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Аннотация. В границах города Тюмени в современный период происходит 

интенсивная урбанизация, которая приводит к значительной трансформации при-
родной среды. Активное расширение селитебных и промышленных зон происхо-
дит в условиях непрерывной застройки прилегающих территорий, бывших в 
сельскохозяйственном использовании или естественном состоянии. Данный про-
цесс сопровождается сменой естественных почв антропогенно-преобразован-
ными, которые занимают значительные площади и встречаются во всех функци-
ональных зонах города. Антропогенная деятельность как фактор почвообразова-
ния проявляется в особенностях морфологического строения почв, особенно 
верхнего горизонта. В административных границах г. Тюмени (57°09′ с.ш., 
65°32′ в.д.) исследованы морфологические особенности и физико-химические 
свойства поверхностных горизонтов (0–10 см) почв и техногенных поверхност-
ных образований (241 образец). Показано, что в почвах всех функциональных 
зон, кроме рекреационной, отмечаются признаки антропогенного воздействия. 
Прямое воздействие приводит к перемешиванию верхних почвенных горизонтов, 
погребению естественных и антропогенно-преобразованных органогенных гори-
зонтов, появлению срединных горизонтов на поверхности или сведению почвы, 
созданию новых горизонтов и почв. Таким образом, особенности морфологиче-
ского строения почв являются репрезентативным источником информации об ис-
тории трансформации ландшафтов городских территорий в связи с характером и 
масштабом хозяйственной деятельности человека. 

Ключевые слова: городские почвы, урболандшафты, история землепользо-
вания, Urbic Technosol, физико-химические свойства почв, Западная Сибирь 
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Summary. Urbanization is one of the main trends of the modern world. The growth 

of the urban population, and, as a consequence, the increase in the area of urban land-
scapes, leads to a significant transformation of the environment due to comprehensive 
human economic activity or anthropogenesis. Such changes affect not only natural land-
scapes as a whole, but also their individual components, such as soil cover. Anthropo-
genically transformed soils occupy significant areas within urbanized territories. The 
nature of the anthropogenic impact on soils is determined by the type of land use and is 
reflected in the profile of urban soils in the form of formation of corresponding anthro-
pogenic horizons or changes in the properties of surface horizons. 

Field work was carried out within the boundaries of the city of Tyumen (57°09′ N, 
65°32′ E), including both the core of dense urban areas and peripheral agricultural and 
recreational areas. The object of the study in this work is anthropogenically modified soils 
of the city of Tyumen. The description and diagnostics of horizons and characteristics 
were carried out on the basis of the “Classification and Diagnostics of Soils of Russia” 
[2004], taking into account proposals for the introduction of urban soils into the soil clas-
sification system of Russia. The research methods included morphological analysis of 
soils, determination of acidity, organic carbon content by the titrimetric method, soil tex-
ture by sedimentation method with pyrophosphate preparation. Statistical analysis of the 
data was carried out using the STATISTICA 12 “StatSoft” package (USA). 

The results showed that natural surface horizons are typical only for undisturbed 
soils of the recreational area. The soils of other functional zones demonstrated signs of 
anthropogenic impact, which were expressed in the form of changes in both the soil 
profile as a whole and surface horizon. The direction and intensity of anthropogenic 
impact correspond to the severity of the transition from natural to anthropogenic land-
scapes. 

The reaction of the surface horizons varies from acidic to strongly alkaline. The 
largest area within the city is occupied by alkaline soils. The Corg values fluctuate 
within 0.01-22.84%, with an average value of 2.7%. Loamic and siltic varieties pre-
dominate, among which silt loams are the most widespread. The composition of the 
major oxides is consistent with the soil texture. The contents of Fe2O3 and Al2O3 vary 
between 0.7-7.7 and 1.5-13%, their increased values are typical for soils on cover and 
loess-like loams. The SiO2 content in most urban soils is 60-70%. 

Within the urban area of Tyumen, 5 districts are distinguished according to with the 
morphology and properties of surface soil horizons. In the city center, urban stratified 
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soils on sandy and silty loamy technogenic deposits with elevated pH and average con-
tent of Corg predominate. The northern part of the city is occupied mainly by peat soils 
on the site of mined-out areas of the Tarman bog massif with an alkaline reaction and а 
high content of Corg. In the western part on the city periphery, agrogenically transformed 
and postagrogenic soils with slightly acidic and neutral reaction and average content of 
Corg on loess-like loams can be found. In the northeast of the city alkaline agricultural 
soils predominate. In the southeastern part within the lacustrine-alluvial deposits, 
slightly altered soils with low pH values and low Corg content can be found. 

The article contains 4 Figures, 33 References. 
Keywords: urban soils, urban landscapes, history of land use, Urbic Technosol, 

soil physico-chemical properties, Western Siberia 
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Введение 

 
В современном мире одной из важнейших целей в области устойчивого раз-

вития является обеспечение жизнестойкости и экологической устойчивости ур-
банизированных территорий. Население городов достигло 4,4 млрд человек к 
2021 г., или 56% от численности мирового населения, и продолжает расти [1]. 
К числу главных последствий урбанизации относятся развитие городской 
транспортной и социальной инфраструктуры, увеличение экономической ак-
тивности, в том числе в связи с расширением промышленного производства. 
Интенсивный техногенез как результат различных взаимосвязанных процессов 
приводит к глубокому преобразованию исходных природных ландшафтов и от-
дельных их компонентов, в частности, их свойств и функций [2]. 

Трансформация почвенного покрова в результате процессов урбаниза-
ции является одним из приоритетных направлений исследований в послед-
ние десятилетия [3–5]. Актуальность данной проблематики обусловлена, с 
одной стороны, масштабом, а с другой – сложным, не всегда однозначным 
характером данного явления [6–7]. Возникновение и развитие антропо-
генно-преобразованных почв и техногенных поверхностных образований 
(ТПО) определяются историей и длительностью урбанизации, характером 
землепользования. Городские почвы, с одной стороны, наследуют признаки 
естественных почв, с другой – формируются под влиянием деятельности че-
ловека, приводящей к изменению или уничтожению природных образова-
ний [8]. Несмотря на рост числа исследований, посвященных вопросам клас-
сификации городских почв и ТПО [9–13], проблема их включения в совре-
менную классификацию почв России продолжает оставаться дискуссион-
ной [14]. 
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Характер освоения территории, особенности городской структуры, специа-
лизация и размещение производств являются специфичными признаками каж-
дого конкретного города. Возраст городской застройки, функциональное зони-
рование, плотность населения, плотность дорожной сети, расстояние от город-
ского центра определяются уровнем урбанизации и являются важными факто-
рами формирования почвенного покрова городов [15]. Кроме того, как пока-
зали результаты современных исследований, исходный физико-географиче-
ский контекст может также являться фактором значительной дифференциации 
почвенного покрова [16–17], что потенциально способно оказывать существен-
ное влияние на экосистемные функции и эколого-геохимическую специализа-
цию почвенного покрова [18–19]. Таким образом, совокупность естественных 
особенностей территории и характера процессов урбанизации являются клю-
чом к пониманию современного разнообразия почв городских территорий и их 
потенциальной роли в формировании подобных ландшафтов. 

В России насчитывается 1 118 городов, в которых проживает 110,1 млн 
чел. [20]. Тюмень занимает 18-е место по численности населения среди го-
родов России и характеризуется высокой динамикой прироста населения. 
Тюмень является крупным транспортным и торговым центром с развитой 
сферой строительства, основой промышленности которого служат крупные 
и средние обрабатывающие производства. В настоящее время город продол-
жает интенсивно развиваться при достаточно низком росте промышленно-
сти. Соответственно, пример Тюмени может рассматриваться в качестве од-
ного из возможных путей постиндустриального развития урболандшафтов 
России, возможные последствия которого важно изучить, в том числе с по-
зиций исследований городских почв. 

Изучение почвенного покрова в окрестностях Тюмени проводилось в 80–
90-е гг. XX в., до начала интенсивного развития урбопочвоведения в России. 
Л.Н. Каретиным и И.М. Гаджиевым составлена почвенная карта юга Тю-
менской области [21], дающая представление о почвенном покрове приго-
родной зоны Тюмени. Сведения о морфологических особенностях, физико-
химических свойствах природных и используемых в земледелии почв дан-
ной территории содержатся в работах Л.Н. Каретина [22] и В.Я. Хренова 
[23], где для определения таксономической принадлежности почв использо-
вана факторно-экологическая классификация почв СССР [24], не позволяю-
щая охарактеризовать антропогенно-преобразованные почвы. Антропо-
генно-преобразованные почвы и ТПО застроенной части Тюмени обсужда-
ются в работе А.Н. Гусейнова [25], в которой использована систематика го-
родских почв, предложенная М.Н. Строгановой и М.Г. Агарковой [9]. 

Цель настоящего исследования состоит в анализе вариативности свойств 
и морфологии поверхностных горизонтов почв Тюмени в контексте особен-
ностей урбанизации и своеобразия исходных ландшафтов. 

 
Материалы и методы 

 
Полевые почвенно-геохимические исследования проведены летом 

2016 г. в административных границах Тюмени (рис. 1). Город Тюмень 
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(57°09′ N, 65°32′ E), основанный в 1586 г., с населением 861,1 тыс. чел. и 
площадью 698,5 км2, расположен на юго-западе Западно-Сибирской рав-
нины. Протекающая с запада на восток р. Тура делит территорию на две ча-
сти: левобережную на низкой I надпойменной террасе (НПТ), переходящей 
в Тарманский болотный массив, и правобережную, занимающую комплекс 
высоких НПТ и часть Тура-Пышминского междуречья. Территория харак-
теризуется умеренным климатом с продолжительной холодной зимой и ко-
ротким теплым летом; преобладают юго-западные ветры. Тюмень располо-
жена на границе двух почвенных провинций: левобережная часть города от-
носится к Западно-Сибирской южнотаёжной дерново-неглубоко- и глубоко-
подзолистых почв, дерново-подзолистых и дерново-подзолисто-глеевых 
почв со вторым гумусовым горизонтом, торфяных болотных и дерново-гле-
евых почв, правобережная – к Западно-Сибирской лиственно-лесной серых 
лесных, серых лесных осолоделых, лугово-чернозёмных и луговых осоло-
делых и солонцеватых и лугово-болотных почв [26]. 

 

 
 

Рис. 1. Расположение площадок опробования почв в пределах различных  
функциональных зон Тюмени: A – сельскохозяйственная,  

I – промышленно-складская, R – рекреационная, S – селитебная 
[Fig. 1. Location of soil sampling sites within various functional zones of Tyumen city:  

A - agricultural, I - industrial and warehouse, R - recreational, S - residential] 
 

Для оценки трансформации верхней части профиля городских почв по 
регулярной километровой сети заложены площадки опробования на участ-
ках с ненарушенным почвенным и редким растительным покровом [27]. 
На незастроенных городских территориях в рекреационной и сельскохозяй-
ственной зонах плотность сети составила 1 площадка на 4 км2. В результате 
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выделен 241 участок опробования (рис. 1). Для морфологической характе-
ристики верхней части почвенного профиля в центре площадки 5×5 м закла-
дывалась прикопка глубиной до 40 см. Классификация почв проводилась с 
учетом предложений о введении городских почв и ТПО [9–14] в Классифи-
кацию и диагностику почв России [28] и согласно Мировой реферативной 
базе почвенных ресурсов [29]. На каждой площадке методом конверта от-
биралась смешанная проба поверхностного (0–10 см) почвенного горизонта 
(исключая опад, подстилку, мусор, камни и пр.) [30]. 

