаны с высокой степе-
нью верности самцов прежним местам гнездования на фоне относительной изо-
ляции «городской» группировки как «островного», мозаичного местообитания. 

Ключевые слова: Ficedula hypoleuca, песня, песенный репертуар, типы фи-
гур, городская и естественная среда 
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Summary. Animals have just recently begun to inhabit cities which differ from 
natural ecosystems in a number of key ways. Wild birds' diverse behaviors, including 
communication, shift in urban settings. The structure of songs and its frequency-tem-
poral features are vulnerable to change. However, little is known about how urban en-
vironments impact the song repertoires of birds. The purpose of this research was to 
compare and contrast the key elements of the pied flycatcher's song repertoire in urban 
and natural settings. 

The study was carried out between 2014 and 2022. The study focused on two Pied 
Flycatcher populations, "forest" and "urban," which reside in regions with different lev-
els of anthropogenic impact. Data for the "forest" group were gathered 13 kilometers 
from Tomsk in the natural habitat of the species (56°20'56"N, 84°57'06"E). Two parks 
in Tomsk - "Camp Garden" (56°27′15′′N, 84°57′00′′E) and "University Grove" 
(56°28′08′′N, 84°56′55′′E) - were used to gather information on the "urban" group. The 
singing logs of 82 male pied flycatchers were examined ("forest": n = 34; "urban": n = 
48). For each male, 75 song sequences were examined for each male. 6150 songs 
(60556 figures) in total were examined. The quantity of figures and the variety of fig-
ures were counted for each song. A unique number was given to each type of figure. 

The Pied Flycatcher's song is shorter and less diverse in urban settings (See Table 
1). The reduced population density in the city can presumably be linked to the simplicity 
of songs in 'urban' birds. Males had repertoires with anywhere from 11 to 71 different 
types of figures. Both groups' repertoires had similar average sizes. In the population 
repertoire of birds, 173 different song figure types were found in the population reper-
toire of birds, with 156 types in the "forest" group and 147 types in the "urban" group. 
According to the Jaccard index (KJ = 0.75), the song repertoires of the birds in the 
analyzed groups showed a relatively high degree of similarity. 

The 13 figure types that make up the song base of the Pied Flycatcher population 
under study can be found in the repertoires of at least 50% of the males in each group. 
These 13 categories of figures represent the basic, conservative portion of the male 
repertoire. (See Fig. 2) We looked at the figures included in the repertoires of at least 
50% of the males in any of the groups under study to evaluate the more variable part of 
the repertoires of the groups under study (See Fig. 3). 

The most common in both groups (for 70% of males or more) were figures that 
acted as connectors, starting elements, and as part of common motifs. A total of 17 fig-
ures were used similarly in the studied groups. For nine types of figures, a higher inci-
dence (p < 0.05) of their inclusion was noted in the repertoire of males of the "forest" 
group and, for four, by those of the "urban" group was noted. This imbalance can be 
considered a consequence of the different rate of spread of certain "urban" figures in 
the repertoires of males and the loss of some "forest" figures. This is facilitated by the 
isolation of the 'urban' group due to its insular nature and high fidelity to former nesting 
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places of the Pied Flycatcher. Similar patterns were revealed when analyzing the prev-
alence of different song constructions based on the figures considered in the male rep-
ertoires (See Fig. 4). 

Comparing how often a figure is used in a group song sequence, we found that only 
4 figures were used equally by males in the studied groups (p > 0.05), which is 4 times 
less than when comparing repertoires (See Fig. 5). Eleven "forest" figures and fifteen 
"urban" figures are identified. The most frequent figures in the song sequence are those 
that are part of the bimotives, the basic structural components of the song of the Pied 
Flycatcher. In the forest, males more frequently incorporate figures forming the bimotif 
21→22 into their songs, while in the city they incorporate 24→62 (p < 0.001). Figures 
of these motifs contribute the most to the song sequences of the groups under consider-
ation, ranging from 6.8 to 9.1%. In addition to the figures of these bimotives in the 
forest, four types of figures (with a share of more than 1%) – No. 1, 102, 109, and 17 – 
are used more frequently. In the city, the number of such figures was five (No. 72, 73, 
103, 5, and 94). 

Overall, it is conceivable to discuss the presence of 6-7 figures within a diversity of 
motives (with one bimotif predominating), which determine the key elements of pied 
flycatcher vocalization at the researched sites. Bimotives, the starting elements, and 
other figures with ambiguous functional roles all contribute to a lesser extent to estab-
lishing the distinctiveness of song sequence of the contrasted groups. Being a "tech-
nical" element of the song, the connectors have essentially no impact on the song spec-
ificity of the groups.  

The discrepancies that arise between the groups are likely influenced by the great 
level of nest site fidelity that male pied flycatchers have to past breeding locations. As 
"islands" or mosaic habitats, urban parks support the preservation of segregation be-
tween the study groups. Therefore, there is a requirement for maintaining the develop-
ment of "song culture" in the city. 

The article contains 6 Figures, 1 Tables, 32 References. 
Keywords: Ficedula hypoleuca, song, song repertoire, types of figures, urban en-

vironment 
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Введение 

 
Города для животных являются сравнительно новым типом местообита-

ний, которые отличаются рядом специфических черт, таких как фрагмен-
тарность ландшафта [1], иной световой и температурный режимы, различ-
ный уровень беспокойства, конкуренции и хищничества [2]. Для успешного 
существования в урбанизированной среде птицы нередко формируют 
устойчивые во времени гнездовые группировки. В новых условиях преоб-
разуются различные аспекты жизнедеятельности диких птиц: сдвигаются 
сроки прилёта и начала гнездования [3], изменяется выбор места для гнезда 
[4]. Птицы осваивают новые стратегии кормодобывания, меняется спектр их 
кормов [5]. Для некоторых видов городская среда становится основным ме-
стом жизни или предпочтительным местом зимовки [6, 7]. 
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Изменяется в городах и коммуникация птиц, касающаяся как частотно-
временных характеристик песни, так и их структуры. В настоящее время из-
вестно множество работ, в которых у ряда видов отмечается сдвиг мини-
мальной и / или доминирующей частоты песни в высокочастотную область 
спектра, что связывают с избеганием перекрывания песни низкочастотными 
городскими шумами [8–13]. Есть данные, что виды, заселяющие города, 
имеют акустическую «преадаптацию» к городским условиям за счёт испол-
нения песен на более высоких частотах, чем близкие к ним виды, которые 
не стремятся занимать городскую среду [14]. В исследованиях на мухо-
ловке-пеструшке Ficedula hypoleuca (Pallas, 1764) нами показано, что в го-
родской группировке возрастные изменения частотно-временных характе-
ристик песни у самцов начинаются на год раньше, чем в естественных ме-
стообитаниях, а минимальная частота песни в городе увеличивалась ли-
нейно с возрастом, тогда как в естественных местообитаниях оставалась 
неизменной и была изначально ниже [13]. 

Для структурных и временных характеристик песни птиц показаны раз-
личные тенденции их преобразования в городской среде. Так, у зарянки 
Erithacus rubecula Linnaeus, 1758 экспериментально выявлено исполнение 
более коротких и менее сложных песен. Отмечено также, что на воздействие 
генерируемых шумов птицы реагировали ситуативным повышением мини-
мальной частоты песни [15]. Подобные изменения отмечены и в популяциях 
большой синицы Parus major Linnaeus, 1758 от Лондона до Праги, где 
наблюдались однотипные изменения песни: самцы в городах исполняли бо-
лее короткие песни и пели их быстрее [16]. По мнению авторов, изменения 
песни могут быть следствием поведенческой пластичности видов. 

Для ряда видов в городской среде описаны иные закономерности изме-
нения песни. Так, для восточной синицы Parus minor Temminck & Schlegel, 
1848 (до недавнего времени она рассматривалась как подвид P. major) в 
Японии отмечено исполнение более длинных песен с большим повторением 
фраз (мотивов) [17]. Сорочий шама Copsychus saularis (Linnaeus, 1758) ис-
полнял в городах более длинные и медленные песни, что, по мнению иссле-
дователей, ведёт к увеличению избыточности сигнала и может повышать 
эффективность его передачи в условиях зашумления [18]. У красных карди-
налов Cardinalis cardinalis (Linnaeus, 1758) по мере урбанизации ландшаф-
тов происходит повышение длины песни и скорости пения, что связывают 
прежде всего с более высокой плотностью исследуемой городской популя-
ции и, как следствие, большим числом контактов с конспецификами, а не с 
шумовым загрязнением [19]. 

Исследований, затрагивающих изменчивость песенных репертуаров 
птиц, сравнительно немного. Так, при многолетнем изучении репертуара бе-
логоловой зонотрихии Zonotrichia leucophrys (Forster, 1772) установлено, 
что по мере застройки городского участка и роста его шумового загрязнения 
диалект с высокой минимальной частотой песни вытеснил старый низкоча-
стотный диалект [20]. За почти полувековой период у самцов исследуемой 
городской группировки произошло значительное увеличение сложности 
песни [21].  
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Все представленные примеры хорошо иллюстрируют коммуникативную 
адаптивность птиц в ответ на меняющиеся условия среды обитания. Пред-
полагается, что в урбанизированной среде на пение могут оказывать влия-
ние не только уровень фонового шума, но и специфические условия обита-
ния городских группировок птиц.  

Цель настоящей работы – сравнительное изучение основных параметров 
рекламной песни и песенного репертуара мухоловки-пеструшки в условиях 
городской и естественной среды обитания. 

 
Материалы и методики исследования 

 
Работа выполнена в 2014–2022 гг. в период с первой по третью декаду 

мая. Исследовали две группировки мухоловки-пеструшки – «лесную» и «го-
родскую». Сбор данных в «лесной» группировке осуществляли в окрестно-
стях учебно-научной станции Томского государственного университета 
«Полигон Коларово» (56°20'56"N, 84°57'06"E) в Томском районе Томской 
области. Исследуемый участок расположен на третьей террасе р. Томи в 
смешанном разреженном лесу с преобладанием осины. Данные в «город-
ской» группировке собраны на территории двух старых парков г. Томска: 
Университетская роща (56°28′08″N, 84°56′55″E) и Лагерный сад 
(56°27′15″N, 84°57′00″E). Ландшафт обоих парков фрагментарен: участки 
леса чередуются с открытыми пространствами и постройками. На всех ис-
следуемых участках для привлечения мухоловки-пеструшки на гнездование 
развешаны искусственные гнездовья. Плотность гнездования мухоловки-
пеструшки в годы исследований в среднем составила 8 пар/га на Полигоне 
Коларово, 1,3 пары/га в парке Университетская роща [22], до 2,5 пар/га в 
парке Лагерный сад (наши данные).  

Запись пения производили с 7:00 до 14:00 ч. Использовали записи сам-
цов, которые ещё не образовали пару; такие особи хорошо выявлялись по 
отсутствию строительного материала в рекламируемом гнездовье. Для за-
писи использован диктофон Olympus LS-12 (Olympus Corp., Япония) с вы-
носным параболическим микрофоном PRO-5 PIP (Telinga Microphones, 
Швеция). Длительность сеанса записи пения одного самца составляла не ме-
нее 15 мин.  

Визуализацию и анализ записей осуществляли с использованием редак-
тора Cool Edit Pro, версия 2.1 (Adobe, США). Для статистической обработки 
данных использовали электронные таблицы Microsoft Excel 2010 (Microsoft, 
США) и программный пакет Statistica, версия 10.0 (Stat soft, США). Проана-
лизированы записи 82 самцов (34 особи из «лесной» группировки, 48 – из 
«городской»). 

Пение самцов мухоловки-пеструшки состоит из отдельных единичных 
песен, разделенных паузами продолжительностью более 1 с. Каждая ре-
кламная песня представляет собой набор фигур, являющихся либо одним 
непрерывным звуком, либо несколькими звуками с паузами менее 0,02 с 
[23] (рис. 1). Фигуры, в свою очередь, могут объединяться в мотивы (фразы) 
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– последовательности из устойчиво повторяющихся фигур одного или не-
скольких типов. У мухоловки-пеструшки самцы формируют песни, комби-
нируя в разных сочетаниях известные им типы фигур, что создаёт практи-
чески бесконечное число вариантов типов песен [24]. Поэтому под «инди-
видуальным репертуаром» мы понимали набор типов песенных фигур, ис-
полняемый особью в песнях. 

В настоящей работе для описания компонентов песни использована рас-
ширенная их классификация, предложенная нами ранее [25] (см. рис. 1): 

1) «бимотив» – песенная конструкция, состоящая из двух типов фигур;  
2) «мономотив» – повторение фигуры одного типа; 
3) «трель» – сложная песенная конструкция из 3 и более типов песенных 

фигур; 
4) «связка» – типы фигур, вставляемые между различными песенными 

конструкциями; 
5) стартовый элемент – специализированные фигуры, исполняемые в 

начале песни. 
 

 
 

Рис. 1. Сонограмма песен самцов мухоловки-пеструшки: a – стартовый элемент; 
b – бимотив; c – связка; d – мономотив. По оси абсцисс – время, мс; 

 по оси ординат – частота, кГц 
[Fig. 1. Sonogram of male pied flycatcher songs: a - starting element, b - bimotive, c - connector,  

d - monomotive. On the X-axis - Time, ms; on the Y-axis - Frequency, kHz]  
 

При анализе на звукозаписи выбирали фрагмент с хорошим качеством 
записи и, по возможности, непрерываемым пением. Для каждого самца про-
анализированы 75 песен, что является достаточным количеством для ана-
лиза репертуара данного вида [26; наши данные]. Из анализа исключали 
укороченные песни, состоящие менее чем из трёх фигур, а также демонстра-
ционные песни – сигналы, исполняемые самцом при появлении самки у ис-
кусственного гнездовья. 

Проанализировано 6 150 песен (60 556 фигур). Типы фигур в песнях вы-
являли визуально по их форме на сонограммах. Каждому новому типу фи-
гуры при первой встрече в процессе анализа присваивали индивидуальный 
номер. Перечень типов фигур составил рабочий каталог, состоящий из циф-
ровых наименований типов фигур (n = 173). При анализе песни отображали 
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в виде числовой последовательности, соответствующей номерам составля-
ющих её типов фигур. Для каждой песни подсчитывали её длину, число вхо-
дящих в неё фигур и их типов. Разнообразием песни называли отношение 
количества типов фигур в песне к общему количеству фигур в ней, выра-
женное в процентах. 

В работе придерживались следующих трактовок терминов и определе-
ний. Групповой репертуар – перечень фигур, зарегистрированных в той, 
или иной группе самцов. Групповая песенная последовательность – сово-
купность фигур в проанализированных песнях самцов той или иной 
группы. Частоту использования каждого типа фигуры в песенной после-
довательности представляли его долей от совокупности всех проанализи-
рованных фигур. 

При сравнениях параметров песни самцов из «городских» и «лесных» 
группировок использовали U-критерий Манна–Уитни (U-test). Для сравне-
ния встречаемости (%) в группировках типов фигур и других структурных 
элементов песни использовали критерий Фишера (F). Для оценки сходств 
групповых репертуаров использовали индекс Жаккара (KJ). Для оценки 
связи между двумя показателями использовали коэффициент ранговой кор-
реляции Спирмена (Rs). Различия считали статистически значимыми при 
p < 0,05.  

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Базовые параметры песни. Песня мухоловки-пеструшки имеет продол-

жительность около 2 с и включает в себя около 10 песенных фигур. Сравне-
ние данных параметров песни в естественных местообитаниях и в городе 
показало, что в городской среде мухоловка-пеструшка исполняет более ко-
роткие песни (p < 0,001) за счёт сокращения в них количества фигур  
(p = 0,002) (табл. 1). Наряду с этим «городские» самцы включают в песни и 
меньшее число типов фигур (p < 0,001), что снижает показатель общего раз-
нообразия песни (p < 0,001). Упрощение песен у «городских» птиц, веро-
ятно, может быть связано с более низкой плотностью поселения. На город-
ских площадках гнездовая плотность уступала в 3,2–6,2 раза таковой на 
естественном участке [22]. Наши результаты хорошо согласуются с иссле-
дованиями, проведёнными на ряде видов воробьиных птиц, где показано, 
что в условиях низкой плотности поселения и, как следствие, меньшего кон-
такта с конспецификами самцы исполняли более короткие и менее сложные 
песни [27, 28]. Обеднению песен могут способствовать и условия обитания 
птиц в городе. Наличие дополнительных барьеров из зданий, дорог, фраг-
ментарность древесной растительности усиливают акустическую и визуаль-
ную изоляцию, что уменьшает число контактов.  

Размеры индивидуальных репертуаров самцов варьируют в широких 
пределах от 14 до 64 типов фигур в лесу и от 11 до 71 – в городе. При этом 
средняя их величина составила 35,6 типа фигур и не различалась в обеих 
группах (p > 0,05). 
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Групповые песенные репертуары. В целом групповой репертуар иссле-
дуемой популяции мухоловки-пеструшки весьма обширен и включает 
173 типа песенных фигур. Из них 156 (n = 34 ♂) типов отмечены в репертуа-
рах самцов из «лесной» группировки и 147 (n = 48 ♂) – «городской». Сте-
пень сходства исследуемых группировок по индексу Жаккара оказалась до-
статочно высокой – КJ = 0,75. При этом 26 типов фигур отмечены только в 
«лесной» группировке, 17 – в «городской». 

 
Параметры песни Ficedula hypoleuca в различных местообитаниях 

[Song parameters of Ficedula hypoleuca in various habitats] 
 

Параметры 
[Parameters] 

Группировка 
[Group] Всего 

[Total] 
n = 82 ♂ 

«лесная»  
["Forest"] 
n = 34 ♂ 

«городская» 
["Urban"] 
n = 48 ♂ 

Длина песни, с (M ± mM; lim) 
[Song length, s (M ± mM; lim)] 

2,11 ± 0,02 
(0,39–5,19) 

1,99 ± 0,02 
(0,53–5,10) 

2,03 ± 0,01 
(0,39–5,10) 

Число фигур в песне (M ± mM; lim) 
[Number of figures per song (M ± mM; lim)] 

10,04 ± 0,08 
(3–28) 

9,71 ± 0,07 
(3–29) 

9,85 ± 0,05 
(3–29) 

Число типов фигур в песне (M ± mM; lim) 
[Number of figure types in a song (M ± mM; lim)]

4,77 ± 0,04 
(1–16) 

4,54 ± 0,04 
(1–14) 

4,64±0,03 
(1–16) 

Разнообразие песни, % (M ± mM; lim) 
[Song variety, % (M ± mM; lim)] 

48,55 ± 0,27 
(14,29–100) 

46,97 ± 0,23 
(10,53–100) 

47,62 ± 0,17 
(10,53–100) 

Размер репертуара (M ± mM; lim)  
[Repertoire size (M ± mM; lim)] 

37,03±2,34 
(14–64) 

34,58 ± 2,11 
(11–71) 

35,6 ± 1,57 
(11–71) 

Примечание. M – среднее арифметическое; mM – стандартная ошибка среднего; lim – 
пределы изменения величины. 
[Note. M - arithmetic mean; mM - standard error of the mean; lim - limits of change of the value]. 

 
В совокупности эти 43 фигуры составили менее 0,1% от всех проанализи-

рованных фигур групповой песенной последовательности (n = 60 556). Каж-
дая из фигур данных наборов встречена в репертуарах малого числа особей: 
у 1–4 самцов в «городской» группировке и 1–5 в «лесной». В случае с 28 ти-
пами редких фигур (19 – в «лесной» у 3 особей; 9 – в «городской» группировке 
у 7 самцов) можно говорить либо об индивидуальных особенностях пения от-
дельных особей, либо об «ошибках» произношения фигур. Типы фигур, отне-
сённые нами к индивидуальным особенностям пения особи (n = 14), устой-
чиво встречались во многих песнях одного самца и не встречались у других. 
Если фигура отмечена однократно в одной песне у одной особи, то её, веро-
ятно, можно считать «ошибкой» пения (n = 14). Примечательно, что иногда 
самец формировал редкую фигуру путём слияния фигур двух распространён-
ных типов. В целом наличие уникальных для каждой группировки фигур 
практически не влияет на особенности репертуара каждой из группировок.  

Наиболее распространёнными в исследуемой популяции оказались 
13 типов фигур (№ 4, 21, 22, 24, 40, 44, 46, 49, 62, 73, 77, 100, 102) (рис. 2), 
которые отмечены в репертуарах минимум у 50% самцов в каждой группи-
ровке. На эти фигуры приходится 36,8% (n = 25 605) от всех проанализиро-
ванных фигур в «лесной» группировке и 35,5% (n = 34 951) – в «городской». 
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Рис. 2. Типы фигур, наиболее распространённые в «томской» популяции  

мухоловки-пеструшки. По оси абсцисс – время, мс; по оси ординат – частота, кГц 
[Fig. 2. Types of figures are the most common in the "Tomsk" population of the pied flycatcher.  

On the X-axis - Time, ms; on the Y-axis - Frequency, kHz] 
 

Эти 13 типов фигур отражают базовую общепопуляционную часть ре-
пертуара самцов и являются наиболее консервативной его составляющей. 
Для оценки более вариабельной части репертуара исследуемых группиро-
вок мы рассмотрели фигуры, присутствующие в репертуарах как минимум 
50% самцов какой-либо из группировок. При таком подходе число фигур 
для сравнения увеличилось до 30 (рис. 3). На фигуры данных типов прихо-
дится более половины от всех проанализированных фигур групповой песен-
ной последовательности (58,8% в «лесной» и 60,9% в «городской»). 

Более половины из рассматриваемых фигур (17 типов) одинаково рас-
пространены в репертуарах самцов обеих групп (p > 0,05), при этом большая 
часть из них (10 типов) относится к числу наиболее распространённых в по-
пуляции. Функционально они входят в состав разных компонентов песен, 
выделенных нами ранее [25]: бимотивы (24→62); фигуры, образующие мо-
номотивы (72→72); связки (№ 4, 40, 44, 46); стартовый элемент (№ 77). Об-
ращает на себя внимание, что в репертуарах наибольшего числа самцов от-
мечено присутствие фигур, выполняющих функцию связок (№ 4, 40). Сле-
дующими по распространённости являлись фигуры, образующие мотив 
24→62 и стартовый элемент (№ 77). Так, связку № 4 использовали 82,6% 
самцов в «лесной» группировке и 83,3% в «городской», связку № 40 – 77,1 
и 73,5%; фигуры № 24 – 70,6 и 72,9%, № 62 – 73,5 и 70,8%; стартовый эле-
мент № 77 – 67,7 и 64,6% соответственно.  

Наибольший интерес представляют крайние части анализируемого рас-
пределения, отражающие различия между группировками. Для 9 типов фи-
гур отмечено более частое (p < 0,05) включение их в репертуар самцами 
«лесной» группировки, а для 4 – «городской». Наибольшие различия между 
группировками проявились в использовании «лесной» фигуры № 1 (на 
39,3%) и «городской» фигуры № 119 (на 31,6%) (см. рис. 3).  

Выявленные различия можно рассматривать как сложившиеся особенно-
сти «городской» группировки. Период её активного формирования продол-
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жается около 30 лет, начальный этап которого связан с развеской искус-
ственных гнездовий в городских парках с 1987 г. с их последующим содер-
жанием и увеличением числа [3, 22], что обеспечило привлечение на гнез-
дование большего количества птиц и поддержание здесь устойчивой груп-
пировки исследуемого вида. Следует сказать, что период обитания мухо-
ловки-пеструшки у г. Томска длится немногим более века – с 1906 г., когда 
её впервые отметили на гнездовании в его окрестностях [29]. Таким обра-
зом, формирование «городской» группировки является последовательным 
событием после успешного закрепления вида в регионе.  

Сформировавшиеся особенности репертуаров «городских» самцов могут 
быть следствием изоляции данной группировки за счёт её островного харак-
тера и высоких показателей верности местам прежнего гнездования. В этих 
условиях в репертуарах самцов распространение получило вдвое меньшее 
число фигур (4 типа), чем их выпадало (9 типов). Данный дисбаланс можно 
считать следствием разной скорости процессов распространения новых «го-
родских» фигур в репертуарах самцов и выпадения имевшихся «лесных» 
фигур. Наблюдаемое обеднение репертуаров самцов мухоловки-пеструшки 
можно связать со снижением числа контакта с конспецификами в условиях 
меньшей плотности гнездования и дополнительных изоляционных барьеров 
(здания, улицы, антропогенный шумовой фон) в городских условиях.  

 

 
 

Рис. 3. Представленность в репертуарах самцов распространённых песенных фигур  
в «лесной» и «городской» группировках мухоловки-пеструшки. Ось X – типы песенных 

фигур; левая ось Y – процент самцов в группировке, в репертуар которых включена 
данная фигура; правая ось Y – величина различий в использовании фигур в группиров-
ках. Зоны статистически значимых различий (F-критерий, p < 0,05) выделены цветом 
[Fig. 3. Representation in the repertoires of males of common song figures in the "forest" and "urban" 

groups of the pied flycatcher. On the X-axis - Types of song figures; on the left Y-axis –  
The percentage of males in the group whose repertoire includes this figure; on the right Y-axis –  
The magnitude of differences in the use of figures in groupings. Zones of statistically significant  

differences (F-test, p < 0.05) are highlighted in color] 
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Схожие закономерности проявились при анализе распространённости в 
репертуарах самцов разных песенных конструкций, основанных на базе рас-
смотренных фигур (рис. 4). Ряд песенных конструкций чаще присутствует в 
репертуаре самцов какой-либо из группировок. Так, в лесу у большего числа 
самцов, чем в городе, в репертуаре имеются бимотивы 21→22, 1→102, 1→2, 
109→110, фигура 17, входящая в мономотив 17→17, а также комплекс фи-
гуры 63 в виде устойчивой конструкции из 4 элементов, именуемой трелью: 
100→39→63→156 (F-критерий, p < 0,05). В «городской» группировке боль-
шее распространение получают бимотив 94→117, мономотивы 5→5, 
72→72 (F-критерий, p < 0,05). Максимальная разница в распространении би-
мотива в репертуарах самцов находится на том же уровне, как и в случае с 
отдельными фигурами (см. рис. 3), достигая 40% в лесу (1→102) и 31% в 
городе (94→117). Процессы распространения «городских» устойчивых пе-
сенных конструкций повторяют выявленные закономерности, характерные 
для составляющих их частей. В городе получили распространение 3 вари-
анта песенных конструкций, а 5 «лесных» начинают выпадать из репертуа-
ров самцов. 
 

 
Рис. 4. Представленность распространённых песенных конструкций в «лесной»  

и «городской» группировках мухоловки-пеструшки. Ось X – варианты песенных кон-
струкций; левая ось Y – процент особей в группировке, в репертуар которых включена 
данная конструкция; правая ось Y – величина различий в использовании песенных кон-

струкций в группировках. Зоны статистически значимых различий  
(F-критерий, p < 0,05) выделены цветом  

[Fig. 4. Representation of common song constructions in the "forest" and "urban" groups  
of the pied flycatcher. On the X-axis - Types of song constructions; on the left Y-axis - Percentage  

of individuals in the group whose repertoire includes this construct; on the right Y-axis -  
The magnitude of differences in the use of song constructions in groupings. Zones of statistically  

significant differences (F-test, p < 0.05) are highlighted in color] 
 
Наличие фигуры в репертуаре самца не предполагает автоматически ак-

тивного её использования в песенной последовательности. Вероятной при-
чиной может выступать, с одной стороны, функциональная специализация 
«связок» и «стартового элемента», которая определяет количественные 
ограничения их использования при формировании каждой отдельной песни. 
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С другой стороны, наличие в репертуаре нескольких вариантов «связок», 
«бимотивов», «мономотивов» и других песенных конструкций позволяет 
чередовать и варьировать их использование. При этом в целом корреляци-
онные связи между показателями присутствия распространённых типов фи-
гур (n = 30) в репертуарах самцов и в групповой песенной последовательно-
сти оказались выражены на уровне сильной и средней по силе связи  
(Rs = 0,74 в лесу и 0,56 в городе; p < 0,01). Поэтому складывающиеся репер-
туары отражают потенциал возможного использования фигур, который ре-
ализуется самцами индивидуально, формируя при этом групповую песен-
ную последовательность. 
Групповая песенная последовательность. При рассмотрении того, как 

часто та или иная фигура звучит в групповой песенной последовательности, 
можно оценить вклад каждой из них в общий акустический ансамбль иссле-
дуемой группировки. В результате анализа 60 556 фигур выявлены всего 4, 
одинаково использующиеся (p > 0,05) в обеих группировках (рис. 5). Это в 
4 раза меньше, чем при сравнении репертуаров, – 17 фигур (см. рис. 4). Зона 
различий включает 11 «лесных» фигур и несколько больше «городских» – 
15. Наиболее часто в песенной последовательности звучат фигуры, входя-
щие в состав бимотивов – базовых структурных компонентов песни мухо-
ловки-пеструшки [25]. При этом в лесу самцы заметно чаще включают в 
песни фигуры, образующие бимотив 21→22, а в городе – 24→62 (p < 0,001). 
Фигуры данных мотивов вносят максимальный вклад в песенные последо-
вательности рассматриваемых группировок: в «лесной» – 16,8% (№ 21 – 
7,7%; № 22 – 9,1%), в «городской» – 14,2% (№ 24 – 7,3%; № 62 – 6,8%).  
Из других фигур, входящих в состав различных бимотивов и мономотивов 
с долей в песенной последовательности более 1%, в лесу кратно чаще ис-
пользуются 4 типа: № 1, 102, 109 и 17. В городе число типов подобных фи-
гур составило 5 (№ 72, 73, 103, 5, 94). Таким образом, можно говорить о 
наличии 6–7 фигур в составе нескольких бимотивов, мономотивов, которые 
и определяют основные черты акустической вокализации мухоловки-пест-
рушки на исследуемых участках. 

Для визуализации характера использования типов фигур в групповой пе-
сенной последовательности относительно их присутствия в репертуарах 
самцов мы сравнили, насколько менялось их положение (ранг) в градиенте 
шкалы «лес – город». Для этого из ранга фигуры, полученного на основе 
песенной последовательности (см рис. 5), вычли её ранг по графику распро-
странённости в репертуарах самцов (см. рис. 3). Получившаяся разница ран-
гов отражает, насколько соотносятся распространённость фигуры в репер-
туаре самцов относительно её использования в групповой песенной после-
довательности (рис. 6).  

Наиболее выраженные изменения коснулись нескольких «городских» 
фигур (№ 62, 36, 24, 73, 81), использование которых возросло на величину 
14–6 в относительных ранговых единицах. Данные фигуры чаще всего ис-
пользуются в составе бимотивов 24→62, 106→62, 73→15, 135→73, 36→(29, 
49, 94), мономотива 81→81. Заметное сокращение использования отмечено 
только для одной «городской» фигуры: № 119 на 9 ранговых единиц. Данная 



Бастрикова А.Е., Гашков С.И., Москвитина Н.С. Песенные репертуары мухоловки 

123 

фигура чаще используется в составе мономотива 119→119, а также в сцепке 
двух мономотивов 118→118→119→119.  
 

Рис. 5. Встречаемость «популярных» песенных фигур в групповой песенной  
последовательности «лесной» и «городской» группировок мухоловки-пеструшки.  

Ось X – типы песенных фигур; левая ось Y – доля фигуры в групповой песенной после-
довательности; правая ось Y – величина различий в использовании фигур в групповых 

песенных последовательностях. Зоны статистически значимых различий  
(F-критерий, p < 0,05) выделены цветом 

[Fig. 5. Occurrence of "popular" song figures in the group song sequence of the «forest» and «urban» 
groups of the pied flycatcher. On the X-axis - Types of song figures; on the left Y-axis - Share of a figure 

in a group song sequence; on the right Y-axis - The magnitude of the differences in the use of figures 
 in group song sequences. Zones of statistically significant differences (F-test, p < 0.05)  

are highlighted in color] 
 

Среди «лесных» фигур отмечены 3 типа, использование которых заметно 
возросло (№ 77, 22, 25 – на 6–8 ранговых шагов) или снизилось (№ 156, 39, 
63 – на 5–8 ранговых шагов). В первую группу входят стартовый элемент  
№ 77, популярный бимотив 22→22, а также связка № 25. Вторая группа вхо-
дит в комплекс фигуры № 63, где часто используются в составе устойчивой 
4-фигурной конструкции – трели (100→39→63→156). Не изменили свой 
ранг фигуры № 17, 100. 

Обращает на себя внимание, что в городе большинство весомых измене-
ний рангов произошло среди самых исполняемых в групповой песенной по-
следовательности фигур. Следовательно, «акустический портрет» «город-
ской» группы формировался на базе нескольких широко распространённых 
фигур, ставших при этом и самыми исполняемыми. Такие изменения сло-
жились примерно за 30-летний период существования «городской» группи-
ровки в условиях островного местообитания и пониженной относительно 
«лесной» группировки плотности популяции.  

Таким образом, наибольший вклад в формирование специфики песенной 
последовательности сравниваемых группировок вносят бимотивы, в не-
сколько меньшей степени – мономотивы, стартовый элемент и другие фи-
гуры с невыясненной функциональностью. Практически не задействованы 
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в этом фигуры-связки, что подчёркивает их универсальность для особей 
больше как «технического» компонента песни. Наиболее включаемым в 
песни в сравниваемых местообитаниях становится один, в каждом свой би-
мотив, который становится основным маркером группировки в сочетании с 
другими бимотивами и мономотивами. 
 