В отобранных образцах определены рН потенциометрическим методом 
в суспензии почва:вода (1:2,5) с помощью рН метра 206-pH1 «Testo» (Гер-
мания), содержание органического углерода (Сорг) титриметрическим вари-
антом метода И.В. Тюрина [31], содержание Al2O3, SiO2 и Fe2O3 рентгено-
флуоресцентным спектрометром Спектроскан Макс-GV «Спектрон» (Рос-
сия) и размерность почвенных частиц лазерным дифрактометром LS 13320 
«Beckman Coulter» (США) с предварительным диспергированием проб пи-
рофосфатом натрия.  

Обработка и анализ данных проведены с использованием пакета 
Statistica 12 «StatSoft» (США). Рассчитаны описательные статистики изу-
ченных параметров и проведена проверка нормальности распределения вы-
борок с помощью W-теста Шапиро–Уилка. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Встречаемость различных типов поверхностных горизонтов в почвах 

Тюмени и их свойства. Полевые исследования показали, что естественные 
поверхностные горизонты характерны только для ненарушенных почв ре-
креационной зоны. В почвах всех остальных функциональных зон отмеча-
ются признаки антропогенного воздействия, которые выражаются в виде из-
менения как почвенного профиля в целом, так и поверхностных горизонтов 
(рис. 2). Направленность и интенсивность процессов антропогенного воз-
действия соответствуют выраженности перехода от естественных к антро-
погенным ландшафтам. 

В природных почвах ненарушенных ландшафтов рекреационной зоны 
поверхностные горизонты представлены естественно-залегающими гумусо-
выми и органогенными горизонтами AY, AU и H без признаков прямого ан-
тропогенного воздействия (рис. 2). Серогумусовый горизонт AY характерен 
для дерново-подбуров и дерново-подзолистых почв, аллювиальных гумусо-
вых (дерновых) почв, AU – для темно-серых почв, H – для перегнойно-гле-
евых почв. Серогумусовые горизонты AY имеют реакцию среды от кислой 
до нейтральной (рН 4,0–6,7, в среднем 5,8), состав от супесчаного до сред-
несуглинистого, содержат 0,5–4,5% (в среднем 1,6%) Сорг. Темногумусовые 
горизонты AU характеризуются более щелочной реакцией (рН 6,6–7,9, в 
среднем 7,5), более высоким содержанием Сорг (1,3–5,1, в среднем 2,9%). 
В перегнойных горизонтах H отмечается максимальное содержание Сорг (до 
23%) (рис. 3). 
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Рис. 2. Встречаемость (%) поверхностных горизонтов почв (N – количество)  
в зависимости от функционального назначения территорий в пределах Тюмени:  

V – селитебная садово-дачная, L – селитебная малоэтажная, M – селитебная  
среднеэтажная, H – селитебная многоэтажная, R – рекреационная, A –  
сельскохозяйственная, T – транспортная, I – промышленно-складская 

[Fig. 2. Occurrence (%) of topsoil horizons (N - quantity) depending on the land use area within Tyumen: 
V - residential villatic, L - residential low-rise, M - residential mid-rise, H - residential high-rise,  

R - recreational, A - agricultural, T - transport, I - industrial] 
 

 
 

Рис. 3. Варьирование свойств изученных поверхностных горизонтов почв  
и техногенных поверхностных образований 

[Fig. 3. Variation in the properties of the studied surface soil horizons and technogenic soil-like formations] 
 

В зоне сельскохозяйственного назначения в результате длительной рас-
пашки формируются агрогенно-преобразованные поверхностные гори-
зонты P, PU и PTR (рис. 2), которые являются диагностическими для агросе-
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рых, агротемно-серых почв и торфозёмов агроминеральных, соответ-
ственно. Агрогумусовые горизонты P по сравнению с AY обеднены Сорг 
(0,8–2,3, в среднем 1,5%), отличаются более щелочной реакцией (рН 5,6–7,2, 
в среднем 6,6), более тяжелым гранулометрическим составом. Реакция в аг-
ротемногумусовых горизонтах PU варьирует от слабокислой до щелочной, 
но преобладает нейтральная (рН 7,1); содержание Сорг составляет в среднем 
3,6% (от 1,7 до 7%) (см. рис. 3). Сельскохозяйственная зона северной части го-
рода занимает обширные рекультивированные территории выработанных тор-
фяников. Земледельческое освоение данных территорий привело к образова-
нию агроторфяно-минеральных PTR горизонтов. Для них характерны легкий 
состав, высокие значения рН (7,2–8,4, в среднем 8,1) и Сорг (до 18,4, в среднем 
8,1%). Вследствие активной урбанизации часть земель выведена из сельскохо-
зяйственного оборота, но не была застроена. Почвы таких территорий различ-
ного функционального назначения сохраняют в своем облике остаточные агро-
генные признаки, в них выделяются постагрогенные гумусовые горизонты 
AYpa и AUpa, по своим свойствам занимающие промежуточное положение 
между природными и агрогенными горизонтами [31], что служит основанием 
для выделения темно-серых и серых постагрогенных почв. 

Достаточно часто встречается срезание верхней части профиля за счет 
дефляции или эрозии, вызванной сведением растительного покрова, про-
кладкой грунтовых дорог, что приводит к выходу на поверхность либо есте-
ственно залегающих срединных горизонтов BF или BT и формированию аб-
раземов, либо почвообразующих пород С и возникновению абралитов 
(рис. 4). Свойства горизонтов данных почв широко варьируют (см. рис. 3). 

Изменение почв в городских условиях происходит как за счет поверхност-
ной, так и глубокой трансформации профиля. Поверхностная трансформация, 
затрагивающая профиль на глубину до 50 см, проявляется в перемешивании 
материала верхних горизонтов, привнесении артефактов антропогенного про-
исхождения в небольшом количестве (до 10%); при этом нижележащие гори-
зонты остаются неизменными [12]. В таком случае выделены серогумусовые 
AYur и темногумусовые AUur горизонты с признаками урбопедогенеза. Се-
рогумусовый горизонт характерен для урбосерых почв и урбодерново-подбу-
ров, темногумусовый – для урботемно-серых. Урбогоризонты AYur и AUur 
отличаются повышенными значениями рН (в среднем 7,5 и 8,7) и Сорг (2,1 и 
4,6%). Глубокое преобразование профиля в результате длительного постепен-
ного привнесения различных субстратов в селитебной, промышленной и 
транспортной зонах приводит к формированию особого горизонта урбик 
UR – диагностического горизонта урбостратозёмов. UR отличается мощно-
стью, близкой к щелочной реакции среды, содержит значительное количество 
антропогенных включений (более 10%). Содержание Сорг варьирует от 0,9 до 
7,9, в среднем 2,9%. Отдельно выделяется близкий по свойствам длительно 
обрабатываемый горизонт URau, характерный для культурозёмов (см. рис. 3). 

На территории города широко распространены ТПО, поверхностные го-
ризонты которых представляют собой слои привнесенного техногенного 
или рекультивационного материала, слабо проработанного процессами поч-
вообразования [14].  
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Рис. 4. Профили основных типов почв и техногенных почвоподобных образований, 

распространенных на территории города Тюмень 
[Fig. 4. Profiles of the main types of soils and technogenic soil-like formations distributed  

in the territory of Tyumen city] 
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При планировании участков под застройку или размещение инфраструк-
туры снимается верхний почвенный слой, по окончании работ в случае бла-
гоустройства и озеленения территорий на поверхность укладывается насып-
ной компостный, торфокомпостный или гумусированный материал – форми-
руется рекультивационный горизонт RAT либо торфяной слой – RT. Для дан-
ных слоев-горизонтов характерны малая мощность (до 10 см), ровная граница 
и резкий переход к нижележащим горизонтам, единичные антропогенные 
включения. Наличие данных горизонтов позволяет выделить реплантозёмы и 
рекреазёмы соответственно. Чаще всего на дневной поверхности оказывается 
отсыпанный слой искусственного материала – техногенный горизонт TCH, в 
таком случае диагностируется литострат. От других горизонтов он отличается 
отсутствием структуры, значительным количеством бытового и строитель-
ного мусора и очень низким содержанием Сорг (см. рис. 3). 
Почвенный покров, его разнообразие и связи с функциональным зониро-

ванием и особенностями инициального почвенного покрова и ландшафтов. 
На основе современных представлений о классификации и диагностике го-
родских почв [8–14, 28, 32] и по собственным материалам составлен список 
основных типов почв и ТПО, встречаемых на территории Тюмени (рис. 4). 
В границах города естественные типы почв встречаются фрагментарно вне 
селитебных и промышленных зон, в почвенном покрове доминируют антро-
погенно-преобразованные почвы, широко распространены антропогенные 
образования. 

В рекреационной зоне города сохранились естественные типы почв. 
На I-II НПТ под осиново-березовыми и березовыми лесами формируются 
дерново-подзолистые почвы на бескарбонатных суглинках и темно-серые 
почвы на карбонатных покровных и лессовидных суглинках, дерново-
подбуры под сосновыми лесами на песчаных субаэральных отложениях и 
перегнойно-глеевые почвы под заболоченными лугами в локальных пони-
жениях рельефа. Пойму Туры занимают аллювиальные гумусовые (дерно-
вые) почвы под лугами и ивняками. 

Значительную площадь в границах города занимают земли сельскохо-
зяйственного назначения. Их длительное использование под пашню при-
вело к формированию агрогенно-преобразованных почв. На Тура-Пышмин-
ском междуречье и высоких НПТ распространены агротемно-серые почвы 
на покровных и лёссовидных суглинках, на более низких позициях – агросе-
рые почвы. Характерными почвами в северной части Тюмени являются тор-
фозёмы агроминеральные, сформированные в результате осушения Тарман-
ского болотного массива, используемые под сенокосные угодья, посев кор-
неплодов и кормовых культур [33]. Увеличение площади застройки привело 
к выводу из оборота части сельскохозяйственных земель. В почвах таких 
территорий сохраняются признаки распашки, поэтому данные почвы можно 
рассматривать как серые и темно-серые постагрогенные. 

Во всех функциональных зонах города, кроме сельскохозяйственной, 
встречаются слабо нарушенные поверхностно трансформированные почвы: 
урбосерые, урботемно-серые, урбодерново-подбуры (рис. 4). От природных 
аналогов они отличаются наличием артефактов в небольшом количестве (до 



Почвоведение / Soil science 

16 

10%), незначительным механическим нарушением поверхностного гори-
зонта. Полное разрушение поверхностного горизонта в результате антропо-
генного воздействия, например, вблизи грунтовых дорог, оврагов и др., при 
сохранении срединного горизонта приводит к формированию абразёмов. 

Почвенный покров «городского ядра» – селитебных, транспортных и 
промышленных территорий – представлен глубоко-трансформированными 
антропогенно-преобразованными почвами и ТПО (рис. 4). Собственно го-
родские почвы – урбостратоземы, сформированные в результате длитель-
ного накопления привнесенных субстратов на дневной поверхности, харак-
терны для старопромышленных районов, кварталов исторической за-
стройки, городских скверов. Близкие к ним по морфологическим свойствам 
культуроземы формируются при длительной обработке почв старых садов и 
огородов. К городским почвам также относятся почвы кладбищ – некро-
земы, не рассматриваемые подробно в данной работе. В современных мик-
рорайонах и коттеджных поселках, благоустроенных придомовых и придо-
рожных территориях распространены рекреаземы и реплантоземы. В том 
случае когда после завершения строительства специальные мероприятия не 
проводятся, на дневной поверхности остается либо насыпной искусственный 
грунт – литостраты, либо естественно залегающие породы – абралиты. Посте-
пенно такие участки зарастают, и формируются слаборазвитые техногенные 
почвы. В особую группу экраноземов выделяются почвы под фундаментами 
зданий или дорожными покрытиями; к запечатанным грунтам относят закры-
тые ТПО [10]. Подобные образования повсеместно распространены на терри-
тории города, но их изучение не осуществлялось в рамках данного исследова-
ния. 

 
Заключение 

 
Интенсивная урбанизация г. Тюмени в современный период ведет к зна-

чительной трансформации природной среды. Активное расширение сели-
тебных и промышленных зон происходит вследствие непрерывной за-
стройки прилегающих территорий, бывших в сельскохозяйственном ис-
пользовании или естественном состоянии. Происходит трансформация 
естественных ландшафтов. Данный процесс сопровождается сменой есте-
ственных почв антропогенно-преобразованными, которые занимают значи-
тельные площади и встречаются во всех функциональных зонах города. 

Антропогенная деятельность как фактор почвообразования проявляется 
в особенностях морфологического строения почв, особенно верхнего гори-
зонта. Прямое воздействие приводит к перемешиванию верхних почвенных 
горизонтов, погребению естественных и антропогенно-преобразованных 
органогенных горизонтов, появлению срединных горизонтов на поверхно-
сти или сведению почвы, созданию новых горизонтов и почв. 

Таким образом, особенности морфологического строения почв являются 
репрезентативным источником информации об истории трансформации 
ландшафтов городских территорий в связи с характером и масштабом хо-
зяйственной деятельности человека. 



Константинова Е.Ю. и др. Вариативность поверхностных горизонтов почв 

17 

Список источников 
 

1. United Nations Human Settlements Programme (UN-Habitat). World Cities Report 2022. 
Nairobi : Nations Human Settlements Programme, 2022. 387 p.  

2. Касимов Н.С., Власов Д.В., Кошелева Н.Е., Никифорова Е.М. Геохимия ландшафтов 
Восточной Москвы. М. : АПР, 2016. 278 с. 

3. Ihenetu S.C., Li G., Mo Y., Jacques K.J. Impacts of microplastics and urbanization on soil 
health: An urgent concern for sustainable development // Green Analytical Chemistry. 
2024. Vol. 8. PP. 100095. doi: 10.1016/j.greeac.2024.100095 

4. Yuan J., Lu Y., Ferrier R.C., Liu Z., Su H., Meng J., Song S., Jenkins A. Urbanization, rural 
development and environmental health in China // Environmental Development. 2018. 
Vol. 28. PP. 1101110. doi: 10.1016/j.envdev.2018.10.002 

5. Chen J. Rapid urbanization in China: A real challenge to soil protection and food security 
// CATENA. 2007. Vol. 69, № 1. PP. 1–15. doi: 10.1016/j.catena.2006.04.019 

6. Salvati L., Karamesouti M., Kosmas K. Soil degradation in environmentally sensitive areas 
driven by urbanization: an example from Southeast Europe // Soil Use Management. 2014. 
Vol. 30. PP. 382–393. doi: 10.1111/sum.12133 

7. Seifollahi-Aghmiuni S., Kalantari Z., Egidi G., Gaburova L., Salvati L. Urbanisation-driven 
land degradation and socioeconomic challenges in peri-urban areas: Insights from Southern 
Europe // Ambio. 2022. Vol. 51. PP. 1446–1458. doi: 10.1007/s13280-022-01701-7 

8. Sukhacheva E.Y., Aparin B.F. Assessment and forecast of changes in the soil cover of an-
thropogenically transformed landscapes // IOP Conference Series: Earth and Environmental 
Science. 2021. Vol. 862. PP. 012015. doi: 10.1088/1755-1315/862/1/012015 

9. Строганова М.Н., Агаркова М.Г. Городские почвы: опыт изучения и систематики 
(на примере почв юго-западной части г. Москвы) // Почвоведение. 1992. № 7. 
С. 16–24. 

10. Герасимова М.И., Строганова М.Н., Можарова Н.В., Прокофьева Т.В. Антропоген-
ные почвы. 2-е изд., испр. и доп. М. : Юрайт, 2024. 237 с. 

11. Prokof'eva T.V., Umarova A.B., Bykova G.S., Suslenkova M.M., Ezhelev Z.S., Koko-
reva A.A., Gasina A.I., Martynenko I.A. Morphological and physical properties in diagnos-
tics of urban soils: case study from Moscow, Russia // Soil Science Annual. 2020. Vol. 71, 
№ 4. PP. 309–320. doi: 10.37501/soilsa/131598 

12. Апарин Б.Ф., Сухачева Е.Ю. Методологические основы классификации почв мега-
полисов на примере г. Санкт-Петербурга // Вестник Санкт-Петербургского универ-
ситета. Серия 3: Биология. 2013. № 2. С. 115–122. 

13. Апарин Б.Ф., Сухачева Е.Ю. Классификация городских почв в системе российской и 
международной классификации почв // Бюллетень Почвенного института  
им. В.В. Докучаева. 2015. Вып. 79. С. 53–72. doi: 10.19047/0136-1694-2015-79-53-72 

14. Прокофьева Т.В., Герасимова М.И., Безуглова О.С., Бахматова К.А., Гольева А.А., 
Горбов С.Н., Жарикова Е.А., Матинян Н.Н., Наквасина Е.Н., Сивцева Н.Е. Введение 
почв и почвоподобных образований городских территорий в классификацию почв 
России // Почвоведение. 2014. № 10. С. 1155–1164. doi: 10.7868/S0032180X14100104 

15. Jiménez-Ballesta R., De Soto-García I.S., García-Navarro F.J., García-Giménez R. Recog-
nizing the Importance of an Urban Soil in an Open-Air City Museum: An Opportunity in 
the City of Madrid, Spain // Land. 2022. Vol. 11. PP. 2310. doi: 10.3390/land11122310 

16. Delbecque N., Dondeyne S., Gelaude F., Mouazen A.M., Vermeir P., Verdoodt A. Urban 
soil properties distinguished by parent material, land use, time since urbanization, and pre-
urban geomorphology // Geoderma. 2022. Vol. 413. PP. 115719. doi: 10.1016/j.ge-
oderma.2022.115719 

17. Adelana A.O., Aiyelari E.A., Oluwatosin G.A., Are K.S. Soil properties that differentiate 
urban land use types with different surface geology in Southwest Nigeria // Urban Ecosys-
tems. 2023. Vol. 26. PP. 277–290. doi: 10.1007/s11252-022-01301-z 



Почвоведение / Soil science 

18 

18. Konstantinova E., Minkina T., Sushkova S., Konstantinov A., Rajput V. D., Sherstnev A. 
Urban soil geochemistry of an intensively developing Siberian city: A case study of Tyu-
men, Russia // Journal of Environmental Management. 2019. Vol. 239. PP. 366–375. doi: 
10.1016/j.jenvman.2019.03.095 

19. Konstantinova E., Minkina T., Sushkova S., Antonenko E., Konstantinov A. Levels, 
sources, and toxicity assessment of polycyclic aromatic hydrocarbons in urban topsoils of 
an intensively developing Western Siberian city // Environmental Geochemistry and 
Health. 2020. Vol. 42. PP. 325–341. doi: 10.1007/s10653-019-00357-9 

20. Итоги Всероссийской переписи населения 2020 года. Т. 1: Численность и размещение 
населения. М. : Федеральная служба государственной статистики, 2024. URL: 
https://rosstat.gov.ru/vpn/2020/Tom1_Chislennost_i_razmeshchenie_naseleniya (дата об-
ращения: 17.04.2024). 

21. Почвенная карта юга Тюменской области / отв. ред. Г.В. Романова. 1:300 000. М. : 
Комитет по геодезии и картографии РФ, 1992. 1 л. 

22. Каретин Л.Н. Почвы Тюменской области. Новосибирск : Наука. Сиб. отд-ние, 1990. 
286 с. 

23. Хренов В.Я. Почвы Тюменской области: словарь-справочник. Екатеринбург : УрО 
РАН, 2002. 156 с. 

24. Классификация и диагностика почв СССР. М. : Колос, 1977. 223 с. 
25. Гусейнов А.Н. Экология города Тюмени: состояние, проблемы. Тюмень : Слово, 

2001. 176 с. 
26. Урусевская И.С., Алябина И.О., Шоба С.А. Карта почвенно-экологического райони-

рования Российской Федерации. Масштаб 1:8 000 000. Пояснительный текст и ле-
генда к карте : учеб. пособие. М. : МАКС Пресс, 2020. 100 с. 

27. Demetriades A., Birke M. Urban topsoil geochemical mapping manual (URGE II). Brus-
sels : EuroGeoSurveys, 2015. 52 p. 

28. Шишов Л.Л., Тонконогов В.Д., Лебедева И.И., Герасимова М.И. Классификация и 
диагностика почв России. Смоленск : Ойкумена, 2004. 341 с. 

29. IUSS Working Group WRB. World Reference Base for Soil Resources. International soil 
classification system for naming soils and creating legends for soil maps. 4th ed. Vienna : 
International Union of Soil Sciences (IUSS), 2022. 234 p. 

30. МУ 2.1.7.730-99. Гигиеническая оценка качества почвы населенных мест. Методиче-
ские указания (утв. Минздравом РФ 07.02.1999). М. : Минздрав РФ, 1999. 26 с. 

31. Теория и практика химического анализа почв / под ред. Л.А. Воробьевой. М. : ГЕОС, 
2006. 400 с. 

32. Прокофьева Т.В., Мартыненко И.А., Иванников Ф.А. Систематика почв и почвооб-
разующих пород Москвы и возможность их включения в общую классификацию // 
Почвоведение. 2011. № 5. С. 611–623. 

33. Моторин А.С. Водный режим длительно сезонно-мерзлотных торфяных почв Север-
ного Зауралья // Сибирский вестник сельскохозяйственной науки. 2017. Т. 47, № 3. 
С. 5–13. 

 
References 

 

1. United Nations Human Settlements Programme (UN-Habitat). World Cities Report 2022. 
Nairobi: Nations Human Settlements Programme; 2022. 387 p.  