 
Рис. 6. Характер отклонений ранговых значений фигур по шкале изменчивости  

«лес – город». Ось X – положение типов фигур в градиенте шкалы «лес – город»;  
ось Y – сдвиг ранга фигур между групповой песенной последовательностью и пред-

ставленностью в репертуарах самцов. Зоны статистически значимых различий  
(F-критерий, p < 0,05) выделены цветом 

[Fig. 6. The nature of deviations of the rank values of figures on the scale of variability "forest - city". 
 On the X-axis - The position of the types of figures in the gradient of the scale "forest - city";  

on the Y-axis - The shift in the rank of figures between the group song sequence and representation  
in the repertoires of males] 

 
Поддержанию формирующихся между группировками различий, веро-

ятно, способствует высокая степень верности самцов мухоловки-пеструшки 
прежним местам гнездования [30, 31]. Выбранное место первого гнездова-
ния самцы в дальнейшем, как правило, не меняют. Для исследуемых участ-
ков показано, что возврат на место прежнего гнездования составляет 36,5–
43%, что близко к максимальным значениям, выявленным для популяции 
данного вида [31, 32]. Известно, что для самок при неудачном размножении 
более характерна смена участка, тогда как самцы более консервативны. 
Кроме того, городские парки как «островные», мозаичные местообитания 
также способствуют поддержанию изоляции между исследуемыми группи-
ровками. Таким образом, существует предпосылка для сохранения склады-
вающейся в городе «песенной культуры».  

 
Заключение 

 
Размер группового песенного репертуара мухоловки-пеструшки в иссле-

дуемой популяции составил 173 типа песенных фигур при сходном числе в 
156 типов для «лесной» группировки и в 147 – для «городской». Индивиду-
альные репертуары самцов включали от 11 до 71 типа фигур при средней 
величине в 35,5 фигуры и не различались в группировках. В условиях го-
родской среды самцы мухоловки-пеструшки исполняли более короткие и 
менее разнообразные песни. Наиболее консервативную основу группового 
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репертуара исследуемой популяции составили 13 типов фигур. В город-
ской среде процесс распространения новых типов фигур протекает вдвое 
медленнее, чем утрата «лесных» типов фигур. В лесных и городских усло-
виях выявляется свой набор предпочитаемых песенных конструкций из не-
скольких разных бимотивов (с доминированием одного), отдельных моно-
мотивов, которые и определяют специфику группировки, поддержанию 
которой способствуют высокие показатели верности самцов местам преж-
него гнездования. 
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Аннотация. Изучение речевых процессов у монолингвов, билингвов и муль-

тилингвов является актуальной задачей современной физиологии. Это связано с 
тем, что растущий уровень международной интеграции в сфере науки, образова-
ния и производства, значительные миграции населения настоятельно требуют от 
современного человека знания иностранных языков. Однако влияние многоязы-
чья на психику человека изучено недостаточно. В данном обзоре анализируются 
современные данные о речевых процессах у монолингвов, билингвов и мульти-
лингвов. Анализ литературы свидетельствует о том, что активность речевых 
структур у монолингвов, билингвов и мультилингвов существенно зависит от 
вида предъявляемой речевой задачи, от степени усвоения неродного языка (язы-
ков) и других факторов. Изучение второго языка сопровождается пластическими 
перестройками речевых структур. Вместе с тем вопрос о том, какое влияние ока-
зывает многоязычье на когнитивные функции человека, нельзя считать оконча-
тельно решенным. Остается во многом открытым и вопрос о латерализации языка 
у билингвов. Имеющиеся данные свидетельствуют о том, что сами по себе «ком-
муникативные» зеркальные нейроны не обеспечивают понимание речевых дей-
ствий других людей, так как в этих процессах участвуют области мозга, в кото-
рых эти нейроны не обнаружены. Роль этих нейронов в формировании билинг-
визма и мультилингвизма остается неясной. 
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Summary. The study of speech processes in monolinguals, bilinguals, and multi-
linguals is an urgent task of modern physiology. This is due to the growing level of 
international integration in the field of science, education and production, significant 
migration of the population that knowledge of foreign languages is urgently required 
from a modern person. However, the influence of multilingualism on the human psyche 
has not been studied enough. This review analyzes modern data on speech processes in 
monolinguals, bilinguals, and multilinguals.  

The literature analysis indicates that the activity of speech structures in monolin-
guals, bilinguals, and multilinguals significantly depends on the type of speech task 
presented, on the degree of assimilation of a non-native language (languages), and other 
factors. The production of non-native speech by bilinguals and multilinguals, in contrast 
to the production of speech in the native language, requires additional neural resources. 
Learning a second language is accompanied by plastic restructuring of speech structures 
and changes in cognitive functions. At the same time, the question of what effect mul-
tilingualism has on human cognitive functions cannot be considered as definitively re-
solved, since the data on this matter are extremely contradictory. To date, nine different 
hypotheses about language lateralization in bilinguals have been proposed, each of 
which has its own advantages and disadvantages. Therefore, the question of language 
lateralization among bilinguals remains open. The role of mirror neurons in the for-
mation of multilingualism is poorly studied. At the same time, the available data indi-
cate that "communicative" mirror neurons themselves do not provide understanding of 
the speech actions of other people, since these processes involve areas of the brain 
where these neurons are not found. It is assumed that these neurons act as an interme-
diary and provide interaction between the prefrontal cortex, sensory, motor, and asso-
ciation areas of the cortex, as well as storage sites in the brain for motor programs. The 
result of interaction between these structures is understanding of the speech actions of 
other people. 

 Based on the available data analysis, it is concluded that further efforts should be 
directed to studying the influence of multilingualism on human psyche, the lateraliza-
tion of speech in bilinguals and multilinguals, plastic rearrangements of speech struc-
tures during the formation of multilingualism, and elucidating the role of mirror neurons 
in the formation of multilingualism. 

The article contains 39 References. 
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Введение 
 

Изучение речевых процессов у монолингвов, билингвов и мультилинг-
вов является актуальной задачей современной физиологии. Это связано, в 
частности, с тем, что растущий уровень международной интеграции в сфере 
науки, образования и производства, значительные миграции населения 
настоятельно требуют от современного человека знания иностранных язы-
ков. Однако влияние многоязычья на психику человека изучено недоста-
точно. В частности, недостаточно изучена роль различных мозговых струк-
тур в обеспечении речевых процессов, влияние многоязычья на активность 
зеркальных нейронов и их локализацию. Слабо изучено влияние многоязы-
чья на латерализацию речи и когнитивные функции человека. 

Целью данного обзора явился анализ современных исследований рече-
вых процессов у монолингвов, билингвов и мультилингвов.  

 
Изучение активности мозговых структур у монолингвов, билингвов  

и мультилингвов при восприятии и продукции речи 
 

Методом фМРТ исследовалось участие скорлупы левого полушария в 
продукции речи монолингвами и мультилингвами [1]. В качестве добро-
вольцев выступали женщины-правши. Родным языком монолингвов яв-
лялся итальянский, тогда как билингвов – немецкий. Второй язык билинг-
вов – итальянский, который достигал высокого уровня владения, третий 
язык – английский – достигал низкого или среднего уровня владения. В ка-
честве задачи на продукцию речи испытуемым предлагалось называть изоб-
ражения на родном и неродном языках. Результаты исследований показали, 
что продукция речи на родном языке мультилингвами сопровождалась ак-
тивацией в левом полушарии: нижней лобной извилины (BA 44/45), предо-
полнительной моторной области (pre-SMA, BA 6), прецентральной изви-
лины (BA 4/6), постцентральной извилины (BA 2), верхней височной изви-
лины (BA 22), предклинья (BA 7), таламуса, тогда как в правом полушарии 
активировались: прецентральная извилина (BA 6), средняя височная изви-
лина (BA 21), верхняя затылочная извилина (BA 19/18) и скорлупа. При про-
дукции речи мультилингвами на втором языке активировались практически 
те же области мозга. Однако активность в покрышечной части левой нижней 
лобной извилины и передней поясной коры (ACC) оказалась выше в случае 
продукции речи на втором языке, в отличие от родного. При продукции речи 
мультилингвами на третьем языке активировались области, которые участ-
вовали в продукции речи на родном и втором языках. Однако активность в 
префронтальных областях (ВА 44/45/46) при производстве речи на третьем 
языке являлась более продолжительной по сравнению с родным и вторым 
языками, а активность в покрышечной части левой нижней лобной изви-
лины и передней поясной коре (ACC) – более обширной по сравнению с 
производством речи на втором языке. Кроме того, продукция речи на тре-
тьем языке по сравнению с родным и вторым языками характеризовалась 
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«экстенсивной активацией» левой скорлупы. Активность мозговых струк-
тур при продукции речи монолингвами оказалась сходной с их активностью 
при продукции речи мультилингвами на родном языке: активировались за-
тылочные ассоциативные области обоих полушарий, премоторная кора, ле-
вая нижняя лобная извилина (ВА 44/45), левая средняя лобная извилина (ВА 
46), левая нижняя височная извилина, веретенообразная извилина (ВА 
19/37). Проведённые исследования также показали увеличение активности 
скорлупы левого полушария при продукции речи на неродном языке муль-
тилингвами, недостаточно хорошо владеющими данным языком. Кроме 
того, результаты морфометрии выявили большую плотность скорлупы ле-
вого полушария у мультилингвов в отличие от монолингвов, что свидетель-
ствует о её большей структурной пластичности у мультилингвов. Эти раз-
личия авторы связывают с большей артикуляционной нагрузкой, которую 
испытывают мультилингвы по сравнению с монолингвами [1].  

В коллективной работе [2] с помощью фМРТ исследовалась активность 
мозга у билингвов и монолингвов (обе группы – правши) при чтении ими 
вслух предложений на родном и неродном языках. В качестве родного языка 
у билингвов выступал французский, в качестве второго – английский, а род-
ным языком для монолингвов являлся английский. Вместе с тем авторы под-
чёркивают, что их монолингвы относятся к лицам, пассивно подвергав-
шимся воздействию второго языка. Билингвов разделили на две группы: од-
новременные билингвы (освоившие оба языка с рождения) и последователь-
ные билингвы (освоившие второй язык в возрасте после 5 лет), при этом 
уровень владения английским языком у данных групп не различался. Про-
веденные исследования показали, что при чтении предложений на родном 
языке у билингвов и монолингвов активируются одинаковые области, в том 
числе моторная и слуховая кора в обоих полушариях, а также базальные 
ганглии и мозжечок. Эти же области активируются при использовании вто-
рого языка последовательными билингвами. При использовании первого и 
второго языков одновременными билингвами активируются частично одни 
и те же области. Причем эта активность подобна той, которая наблюдается 
при продукции речи монолингвами. Вместе с тем оказалось, что у последо-
вательных билингвов сильнее активируются левая нижняя лобная извилина, 
левая премоторная кора, левая веретёнообразная извилина при чтении пред-
ложений на втором языке, в отличие от чтения предложений на родном 
языке, и эта активность положительно коррелировала с возрастом приобре-
тения второго языка. На основе полученных данных авторы приходят к вы-
воду, что воспроизведение речи в случае её освоения с рождения требует 
вовлечения меньшего количества нейронных структур, чем при более позд-
нем освоении речи [2]. 

Группа авторов попыталась выяснить, существуют ли различия между 
билингвами и монолингвами при пассивном прослушивании и назывании 
картинок на родном языке [3]. Вторым языком для билингвов являлся ката-
лонский, тогда как основным у билингвов и родным у монолингвов являлся 
испанский. Билингвы относились к группе с высоким уровнем владения вто-
рым языком, который они осваивали в возрасте до 3 лет. Испытуемые обеих 
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групп являлись правшами. В качестве стимулов как в задаче пассивного 
прослушивания, так и в задаче на называние картинок выступали испанские 
слова. При этом половина стимулов имела родственный перевод на каталон-
ский (родственные слова), вторая половина не имела родственного перевода 
на каталонский (неродственные слова). Изучение процесса пассивного про-
слушивания слов на родном языке не выявило статистически значимых раз-
личий активности мозговых структур у билингвов и монолингвов. Однако 
изучение процесса называния картинок на родном языке показало, что вы-
полнение данной задачи сопровождалось у монолингвов по сравнению с би-
лингвами повышением активности левой средней височной извилины  
(BA 37) и левой язычной извилины (BA 18), тогда как у билингвов сильнее 
активировались левая задняя поясная извилина (BA 31), левое предклинье 
(BA 7) и правая угловая извилина (BA 39). При сравнении процесса воспри-
ятия родственных слов у монолингвов по сравнению с билингвами более 
сильная активация наблюдалась в области левой средней затылочной изви-
лины (BA 37), левой нижней затылочной извилины (BA 18) и левой средней 
височной извилины (BA 39), тогда как у билингвов по сравнению с моно-
лингвами сильнее активировалась область левой задней поясной извилины 
(BA 31). Сравнение процесса произнесения неродственных слов при назы-
вании картинок выявило более сильную активацию у монолингвов по срав-
нению с билингвами левой средней височной извилины, левой нижней ви-
сочной извилины (BA 19), левой нижней затылочной извилины (BA 18), ле-
вой средней затылочной извилины (BA 37), тогда как у билингвов в отличие 
от монолингвов более сильная активация наблюдалась в области правой уг-
ловой извилины (BA 39), левой задней поясной извилины (BA 31) и левом пред-
клинье (BA 7). Сравнение активности мозговых структур при произнесении 
слов, не имеющих и имеющих родственный перевод на каталонский язык, не 
выявило различий у монолингвов, тогда как у билингвов при произнесении 
родственных слов, в отличие от неродственных, наблюдалась большая актив-
ность в правой средней лобной извилине (BA 8), передней части поясной изви-
лины (BA 9) и левой передней поясной извилине (BA 32) [3]. По результатам 
данного исследования авторы делают следующие выводы:  

1) характер активации мозговых структур при восприятии родной речи 
на слух одинаков у билингвов и монолингвов, но он различается у этих 
групп при продукции речи (называние картинок);  

2) на активность мозговых структур у билингвов и монолингвов влияет 
схожесть перевода на второй язык.  

В работе [4] изучалась активность мозга у билингвов с целью выяснения, 
какое влияние оказывает период воздействия первого и второго языков на 
изменения в сети языкового контроля. В качестве родного языка билингвов 
(все правши) выступал кантонский диалект китайского языка, а в качестве 
второго – мандаринский, которые рассматривались исследователями как 
два разных языка. Задача, выполняемая билингвами, заключалась в произ-
несении речи про себя или вслух, представляющей собой свободное повест-
вование на заданную тему и на заданном языке – кантонском или мандарин-
ском. фМРТ-сканирование мозга испытуемые проходили дважды: 1) после 
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воздействия на них двух языков в равном соотношении; 2) после воздей-
ствия на них родного и второго языка в соотношении 90 к 10%. Проведен-
ные исследования показали, что активность в левой нижней лобной изви-
лине (BA 44) и средней лобной извилине в обоих полушариях (BA 46, BA 9) 
не различалась при равном использовании родного и неродного языков, но 
оказалась больше в случае преимущественного использования родного 
языка, по сравнению с неродным (90 к 10%). На основании проведённого ис-
следования авторы заключают, что даже короткие периоды различий в харак-
тере использования языков могут приводить к значительным нейропластиче-
ским изменениям в областях мозга, в том числе связанных с процессами языко-
вого контроля. Те же авторы считают, что менее знакомый и / или реже исполь-
зуемый язык требует повышенного языкового контроля, так как при его ис-
пользовании активнее вовлекаются области языкового контроля [4]. 

Группа авторов с помощью фМРТ изучала активность мозга у билингвов 
при выполнении речевых задач в зависимости от уровня беглости устной 
речи [5]. Родным языком билингвов (все правши) являлся японский, в каче-
стве изучаемого языка выступал английский. Выборку составили добро-
вольцы с начальным и средним уровнями владения английским языком 
(A1–B2 по шкале CEFR). Этих добровольцев разделили на три группы по 
уровню беглости устной речи: с низкой, средней и высокой беглостью. За-
дания, направленные на изучение продукции речи, включали следующие 
действия: прочитать предложение вслух, повторить предложение, ответить 
на короткий вопрос и построить предложение, тогда как задание на понима-
ние речи обозначено как «понять историю». Все стимулы предъявлялись на 
английском языке, задания испытуемыми также выполнялись на англий-
ском языке [5]. Проведенные исследования выявили повышение активности 
дорсальной части левой нижней лобной извилины (BA 45) по мере сниже-
ния уровня беглости при построении предложения. По мнению авторов, это 
свидетельствует о меньшем вовлечении этой области в речевой процесс в 
случае более беглой речи участников. С повышением уровня беглости в за-
даче на понимание речи авторы обнаружили увеличение активности в зад-
ней части левой верхней височной извилины (BA 22/39). Это авторы связы-
вают с более высокой скоростью обработки синтаксической, семантической 
и тематической информации у билингвов с более «беглым» уровнем владе-
ния английским языком. Отсутствие модулирующего эффекта уровня бег-
лости на активность задней нижней лобной извилины (BA 44) в задачах на 
продукцию речи авторы связывают с возможным большим вниманием ис-
пытуемых к повторному анализу речи, чем к синтаксической обработке 
предъявляемых предложений. Основываясь на полученных данных, авторы 
приходят к заключению, что при продукции речи вслух и её восприятии на 
слух наблюдаются «разные паттерны активации»: для продукции речи бо-
лее «беглоговорящим» на втором языке билингвам, в отличие от менее «бег-
логоворящих», необходимо меньше когнитивных ресурсов [5]. 