2. Kasimov NS, Vlasov DV, Kosheleva NE, Nikiforova EM. Geokhimiya landshaftov 
Vostochnoy Moskvy [Geochemistry of landscapes of Eastern Moscow]. Moscow: APR; 
2016. 278 p. In Russian 

3. Ihenetu SC, Li G, Mo Yu, Jacques KJ. Impacts of microplastics and urbanization on soil 
health: An urgent concern for sustainable development. Green Analytical Chemistry. 
2024;8:100095. doi: 10.1016/j.greeac.2024.100095 

4. Yuan J, Lu Y, Ferrier RC, Liu Z, Su H, Meng J, Song S, Jenkins A. Urbanization, rural 
development and environmental health in China. Environmental Development. 
2018;28:1101110. doi: 10.1016/j.envdev.2018.10.002 



Константинова Е.Ю. и др. Вариативность поверхностных горизонтов почв 

19 

5. Chen J. Rapid urbanization in China: A real challenge to soil protection and food security. 
CATENA. 2007;69(1):1-15. doi: 10.1016/j.catena.2006.04.019 

6. Salvati L, Karamesouti M, Kosmas K. Soil degradation in environmentally sensitive areas 
driven by urbanization: an example from Southeast Europe. Soil Use Management. 
2014;30:382-393. doi: 10.1111/sum.12133 

7. Seifollahi-Aghmiuni S, Kalantari Z, Egidi G, Gaburova L, Salvati L. Urbanisation-driven 
land degradation and socioeconomic challenges in peri-urban areas: Insights from Southern 
Europe. Ambio. 2022; 51:1446-1458. doi: 10.1007/s13280-022-01701-7 

8. Sukhacheva EY, Aparin BF. Assessment and forecast of changes in the soil cover of 
anthropogenically transformed landscapes. IOP Conference Series: Earth and 
Environmental Science. 2021;862:012015. doi: 10.1088/1755-1315/862/1/012015. 

9. Stroganova MN, Agarkova MG. Gorodskie pochvy: opyt izucheniya i sistematiki (na 
primere pochv yugo-zapadnoy chasti g. Moskvy) [Urban soils: experience in studying and 
systematics (using the example of soils in the southwestern part of Moscow)]. 
Pochvovedenie. 1992;7:16-24. In Russian 

10. Gerasimova MI, Stroganova MN, Mozharova NV, Prokof'eva TV. Antropogennye pochvy 
[Anthropogenic soils]. 2nd ed. Moscow: Yurayt Publ.; 2024. 237 p. In Russian 

11. Prokof'eva TV, Umarova AB, Bykova GS, Suslenkova MM, Ezhelev ZS, Kokoreva AA, 
Gasina AI, Martynenko IA. Morphological and physical properties in diagnostics of urban 
soils: case study from Moscow, Russia. Soil Science Annual. 2020;71(4):309-320. 
doi:10.37501/soilsa/131598 

12. Aparin BF, Sukhacheva EYu. Methodological bases of classification of megalopolis soils 
on the example of St. Petersburg. Vestnik of Saint Petersburg University. Series 3. Biology 
– Biological Communications. 2013;2:115-122. In Russian, English summary 

13. Aparin BF, Sukhacheva YeYu. Classification of urban soils in Russian soil classification 
system and international classification of soils. Dokuchaev Soil Bulletin. 2015;79:53-72. 
doi: 10.19047/0136-1694-2015-79-53-72 

14. Prokof'eva TV, Gerasimova MI, Bezuglova OS, Gorbov SN, Bakhmatova KA, Matinyan 
NN, Gol'eva AA, Zharikova EA, Nakvasina EN, Sivtseva NE. Inclusion of soils and soil-
like bodies of urban territories into the Russian soil classification systemю Eurasian Soil 
Science. 2014;47(10):959-967. doi: 10.1134/S1064229314100093 

15. Jiménez-Ballesta R, De Soto-García IS, García-Navarro FJ, García-Giménez R. 
Recognizing the Importance of an Urban Soil in an Open-Air City Museum: An 
Opportunity in the City of Madrid, Spain. Land. 2022:11:2310. doi: 10.3390/land11122310 

16. Delbecque N, Dondeyne S, Gelaude F, Mouazen AM, Vermeir P, Verdoodt A. Urban soil 
properties distinguished by parent material, land use, time since urbanization, and pre-urban 
geomorphology. Geoderma. 2022;413:115719. doi: 10.1016/j.geoderma.2022.115719 

17. Adelana AO, Aiyelari EA, Oluwatosin GA, Are KS. Soil properties that differentiate urban 
land use types with different surface geology in Southwest Nigeria. Urban Ecosystems. 
2023;26:277-290. doi: 10.1007/s11252-022-01301-z 

18. Konstantinova E, Minkina T, Sushkova S, Konstantinov A, Rajput VD, Sherstnev A. Urban 
soil geochemistry of an intensively developing Siberian city: A case study of Tyumen, 
Russia. Journal of Environmental Management. 2019;239:366-375. doi: 
10.1016/j.jenvman.2019.03.095 

19. Konstantinova E, Minkina T, Sushkova S, Antonenko E, Konstantinov A. Levels, sources, 
and toxicity assessment of polycyclic aromatic hydrocarbons in urban topsoils of an 
intensively developing Western Siberian city. Environmental Geochemistry and Health. 
2020;42:325-341. doi: 10.1007/s10653-019-00357-9 

20. Results of the All-Russian Population Census 2020. Vol. 1 Population and Census Data. 
Moscow: Federal State Statistics Service; 2024. Available at: https://rosstat.gov.ru/vpn/ 
2020/Tom1_Chislennost_i_razmeshchenie_naseleniya (accessed 17.04.2024). 

21. Pochvennaya karta yuga Tyumenskoy oblasti [Soil map of the south of the Tyumen region]. 
Romanova GV, editor. 1:300000. Moscow: Committee on Geodesy and Cartography of the 
Russian Federation; 1992. 1 p. In Russian 



Почвоведение / Soil science 

20 

22. Karetin LN. Pochvy Tyumenskoy oblasti [Soils of the Tyumen region]. Novosibirsk: Nauka 
Publ.; 1990. 286 p. In Russian 

23. Khrenov VYa. Pochvy Tyumenskoy oblasti: slovar-spravochnik [Soils of the Tyumen 
region: dictionary-reference book]. Ekaterinburg: UB RAS; 2002. 156 p. In Russian 

24. Klassifikatsiya i diagnostika pochv SSSR [Classification and diagnostics of soils of the 
USSR]. Moscow: Kolos; 1977. 223 p. In Russian 

25. Guseynov A.N. Ekologiya goroda Tyumeni: sostoyanie, problemy [Ecology of the city of 
Tyumen: state, problems.]. Tyumen: Publishing company “Slovo”; 2001. 176 p. In Russian 

26. Urusevskaya IS, Alyabina IO, Shoba SA. Karta pochvenno-ekologicheskogo 
rayonirovaniya Rossiyskoy Federatsii. Masshtab 1:8 000 000. Poyasnitel'nyy tekst i legenda 
k karte: Uchebnoe posobie [Map of soil-ecological zoning of the Russian Federation. Scale 
1:8,000,000. Explanatory text and legend for the map: Textbook]. Moscow: MAX Press; 
2020. 100 p. In Russian 

27. Demetriades A, Birke M. Urban topsoil geochemical mapping manual (URGE II). Brussels: 
EuroGeoSurveys; 2015. 52 p. 

28. Shishov LL, Tonkonogov VD, Lebedeva II, Gerasimova MI. Classification and diagnostics 
of soils of Russia. Smolensk: Oikumena: 2004; 341 p. In Russian 

29. IUSS Working Group WRB. World Reference Base for Soil Resources. International soil 
classification system for naming soils and creating legends for soil maps. 4th edition. 
Vienna: International Union of Soil Sciences (IUSS); 2022. 234 p. 

30. MU 2.1.7.730-99. Gigienicheskaya otsenka kachestva pochvy naselennykh mest. 
Metodicheskie ukazaniya (utv. Minzdravom RF 07.02.1999) [Hygienic assessment of soil 
quality in populated areas. Guidelines (approved by the Ministry of Health of the Russian 
Federation on 02/07/1999)]. Moscow: Ministry of Health of the Russian Federation; 1999. 
26 p. In Russian 

31. Theory and practice of chemical analysis of soils. Vorobyova LA, editor. Moscow: GEOS 
Publ.; 2006. 400 p. In Russian 

32. Prokofyeva TV, Martynenko IA, Ivannikov FA. Classification of Moscow soils and parent 
materials and its possible inclusion in the Classification system of Russian soils. Eurasian 
Soil Science. 2011;44(5):561-571. doi: 10.1134/S1064229311050127 

33. Motorin AS. Water regime of seasonally frozen peat soils in Northern Trans-Ural Region. 
Siberian Herald of Agricultural Science. 2017;47(3):5-13. In Russian 

 
Информация об авторах: 
Константинова Елизавета Юрьевна, канд. геогр. наук, с. н. с., фронтирная лаборато-
рия «Биоинженерия ризосферы», Южный федеральный университет (Ростов-на-Дону, 
Россия). 
ORCID: http://orcid.org/0000-0002-9836-8721 
E-mail: konstantliza@gmail.com 
Константинов Александр Олегович, н. с., Центр изотопной биогеохимии, Тюменский 
государственный университет (Тюмень, Россия). 
ORCID: https://orcid.org/0000-0002-6950-2207 
E-mail: konstantinov.alexandr72@gmail.com 
Курасова Алина Олеговна, м. н. с., лаборатория биогеохимических и дистанционных 
методов мониторинга окружающей среды, Национальный исследовательский Томский 
государственный университет (Томск, Россия). 
ORCID: https://orcid.org/0000-0003-4479-3789 
E-mail: kurasovalina@gmail.com 
Минкина Татьяна Михайловна, проф., д-р биол. наук, зав. кафедрой почвоведения и 
оценки земельных ресурсов, Академия биологии и биотехнологии им. Д.И. Ивановского, 
Южный федеральный университет (Ростов-на-Дону, Россия). 
ORCID: http://orcid.org/0000-0003-3022-0883 
E-mail: tminkina@mail.ru 
 
Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов. 



Константинова Е.Ю. и др. Вариативность поверхностных горизонтов почв 

21 

Information about the authors: 
Elizaveta Yu. Konstantinova, Cand. Sci. (Geogr.), Senior Researcher, Frontline laboratory 
“Bioengineering of the rhizosphere”, Southern Federal University (Rostov-on-Don, Russian 
Federation). 
ORCID: http://orcid.org/0000-0002-9836-8721 
E-mail: konstantliza@gmail.com 
Alexandr O. Konstantinov, Researcher, Center for Isotope Biogeochemistry, University of 
Tyumen (Tyumen, Russian Federation). 
ORCID: https://orcid.org/0000-0002-6950-2207 
E-mail: konstantinov.alexandr72@gmail.com 
E-mail: varvara.zaitseva.geo@gmail.com 
Alina O. Kurasova, Junior Researcher, BIO-GEO-CLIM Laboratory, National Research 
Tomsk State University (Tomsk, Russian Federation). 
ORCID: https://orcid.org/0000-0003-4479-3789 
E-mail: kurasovalina@gmail.com 
Tatyana M. Minkina, Professor, Dr. Sci. Biol., Head of the Soil Science and Land Evaluation 
Department, Academy of Biology and Biotechnologies, Southern Federal University (Rostov-
on-Don, Russian Federation). 
ORCID: http://orcid.org/0000-0003-3022-0883 
E-mail: tminkina@mail.ru 
 
The Authors declare no conflict of interest. 

 
Статья поступила в редакцию 25.01.2024; 

одобрена после рецензирования 30.04.2024; принята к публикации 14.06.2024. 
 

The article was submitted 25.01.2024; 
approved after reviewing 30.04.2024; accepted for publication 14.06.2024. 



Вестник Томского государственного университета. Биология. 2024. № 66. С. 22–41 
Tomsk State University Journal of Biology. 2024;66:22-41 

 

 

© Смирнова М.А., Плотникова О.О., Бардашов Д.Р., Терская Е.В., 2024 

 
 
Научная статья 
УДК 631.48 
doi: 10.17223/19988591/66/2 

 

Генетические особенности лесостепных почв  
с осветленным горизонтом (на примере почвы западины  

Окско-Донской низменности) 
 

Мария Андреевна Смирнова1, Оксана Олеговна Плотникова2,  
Данила Романович Бардашов3, Елена Вячеславовна Терская4 

 
1, 2, 3 Почвенный институт им. В.В. Докучаева, Москва, Россия 

1, 3, 4 Географический факультет МГУ им. М.В. Ломоносова, Москва, Россия 
1 https://orcid.org/0000-0002-5256-4348 summerija@yandex.ru 

2 https://orcid.org/0000-0002-7719-2915, mrs.plotnikova@mail.ru 
3 https://orcid.org/0009-0007-2425-1911, bardashovdr@my.msu.ru 

4 elena_terskaya@mail.ru 
 

Аннотация. В западинах лесостепи формируются уникальные почвы, резко 
отличающиеся по своим свойствам от зональных черноземов наличием светлого 
кислого горизонта и отсутствием карбонатов. По набору диагностических гори-
зонтов почвы западин более всего соответствуют дальневосточным подбелам, од-
нако факторы почвообразования и режимы этих почв, а следовательно, и генезис, 
заметно отличаются. Статья посвящена интерпретации генезиса и диагностике 
почвы центра западины (Окско-Донская низменность) на базе сопряженного ана-
лиза ее макро- и микроморфологических, химических (общий углерод, минера-
лизация и состав водной вытяжки, формы железа), физических (гранулометриче-
ский состав) и физико-химических (рН, емкость катионного обмена, состав об-
менных катионов) свойств, значений коэффициентов степени гидроморфизма и 
Швертмана. Выявлено, что ведущим процессом формирования осветленного го-
ризонта является глеево-элювиальный, диагностируемый на макро- и микромор-
фологическом уровне обилием в нем конкреций, наличием кутан в нижележащем 
горизонте и на основании расчетов коэффициентов Швертмана гидроморфизма; 
дополнительным фактором может являться присутствие обменного натрия (до 
14% от емкости катионного обмена). Набор горизонтов AH–ELhi,g–BTg частично 
соответствует солоди перегнойно-темногумусовой квазиглеевой, подбелу темно-
гумусовому глееватому и отсутствует в Классификации почв России; для таких 
почв предложено выделение типа перегнойно-темногумусовых оподзоленных 
глеевых почв. 

Ключевые слова: черноземовидные оподзоленные почвы, подбелы, солоди, 
микроморфология, глей, Тамбовская область 
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Summary. In the closed depressions of the forest-steppe, unique soils form that 
differ significantly in their properties from the zonal Chernozems. These soils have a 
light-colored, acidic Albic horizon and the complete absence of carbonates. They re-
semble podbels, which are formed in the southern Far East of Russia, with their differ-
ent soil-forming processes, regimes, and genesis. The aim of this study is to interpret 
the genesis of the soils in the center of the closed depression by analyzing their mor-
phological, micromorphological, chemical, physical, and physico-chemical properties. 
This will help to determine the main diagnostic criteria for their classification. The de-
pression is located in the Oka-Don Lowland, in Tambov Oblast (52.0398°N, 
41.1839°E, See Fig. 1a). We collected a total of 39 samples, from three walls of soil 
pit, at 10-centimeter intervals, to a depth of 130 centimeters. For micromorphology, we 
took samples from all genetic horizons, in triplicate (12 samples). In the pre-dried and 
homogenized samples, we determined pH values, total dissolved salts and soluble salt 
content (conductivity), particle size distribution (laser granulometry, with preliminary 
ultrasonic treatment at an energy level of 450 joules per milliliter), total carbon (by dry 
combustion), cation exchange capacity, exchangeable cation composition (using Pfef-
fer's method), and iron content in oxalate extracts (Tamm's method) and dithionite-cit-
rate extracts (Mehra-Jackson method). We also calculated the Schwertmann ratio and 
and the degree of hydromorphism were calculated as indicators of soil overmoisture. 
The diagnostic properties of the studied soil (See Fig. 1b) include: (1) a thick (30 cm) 
mollic horizon, rich in organic carbon, with a loosely aggregated structure and varying 
degrees of organic matter decomposition; this horizon is overlain by a (2) light-colored 
albic horizon, which has signs of humus leaching and contains up to 5% of small-sized 
iron-rich concretions, and (3) an illuvial horizon that has a weaker structure and a higher 
concentration of concretions than the overlying horizon. This horizon also has cutans 
along the edges of ped. The soil demonstrates a sharp decrease in carbon and a gradual 
increase in pH from slightly acidic to neutral values with depth (See Fig. 2). The middle 
part of the profile has a slightly higher clay content compared to the mollic horizon. 
The top 10 cm of the soil contains soluble salts at a concentration of 106 mg/ L (0.14% 
of soil dry mass), classifying this layer as slightly saline and chloride-magnesium. How-
ever, at the lower boundary of the soil surface (20-30 cm), the salt content drops sharply 
to 27 mg/L (0.04% of the dry soil mass) and does not exceed 50 mg/L in deeper layers, 
indicating that the soil is not saline. The anion-cation composition of the soil in the 
depression remains consistent throughout the profile. There are two peaks in the cation 
exchange capacity, one in the humus layer and another at a depth of 100-130 centime-
ters. This latter peak is likely due to an increase in exchangeable Ca2+, which is probably 
caused by its influx from solutions in the underlying carbonate parent material. The 
relatively high content of soluble salts and exchangeable sodium in the topsoil can be 
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attributed to lateral water flow from surrounding depressions with solonetz and 
meadow-chernozem soils. Based on the Schwertmann's and hydromorphic criteria, the 
upper part of the soil profile, particularly the mollic and albic horizons, experience pro-
longed surface overmoisture. These coefficients decrease sharply in the gleic horizon. 
Based on a comprehensive study of soil properties, we can conclude that the light-col-
ored horizon of the depression soil we studied is predominantly eluvio-gleyic in nature, 
with concretions (See Fig. 3 d, f) and cutans (See Fig. 3 c, e). In the underlying horizon, 
Schwertmann and hydromorphic criteria indicate seasonal surface overmoistening and 
periods of drying. The additional factor contributing to the formation of the light-col-
ored horizon may be the presence of sodium in the upper horizons of the soil-absorbing 
complex, ranging from 4 to 14%. The soil profile formula of the studied depression soil 
is AH- AHel-ELhi,g-BTg (according to WRB, Ah-Eg-Btg); in terms of the genetic ho-
rizons it is absent in the Russian Soil Classification,  partially corresponding to dark-
humus pseudo-gleyic (AH-EL-BTg-BCA-Q; Calcic Albic Mollic Planosol, A-Eg-Bt-
Bk-Bgk), dark-humus podbel gleyic (AU-ELg-BTg; Mollic Albic Stagnosol, A-Eg-
Btg). Unlike the dark-humus pseudo-gleyic soil, the studied soil does not contain car-
bonates, which are leached from the soil due to its large catchment area (55 hectares). 
Different from dark-humus podbel gleyic, the studied soil differs in the nature of the 
upper horizon and less pronounced processes of iron segregation in the lightened hori-
zon (a lower quantity of concretions). We hypothesize that the water regime of the de-
pression soils is less contrasting, with a smoother alternation of periods of overmois-
tening and drying compared to the podbels of the Far East, which may explain the lower 
quantity of concretions in the depression soil. Following the classical tradition of Rus-
sian soil science – reflection of the major soil-forming processes in the soil name – the 
studied depression soil can be termed as dark-humus elluvial gleyeic. With the expan-
sion of soil studies in depressions and the identification of soils with a similar profile 
structure, introduction of an independent type of peat-dark-humus gleic soils into the 
Russian Soil Classification may be proposed. 

The article contains 3 Figures, 41 References. 
Keywords: Mollic Albic Stagnosol, Luvic Planosols, soil micromorphology, gley, 
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Введение 

 
Почвы лесостепи с осветленным горизонтом имеют давнюю историю 

изучения – начиная со времен экспедиций В.В. Докучаева и его учеников 
[1]. Они формируются в днищах западин в условиях дополнительного 
увлажнения – как поверхностного (поступающего с латеральным стоком с 
окружающих пространств) после снеготаяния и интенсивных дождей, так и 
грунтового [2]. Помимо наличия осветленного горизонта, эти почвы резко 
отличаются особенностями водного режима от окружающих их черноземов 



Смирнова М.А. и др. Генетические особенности лесостепных почв  

25 

водораздельных пространств: почвы западин длительно переувлажнены – 
они могут быть затоплены водой на период более 3 месяцев [3, 4]. В усло-
виях лесостепи эти почвы играют важную гидрологическую функцию – пе-
реводя поверхностный сток во внутрипочвенный, они поддерживают уро-
вень грунтовых вод окружающей территории [5]. 

Большой вклад в изучение почв лесостепных западин с осветленным го-
ризонтом внесли работы, выполненные под руководством Н.И. Базилевич 
[6, 7], Е.М. Самойловой [2, 8, 9], Ф.Р. Зайдельмана [10–14], А.Б. Ахтырцева 
[3, 15, 16]. Почвы западин с осветленным горизонтом широко распростра-
нены в пределах южнотаежных, лесостепных и степных ландшафтов Запад-
ной Сибири, рассмотрению генезиса и географии которых посвящены не-
давние работы [17–19]. Среди основных свойств почв западин перечислены: 
сочетание темного, богатого гумусом и хорошо оструктуренного горизонта 
вместе с кислым осветленным горизонтом, чаще всего подстилаемого на 
глубине срединным оглеенным горизонтом. Почвы западин, как правило, 
выщелочены от карбонатов и содержат большое количество железо-марган-
цевых конкреций. Несмотря на то, что в Классификации и диагностике почв 
России [21] осветленный горизонт является диагностическим для целого 
спектра природных суглинистых почв, определение места почв западин ле-
состепи в классификации до сих пор остается проблематичным; по фор-
мальному набору диагностических горизонтов почвы западин наиболее со-
ответствуют темногумусовым подбелам глеевым, широко распространен-
ным на юге Дальнего Востока и формирующимся в условиях муссонного 
климата и глубокого зимнего промерзания [22–24], или солодям, за тем ис-
ключением, что в отличие от солодей почвы западин лесостепи часто не со-
держат карбонаты [4, 16]. Вместе с тем условия формирования, морфология, 
химические свойства, а следовательно, и генезис осветленных горизонтов 
подбелов, солодей и почв лесостепных западин заметно отличаются. Анализ 
генетических особенностей почв западин, их диагностика и классификация 
нуждаются в дальнейшей разработке.  