В работе [6] исследовался процесс продукции гласных в словах, изучен-
ных с использованием второго языка. В качестве испытуемых выступали 
носители британского английского языка (все женщины-правши), которых 
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перед фМРТ-исследованием обучили произносить родные гласные («харак-
терные» для английского языка гласные) и неродные гласные (гласные с не 
характерным для английского языка округлением). фМРТ-обследование 
проводилось при прослушивании или при прослушивании и последующей 
имитации изученных гласных, а также содержащих эти гласные в однослож-
ных псевдословах или трехсложных псевдословах. Проведенные исследова-
ния выявили большую активность левой нижней лобной извилины и перед-
ней части островка при произнесении «неродных» гласных, в отличие от 
«родных», тогда как правая медиальная префронтальная кора наоборот 
сильнее активировалась при воспроизведении «родных» гласных [6]. 

В коллективном фМРТ-исследовании изучалась роль моторной системы 
в процессах обработки языковой информации у билингвов [7]. Родным язы-
ком билингвов (все правши) являлся китайский, вторым освоенным – ан-
глийский. В качестве стимулов выступали фразы, связанные с действиями 
(глагол + объект), представляющие собой буквальную, метафорическую 
или абстрактную речь. Стимулы предъявлялись визуально для последую-
щего прочтения. В качестве языковых областей выбрали нижнюю лобную 
извилину, угловую извилину, среднюю височную извилину, заднюю часть 
нижней теменной доли, в качестве моторных – прецентральную кору, пре-
моторную кору, дополнительную моторную область. На основании полу-
ченных данных авторы приходят к выводу, что большая активность двига-
тельных областей мозга наблюдается для неродного языка по сравнению с 
родным [7].  

H. Liu, F. Cao провели мета-анализ данных о факторах, которые влияют 
на сходство и различие в сетях мозга, обеспечивающих речевые процессы 
на родном и неродном языках. В анализ вошли фМРТ- и ПЭТ-исследования, 
опубликованные с 1998 по 2014 гг. Данные исследования разделили на 
группы по используемым задачам (артикуляционные, фонологические, ор-
фографические, семантические и сентенциальные категории) и уровню вла-
дения вторым языком (высокий, умеренный, низкий). Основываясь на ре-
зультатах проведенного анализа, авторы заключают, что обработка второго 
языка у билингвов осуществляется теми же сетями, что и родного, но с при-
влечением «дополнительных областей мозга» [8].  

Группа авторов провела МЭГ- и МРТ-исследования произнесения суще-
ствительных и глаголов билингвами (все правши), хорошо владеющими 
вторым языком (родной язык – испанский, второй освоенный – баскский). 
В качестве речевого задания предлагалось называние картинок, а глаголы и 
существительные входили в небольшое высказывание. Проведенные иссле-
дования выявили более быструю реакцию испытуемых при назывании су-
ществительных, чем глаголов, как на родном, так и на втором освоенном 
языке. На основе полученных данных авторы приходят к выводу, что при 
произнесении существительных и глаголов вовлекаются частично разные 
нейросети. Однако произнесение указанных частей речи на родном и нерод-
ным языках не различаются. По мнению авторов, это сходство отражает 
общность «основных принципов, управляющих организацией лексико-се-
мантических репрезентаций и их поиском в двуязычном мозгу» [9]. 
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Группа авторов, применив мета-анализ данных нейровизуализации, изу-
чили области мозга, активирующиеся при осуществлении языковых процес-
сов на родном и втором языках на различных уровнях: лексико-семантиче-
ском («способность связывать значение с языковыми структурами»), грам-
матическом («способность распознавать и воспроизводить отличительные 
грамматические структуры языка») или фонологическом («способность рас-
познавать и воспроизводить характерные звуковые образы языка»). Допол-
нительно авторы исследовали процессы, связанные с переключением языка. 
Под билингвизмом авторы понимали регулярное использование двух язы-
ков, а под многоязычием – более двух языков. Для разделения билингвизма 
на поздний и ранний ими установлен возраст в 6 лет, тогда как строгий кри-
терий для разделения билингвов с высоким и низким языковым уровнем от-
сутствовал. На основе проведенного анализа авторы заключают, что для об-
работки родного и неродного языков используется общая нейронная сеть 
(одни и те же нейронные структуры), которая имеет некоторые различия в 
зависимости от того, на каком уровне языка (лексикосемантика, грамма-
тика, фонология) ведётся анализ данных [10]. 

M. Treutler, P. Sörös изучали посредством фМРТ произнесение гласных 
и слогов на родном немецком и неродном английском языках последова-
тельными билингвами (правши и амбидекстры; уровни владения вторым 
языком B1, B2 и С1). В качестве звуков определённого языка использова-
лись такие, которые являлись неизвестными для второго исследуемого 
языка. Стимулы предъявлялись визуально. Проведенные исследования по-
казали, что как произнесение звуков родной, так и неродной речи вызывало 
аналогичную и широко распространенную активацию в корковых и подкор-
ковых областях, в том числе ответственных за речевой моторный контроль, 
фонологическую и визуальную обработку речевых сигналов. Вместе с тем 
продукция речи на неродном языке, в отличие от родного, характеризова-
лась повышенной активностью в левой первичной сенсомоторной коре, в 
обоих полушариях мозжечка (дольке VI), левой нижней лобной извилине, 
левом переднем островке. Авторы рассматривают перечисленные области 
как ключевые для речевого моторного контроля. Кроме того, во время визу-
альной обработки неродной речи обнаружена большая активность в области 
язычной и затылочной веретенообразной извилинах левого и правого полу-
шарий по сравнению с визуальной обработкой родной речи. Авторы заклю-
чают, что продукция неродной речи последовательными билингвами в от-
личие от продукции речи на родном языке требует дополнительных нейрон-
ных ресурсов [11].  

В работе [12] исследовалось влияния контекста на продукцию речи не-
сбалансированными билингвами, для чего применили фМРТ и анализ ре-
презентативного сходства. Китайский язык являлся родным для билингвов 
(все правши), тогда как английский – вторым освоенным. В качестве стиму-
лов выступали картинки, которые испытуемые называли. На основе полу-
ченных данных авторы заключают, что у билингвов в двуязычном контек-
сте, в отличие от одноязычного, сильнее активировались области когнитив-
ного контроля (передняя поясная кора, дорсолатеральная префронтальная 
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кора, задняя теменная кора), а также области фонологической обработки ре-
чевого сигнала (нижняя лобная извилина, прецентральная извилина). Кроме 
того, продукция второго языка билингвами в двуязычном и в одноязычном 
контекстах показала сходные паттерны нейронной активации в дорсальной 
нижней лобной извилине обоих полушарий [12].  

Таким образом, имеющиеся литературные данные свидетельствуют о 
том, что активность речевых структур у монолингвов, билингвов и мульти-
лингвов существенно зависит от вида предъявляемого речевого задания, от 
степени усвоения неродного языка (языков) и других факторов. Продукция 
неродной речи билингвами и мультилингвами в отличие от продукции речи 
на родном языке требует дополнительных нейронных ресурсов. 

 
Влияние билингвизма на когнитивные процессы 

 
К настоящему времени сложились три разные точки зрения о влиянии 

билингвизма на когнитивные функции человека: 1) двуязычие и многоязы-
чие оказывают негативное влияние на когнитивные процессы; 2) двуязычие 
и многоязычие оказывают положительное влияние на когнитивные про-
цессы, что проявляется в ряде преимуществ лиц, владеющих несколькими 
языками, перед монолингвами; 3) отсутствие какой-либо связи между коли-
чеством языков и когнитивной успешностью [13]. На основе анализа соб-
ственных и литературных данных Е. Bialystok [14] показала, что при выпол-
нении заданий, связанных с различными когнитивными процессами, в од-
них случаях преимущества обнаруживаются у двуязычных индивидов, а в 
других – у одноязычных. Проведенные автором исследования показали, что 
билингвы лучше справляются с заданиями, которые требуют селективного 
внимания и подавления исполнительного контроля, а также при решении 
задач, содержащих конфликтующие стимулы, или задач, требующих мыс-
ленного вращения различных фигур. Оказалось, что все эти задания би-
лингвы выполняют быстрее и с меньшим количеством ошибок, чем моно-
лингвы. Причем дети-билингвы способны выполнять эти задания в более 
раннем возрасте [15–18]. В то же время монолингвы, по сравнению с би-
лингвами, лучше справляются с задачами на сопоставление, восприятие 
слов в присутствии шума, на беглость речи, скорость извлечения слов из 
памяти и другие вербальные задачи [19−22]. 

Ряд исследователей отмечали как у детей, так и у взрослых билингвов 
уменьшение словарного запаса в каждом из усвоенных языков [23−25]. Од-
нако исследования, проведенные с участием детей, получающих образование 
в среде, активно поддерживающей многоязычие, выявили, что уже к 10-лет-
нему возрасту двуязычные дети могут иметь равный словарный запас того же 
объема, что и их одноязычные сверстники, на каждом из языков [26].  

К важным преимуществам билингвов относят замедление с возрастом 
нейродегенеративных процессов у людей, владеющих двумя или более язы-
ками [27]. При обследовании 184 пожилых людей, уже имевших диагноз 
«деменция» и наблюдавшихся в клинике для пациентов с проблемами па-
мяти, выявили разницу в возрасте, в котором впервые проявились симптомы 
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деменции. Эта разница составила в среднем 4 года между билингвами 
(75,5 года) и монолингвами (71,4 года) [14]. Показано также, что для мозга би-
лингвов характерна повышенная плотность серого вещества в нижней темен-
ной коре, особенно для мозга ранних билингвов и билингвов с высоким уров-
нем компетентности во втором языке [28]. Изучение второго языка и во взрос-
лом возрасте способно изменить нейронные связи и даже нейроанатомию [29]. 

Тем не менее некоторые авторы по-прежнему ставят под сомнение ка-
кую-либо взаимосвязь между билингвизмом и когнитивными процессами 
[30−33]. В частности, в результате анализа результатов 152 исследований и 
сравнения успешности выполнения различных когнитивных задач билинг-
вами и монолингвами M. Lehtonen et al. пришли к выводу, что убедительных 
доказательств когнитивных преимуществ билингвов перед монолингвами 
во взрослом возрасте нет [32]. 

Таким образом, вопрос о том, какое влияние оказывает билингвизм на 
когнитивные функции человека, нельзя считать окончательно решенным, 
так как имеющиеся данные на этот счет трудно сопоставимы и нередко про-
тиворечивы. 

 
Билингвизм и латерализация речи 

 
Имеются данные о разнице в латерализации речевой функции у «ран-

них», находящихся на начальной стадии изучения иностранного языка, и 
«поздних» билингвов. Установлено, что «ранние» билингвы, которые спо-
собны к синтаксическому пониманию предложений, отличались участием 
обоих полушарий в обеспечении речевой функции при доминировании пра-
вого полушария. У «поздних» билингвов, которые в равной степени владели 
родным и неродным языками, наблюдалось доминирование левого полуша-
рия, и участие правого не являлось столь очевидным по сравнению с его 
большей активностью у «ранних» билингвов [34].  

К настоящему времени предложено несколько гипотез о латерализации 
языка у билингвов [34].  

«Гипотеза о втором языке»: у билингвов правое полушарие больше 
участвует в использовании второго языка по сравнению с первым языком (у 
монолингвов более активным является левое полушарие). 

«Гипотеза о сбалансированном билингвизме»: у сбалансированных би-
лингвов в сравнении с монолингвами правое полушарие более активно при 
использовании обоих языков. 

«Гипотеза об уровне владения вторым языком»: на более ранних уровнях 
приобретения второго языка больше участвует правое полушарие. Инди-
виды, хорошо владеющие языком, показывают большее участие левого по-
лушария. На ранних стадиях изучения второго языка лексические единицы 
идентифицируются напрямую через перевод на первый язык, а на более 
поздних стадиях понимание слов второго языка происходит более опосре-
довано. 

«Гипотеза о способе усвоения второго языка»: в случае если второй язык 
усваивается естественным путем, то наблюдается большее участие правого 
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полушария по сравнению со случаями, когда второй язык усваивается ис-
кусственным путем.  

«Гипотеза о возрасте усвоения второго языка»: чем раньше усвоен вто-
рой язык, тем ближе он должен располагаться в мозгу к первому языку. Сле-
довательно, ранние билингвы будут показывать отсутствие различий в ло-
кализации двух языков, а у поздних билингвов можно будет обнаружить 
различия в локализации речи.  

Таким образом, вопрос о латерализации языка у билингвов остается во 
многом открытым. 

 
Активность зеркальных нейронов и пластичность  
«речевых» структур при освоении второго языка 

 
В ряде работ исследовалась активность зеркальных нейронов, моторной 

коры и других мозговых структур при произнесении слов на родном и не-
родном языках. В частности, N. Vukovic и Y. Shtyrov [35] исследовали роль 
моторной коры в семантическом представлении языка действий при произ-
несении слов на родном (немецком) и неродном (английском) языках. Ак-
тивность корковой моторной системы исследователи оценивали по связан-
ной с событиями десинхронизации мю-ритма (снижению спектральной 
мощности). Участниками эксперимента являлись билингвы, у которых вла-
дение вторым языком (английским) соответствовало высокопрофессиональ-
ному уровню. В эксперименте регистрировалась ЭЭГ в ответ на слова, свя-
занные с действиями. Испытуемым предложили для чтения про себя пары 
слов (первое слово в паре – абстрактное слово или слово, связанное с дей-
ствием, второе – слово, связанное с действием), сгруппированные в тройки. 
Результаты эксперимента показали, что значительная десинхронизация мю-
ритма наблюдалась при предъявлении всех слов, связанных с действиями, 
что, по мнению авторов, подтверждает гипотезу о роли моторной коры в по-
нимании и обработке языка действий, причем как родного, так и неродного.  

R. Mishra и A. Mohan в своей работе обнаружили, что электрическая ак-
тивность, соответствующая активности зеркальных нейронов, регистриру-
ется в премоторной коре, в дополнительной моторной области, в первичной 
соматосенсорной коре и в нижней теменной коре [36]. По мнению этих ав-
торов, зеркальные нейроны обеспечивают представление понятий, что, как 
правило, связано с участием центральных зеркальных нейронов в представ-
лении действий, совершаемых с помощью тела, в том числе разнообразных 
хватательных движений.  

В работе E. Farina, F. Borgnis и T. Pozzo показано, что связанная с собы-
тиями десинхронизация на частоте 5–15 Гц в нижней лобной извилине ока-
залась сильнее в левом полушарии в случае обработки слов на родном 
языке, тогда как при обработке слов на неродном языке данный показатель 
являлся примерно одинаковым для обоих полушарий [37].  

С целью изучения роли зеркальных нейронов в речевых процессах нами 
исследовалась активность мозга методом фМРТ при наблюдении и произ-
несении эмоционального и неэмоционального слов [38]. В исследованиях 
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участвовали добровольцы – 20 мужчин и 20 женщин (монолингвы) в воз-
расте от 19 до 27 лет, учащиеся вузов. Исследование включало несколько 
серий экспериментов, в ходе которых испытуемому вначале демонстриро-
вали видеоролик, на котором оператор произносит слово «Раз» или «Боль» 
в моменты перехода стрелки секундомера на экране монитора через деления 
0, 5, 10 и т.д. секунд. Затем испытуемый сам выполнял указанную деятель-
ность. Проведенные исследования, в частности, показали, что наблюдение 
за оператором, который произносит слово «Раз» или «Боль», сопровожда-
ется у мужчин и женщин активацией различных областей мозга и среди них 
верхней лобной извилины, справа, средней лобной извилины, справа и 
слева, нижней лобной извилины, слева, верхней височной извилины, справа, 
средней височной извилины, справа и слева, височной площадки, справа, 
височного полюса, справа, угловой извилины, справа и слева, надкраевой 
извилины, справа и слева, угловой извилины, справа, прекунеуса, а также 
хвостатого ядра. Предполагается, что указанные структуры образуют функ-
циональную систему, которая обеспечивает интерпретацию речевых дей-
ствий другого человека. Установлено, что произнесение слова «Раз» или 
«Боль» вслух сопровождается у мужчин и женщин активацией ряда обла-
стей коры и подкорковых структур, и, в частности, верхней, средней и ниж-
ней лобной извилин, дополнительной моторной коры, инсулярной коры, 
прецентральной извилины, угловой извилины, предклинья, латеральной за-
тылочной коры, верхней и средней височной извилин, а также миндалины, 
гиппокампа, базальных ганглиев, таламуса и отдельных зон мозжечка. 
Предполагается, что перечисленные мозговые структуры образуют функци-
ональную систему, которая обеспечивает продукцию речи. Поскольку 
наблюдение за произнесением указанных слов сопровождается активацией 
не только тех зон коры, где расположены «коммуникативные» зеркальные 
нейроны (вентральная часть премоторной коры и зона Брока), но и других 
зон коры, а также базальных ганглиев, делается вывод о том, что сами по 
себе «коммуникативные» зеркальные нейроны не обеспечивают понимание 
речевых действий другого человека, хотя и участвуют в этом процессе. 
Предполагается, что эти нейроны выполняют функции посредника и обес-
печивают взаимодействие между сенсорными, двигательными и фронталь-
ными зонами коры, а также местами хранения в мозге двигательных рече-
вых программ. Результатом этого взаимодействия и является понимание ре-
чевых действий другого человека. 

Недавно выполненные томографические исследования продемонстриро-
вали высокую пластичность «речевых» структур при освоении иностран-
ного языка [39, 40]. В частности, до обучения иностранному языку и после 
3 месяцев интенсивного обучения у группы курсантов, будущих военных 
переводчиков, проводилось МРТ-сканирование мозга [39]. Установлено, 
что через три месяца интенсивных занятий у них достоверно увеличилась 
толщина коры в нижней лобной извилине, верхней лобной извилине, верх-
ней височной извилине и средней лобной извилине левого полушария.  
К тому же увеличился объем гиппокампа, причем сильнее всего у тех кур-
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сантов, которые достигли наибольших результатов в освоении иностран-
ного языка. В качестве контрольной группы выступали студенты, изучаю-
щие медицину и когнитивные науки. Проведенные исследования показали 
[39], что за тот же период (три месяца) у представителей контрольной 
группы перечисленные области мозга практически не изменились. Эти дан-
ные свидетельствуют о том, что освоение иностранного языка сопровожда-
ется значительными пластическими перестройками «речевых» структур. 

Таким образом, освоение второго языка сопровождается пластическими 
перестройками «речевых» структур, а также изменениями активности зер-
кальных нейронов, что указывает на возможное участие этих нейронов в 
формировании билингвизма. 
 

Заключение 
 

Таким образом, анализ литературы свидетельствует о том, что актив-
ность речевых структур у монолингвов, билингвов и мультилингвов суще-
ственно зависит от вида предъявляемой речевой задачи, от степени усвое-
ния неродного языка (языков) и других факторов. Показано, что продукция 
неродной речи билингвами и мультилингвами в отличие от продукции речи 
на родном языке требует дополнительных нейронных ресурсов. 

 Изучение второго языка сопровождается пластическими перестройками 
речевых структур и чаще всего оказывает положительное влияние на когни-
тивные способности учащихся. Вместе с тем вопрос о том, какое влияние 
оказывает билингвизм на когнитивные функции человека, нельзя считать 
окончательно решенным, так как имеющиеся данные на этот счет трудно 
сопоставимы и нередко противоречивы. Остается во многом открытым и во-
прос о латерализации языка у билингвов.  

Имеющиеся данные свидетельствуют о том, что сами по себе «коммуни-
кативные» зеркальные нейроны не обеспечивают понимание речевых дей-
ствий других людей, так как в этих процессах участвуют области мозга, в 
которых эти нейроны не обнаружены. Предполагается, что эти нейроны вы-
полняют функции посредника и обеспечивают взаимодействие между сен-
сорными, двигательными и фронтальными зонами коры, а также местами 
хранения в мозге двигательных речевых программ. Результатом этого взаи-
модействия и является понимание речевых действий других людей. Вместе 
с тем роль «коммуникативных» зеркальных нейронов в формировании би-
лингвизма и мультилингвизма остается неясной. 
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Аннотация. По результатам многолетних наблюдений исследованы сезонная 
динамика и характер межгодовых колебаний стока фитопланктона и зоопланк-
тона в Верхней Оби. Показано, что сезонный максимум стока фитопланктона 
наблюдается в период летне-осенней межени, но в годы с непродолжительным 
половодьем он может смещаться на начало лета. В период весенне-летнего поло-
водья сток фитопланктона определяется динамикой расходов воды, а в период 
летне-осенней межени – величиной биомассы. Сток фитопланктона в разные 
годы достаточно стабилен и составляет 47–65 тыс. т/год, его величина в большей 
степени зависит от температуры воздуха в начале лета. Максимум стока зоо-
планктона наблюдается в начале лета и обусловлен поступлением в русло пой-
менных вод. В эти периоды, на спаде половодья, сток зоопланктона определяется 
в большей степени его биомассой, а не объемами воды. Низкий сток зоопланк-
тона в летне-осеннюю межень, несмотря на высокую биомассу, обусловлен низ-
кими расходами воды. Годовые величины стока зоопланктона различаются более 
значительно, чем сток фитопланктона, за счет разницы в формировании июнь-
ских максимумов. Наибольший годовой сток зоопланктона наблюдается в годы с 
наименьшим годовым стоком фитопланктона. 

Ключевые слова: биосток, фитопланктон, зоопланктон, сезонная и межгодо-
вая динамика, гидрологический режим, метеорологические факторы 
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Summary. River runoff is usually understood as runoff of water, suspended solids, 

and sediments. However, river runoff includes both abiotic and biotic components. 
Drifting living organisms appear in the riverbed or enter there from floodplain reser-
voirs and tributaries. They exist in runoff constantly (e.g. phyto- and zooplankton) or 
at certain stages of their life cycle (e.g. drifting larvae of benthic invertebrates). The 
quantitative assessment of volumes of river-transported biotic components as well as 
studying their dynamics contribute to the knowledge about the features of structural-
functional organisation of aquatic ecosystems and their productivity, in particular. Nev-
ertheless, modern studies on biotic runoff are scanty; they are mainly focused on stud-
ying river estuaries and assessing water and substances carryover to the World Ocean. 
Short-term studies of river runoff in the Upper Ob basin were implemented only in 
1962-1963. It is obvious that these investigations can hardly give an idea of seasonal 
and long-term trends in flow changes as well as factors crucial for these dynamics. The 
aim of the work is to study the intra-annual dynamics of phytoplankton (in terms of 
chlorophyll content) and zooplankton runoff in the Upper Ob as well as to identify long-
term fluctuations in annual plankton runoff. 

In 2001-2002, the research on the Ob River was carried out every ten days, includ-
ing the freeze-up period, in 2012-2018 – weekly during the open water period, and 2-3 
times per season during freeze-up. Sampling was made by means of scooping from the 
surface water layer at three stations across the river. Phytoplankton was concentrated 
on membrane filters with a pore diameter of 0.8 microns. To analyse the chlorophyll 
content in acetone extract, we employed the spectrophotometric method. Zooplankton 
was concentrated by straining 100 liters of water through a small Apstein net (a mesh 
size is 62 microns) concurrently with the measurement of water temperature and trans-
parency using a Secchi disk. For runoff quantification, we applied the data on daily 
water discharge. These data were preliminary adjusted with due regard for our own 
measurements. At the observation section, we revealed some differences in water char-
acteristics at the site near the right bank, especially during flood recession. For instance, 
flows from the vast right-bank floodplain formed a water flow along the right bank 
during these periods. Therefore, instead of arithmetic averages for three stations, the 
values weighted average by the site width were calculated with consideration of the 
share of the right-bank flow in the total one. To calculate runoff of components, their 
concentrations (biomass) were restored (for every day between sampling days) based 
on linear interpolation. To identify the factors determining features of long-term dy-
namics of biotic runoff, some hydrometeorological characteristics were calculated for 
each year of the study (average air temperature, annual water runoff, average water 
discharge, duration of spring floods, and significant rain floods).  

In the course of investigations, daily water runoff during the year had mainly two 
peaks during the first (April) and second (late May-June) waves of spring-summer 
flood. Seasonal dynamics of phytorunoff (in terms of chlorophyll a content) had several 
maxima. The first occurred in April during active snowmelt and intensive surface flush, 
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when mainly non-planktonic species and algal detritus prevailed. The second peak 
(from late May to early June) was usually owing to large volumes of water runoff, but 
not high phytoplankton concentrations. The third maximum took place almost annually 
during the greatest warming of water (from the end of June to the end of July), however, 
at a prolonged flood it may not be pronounced. In the studied river section, the for-
mation of a late summer maximum of phytorunoff (from late August to mid-September) 
was common; in some years it could exceed the summer peak. In extremely low-water 
years, a high early-summer maximum of phytorunoff was, apparently, induced by the 
absence of a second wave of high water, which may be enhanced by favourable weather 
conditions providing earlier warming of the water. The share of phytorunoff during the 
open water period made up 97-98% of total annual flow. In general, seasonal dynamics 
of phytorunoff during high water depended on water discharge, whereas in a summer-
autumn low-water period – on phytoplankton content. Dynamics of zooplankton bio-
mass runoff also had several peaks (with the major one in the second and third decades 
of June at spring-summer flood recession) caused by abundant zooplankton inflow from 
floodplain reservoirs; in the years with extremely high flood, it can reach hundreds of 
tons per day. Insignificant peaks of zooplankton runoff in mid-, late-summer were spe-
cific only for some years. In different years, annual algae runoff was similar (305-
405 tons of chlorophyll), thus indicating stability of autotrophic link development of 
the Upper Ob ecosystem in the long-term aspect. At the same time, the greatest phyto-
runoff was noted in the years with low- and medium-water content and the highest 
summer air temperature. Current annual flow of phytoplankton biomass in the Upper 
Ob is 2-3 times higher than 50 years ago that is evidence of the increase in productivity 
of this river ecosystem. As compared to algae, inter-annual fluctuations in zooplankton 
runoff in the Upper Ob are much more significant, i.e., annual indicators may differ by 
almost 20 times (0.5-5.8 thousand tons). Most annual zooplankton runoff is formed at 
flood recession during the June maximum due to its intake from floodplain reservoirs. 
Interestingly, maximum annual zooplankton runoff tends to appear in the years with 
minimum annual phytoplankton runoff.  

Our study demonstrates the dependence of seasonal dynamics of biotic runoff on 
the features of hydrological river regime. Changes in values of zooplankton and phyto-
plankton runoff depend on different factors. During spring-summer flooding, phyto-
plankton runoff is determined by water discharge, and by phytoplankton content – dur-
ing summer-autumn low water. Maxima of zooplankton runoff during the year, mainly 
caused by floodplain waters inflow to the river, takes place in early summer when zoo-
plankton runoff is much more influenced by zooplankton content than water volume at 
flood recession. Despite high biomass, low runoff of zooplankton during summer-au-
tumn low water is a result of low water discharge. As compared to phytoplankton, an-
nual zooplankton runoff varies more significantly (0.5-5.8 thousand tons) because of 
different formation of June maxima. The presented findings suggest the importance of 
biotic runoff calculations in assessing the relationship between dynamics of plankton 
communities from large rivers with hydrological and hydrometeorological factors. 

The article contains 4 Figures, 2 Tables, 32 References. 
Keywords: biorunoff, phytoplankton, zooplankton, seasonal and interannual dy-

namics, hydrological regime, meteorological factors 
 
Fundings: The work was carried out within the framework of the state assignment of 
the IWEP SB RAS. 
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Введение 
 

Речной сток в широком понимании – это процесс, определяющий взаи-
модействие между водами суши и океаном и связанный с геологическими, 
географическими, физическими, химическими и биологическими факто-
рами. Этот процесс обусловливает круговорот веществ и энергии как на гло-
бальном уровне, так и в конкретном водном объекте. Огромное значение в 
этом процессе имеют биологические факторы [1]. Речные системы отлича-
ются от стоячих водоемов интенсивной турбулентностью вод, которая обу-
словливает гомогенность распределения организмов во всей водной толще 
[2]. Образующееся при данных условиях живое вещество непрерывно пере-
мещается течением, поэтому возникает необходимость количественного 
учета этого переноса. Одномоментное содержание организмов фито- и зоо-
планктона в определенном объеме речной воды не дает полного представ-
ления об уровне и динамике развития планктонного звена экосистемы. 
Важно учитывать еще и сток организмов, т.е. их количество (массу), прохо-
дящее через данное сечение реки в единицу времени. Изучение формирова-
ния стока планктона в крупной равнинной реке важно для выявления как 
региональных, так и глобальных особенностей функционирования речных 
экосистем. Количественная оценка переносимых рекой биотических компо-
нентов, а также выяснение характера внутри- и межгодовой динамики их 
стока является одной из фундаментальных задач гидробиологии при изуче-
нии рек. 

В настоящее время работы по биотическому стоку практически отсут-
ствуют. Очевидно, это связано с трудностями сбора данных постоянных ре-
жимных наблюдений, являющихся основой для расчета. Целью подобных 
современных исследований на крупных реках является в основном оценка 
влияния стока пресной воды, растворенных и взвешенных веществ на ха-
рактеристики морских вод [3]. Исследования влияния речного стока на со-
держание различных веществ и продуктивность фитопланктона проводятся 
в устьях и эстуариях крупных рек, а также в морских заливах [4–6]. При 
изучении фитопланктона крупных рек важное значение имеют его струк-
тура и долговременная динамика [7], а также установление связи его разви-
тия с расходами воды. Водный сток определяет «время удержания» и коли-
чественное развитие водорослей [8]. Изменения климата, способствующие 
уменьшению водного стока крупных рек, увеличивают актуальность изуче-
ния факторов чрезмерного развития фитопланктона при снижении расходов 
воды [9].  

Первые исследования стока фитопланктона в верхнем течении р. Оби 
были выполнены в 1962 г. и после этого проводились только в устье реки 
[10–13]. Из рек бассейна Оби годовой сток фитопланктона изучали в бас-
сейне р. Чулым при проектировании водохранилищ КАТЭК [14]. Известны 
работы, посвященные стоку водорослей Среднего Дуная [15] и Волги в рай-
оне г. Самары [16], проводимые в периоды гидроэнергетического строи-
тельства на этих реках. Сток зоопланктона в сезонном и межгодовом аспек-
тах изучали в 1980-е гг. только на Нижней Оби [13, 17–20].  
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Целью работы является изучение внутригодовой динамики стока фито-
планктона и зоопланктона в Верхней Оби, а также выявление характера 
многолетних колебаний годовых объемов планктонного стока. 

Река Обь у г. Барнаула характеризуется как типично равнинная; уклоны 
дна изменяются в пределах 0,07–0,11‰. Средний многолетний водный сток 
(км3/год) – 46,6, наибольший – 72,5, наименьший – 32,2 [21]. Скорость тече-
ния в период осенней межени составляет 0,7–1,0 м/с, возрастая во время по-
ловодья до 1,5 м/с. Пойма значительно развита и представляет собой забо-
лоченную равнину, расчлененную протоками и старицами. В период весен-
него половодья пойма почти ежегодно заливается водой. Ледостав на дан-
ном участке реки длится в среднем около пяти месяцев (с 10 ноября до 15 ап-
реля). 

 
Материалы и методы 

 
Исследования проводили в 2001–2002 гг. ежедекадно, включая период 

ледостава; в 2012–2018 гг. еженедельно в период открытой воды и 2–3 раза 
за сезон во время ледостава. Пробы отбирали зачерпыванием из поверхност-
ного слоя воды на трех станциях створа в черте г. Барнаула (53°19ʹ20ʺ с.ш., 
83°48ʹ15ʺ в.д.). Створ расположен на 234-м км р. Оби, ниже городских водо-
заборов и выше поступления сточных вод. Фитопланктон концентрировали 
на мембранных фильтрах «Владипор» с диаметром пор 0,8 мкм. Биомассу 
рассчитывали по содержанию хлорофилла, которое определяли спектрофо-
тометрическим методом в ацетоновом экстракте [22]. Согласно собствен-
ным данным за предыдущие годы, в периоды интенсивного развития фито-
планктона в Верхней Оби биомасса составляла 3–6 г/м3. Содержание хлоро-
филла а в биомассе в разные сезоны варьировало в пределах 0,55–0,77% с 
минимумом в период половодья, максимумом – в летне-осеннюю межень. 
Зоопланктон концентрировали процеживанием 100 л воды через малую сеть 
Апштейна с размером ячеи 62 мкм. Одновременно измеряли температуру 
воды и прозрачность по диску Секки. Для расчета стока использовали дан-
ные Росгидромета о ежедневных расходах воды в створе водомерного поста, 
которые были скорректированы для створа наблюдений с учетом собствен-
ных измерений. Для измерения расходов воды был использован аппаратно-
программный комплекс Sontek RiverSurveyor Live, который включает в себя 
акустический доплеровский измеритель скорости течения Sontek ADP M9, 
а также программное обеспечение. Статистическую обработку данных про-
водили с помощью пакета программ STATISTICA 10.0. Для корреляцион-
ного анализа использовали коэффициент ранговой корреляции Спирмена.  

В створе наблюдения существенно различались характеристики воды на 
правобережной и левобережной станции, особенно на спаде половодья.  
В эти периоды у правого берега присутствовала струя воды, сформирован-
ная поступлениями с обширной правобережной поймы. В таких случаях 
вместо среднеарифметических для трех станций рассчитывали средневзве-
шенные значения по ширине створа, учитывающие долю правобережной 
струи в общем расходе воды. 
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При расчете биостока восстанавливали значения биомассы для каждых 
суток между днями отбора проб методом линейной интерполяции. Расчет 
стока компонентов проводили по формуле 

 𝑅 = 8,64×10−5×𝑄×𝐶, 
 

где R – сток планктона (т/сут), Q – расход воды (м3/с), С – биомасса планк-
тона (мг/м3), 8,64×10–5 – коэффициент, учитывающий количество секунд в 
сутках и м3 в 1 км3.  