Цель настоящей работы – интерпретация генезиса почвы западины, опреде-
ление основных диагностических критериев для выяснения ее классификаци-
онного положения путем сопряженного анализа ее морфологических, микро-
морфологических, химических, физических и физико-химических свойств. 

 
Материалы и методы 

 
Территория исследования (Тамбовская область, Токаревский район, кре-

стьянско-фермерское хозяйство «Толмачев») представляет собой плоскую 
слаборасчлененную выровненную поверхность, осложненную замкнутыми 
блюдцеобразными западинами глубиной до 1–3 м и диаметром в 30–300 м, 
соответствующую недренируемому типу местности [25]. Западины на тер-
ритории расположены не беспорядочно, а образуют изогнутую цепочку; по 
мнению Е.М. Самойловой [2], проводившей почвенные исследования на 
данном участке, западины могут быть приурочены к руслу древней реки, 
протекавшей здесь в более влажный климатический период. Исследованная 
западина (координаты центра – 52,0398 с.ш., 41,1839 в.д.; рис. 1, a) имеет 
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овальную форму, протяженность с северо-запада на юго-восток составляет 
280 м и с северо-востока на юго-запад – 170 м; глубина западины составляет 
1,5 м. Площадь водосборного бассейна западины, рассчитанная на основа-
нии высокоточной лидарной съемки рельефа, составляет 55 га. Однако от-
метим, что не вся вода с этого бассейна может поступать в исследованную 
западину, поскольку на участке присутствуют более мелкие смежные запа-
дины, которые частично могут перехватывать водные потоки. 

Западина расположена на пашне, но сами почвы западины не пашутся; в 
состав почвенного покрова пашни входят лугово-черноземные почвы, в том 
числе солончаковатые и солонцеватые, а также солонцы [2]. Западина 
окаймлена осинником разнотравно-черемициевым, сменяющимся по 
направлению к центру западины сначала осинником ежевичным, затем осо-
ковым. Днище западины занято осоково-кочкарным болотом. Почвообразу-
ющими породами выступают легкие лессовидные глины, подстилаемые на 
глубине около 8 м днепровской мореной. Толща над мореной (2,5–3 м) 
сильно оглеена, что может свидетельствовать о роли морены как водоупора 
для данной территории. По результатам выполненного нами бурения на глу-
бину 5 м выявлено, что почвообразующие породы в днище западины содер-
жат карбонаты с глубины 2 м, морфологически выраженные новообразова-
ния отсутствуют в пределах всей скважины. 

Климат территории умеренно континентальный с неравномерным коли-
чеством осадков как по сезонам, так и от года к году. Среднегодовое коли-
чество осадков по данным метеостанции Тамбов (расположена в 80 км к се-
веру от участка исследования) варьирует от 350 до 800 мм/год со средним 
значением в 510 мм/год. Средняя продолжительность вегетационного пери-
ода составляет 150 дней. Среднегодовая температура +6,5°С.  

Почвенный разрез заложен в центре западины (см. рис. 1). Описание 
почвы проведено погоризонтно согласно КиДПР 2004 [26], определение 
цвета выполнено по шкале Мансела. Диагностика морфотипов глея выпол-
нена согласно работе [27]. Отбор образцов почв для выполнения химиче-
ских анализов проведен с интервалом в 10 см до глубины 130 см в трехкрат-
ной повторности (всего отобрано и проанализировано 39 образцов). С глу-
бин 8–13, 32–37 и 42–48 см в трехкратной повторности отобраны почвенные 
монолиты (всего 9 шт.) для выполнения микроморфологического описания 
с помощью поляризационного микроскопа Olympus BХ51 с цифровой каме-
рой Olympus DP26 (оборудование Центра коллективного пользования науч-
ным оборудованием «Функции и свойства почв и почвенного покрова» 
ФГБНУ ФИЦ «Почвенный институт им. В.В. Докучаева»).  

В лабораторных условиях в предварительно высушенных, очищенных от 
видимых растительных остатков и гомогенезированных образцах проведено 
определение pH и общей минерализации (TDS) водных вытяжек методом 
кондуктометрии. Данные о содержании общего и неорганического углерода 
получены методом сухого сжигания на приборе Метавак, данные о содер-
жании органического углерода получены методом Тюрина с катализатором 
Ag2SO4. Данные о распределении частиц по размерам получены методом 
лазерной дифракции на автоматическом анализаторе Microtrac Bluewave 
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(США). Предварительно суспензия почв подвергалась ультразвуковому воз-
действию с суммарной энергией, равной 450 Дж/мл. 

 

 
Рис. 1. Расположение описанного разреза на карте: 

a – Восточно-Европейской равнины, b – профиль описанного разреза 
[Fig. 1. a - location of the sampled soil pit, b - picture of the soil profile taken during field sampling] 

 
Выполнено определение анионного и катионного состава водных вытяжек 

методом ионной хроматографии. Проведено выделение обменных катионов 
по методу Пфеффера в модификации Молодцова и Игнатовой [28]. Опреде-
ление состава обменных катионов в полученных вытяжках проводилось ме-
тодами пламенной фотометрии, а также атомно-абсорбционной спектромет-
рии. Аморфное железо определялось в оксалатной вытяжке по Тамму, вало-
вое несиликатное – в дитионит-цитратной вытяжке по Мера-Джексону, опре-
деление проводилось фотометрически. В качестве индикатора почвенного пе-
реувлажнения рассчитывались значения критерия Швертманна [29] – соотно-
шение оксалат- и дитионит-растворимой форм железа, а также коэффициент 
степени гидроморфизма, равный отношению оптических плотностей щелоч-
ной и пирофосфатной вытяжек при длине волны в 440 нм [30]. 

 
Результаты и обсуждение 

 

В разделе приводится морфологическая и микроморфологическая харак-
теристика описанного разреза, результаты химических анализов, выполнен-
ные в образцах, взятых по глубине с интервалом в 10 см и обсуждение по-
лученных результатов.  

В профиле исследованной почвы выделяется три части (рис. 1, b): верх-
няя, темная, соответствующая области накопления органического вещества 
(0–32 см); средняя – неоднородная по окраске и наиболее светлая в пределах 
почвенного профиля (32–39 (42) см); нижняя – охристо-бурая с сизоватыми 
пятнами (39(42)–80 см). Остановимся более подробно на макро-, микромор-
фологической, аналитической (рис. 2) характеристике каждого из выделен-
ных горизонтов. 
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Рис. 2. Аналитические свойства описанной почвы по глубине: a – содержание  

обменных катионов (ммоль(+)/100 г); b – катионный и анионный состав водной вы-
тяжки (ммоль(+)/100 г); c – содержание органического (Сорг) и минерального (Смин)  

углерода, %, d – pH; e – соотношение гранулометрических фракций; f – значения крите-
рия Швертмана (Fe оксалат-растворимое / Fe дитионит-растворимое). Данные представ-
лены в виде среднего арифметического с 95% доверительными интервалами. Для обменных 

катионов (a) и солевого состава (b) данные на графике приведены с накоплением 
[Fig. 2. Analytical properties of the described soil by depth: a - exchangeable cations content 

(mmol(+)/100 g); b - content of soluble salts (mmol(+)/100 g); c - organic (Сорг) and mineral (Смин)  
carbon content, %; d - pH; e - particle size distribution; f - Schwertmann ratio (Fe oxalate-soluble / Fe di-
thionite-soluble). Data are presented as the arithmetic mean with 95% confidence intervals. For exchange-

able cations (a) and soluble salts content (b), the data presented on the graphs are cumulative. On the  
Y-axis – depth, cm. On the X-axis: a, b - cmolc×kg-1; c - soil C content, %; d - pH; e - particle size  

distribution, %; f - Schwertmann ratio (Feoxalate/Fedithionite)] 
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Рис. 3. Особенности микростроения лесостепной почвы с осветленным горизонтом 

(западина лесостепи Окско-Донской низменности): a – материал горизонта практически 
полностью состоит из растительных остатков, мелкозема существенно меньше и он 

маскируется черным гумусом (8–13 см); b – занесенные агрегаты с глинистым тонко-
дисперсным веществом (левая средняя часть снимка) (8–13 см); c – глинисто-желези-
стые кутаны (32–37 см); d – железистые и железо-марганцевые нодули разных разме-

ров, мелкие глинистые кутаны (32–37 см); e – глинистые и железистые кутаны, желези-
стые и железомарганцевые нодули (42–48 см); f – железистый нодуль концентриче-
ского строения (42–48 см). Снимки выполнены в плоскополяризованном свете (a–e)  
и в отраженном свете (f): a, b – съемка без анализатора; с–e – съемка с анализатором;  

mm – мм, μm – мкм 
[Fig. 3, Features of the microstructure of forest-steppe soil with a leached horizon situated in the de-

pression of the Oka-Don lowland: a - the horizon consists almost entirely of plant residues (8-13 cm);  
b – aggregates with clay-size particles (middle-left part of the image) (8-13 cm); c - clay-iron cutans  
(32-37 cm); d - iron and iron-manganese nodules of different sizes, small clay coatings (32-37 cm);  

e - clay and iron coatings, iron and iron-manganese nodules (42-48 cm); f - iron nodule of concentric 
structure (42–48 cm). The images were taken in plane-polarized light (a-e) and in reflected light (f):  
a, b - without an analyzer; c-e - with the use of an analyzer; mm – millimeters, μm – micrometers] 
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Горизонт 0–32 см. Неоднородный по цвету, преобладает темно-серый 
фон (10 YR 4/1; здесь и далее цвет по шкале Мансела приведен для высу-
шенного образца). В верхних 15 см возможно выделение более темного (10 YR 
3/1), обильно пронизанного корнями подгоризонта дернины. В слое 15–
32 см происходит постепенное осветление горизонта (к 10 YR 5/1), встреча-
ются мелкие осветленные пятна (10 YR 7/2; менее 5% от площади гори-
зонта). В момент описания весь горизонт 0–32 см мокрый, он средне- и 
мелко-комковато-ореховатый, уплотненный, глинистый. Среди новообразо-
ваний диагностированы зоны осветления с отмытыми зернами кварца в слое 
15–32 см. Микроморфологическая диагностика свидетельствует о высокой 
доле экскрементов и растительных остатков (от свежих до сильно разложив-
шихся), слипшихся между собой в пористые агрегаты; в горизонте диагно-
стировано очень большое количество углефицированных растительных 
остатков (рис. 3, а), генезис которых обусловлен периодическим переувлаж-
нением горизонта [31, 32]. При переувлажнении формируются восстанови-
тельные условия, в которых в отсутствие кислорода растительные остатки 
окисляются за счет кислорода, содержащегося в них самих [33]. Микро-
структура копрогенная, поровое пространство хорошо развито, тонкодис-
персное вещество – гумусово-глинистое изотропное. Присутствуют агре-
гаты с глинисто-железистыми кутанами и нодулями, занесенные из нижеле-
жащего горизонта (рис. 3, b). 

Высокая доля сильно разложившихся органических остатков в горизонте 
подтверждается и аналитически – содержание органического углерода в 
верхних 10 см значительно варьирует и превосходит верхний предел диапа-
зона достоверного аналитического определения используемого метода. 
Средние значения содержания на глубинах 10–20 и 20–30 см равны, соот-
ветственно, 6,4 и 2,5% (см. рис. 2, c). Содержание физической глины более 
50%, тонкой фракции (здесь и далее по тексту – < 0,002 мм) – варьирует от 
9,3 до 13,8%. Значения рН слабокислые, увеличиваются с глубиной от 5,6 
до 6,3. Верхние 10 см содержат легкорастворимые соли в количестве 
106 мг/л (0,14% сухой массы почвы), что позволяет отнести эту толщу к сла-
бозасоленной, хлоридно-кальциевой по [34]. Однако у нижней границы го-
ризонта содержание солей резко падает до 27 мг/л (0,04% сухой массы 
почвы), что свидетельствует о том, что бо́льшая часть горизонта незасолена. 
Емкость катионного обмена средняя (от 10,3 в интервале глубин 20–30 см 
до 19,3 ммоль(+)/100 г почвы в интервале глубин 10–20 см), в составе об-
менных катионов преобладает кальций, доля натрия варьирует от 4 до 14% 
(в среднем в верхнем горизонте 7,4%) – т.е., согласно [35, 36], горизонт мо-
жет быть диагностирован как среднесолонцеватый. Вместе с тем макро- и 
микроморфологически выраженных признаков солонцеватости в виде гли-
нистых кутан по граням агрегатов и плотной с элементами призматичности 
структуры в этом горизонте не диагностировано. Содержание оксалат-рас-
творимого железа в верхних 20 см крайне низкое (до 0,04), дитионит-рас-
товримого – 1,1–1,3. В нижних 10 см горизонта наблюдается резкое увели-
чение оксалат-растворимого железа до 0,2 при относительно стабильном со-
держании дитионит-растворимого. В результате значения коэффициента 
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Швертмана сильно варьируют – от 0,02 до 0,2; значения коэффициента степени 
гидроморфизма достаточно высоки, варьируют от 17 до 55. Максимальные зна-
чения в обоих случаях получены для нижней границы горизонта. 

Таким образом, основные черты горизонта следующие: темный цвет, 
большое количество слаборазложившегося органического вещества, силь-
ная биогенная проработка, непрочность структуры, слабокислая реакция 
среды, средняя емкость катионного обмена. Согласно [21], этот горизонт 
может быть диагностирован как перегнойно-гумусовый АН и разделен на 
2 подгоризонта: AH–AHel. 
Горизонт 32–39 (42) см. Неоднородный по цвету: на светло-сером с си-

зоватым оттенком фоне (10 YR8/1; 80% от площади горизонта) пятна серо-
вато-сизого (10 YR 7/1; 10%), темно-серого (10 YR  3/1; 5%) и желто-охри-
стого цвета (10 YR6/6; 5%). Горизонт массивный, плохо оструктурен, гли-
нистый, очень плотный и на момент описания свежий (несмотря на то, что 
описание проведено после дождя и верхний горизонт мокрый). В горизонте 
содержатся железистые и железомарганцевые конкреции и примазки (менее 
5% от вмещающей массы горизонта). В верхней части горизонта диагности-
руется серая гумусовая пропитка. Микроструктура горизонта массивная с 
большими трещинами, тонкодисперсное вещество глинистое, раздельно-
мелко-чешуйчатое. Поры обильно покрыты глинисто-железистыми и гли-
нистыми кутанами (рис. 3, с). Последние приурочены, как правило, к тонким 
порам; они типичные натечные. Глинисто-железистые кутаны более круп-
ные, преимущественно гипокутаны. По разложившимся растительным 
остаткам встречаются кутаны с органическим веществом. В шлифе встречается 
множество мелких папул – вероятно, фрагментов глинистых натечных кутан. 
Обильны глинисто-(органо)-железистые нодули с резкой границей (размеры 
50–800 мкм) и железистые нодули (размеры 200–2000 мкм) с диффузной гра-
ницей; некоторые железистые нодули имеют в составе марганец (рис. 3, d). 
Практически во всех нодулях видны включения зерен скелета. Во внутрипед-
ной массе (ВПМ) встречаются скопления мелких углефицированных расти-
тельных остатков; экскременты и растительные остатки в порах отсутствуют. 

Содержание органического углерода в горизонте 0,9%; по сравнению с вы-
шележащим он обогащен частицами тонкой фракции и физической глиной 
(доли, соответственно, равны 17,9 и 56,5%). Реакция рН по-прежнему слабо-
кислая (6,3). Легкорастворимые соли содержатся в незначительном количестве 
(38 мг/л – 0,07% от сухой массы почвы); среди катионов в водной вытяжке аб-
солютно преобладает кальций (0,3 ммоль(+)/100 г почвы, среднее содержание 
в горизонте), среди анионов – гидрокарбонат-ион (0,6 ммоль(+)/100 г, среднее 
содержание в горизонте). Горизонт незасолен. Емкость катионного обмена 
близка к низкой (10,7 ммоль(+)/100 г почвы), доля натрия составляет 9,7% – го-
ризонт слабосолонцеватый. По-видимому, диагностируемая на макроморфоло-
гическом уровне пропитка и на микроморфологическом уровне кутаны обу-
словлены присутствием в значительном количестве натрия в почвенном погло-
щающем комплексе. Содержание различных форм железа в этом горизонте 
практически идентично нижним 10 см вышележащего горизонта. Значение ко-
эффициента гидроморфизма – 8,9, коэффициента Швертмана – 0,21. 
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Свойства горизонта, а именно осветленная минеральная масса, сизова-
тый оттенок, наличие охристых зон, железистых и железомарганцевых кон-
креций, свидетельствуют о его периодическом поверхностном переувлаж-
нении. В классификации WRB [37] такие свойства диагностируются как 
стагниковые (stagnic properties), возникающие в условиях избыточного ат-
мосферного увлажнения в почвах на тяжелых по гранулометрическому со-
ставу породах [38]; кроме того, для данного горизонта могут быть исполь-
зованы термины «псевдоглей», «периодический» или «переменный» глей 
[27]. Согласно [27], горизонт соответствует осветленному (серо-белесому) 
конкреционному криптоглеевому макроморфотипу; трещинному, внутрипед-
ному и прикорневому мезоморфотипам; преимущественно плазменному хло-
пьевидному сегрегационному микроморфотипу глея. Согласно классифика-
ции и диагностике почв России [26], данный горизонт не относится к глее-
вому, поскольку отсутствует главный диагностический критерий – явно вы-
раженная сизая/зеленоватая окраска, а является элювиальным горизонтом EL. 
Дополнительным (необязательными) признаком для элювиального гори-
зонта, но диагностируемым в исследованной почве западины, является темно-
серая гумусовая пропитка и кутаны, что может быть отражено в добавлении 
процессного признака hi к индексу горизонта, а также наличие охристых зон 
и конкреций (переходный признак g). Наличие кутан в порах позволяет сде-
лать вывод о периодическом формировании условий свободного дренажа в 
почвах. Кутаны могут являться результатом лессиважа, а также осолонцева-
ния (за счет присутствия натрия в почвенном поглощающем комплексе в зна-
чимом количестве). Содержание конкреций не превышает 5%, поэтому при-
знак nn (конкреционный) не может быть здесь использован. 
Горизонт 39(42)–56 см. Неоднородный по окраске: преобладает охри-

сто-бурый цвет (10 YR 5/6), встречаются сизые пятна и полосы (Gley2 
8/10BG; около трети площади горизонта). Горизонт массивный, слабо 
оструктурен (неясно ореховатый с элементами призматичности), глини-
стый, на момент описания свежий. В горизонте большое количество конкре-
ций (больше, чем в вышележащем, но меньше, чем 10%), по граням струк-
турных отдельностей встречаются кутаны. Микроструктура горизонта пре-
имущественно угловато-блоковая, есть округло-блоковые агрегаты, наблю-
дается обилие трещин. Тонкодисперсное вещество глинистого состава 
имеет раздельно-крупночешуйчатую и струйчатую оптическую ориента-
цию. В ВПМ довольно много очень мелких углефицированных раститель-
ных остатков. В порах растительные остатки и экскременты отсутствуют. 
В шлифе диагностировано много железистых и глинисто-железистых кутан 
(рис. 3, e), много новообразований на промежуточной стадии между кутаной 
и нодулем. Диагностировано большое количество железистых и глинисто-
железистых нодулей (размеры 100–1300 мкм), преимущественно с включе-
ниями; единично встречаются концентрические (рис. 3, f) и дендриты. 

Горизонт содержит 0,7–0,9% органического углерода до глубины 60 см, 
ниже – его содержание уменьшается почти в два раза. Содержание физиче-
ской глины и тонкой фракции остается высоким, чуть превышая аналогич-
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ные характеристики вышележащего горизонта. С 60 см значения рН стано-
вятся нейтральными. Горизонт содержит незначительное количество легко-
растворимых солей (менее 50 мг/л – 0,05% сухой массы почвы, горизонт 
незасолен); как и в вышележащем горизонте в составе водной вытяжки, пре-
обладают гидрокарбонаты кальция. Емкость катионного обмена с глубиной 
увеличивается до 25 ммоль(+)/100 г почвы, в основном, за счет увеличения 
содержания обменного кальция. Среднее содержание обменного натрия – 
6% от ЕКО, горизонт относится к слабосолонцеватым. Именно в этом гори-
зонте диагностируется самое высокое содержание оксалат и дитонит-рас-
творимого железа, достигающее, соответственно, 4,7 и 51 г/кг в слое 40–
50 см. Значения критерия Швертмана достаточно низкие, менее 0,1 (разброс 
значений от 0,04 до 0,09). Коэффициент степени гидроморфизма в среднем 
равен 3. 

Диагностика данного горизонта согласно Классификации почв России 
[26] вызывает некоторые затруднения; в горизонте прослеживаются явные 
признаки переувлажнения (охристые зоны, обилие конкреций), вместе с тем 
преобладающим цветом является буровато-охристый, а не сизый – ключе-
вой диагностический признак глеевого горизонта [21]. Горизонт слабо 
оструктурен, однако на гранях агрегатов присутствуют кутаны. Вместе с 
тем горизонт слабо отличается по гранулометрическому составу от выше-
лежащего (коэффициент дифференциации по илу (КД) равен 1,1), но отли-
чается от перегнойно-темногумусового AHel (КД равен 1,3). По совокупно-
сти признаков данный горизонт может быть диагностирован как текстурный 
глееватый (BTg); по-видимому, периодическое переувлажнение препят-
ствует формированию хорошо выраженной многопорядковой ореховато-
призматической структуры, свойственной текстурным горизонтам, а застой-
ный режим, усиленный слабыми фильтрационными свойствами почв, их 
глинистым составом, ослабляет текстурную дифференциацию. Слабая тек-
стурная дифференциация почв западин с кислым элювиальным горизонтом 
глинистым гранулометрическим составом была отмечена в работах [11, 16].  