Ежемесячный и годовой сток компонентов получали суммированием су-
точных значений. 

 
Результаты исследования 

 
Для анализа были рассчитаны некоторые гидрометеорологические ха-

рактеристики для каждого года исследования (табл. 1). Кроме средней тем-
пературы воздуха за вегетационный период (апрель–октябрь), анализиро-
вали среднюю температуру воздуха в июне, имеющую наибольшую межго-
довую вариабельность. 
 

Таблица 1  [Table 1] 
Гидрометеорологические характеристики р. Оби 

у г. Барнаула в исследованные годы 
[The hydrometeorological characteristics of the river Ob near Barnaul in the studied years] 

 

Год,  
водность 
[Year, river 

flow] 

Средняя тем-
пература воз-

духа в апреле–
октябре [Aver-
age air tempera-
ture in April-Oc-

tober], 
°С 

Средняя 
темпера-
тура воз-

духа в 
июне [Av-

erage air 
temperature 

in June], 
°С 

Годо-
вой 

водный 
сток 

[Annual 
water 
flow], 
km3 

Средний 
расход 

воды за ап-
рель–ок-

тябрь [Aver-
age water 
flow for 

April-Octo-
ber], m3/s 

Про-
должи-

тельность 
весеннего 
половодья 
[Duration of 

spring 
flood], days

Продолжи-
тельность 
значитель-
ных дожде-
вых павод-
ков [Duration 
of major rain 
floods], days 

2001, много-
водный  
[high-water] 

12,7 18,5 55,6 2 660 68 0 

2002, сред-
ний по вод-
ности [mid-
water] 

12,3 17,6 50,3 2 390 62 4 

2012, очень 
маловодный 
[very low-wa-
ter] 

14,2 22,1 33,4 1 558 0 5 

2013, много-
водный  
[high-water] 

11,7 15,8 63,2 2 958 100 9 

2014, сред-
ний по вод-
ности  
[mid-water] 

12,1 18,0 50,3 2 265 41 6 
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Год,  
водность 
[Year, river 

flow] 

Средняя тем-
пература воз-

духа в апреле–
октябре [Aver-
age air tempera-
ture in April-Oc-

tober], 
°С 

Средняя 
темпера-
тура воз-

духа в 
июне [Av-

erage air 
temperature 

in June], 
°С 

Годо-
вой 

водный 
сток 

[Annual 
water 
flow], 
km3 

Средний 
расход 

воды за ап-
рель–ок-

тябрь [Aver-
age water 
flow for 

April-Octo-
ber], m3/s 

Про-
должи-

тельность 
весеннего 
половодья 
[Duration of 

spring 
flood], days

Продолжи-
тельность 
значитель-
ных дожде-
вых павод-
ков [Duration 
of major rain 
floods], days 

2015, сред-
ний по вод-
ности 
[mid-water] 

13,2 19,6 47,8 2 222 65 4 

2016, много-
водный  
[high-water] 

12,8 19,6 53,3 2 504 66 0 

2017, сред-
ний по вод-
ности  
[mid-water] 

12,6 19,8 48,4 2 237 55 3 

2018, сред-
ний по вод-
ности  
[mid-water] 

12,4 20,1 49,9 2 367 76 5 

 
Динамика водного стока в исследованном створе характеризовалась в 

большинстве случаев двухвершинной кривой с максимумами во время пер-
вой (апрель) и второй (конец мая – июнь) волны весенне-летнего половодья. 
Первый максимум суточного стока составлял в разные годы от 0,18 (мало-
водный 2012 г.) до 0,39 км3/сут (многоводный 2001 г.). Второй максимум, 
как правило, превышал первый и составлял от 0,37 до 0,69 км3/сут. В неко-
торые годы второй пик мог быть не выражен (2012 г.), выражен слабо 
(2015 г.) или равен первому (2017 г.). Сток воды в период ледостава был ста-
билен в межгодовом аспекте и составлял 0,03–0,04 км3/сут. 

Сезонная динамика стока фитопланктона существенно различалась в раз-
ные годы, но также имела и общие черты (рис. 1). Первый небольшой макси-
мум стока фитопланктона (250–450 т/сут) отмечали в апреле (реже – в начале 
мая), вскоре после освобождения реки ото льда. В этот период активного сне-
готаяния и интенсивного поверхностного смыва преобладают в основном 
случайно планктонные виды водорослей. По числу видов наиболее разнооб-
разны донные формы и обрастатели, по биомассе доминируют в основном 
крупные пеннатные диатомеи [23]. Второй более выраженный максимум 
(700–1100 т/сут) отмечали обычно во время второй волны весенне-летнего 
половодья в конце мая – начале июня. Он обусловлен в основном большим 
объемом водного стока, а не биомассой фитопланктона. Исключение состав-
лял аномально маловодный 2012 г., когда в июне в отсутствие второй волны 
половодья на реке наблюдали меженные гидрологические условия (низкий 
уровень и высокую прозрачность воды), а жаркая антициклональная погода 
обеспечила прогрев воды на 5°С выше среднемноголетнего значения [24], что 
спровоцировало интенсивное развитие фитопланктона.  
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Рис. 1. Сезонная динамика показателей стока фитопланктона в 2001, 2002,  
2012–2018 гг. (A–I соответственно): 1 – сток биомассы (правая ось);  

2 – биомасса (левая ось); 3 – сток воды (левая ось) 
[Fig. 1. Seasonal dynamics of phytoplankton runoff indicators in 2001, 2002, 2012–2018  
(A–I, respectively): on the X-axis – month, 1 – phytoplankton runoff (right Y-axis), t/day; 
2 – phytoplankton biomass (left Y-axis), g/m3; 3 – water runoff, (left Y-axis), km3/day∙10] 

 
Раннелетний пик отсутствовал в годы с очень длительным стоянием (до 

начала июля) высокого уровня половодья (2013 и 2016 гг.). Летний макси-
мум наблюдали практически ежегодно во время наибольшего прогрева 
воды с конца июня до конца июля (500–750 т/сут). В годы с длительным по-
ловодьем этот максимум выражен не был (2016 г.). К своеобразию сезонной 
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динамики фитостока исследованного участка р. Оби относится формирова-
ние летне-осеннего максимума, который составлял в разные годы около 
500 т/сут. В предыдущих исследованиях пик развития фитопланктона в это 
время или не наблюдался, или был незначительным [25, 26]. В последнее 
время он отмечался почти ежегодно. 

Суточный сток зоопланктона также менялся как в сезонном, так и в меж-
годовом аспектах (рис. 2).  

 

 
 

Рис. 2. Сезонная динамика показателей стока зоопланктона в 2013–2018 гг.  
(A–F соответственно): 1 – сток биомассы (левая ось); 2 – биомасса (левая ось);  

3 – сток воды (правая ось) 
[Fig. 2. Seasonal dynamics of zooplankton runoff indicators in 2013–2018 (A–F, respectively):  

on the X-axis – month, on the left Y-axis – zooplankton biomass runoff, t/day; zooplankton biomass,  
mg/m3, on the right Y-axis – water runoff, km3/day] 

 
Первый небольшой максимум (10–15 т/сут) отмечен только в мае 2015 и 

2017 гг. Более типичным был первый летний пик с величинами от 11 до 
39 т/сут, который наблюдался почти ежегодно во второй и третьей декаде 
июня. Он проявлялся на спаде второй волны весенне-летнего половодья и 
был обусловлен поступлением в русло Оби зоопланктона из хорошо прогре-
ваемых пойменных водоемов во время разлива в начале июня. В 2013 г. при 
длительном половодье с его затяжным спадом июньский пик продолжался 
до начала июля и достигал 43 т/сут. Аномально высокий суточный сток зоо-
планктона (618 т/сут) наблюдался в конце июня 2014 г. вследствие экстре-
мального паводка в начале месяца [27]. Огромные массы воды с богатым 
пойменным планктоном выносило в русло реки во время длительного спада 
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уровня, при этом биомасса зоопланктона достигала 12 г/м3. В периоды 
наибольшего прогрева воды (вторая половина июля) пик стока зоопланк-
тона (до 8–14 т/сут) отмечали только в отдельные годы. В 2013 и 2018 гг. 
наблюдали позднелетний максимум стока в августе–сентябре. 

При оценке вклада рек в общую биологическую продуктивность водных 
экосистем важно оценить годовые объемы стока фито- и зоопланктона, а 
также выявить их межгодовые колебания. Изученный створ р. Оби характе-
ризовался величинами годового водного стока от 33,4 до 63,2 (в среднем 
50,2) км3/год. Годовой сток фитопланктона был достаточно стабилен в мно-
голетнем аспекте и изменялся от 47 до 65 тыс. т (рис. 3). Наибольший сток 
водорослей наблюдали в маловодные и средние по водности годы с высокой 
средней температурой воздуха, наименьший – в многоводные и средние по 
водности годы с низкой температурой воздуха (2013 и 2014 гг.). Годовые 
величины стока зоопланктона различались более чем в 10 раз – от 0,5 до 
5,8 тыс. т (см. рис. 3) с максимумом в 2014 г. – средним по водности годом 
с экстремальным паводком в начале лета, вызвавшим поступление зоо-
планктона из поймы. Межгодовые колебания стока зоопланктона в Верхней 
Оби значительно превосходили колебания стока фитопланктона.  

 

 
 

Рис. 3. Многолетняя динамика планктонного стока в Верхней Оби:  
левая ось – сток фитопланктона, тыс. т/год; правая ось – сток зоопланктона, т/год 

[Fig. 3. The long-term dynamics of plankton runoff in the Upper Ob: left axis – phytoplankton runoff,  
th. t/year; right axis – zooplankton runoff, t/year] 

 
Обсуждение результатов 

 
Известно, что лимитирующими факторами развития фитопланктона в 

крупных реках являются доступность света и время удержания воды [28, 
29]. Для Верхней Оби выявлена положительная связь сезонной динамики 
хлорофилла а с температурой воды в период летне-осенней межени и с про-
зрачностью в период половодья. Угнетение развития фитопланктона наблю-
дается во время паводков при уменьшении прозрачности, увеличении ско-
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рости течения и расходов воды [30]. Именно особенности сезонной дина-
мики фитопланктона вместе с динамикой расходов воды определяют внут-
ригодовую динамику его стока. В периоды половодья или паводков макси-
мумы стока фитопланктона зависят не от развития водорослей, а от объема 
водного стока. Обратная картина наблюдается в меженный период, когда 
высокий фитосток обусловливается высоким обилием фитопланктона.  

Согласно предыдущим данным, годовой сток фитопланктона в створе 
г. Барнаула в 1963 г. составлял 23 тыс. т, а в створе г. Камень-на-Оби в 1962 
и 1963 гг. – 31 и 16 тыс. т соответственно [10, 11]. В годы наших исследова-
ний годовой фитосток у г. Барнаула увеличился до 47,0–65,2 тыс. т, а в 
створе г. Камень-на-Оби в 2020 г. достиг 109 тыс. т. Таким образом, по про-
шествии 50 лет произошло увеличение стока фитопланктона в Верхней Оби 
в 2–3 раза. Водность реки за этот период существенно не изменилась, по-
этому значительно возросший сток водорослей связан, очевидно, с увеличе-
нием их обилия и продолжительности вегетации. 

Предыдущие исследования позволяют проследить многолетний харак-
тер нарастания стока фитопланктона в р. Оби. В Средней Оби его величина 
в 1986–1988 гг. колебалась от 65 до 161 тыс. т [31]. То есть минимальный 
годовой сток фитопланктона в Средней Оби 35 лет назад был сопоставим с 
современным стоком в Верхней Оби. Исследования, проведенные на Ниж-
ней Оби, показали значительные вариации годового стока фитопланктона, 
который составлял в разные годы 238–592 тыс. т. [13, 21]. Установлено, что 
сток фитопланктона в Нижней Оби зависит от водности года, прогрева вод-
ных масс и концентрации планктонных организмов. Водный сток имел при 
этом большое, но не определяющее значение [19]. Такой же вывод был сде-
лан при изучении стока водорослей в малых реках бассейна р. Чулым [14]. 

Среди других крупных сибирских рек сток фитопланктона был изучен в 
р. Енисей ниже плотины Красноярской ГЭС [32]. Расположение этого 
участка ниже водохранилища обусловило повышенное обилие фитопланк-
тона по сравнению с состоянием до зарегулирования. В нижнем бьефе 
наблюдали более интенсивное развитие истинно планктонных видов водо-
рослей и увеличение роли цианопрокариот. Годовой сток фитопланктона 
здесь составлял 499–521 тыс. т/год, т.е. на порядок больше, чем в р. Оби у г. 
Барнаула в годы наших исследований, и в пять раз больше, чем в нижнем 
бьефе Новосибирской ГЭС в 2020 г. (101 тыс. т/год). Поскольку биомасса 
фитопланктона в р. Енисей не превышала 1,5 г/м3, то высокий фитосток был 
обусловлен большими величинами водного стока (70–74 км3). Сезонные 
максимумы последнего совпадали с наибольшим обилием водорослей, чего 
не происходит в Верхней Оби. 

Современных исследований стока фитопланктона в реках европейской 
части страны не проводилось. Работы предыдущих лет показали, что сток 
фитопланктона Волги и Днепра выше, чем в Оби [15, 16], что связано с бо-
лее продолжительным вегетационным периодом и более высоким обилием 
водорослей, чем в реках Сибири.  

Изучение стока зоопланктона р. Оби в предыдущие годы проводилось 
только в ее нижнем течении. Годовой сток на этом участке в разные годы 
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варьировал от 15 до 74 тыс. т и был наибольшим в средний по водности год 
[13, 18]. Эти значения на 1–2 порядка выше полученных нами для Верхней 
Оби. Вместе с тем минимальный сток зоопланктона в Нижней Оби всего в 
три раза превышает аномально высокий сток в верхнем течении (6 тыс. т).  

Для выявления связей многолетних колебаний показателей биотического 
стока и гидрометеорологических условий был проведен корреляционный 
анализ (табл. 2). Отрицательная связь среднегодовой биомассы фитопланк-
тона с величинами водного стока и особенно с продолжительностью дожде-
вых паводков определяется ухудшением условий для развития фитопланк-
тона в многоводные годы.  
 

Таблица 2  [Table 2] 
Коэффициенты корреляции многолетних колебаний показателей речного стока  

и гидрометеорологических условий в Верхней Оби (2001, 2002, 2012–2018 гг.) 
[The correlation coefficients of multi-annual fluctuations in river runoff  

and hydrometeorological conditions in the Upper Ob (2001, 2002, 2012–2018)] 
 

Показатели 
[Indicators] 

Годовой 
водный 

сток 
[Annual wa-

ter flow] 

Годовой сток 
фитопланк-

тона 
[Annual runoff 

of 
phytoplankton] 

Среднегодо-
вая биомасса 
фитопланк-

тона  
[Average annual 
phytoplankton 

biomass]

Годовой сток 
зоопланктона 
[Annual runoff 
of zooplankton] 

Годовой сток фитопланктона 
[Annual runoff of phytoplankton] –0,05    

Среднегодовая биомасса  
фитопланктона 
[Average annual phytoplankton bio-
mass] 

–0,51 0,58   

Годовой сток зоопланктона 
[Annual runoff of zooplankton] 0,11 –0,46 –0,86  

Средний расход воды  
за апрель–октябрь 
[Average water flow for April-October]

0,97 0,04 –0,45 0,11 

Продолжительность весен-
него половодья 
[Duration of spring flood] 

0,65 –0,16 –0,38 0,29 

Продолжительность значи-
тельных дождевых паводков 
[Duration of major rain floods]

–0,04 –0,73 –0,57 0,93 

Средняя температура воздуха 
в апреле–октябре 
[Average air temperature  
in April-October] 

–0,59 0,36 0,78 –0,79 

Средняя температура воздуха 
в июне 
[Average air temperature in June] 

–0,76 0,20 0,83 –0,41 

Примечание. Жирным шрифтом указаны коэффициенты корреляции, значимые при  
p ≤ 0,05. 
[Note. Correlation coefficients that are significant at p ≤ 0.05 are indicated in bold]. 
 

Температура воды является важнейшим фактором для развития фито-
планктона и определяется температурой воздуха. Нами выявлено, что 
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наибольшее влияние на годовой уровень развития фитопланктона в Верхней 
Оби оказывает температура воздуха в июне (рис. 4, А), которая определяет 
наличие и величину раннелетнего максимума водорослей.  

Зоопланктон, развивающийся непосредственно в русле Оби, сравни-
тельно беден. Положительное влияние на величину стока зоопланктона ока-
зывает поступление из поймы, которое определяется в том числе продолжи-
тельностью дождевых паводков. Эта зависимость косвенно объясняет отри-
цательную связь стока зоопланктона с температурой воздуха, так как в годы 
с обильными паводками наблюдалась более низкая температура. 

Пойменные воды не оказывают положительного влияния на развитие фи-
топланктона в русле Оби. Низкое содержание фитопланктона в пойменных 
водах, очевидно, обусловлено его выеданием зоопланктоном. Поэтому 
наибольшее обилие и сток водорослей в русле Оби наблюдаются в периоды 
минимального поступления из поймы. Эта особенность находит свое отра-
жение в отрицательной связи среднегодовой биомассы фитопланктона и ве-
личин годового стока зоопланктона (рис. 4, B), исключая год с аномальным 
паводком. 

 

 
 

Рис. 4. Связь многолетних колебаний среднегодовой биомассы фитопланктона  
в Верхней Оби с температурой воздуха в июне (A) и величиной годового стока  

зоопланктона (B) 
[Fig. 4. Relationship between multi-annual fluctuations of phytoplankton biomass (Y-axis)  

in the Upper Ob with air temperature in June (A) and zooplankton runoff (B) (X-axis)] 
 

Заключение 
 

Таким образом, анализ сезонной динамики и межгодовых колебаний 
водного и планктонного стока Верхней Оби выявил следующие особенно-
сти. Суточный водный сток в течение года в основном характеризуется 
двумя максимумами во время первой (апрель) и второй (конец мая – июнь) 
волны весенне-летнего половодья. В сезонной динамике стока фитопланк-
тона прослеживается несколько максимумов. Первый отмечается в апреле в 
период активного снеготаяния и интенсивного поверхностного смыва, когда 
преобладают в основном непланктонные виды и водорослевый детрит. Вто-
рой максимум в конце мая – начале июня обусловлен в основном большими 
величинами водного стока, а не развитием фитопланктона. Третий макси-
мум наблюдается практически ежегодно во время наибольшего прогрева 
воды с конца июня до конца июля, но может быть не выражен при очень 
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длительном половодье. На исследованном участке реки обычным является 
формирование позднелетнего максимума стока фитопланктона (конец авгу-
ста – середина сентября), который в отдельные годы может превышать лет-
ний. В экстремально маловодные годы может отмечаться высокий ранне-
летний максимум, обусловленный отсутствием второй волны половодья, 
который может быть усилен благоприятными погодными условиями, обес-
печивающими более ранний прогрев воды. Доля стока фитопланктона за пе-
риод открытой воды составляет 97–98% от годовых величин. В целом его 
сезонная динамика в период половодья определяется величинами расходов 
воды, а в период летне-осенней межени – биомассой фитопланктона. В ди-
намике стока зоопланктона также прослеживается несколько максимумов. 
Основной из них проявляется во второй и третьей декаде июня на спаде ве-
сенне-летнего половодья. Он обусловлен поступлением в русло реки зоо-
планктона пойменных водоемов и в годы с экстремально высоким паводком 
может достигать сотен тонн в сутки. Небольшие пики стока зоопланктона в 
середине лета, а также позднелетние максимумы отмечаются только в от-
дельные годы. Величины годового стока водорослей близки для разных лет 
(47–65 тыс. т), что свидетельствует о стабильности уровня развития авто-
трофного звена экосистемы Верхней Оби в многолетнем аспекте. Вместе с 
тем наибольший сток фитопланктона наблюдается в маловодные и средние 
по водности годы с высокой летней температурой воздуха. Современные 
значения годового стока фитопланктона в Верхней Оби в 2–3 раза превы-
шают таковые, полученные 50 лет назад, что свидетельствует об увеличении 
продуктивности речной экосистемы.  

Межгодовые показатели стока зоопланктона в Верхней Оби различаются 
почти в 20 раз (от 0,5 до 5,8 тыс. т), что намного выше, чем различия стока 
водорослей. Основной объем годового стока зоопланктона формируется во 
время июньского максимума на спаде половодья за счет поступления из 
пойменных водоемов. Наибольший годовой сток зоопланктона наблюдается 
в годы с наименьшим годовым стоком фитопланктона. 
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Аннотация. Большое значение в коммуникации бурых медведей (Ursus arc-

tos L.) имеет их маркировочная деятельность. В 2010–2012 гг. в заказнике «Во-
сточный» на восточном побережье о-ва Сахалин описано 218 маркировочных де-
ревьев медведей, дана характеристика сигнальных меток на деревьях и вблизи 
них. Обнаружено пять видов деревьев, маркируемых медведями, из которых они 
предпочитали пихту сахалинскую (Abies sachalinensis (F. Schmidt) Mast.), соста-
вившую 84,4% от всех маркировочных деревьев. Диаметры маркировочных де-
ревьев бурых медведей оказались достоверно больше диаметров деревьев, до-
ступных для мечения животными, но не имевших сигнальных меток (в среднем 29 
и 25 см соответственно). Обтёртости присутствовали на меченых деревьях чаще, 
чем сдиры, прорезающие царапины и закусы животных. У девяти маркировочных 
деревьев находились следовые метки медведей. Большинство маркировочных де-
ревьев располагалось в долинах рек на тропах. Линейная частота мечения деревьев 
медведями на используемых ими тропах составила 3,2 дерева на 1 км. 

Ключевые слова: дендроактивность животных, маркировочное дерево, по-
пуляция, следовая метка, Ursus arctos 
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Summary. Marking activity is important for intraspecific communication of car-

nivorans, and brown bear (Ursus arctos L.), in particular. Marking, together with olfac-
tory and visual signals, contribute to the spatial distribution of individuals, reduces the 
likelihood of unwanted encounters with representatives of same and other species, in-
forms about the social status of individuals, facilitates the meeting of sexual partners 
during the rut, and accomplish the functions of territorial protection. Bears mainly 
choose trees as marking objects. To study brown bear communication system is im-
portant for understanding natural population processes whose disruption caused by hu-
man activities requires targeted conservation measures. 
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The study site was located in the Vostochny Reserve on the eastern coast of Sakha-
lin Island (50°30'-50°42'N, 143°33'-143°42'E) in 2010-2012. The study area is charac-
terized by mountainous relief with dark coniferous taiga as the dominant plant for-
mation. We described 218 bear marking trees along routes in the basins of the Vengeri 
and Pursh-Pursh rivers and registered tree species and its trunk diameter, forest type, 
and terrain. To compare marking trees with unmarked, but available for bears’ marking, 
we described all unmarked trees (n = 1479) within a 10 m radius from the marking trees, 
indicating their species and diameter. We registered and measured fresh (of the current 
year) and old signal marks on the trees: rubbing sings, debarking, and bear bites (See 
Fig. 1) and scratches. Brown bear pedal marks near marking trees were also registered. 

We found five species of trees marked by brown bears: Sakhalin fir (Abies sacha-
linensis F. Schmidt) Mast.) (See Fig. 2), Ayan spruce (Picea ajanensis (Scibold & 
Zucc.) Carriere), Cajander larch (Larix cajanderi Mayr), goat willow (Salix caprea L.), 
and Erman’s birch (Betula ermanii Cham.). Most of the marking trees were Sakhalin 
fir (84.4% of all marking trees), which, according to the selection analysis were the only 
species preferred by bears (Jacobs’ index = 0.23; see Fig. 3). Brown bears preferred to 
mark trees with a larger trunk diameter than available in the environment (average 29 
and 25 cm, respectively; W = 191904; p < 0.001; see Table 1). Among the marking 
trees 90% were alive. Among the fresh marking signs on a marking trees rubbing signs 
were the most often (45.4%) and located at a height of 20 to 268 cm. The debarking of 
the current year was registered on 7.8% of marking trees, and the maximum damage 
height was 341 cm. Fresh bear claw scratches were on 35.2% of the marking trees. The 
average upper limit of scratches was 222.9 cm, with a maximum of 390 cm. Fresh bear 
bites were on 13.8% of the tree trunks, ranging up to a height of 321 cm. Many marking 
trees are permanent for bears and used annually; some of those are used most inten-
sively. Repeated marking of the same objects by different individuals over a long period 
of time makes them communication centers of brown bears at the population level. We 
found bear pedal marks (depressions in the ground left by the bear’s paws) around nine 
trees. They comprised 5-25 holes from paw prints. The nature of the marking signs left 
by the bears had similar features to those in the other parts of the species’ area. Most of 
the marking trees (89.4%) were located in the floodplains and on the terraces, the rest 
were on the slopes of different exposure. Bears marked trees in the forests dominated 
by Sakhalin fir (73.9%), less often with dominance of Cajander larch (12.5%), Erman’s 
birch (7.4%), Ayan spruce (5.1%), and in floodplain deciduous forests (1.1%). The vast 
majority of marking trees were located on bear trails (210 trees, 96.3%). The location 
of marking trees along the trails increases the effectiveness of trees involved in animals’ 
communication activities, facilitating their detection. The marking complexes included 
two trees (27 times), three trees (10 times), four trees (5 times), five trees (2 times), and 
six and seven trees (1 time). The linear frequency of tree marking by bears on forest 
trails was 3.2 trees per 1 km. Such density of marked objects is relatively high, which 
is due to the relatively low anthropogenic pressure on the Reserve territory. The relative 
density of marking trees varies from site to site and depends on the bears number, the 
availability of trees suitable for marking, trails, anthropogenic pressure, and other fac-
tors. The frequency of tree-marking is a parameter that can be successfully used in de-
termining the relative population density of brown bear and monitoring of its population 
state. 

The paper contains 3 Figures, 1 Tables, 33 References. 
Keywords: animal dendroactivity, marking tree, population, pedal marking, Ursus 

arctos 
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Введение 
 

Маркировочная деятельность имеет для бурого медведя (Ursus arctos L.) 
внутрипопуляционное коммуникативное значение [1–3]. Функции маркиро-
вочной деятельности медведей многообразны. Среди них – распределение 
животных в пространстве, территориальная защита, снижение рисков неже-
лательных встреч с представителями своего и других видов, оповещение о 
социальном статусе особей и увеличение вероятности встречи половых 
партнеров в период гона [1, 4–7]. Маркирование особенно важно для живот-
ных, ведущих одиночно-семейный образ жизни и осваивающих большие 
участки обитания [8, 9], каковыми являются бурые медведи. Некоторые 
следы активности медведей, например обтёртости и царапины на деревьях 
могут носить не социальный, а комфортный или игровой характер [3]. 

Маркировочные объекты бурых медведей, по утверждению В.С. Пажетнова 
[1], несут опосредованные ольфакторные, визуальные и тактильные сигналы. 
Большое значение в коммуникации млекопитающих имеют поведенческие 
акты, связанные с взаимодействием особей посредством индивидуальных запа-
хов [10]. Имеются исследования, показывающие, что стратегия маркировова-
ния запахом увеличивает вероятность обнаружения сигналов, но сокращает за-
траты животными времени и энергии на обмен информацией [11, 12]. 

Маркировочная деятельность проявляется у бурых медведей по большей части 
в мечении деревьев [1, 12–17]. К элементам маркировки животных относятся 
также следовые метки – продавленные вращательными движениями конечностей 
лунки в грунте при подходах к деревьям и другим маркировочным объектам [1]. 

Изучение объектов маркировки позволяет неинвазивно оценивать состо-
яние популяций бурого медведя [18, 19]. Понимание коммуникативных си-
стем бурого медведя перспективно для совершенствования мониторинга по-
пуляций этого вида как на особо охраняемых природных территориях, так и 
на территориях, не имеющих такого статуса [3]. 

В задачи данного исследования входило выявление объектов маркировки 
бурого медведя на Восточном Сахалине; описание маркировочных деревьев и 
сигнальных меток на них, а также следовых меток медведей; установление осо-
бенностей распределения маркировочных объектов на местности. 

 
Материалы и методики исследования 

 
Район исследования расположен на территории заказника регионального 

значения «Восточный» в бассейнах рек Пурш-Пурш и Венгери, впадающих 
в Охотское море на восточном побережье о-ва Сахалин. Координаты района 
исследования: 50°30'–50°42' с.ш., 143°33'–143°42' в.д. 

Сложный рельеф, чередование горных хребтов и межгорных впадин обу-
словливают значительную пестроту ландшафтов исследуемого района. Здесь 
присутствуют следующие ландшафты: низменные террасированные морские 
равнины, складчатые и складчато-глыбовые низко- и среднегорья [20]. Расти-
тельность относится к южноохотскому типу [21]. Господствующей раститель-
ной формацией является темнохвойная тайга, образованная елью аянской 
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(Picea ajanensis (Scibold & Zucc.) Carriere) и пихтой сахалинской (Abies 
sachalinensis (F. Schmidt) Mast.). Реки являются нерестилищами лососевых рыб. 

В поисках маркировочных объектов в 2010–2012 гг. пройдено 48 км по 
тропам и 20 км – вне троп (по водораздельным хребтам и склонам). 
На маршрутах описывали все маркировочные деревья и следы маркировки, 
оставленные животными. Всего обнаружили 218 деревьев, несущих следы 
маркировки медведей. 

Маркировочные деревья описывали по определенной схеме, представлен-
ной нами в предыдущих публикациях [16, 17]. При помощи GPS-навигатора 
фиксировали координаты каждого дерева, в месте его нахождения отмечали ре-
льеф (пойма реки или ключа, терраса, склоны различной экспозиции, хребет) и 
наличие тропы. Указывали тип леса и основные лесообразующие породы дере-
вьев. Под типом леса подразумевали единицу классификации лесной расти-
тельности, выделение которой основано на доминирующих видах древесного 
яруса. Указывали вид дерева, его состояние (живое или сухое), диаметр на 
уровне груди. Измерения диаметра производили с точностью до 1 см. У накло-
ненных деревьев замеряли угол наклона относительно вертикали. 

Все следы маркировки деревьев, оставленные животными в текущем году 
(свежие) и в предыдущие годы (несвежие), фиксировали раздельно. В соответ-
ствии с выделенными С.В. Пучковским метками на деревьях [22] отмечали об-
тёртости (полированная или загрязненная поверхность коры с шерстью живот-
ных), сдиры (оторванные когтями участки коры, рис. 1, а), закусы (следы от 
зубов и вырванные зубами участки коры, рис. 1, б) и прорезающие царапины 
(врезавшиеся в кору следы от когтей). Для всех элементов маркировки заме-
ряли высоту, на которой они расположены, а для сдиров и закусов – длину (по 
вертикали) и ширину (по горизонтали) повреждения коры [16, 17]. 

Вблизи маркировочных деревьев отмечали наличие следовых меток. Рас-
положенные в непосредственной близости друг от друга меченные медве-
дями деревья объединяли в группы, названные А.П. Берзаном маркировоч-
ными комплексами [23]. 

Линейную частоту мечения [19] выражали в количестве маркировочных 
объектов медведей на 1 км тропы, используемой животными. 

Для сравнения выборок маркировочных деревьев с деревьями, не имею-
щими следов маркировки, но доступными для мечения медведями, регистриро-
вали все немеченые деревья диаметром 10 см и более (1 479 деревьев) в радиусе 
10 м от всех обнаруженных маркировочных деревьев. Для немеченых деревьев 
указывали их вид и диаметр. В данную выборку не включили деревья менее 10 
см в диаметре, поскольку максимальный диаметр обнаруженного на террито-
рии исследования маркировочного дерева составил 10 см.  

В соответствии с критерием Пирсона соотношение видов меченных мед-
ведями деревьев к видам деревьев, доступных для мечения в среде, оказалось 
неравномерным (X2 = 126,7; df = 8; p < 0,001). В связи с этим, дальнейший 
анализ проведен с помощью индекса избирательности Якобса [24], который 
позволил оценить степень предпочтения или избегания использования опре-
деленных видов деревьев в качестве объектов маркировки, сравнивая долю 
доступных деревьев в среде и долю маркированных медведями по формуле 
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D = (ri – pi) / (ri + pi – 2ripi), 
 

где ri – доля вида i от общего числа меченых деревьев, pi – доля вида i среди 
всех доступных для мечения деревьев. Данный индекс находится в диапа-
зоне значений от +1 (дерево крайне предпочтительно в качестве объекта 
маркировки) до –1 (дерево крайне избегается в качестве объекта марки-
ровки). Доверительные 95%-ные интервалы рассчитаны с помощью бут-
стрэпа с 10 000 повторений. 
 

 
 

Рис. 1. Сдиры (а) и закусы (б) бурых медведей на маркировочных деревьях.  
Фото И.В. Серёдкина 

[Fig. 1. Debarking (a) and bites (b) on marking trees by brown bears. Photo by I.V. Seryodkin] 
 

 
Для сравнения диаметров маркировочных деревьев и диаметров дере-

вьев, не имеющих метки медведей, обосновано применение непараметриче-
ских статистических критериев: критерий Шапиро–Уилка (W = 0,75–0,95;  
p < 0,05) и построение гистограмм не показали нормального распределения 
выборок, а критерий Бартлетта (Bartlett’s K2 = 56,631; df = 8; p < 0,001) не 
выявил равенство их дисперсий. Исходя из этого, сравнение диаметров де-
ревьев провели U-критерием Манна–Уитни. 
 

Результаты исследования 
 

Характеристика маркировочных деревьев. Маркировочные деревья 
были представлены в основном пихтами сахалинскими (таблица, рис. 2). 
Из 218 деревьев 214 (98,2 %) являлись хвойными породами. Из других хвой-
ных пород присутствовали ель аянская и лиственница Каяндера (Larix 
cajanderi Mayr). 
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Видовой состав и диаметр деревьев, меченных бурыми медведями  
и не имеющих следов маркировки, на Восточном Сахалине 

[Species composition and diameter of trees marked by brown bears  
and without any mark signs in the East Sakhalin] 

 

Вид дерева  
[Species of tree] 

Наличие 
следов ме-

чения 
[Availability 
of markings]

N 

Доля деревьев 
данного вида, 

%  
[The proportion 
of tree species, 

%] 

Диаметр ствола, см 
[Tree trunk diameter, cm] 

X  (SD) Min Max 

Пихта сахалинская 
[Sakhalin fir]  
Abies sachalinensis 
(F. Schmidt) Mast. 

Да [Yes] 184 84,4 30 (11) 10 67 

Нет [No] 672 45,4 23 (10) 10 65 

Ель аянская [Ayan 
spruce] Picea ajanen-
sis (Scibold & Zucc.) 
Carriere 

Да [Yes] 15 6,9 23 (8) 10 37 

Нет [No] 352 23,8 29 (12) 10 92 

Лиственница Каян-
дера [Cajander larch] 
Larix cajanderi Mayr 

Да [Yes] 15 6,9 18 (10) 10 46 

Нет [No] 107 7,2 27 (12) 10 57 

Ива козья [goat wil-
low] Salix caprea L. 

Да [Yes] 3 1,4 40 (20) 17 52 
Нет [No] 15 1,0 20 (10) 12 50 

Береза Эрмана [Er-
man's birch] Betula  
ermanii Cham. 

Да [Yes] 1 0,5 – – – 

Нет [No] 255 17,2 24 (10) 10 74 

Ольха волосистая 
[Manchurian alder]  
Alnus hirsute (Spach) 
Rupr. 

Да [Yes] 0 – – – – 

Нет [No] 41 2,8 17 (6) 10 35 

Тополь Максимо-
вича [Japanese poplar] 
Populus maximowiczii 
A. Henry 

Да [Yes] 0 – – – – 

Нет [No] 14 0,9 48 (5) 37 57 

Тополь дрожащий 
[Eurasian aspen] 
Populus tremula L. 

Да [Yes] 0 – – – – 
Нет [No] 10 0,7 23 (5) 16 30 

Береза плосколист-
ная [Asian white birch] 
Betula platyphylla 
Sukaczev 

Да [Yes] 0 – – – – 

Нет [No] 10 0,7 26 (9) 11 45 

Ильм японский  
[Japanese elm]  
Ulmus japonica 
(Rehder), Sarg. 

Да [Yes] 0 – – – – 

Нет [No] 2 0,1 16 (4) 13 18 

Ильм лопастный 
[lobed elm] Ulmus la-
ciniate (Trautv.) Mayr

Да [Yes] 0 – – – – 

Нет [No] 1 0,1 13 – – 

Все деревья  
[All trees] 

Да [Yes] 218 100 29 (11) 10 67 
Нет [No] 1 479 100 25 (11) 10 92 

Примечание. N – количество деревьев, X – среднее, SD – стандартное отклонение, min – 
минимальный диаметр ствола, max – максимальный диаметр ствола. 
[Note. N - number of trees, X  - mean, SD - standard deviation, min - minimum tree trunk diameter, max - 
maximum tree trunk diameter]. 
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Рис. 2. Пихта сахалинская – маркировочное дерево бурого медведя.  
Фото И.В. Серёдкина 

[Fig. 2. Sakhalin fir - brown bear marking tree. Photo by I.V. Seryodkin] 
 

Анализ избирательности деревьев в качестве объектов для мечения по-
казал, что пихта сахалинская являлась единственным предпочитаемым мед-
ведями видом. Ива козья (Salix caprea L.) и лиственница Каяндера метились 
пропорционально их наличию в среде. Береза Эрмана (Betula ermanii Cham.) 
и ель аянская использовались в качестве объектов маркировки значительно 
реже относительно их наличия в среде (рис. 3). 

Наибольший средний диаметр из хвойных пород имела пихта сахалин-
ская (см. таблицу). Большинство деревьев (83,5%) имело диаметр в диапа-
зоне от 11 до 40 см. В частности, по категориям диаметра ствола маркировоч-
ные деревья распределены следующим образом: 10 см – 2,8%, 11–20 см – 
24,3%, 21–30 см – 32,6%, 31–40 см – 23,9%, 41–50 см – 13,3%, 51–60 см – 
2,8%, 61–70 см – 0,5%. 
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Рис. 3. Значения индекса избирательности Якобса для выбора медведями  
определенных видов деревьев в качестве объектов мечения 

[Fig. 3. Jacobs selectivity index values for the bears preference of certain tree species as marking objects] 
 

Диаметры маркировочных деревьев оказались достоверно больше  
(W = 191904; p < 0,001; таблица) диаметров деревьев, доступных для мече-
ния медведями, но не имевших сигнальных меток. Данное заключение ак-
туально и отдельно для пихты сахалинской (W = 83652; p < 0,001). Тем не 
менее диаметр стволов у маркировочных деревьев оказался достоверно 
меньше, чем у немеченых деревьев у ели аянской и лиственницы Каяндера 
(W = 1845; p < 0,05 и W = 406; p < 0,01 соответственно). 

Только 10 маркировочных деревьев являлись сухими, остальные – жи-
выми. Угол наклона от 5 до 10° имели 7 деревьев. 

Характеристика сигнальных меток на деревьях. Обтёртости присут-
ствовали на 169 маркировочных деревьях (77,5%), из них свежие обтёрто-
сти – на 99 деревьях (45,4%), а прошлых лет – на 144 (66,1%). Свежие об-
тёртости вместе со старыми имелись на 74 деревьях (33,9%), только све-
жие – на 25 (11,5%) и только старые – на 70 деревьях (32,1%). Обтёртости 
располагались на высоте 20–268 см. 

Сдиры присутствовали на 153 деревьях (70,2%), из них текущего года – 
на 17 деревьях (7,8%), а прошлых лет – на 143 деревьях (65,6%). Свежие 
сдиры вместе со старыми присутствовали на 7 деревьях (3,2%), только све-
жие – на 10 (4,6%) и только старые – на 136 деревьях (62,4%). На 51 дереве 
имелось по два разобщенных между собой сдира, на 18 – по три, на 2 – по 
четыре и на 2 – по пять. Сдиры располагались на высоте 0–341 см. Нижняя 
граница раневой поверхности находилась в среднем на высоте 114,9 см  
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(SD = 61,7 см), а верхняя – 213,8 см (SD = 44,7 см). По 254 измерениям средняя 
длина сдира составила 49,8 см (SD = 37,3 см), а средняя ширина – 17,6 см  
(SD = 12,4 см). Площадь раневой поверхности составила в среднем 1 027,7 см2 
(SD = 1 232,0 см2) при минимуме 32 см2 и максимуме 7 904 см2. 

Прорезающие царапины от когтей медведей присутствовали на 208 де-
ревьях (95,4%), из них свежие царапины – на 77 деревьях (35,2%), а про-
шлых лет – на 182 (83,5%). Свежие царапины вместе со старыми присут-
ствовали на 51 дереве (23,4%), только свежие – на 26 (11,9%) и только ста-
рые – на 131 дереве (60,1%). По 259 измерениям средняя нижняя граница 
царапин располагалась на высоте 96,3 см (14–236 см, SD = 46,1 см), а сред-
няя верхняя граница – на высоте 222,9 см (82–390 см, SD = 39,8 см). 

Закусы присутствовали на 109 деревьях (50,0%), из них свежие закусы – 
на 30 деревьях (13,8%), а прошлых лет – на 93 (42,7%). Свежие закусы вме-
сте со старыми имелись на 14 деревьях (6,4%), только свежие – на 16 (7,3%) 
и только старые – на 79 деревьях (36,2%). На 43 деревьях находилось по два 
разобщенных между собой закуса, на 7 – по три и на 2 – по четыре. Закусы 
располагались на высоте 25–321 см. Нижняя граница закусов располагалась 
в среднем на высоте 170,4 см (SD = 49,9 см), а верхняя – 204,0 см (SD = 46,2 
см). По 172 измерениям средняя длина закуса составила 10,8 см (SD = 4,5 
см), а средняя ширина – 11,1 см (SD = 3,3 см). Площадь раневой поверхности 
составила в среднем 128,9 см2 (30–1050 см2, SD = 122,5 см2). 

Из других повреждений, нанесенных медведями на маркировочные де-
ревья, в трех случаях присутствовали обломанные ветви. Еще в двух слу-
чаях животные надкусили и заломили стволы пихт диаметром на уровне 
груди 10 и 15 см на высоте 207 и 300 см соответственно. В результате по-
вреждений, нанесенных медведями, два маркировочных дерева усохли. 

Размещение маркировочных деревьев. Маркировочные деревья были 
расположены на террасах или в поймах рек 195 раз (89,4%) и 23 раза (10,6%) на 
склонах различной экспозиции (восточной – 17 раз, северо-восточной – 4 раза, 
западной и южной – по 1 разу). Меченные медведями деревья чаще всего рас-
полагались в лесах с преобладанием пихты сахалинской (73,9%), реже – с до-
минированием лиственницы Каяндера (12,5%), березы Эрмана (7,4%), ели аян-
ской (5,1%) и в пойменных лесах с лиственными породами (1,1%). 

Подавляющее большинство маркировочных деревьев было расположено на 
звериных тропах (210 деревьев, 96,3%). Вне троп обнаружено восемь деревьев. 

Общая частота мечения на тропах, используемых медведями, составила 3,2 
дерева на 1 км. Наибольшая частота маркировочных деревьев (15 деревьев на 
1,5 км) отмечена на тропе, проходящей по приморской террасе в лесу с преоб-
ладанием пихты сахалинской между устьями рек Венгери и Пурш-Пурш. 

В состав маркировочных комплексов 27 раз входило по два дерева, 10 раз – 
по три, 5 раз – по четыре, 2 раза – по пять, по 1 разу – по шесть и семь деревьев. 

Сигнальные метки вне деревьев. Следовые метки отмечены рядом с 
девятью маркировочными деревьями. Они состояли из 5–25 лунок (в сред-
нем 13,7 лунки на одну следовую дорожку, SD = 6,3). Средняя ширина мар-
кировочного следа (расстояние между средними линиями отпечатков левых 
и правых лап) составила 41,2 см (SD = 5,8 см). 
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Обсуждение результатов исследования 
 

Количественный и качественный состав видов маркировочных деревьев 
зависит от видового разнообразия дендрофлоры в конкретном районе, тем 
не менее у медведей имеются предпочтения в выборе определенных пород. 

Выбор для мечения деревьев хвойных пород, особенно пихты и ели, как 
это наблюдается на Восточном Сахалине, характерен для бурых медведей 
[1, 5, 6, 16, 25]. Исследователи выдвигают предположение, что предпочте-
нию медведями хвойных пород лиственным способствует живица [6, 7, 25], 
а при «считывании» ольфакторного сигнала животными запах живицы вы-
ступает как добавочный раздражитель [7]. 

С.В. Пучковский [13], рассчитав коэффициенты выборочности (доли де-
ревьев разных пород среди маркировочных деревьев и в древостое), пока-
зал, что ель и в большей степени пихта привлекательны для бурых медведей. 
Предпочтение медведями пихты сахалинской (см. рис. 2) показано в нашем 
исследовании. Кроме Восточного Сахалина, пихта сахалинская является 
наиболее часто используемым среди деревьев объектом маркировки бурых 
медведей на Курильских островах: Кунашире [23] и Итурупе [26], где она 
распространена. У пихты относительно легко по сравнению с другими хвой-
ными деревьями отделяется кора от древесины; соответственно, медведям 
проще оставлять на них заметные сдиры и закусы. Это может являться для 
животных дополнительным стимулом при выборе дерева для мечения. 

Кроме деревьев хвойных пород, медведи в качестве объектов марки-
ровки могут использовать березы и другие лиственные породы. На Среднем 
Сихотэ-Алине на долю берез трех видов пришелся 21,1% всех меченых де-
ревьев [16], а на Восточной Камчатке доля березы Эрмана среди маркиро-
вочных деревьев составила 91,6% за счет ее преобладания в древостое [17]. 
Медведи маркируют березу в восточной части Джунгарского Алатау, где 
нет хвойного леса [27]. В районах с низкой долей в древостое хвойных де-
ревьев или невысокой лесистостью мечение медведями лиственных пород 
более обычно [4, 28]. Тем не менее С.В. Пучковский [13] указывает, что в 
Удмуртии бурые медведи явно избегают маркировать березы, что согласу-
ется с результатами нашего исследования. 

Бурые медведи склонны выбирать для мечения деревья с относительно 
большим диаметром ствола. На это указывают как результаты сравнения 
выборок маркировочных деревьев с деревьями, доступными для мечения, 
так и то, что меченых деревьев с диаметром менее 10 см обнаружено не 
было. Уменьшение количества маркировочных деревьев с диаметром более 
40 см по сравнению с диаметрами от 11 до 40 см связано с общей малой 
долей деревьев, имеющих такие размерные характеристики в районе иссле-
дования. Выбор бурыми медведями для мечения деревьев с относительно 
большим диаметром, чем в окружающей среде, отмечен также для других 
регионов [12, 17, 29]. 

Из деревьев, ствол которых расположен под углом относительно поверх-
ности земли, медведи выбирают для маркирования чаще те, которые нави-
сают в сторону тропы, а метят их в основном со стороны острого угла наклона 
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[16]. Считается, что животные, в частности тигры, используют свойство 
наклоненных деревьев защищать запаховую метку от дождевой воды [30]. 

Доля маркировочных деревьев, несущих на себе следы обтёртостей, ока-
залась больше, чем доля деревьев со сдирами и закусами как в целом, так и 
в отношении только свежих меток. В.С. Пажетнов [1] на основании изуче-
ния маркировочной деятельности медведей в Центрально-Лесном заповед-
нике пришел к выводу, что сдиры и закусы звери оставляют на деревьях го-
раздо реже, чем обтёртости. 

Исследования показали, что многие маркировочные деревья метятся 
медведями повторно. Часть маркировочных деревьев используется медве-
дями наиболее интенсивно. Повторное мечение разными особями одних и 
тех же объектов в течение длительного периода времени делает из них ком-
муникационные центры на популяционном уровне [31].  

Долины рек являются для животных ландшафтными ориентирами при 
перемещениях, кроме того, по ним удобнее и легче передвигаться, чем по 
склонам. По этой причине тропы бурых медведей и связанные с ними ком-
муникативные объекты, в первую очередь маркировочные деревья, приуро-
чены по большей части к поймам и террасам речных долин. Такое распре-
деление маркировочных объектов характерно и для других регионов Даль-
него Востока, например, Северного Приохотья [32], Среднего Сихотэ-
Алиня [16] и о-ва Итуруп [26]. 

Распределение маркировочных деревьев по типам леса в определенной 
степени отражает распределение бурого медведя. На территории исследова-
ния маркировочные деревья располагались в зоне хвойных лесов с доминиро-
ванием пихты и лиственницы – типичных местообитаний бурого медведя. 

Мечение животными деревьев, расположенных на тропах, наблюдается 
в разных частях ареала бурого медведя [1, 4–6, 13, 25, 33]. Большинство троп 
расположено в местах, удобных для перемещения медведей. Расположение 
маркировочных деревьев вдоль троп увеличивает вероятность их обнаруже-
ния животными [33]. 

Различия в частоте мечения медведями деревьев отражают различия в 
плотности населения медведей [13]. Частота обнаруженных меченых дере-
вьев в районе исследования (3,2 дерева на 1 км) является относительно вы-
сокой. Для сравнения, в Печоро-Илычском заповеднике (Республика Коми) 
частота мечения в среднем составляет 0,6 деревьа на 1 км маршрута [19]. 
Частота мечения деревьев – параметр, который может быть с успехом ис-
пользован при определении относительной плотности населения бурого 
медведя и в мониторинге состояния его популяций [13, 16, 22]. 

 
Заключение 

 
Важную роль во внутривидовых взаимодействиях, связанных с регуля-

цией пространственного размещения особей и территориальной защитой в 
популяциях бурого медведя, играет маркировочная деятельность. Как и в 
других регионах, на Восточном Сахалине она осуществляется животными 
посредством мечения деревьев и следовых меток. 
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Медведи выбирали для мечения деревья, частота обнаружения которых 
другими особями наиболее вероятна (расположенные на тропах и с относи-
тельно большим диаметром ствола). Звери предпочитали пихту сахалин-
скую, на которой относительно легко отделяется кора, метки заметны и 
дольше сохраняются, что связано со свойствами коры и наличием живицы. 
Эти особенности выбора объектов маркировки согласуются с признаками, 
характеризующими надежность опосредованной коммуникации животных. 
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