Таким образом, диагностическими свойствами исследованной почвы яв-
ляются: (1) достаточно мощный (30 см) и богатый органическим углеродом 
перегнойно-темногумусовый горизонт с непрочной ореховато-комковатой 
структурой и включениями органических остатков разной степени разло-
женности органического вещества, залегающий на (2) элювиальном с при-
знаками потечности гумуса горизонте, содержащем до 5% от массы гори-
зонта небольших по размеру и преимущественно железистых по составу 
конкреций, а также (3) оглеенный срединный горизонт со слабо выражен-
ной, непрочной структурой и с большим, чем в вышележащем горизонте, 
количеством конкреций, кутанами по граням структурных отдельностей. 
Относительно повышенное содержание легкорастворимых солей и обмен-
ного натрия в поверхностном 10-см слое почвы может быть обусловлено их 
поступлением с латеральными водными потоками от окаймляющих запа-
дину солонцеватых и солончаковатых лугово-черноземных почв. Анионно-
катионный состав почвы западины постоянен в пределах профиля; наблю-
дается резкое уменьшение содержания углерода с глубиной и постепенное 
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увеличение рН от слабокислых до нейтральных значений. Средняя часть 
профиля несколько обогащена илом, особенно по сравнению с перегнойно-
темногумусовым горизонтом. Емкость катионного обмена обнаруживает 
два максимума – в гумусовом горизонте и на глубине 100–130 см. Послед-
ний достигается за счет увеличения содержания обменного кальция, веро-
ятно, в результате его поступления с растворами из карбонатных почвооб-
разующих пород (породы вскипают с глубины 2 м). Наибольшее содержа-
ние оксалат-растворимого железа приходится на контакт осветленного и 
текстурного горизонтов. Согласно коэффициентам степени гидроморфизма 
и Швертмана, наиболее продолжительное переувлажнение испытывает 
верхняя часть почвенного профиля – а именно перегнойно-темногумусовый 
и осветленный горизонты. Значения этих коэффициентов резко падают в 
текстурном глееватом горизонте. 

На основании проведенного комплексного исследования свойств почв 
мы можем сделать вывод о преимущественно глеево-элювиальной природе 
осветленного горизонта исследованной почвы западины. Глеево-элювиаль-
ный процесс является одним из наиболее часто упоминаемых при интерпре-
тации генезиса почв западин [11, 15] наряду с присутствием большого ко-
личества натрия в почвенном поглощающем комплексе [6, 10], резким сни-
жением окислительно-восстановительного режима почв в результате водо-
родных эманаций [39, 40]. Диагностируемые на макро- и микроморфологи-
ческом уровне конкреции в осветленном горизонте, кутаны в нижележащем 
горизонте, а также значения коэффициентов Швертмана и гидроморфизма 
свидетельствуют о сезонном поверхностном переувлажнении почв и нали-
чии периодов иссушения. Дополнительной причиной формирования освет-
ленного горизонта может являться повышенное содержание натрия в поч-
венном поглощающем комплексе верхних почвенных горизонтов (от 4 до 
14%), обуславливающее вынос глинистых частиц и миграцию органических 
соединений в нижнюю часть профиля.  

Формула профиля исследованной почвы западины может быть записана 
как AH–AHel–ELhi,g–BTg. По своему морфологическому строению почва 
частично соответствует солоди перегнойно-темногумусовой квазиглеевой 
(формула профиля AH–EL–BTg–BCA–Q). В отличие от нее, исследованная 
нами почва не содержит аккумулятивно-карбонатного и квазиглеевого го-
ризонтов; по-видимому, низкая интенсивность латерального внутрипочвен-
ного стока, обусловленного слабым развитием эрозионной сети, и большая 
водосборная площадь западины (55 га) способствуют выщелачиванию почв 
от карбонатов (диагностического признака для нижних горизонтов почв со-
лодей), в данном случае на глубину 2 м и отсутствию в почвах оливкового 
оттенка (диагностического признака квазиглееватости). От темногумусовых 
подбелов глеевых (AU–ELg–BTg) исследованная почва отличается характе-
ром верхнего горизонта, а также менее выраженным процессом сегрегации 
железа в осветленном горизонте (меньшим количеством конкреций). Мы 
предполагаем, что водный режим почв исследованной западины является 
менее контрастным – с более плавной сменой периодов переувлажнения и 
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иссушения, чем у подбелов Дальнего Востока, что может объяснять мень-
шее количество конкреций в почве западины [23, 41]. По характеру верхнего 
горизонта исследованная почва также отличается и от черноземовидных 
оподзоленных оглеенных почв (AU–ELnn,g–BTg–G; термин предложен 
Ф.Р. Зайдельманом [11] для почв западин лесостепи), а также серых поверх-
ностно-глеево-элювиальных почв авторской классификации переувлажнен-
ных почв лесостепи А.Б. Ахтырцева [3]; в этих почвах верхний горизонт 
представлен темно- или серогумусовым, а не перегнойно-темногумусово-
ым горизонтом, как в исследованной нами почве западины. Формирование 
перегнойно-темногумусового горизонта в верхней части исследованного поч-
венного профиля, вероятно, происходит как за счет специфической для лесо-
степи осоковой растительности, формирующейся в днище западины, так и 
очень продолжительного переувлажнения, затопления почв. Следуя класси-
ческой традиции русского почвоведения – отражении в названии почвы ос-
новных почвенных процессов, ее формирующих, исследованную почву запа-
дины можно назвать перегнойно-темногумусовой оподзоленной глеевой. При 
расширении исследований почв западин и выявлении почв со сходным (с ис-
следованной нами) строением профиля может быть предложено внесение са-
мостоятельного типа перегнойно-темногумусовых оподзоленных глеевых 
почв в отдел текстурно-дифференцированных почв в Классификацию и диа-
гностику почв России [26]. Согласно Классификации и диагностике почв 
СССР [35], исследованная почва наиболее соответствует лугово-болотным 
солодям, не имеющим аккумулятвно-карбонатного горизонта. 

 
Выводы 

 
На основании комплексного исследования почвы днища западины не-

дренируемого типа местности Окско-Донской равнины могут быть сделаны 
следующие выводы: 

1. Глеево-элювиальный процесс является ведущим в формировании 
осветленного горизонта в почве западины, о чем свидетельствуют диагно-
стируемые на макро- и микроморфологическом уровне конкреции, кутаны 
в нижележащем горизонте, а также значения коэффициентов Швертмана и 
гидроморфизма. Наличие обменного натрия в верхней части почвенного 
профиля (4–14% от емкости катионного обмена) может являться дополни-
тельной причиной формирования осветленного горизонта исследованной 
почвы.  

2. Почвенный профиль состоит из следующего набора диагностических 
горизонтов: AH– AHel–ELhi,g–BTg. Такой набор почвенных горизонтов от-
сутствует в Классификации и диагностике почв России, частично соответ-
ствует профилю солоди перегнойно-темногумусовой квазиглеевой (AH–
EL–BTg–BCA–Q), подбела темногумусового глеевого (AU–ELg–BTg). От-
личительной чертой исследованной почвы западины является формирова-
ние мощного, богатого органическим углеродом перегнойно-темногумусо-
вого горизонта с непрочной ореховато-комковатой структурой в сочетании 
с выщелоченностью почвенного профиля от карбонатов. 
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3. Перегнойно-темногумусовые оподзоленные глеевые почвы могут 
быть внесены в отдел текстурно-дифференцированных почв в Классифика-
цию и диагностику почв России в случае расширения исследований почв 
западин и диагностики почв со строением профиля AH–EL–BTg. 
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Аннотация. Представлены результаты сравнительно-морфологического ана-

лиза качественных признаков и фенотипического состава в популяциях Populus 
laurifolia и P. suaveolens на юге Восточной Сибири. Установлено, что на исследован-
ной территории наблюдается зона симпатрической гибридизации широкого типа с 
«унимодальной» структурой. Широко распространен гибридогенный вид  
P. × moskoviensis, сформировавшийся в результате многочисленных скрещиваний ги-
бридов различных поколений и их возвратных скрещиваний с P. suaveolens, при этом 
не фиксируются P. laurifolia и гибриды F1. Формирование структуры наблюдаемой 
зоны произошло вследствие длительной асимметричной интрогрессивной гибриди-
зации, спровоцированной экспансией P. suaveolens после четвертичного оледенения 
на территорию, ранее заселенную P. laurifolia. На рассматриваемой территории в ре-
зультате длительного отбора в пойменных условиях фенотипический состав гибрид-
ного комплекса стабилизировался, и мы, вероятно, имеем дело с завершающим эта-
пом гибридного видообразования. 

Ключевые слова: Populus, интрогрессивная гибридизация, гибридные зоны, 
морфологические признаки, фенотипы, популяции 
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Summary. The results of a comparative morphological analysis of qualitative traits 
and phenotypic composition in populations confined to the zone of historical overlap 
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between the ranges of P. laurifolia and P. suaveolens in the south of Eastern Siberia are 
presented. As preliminary studies showed, trees similar to P. suaveolens grow in the 
studied area, but their shoots were ribbed like those of P. laurifolia. Therefore, the au-
thors of this work put forward the hypothesis that the studied plants currently represent 
a hybridogenic species (P. × moskoviensis), which was formed as a result of frequent 
crossings with each other and, possibly, P. suaveolens might be from both P. laurifolia 
and P. suaveolens. This work aims to study the features of the morphological charac-
teristics of poplars and the phenotypic composition of the studied plantings, their com-
parative analysis with P. laurifolia and P. suaveolens to identify the nature, type of 
hybrid zone and its structure. 

To achieve this aim, the authors studied two populations of P. × moskoviensis located 
in the valley of the Irkut River (in the vicinity of Shelekhov) in the Irkutsk region. The 
comparative morphological analysis used materials from the studied populations of 
P. laurifolia from the territory of the Altai-Sayan mountainous country and P. suaveolens 
of the Chukotka Autonomous Okrug, remote from the hybridization zones (See Table 1). 
In each population, 30 reproductively mature trees were randomly examined. Herbarium 
material was collected from the southern side of the middle part of the crown. From each 
individual, 15 fully developed, undamaged leaves from shortened shoots were selected. 
At the same time, a complex of characteristics, which were considered qualitative by the 
authors, was studied, namely, the shape of the leaf blade, its apex and base, and the pres-
ence of basal glands (glands on top at the junction of the petiole and the leaf blade). For 
each population, morph frequencies and indicators characterizing phenotypic variability 
were calculated. The belonging of individuals to a certain phenotype was determined by 
a combination of morphological qualitative characteristics. 

The investigation of the morphological characters of P. × moskoviensis individuals 
in the studied populations showed that they, like all representatives of the Tacamahaca 
section, including parental taxa, are characterized by differentiation of shortened crown 
shoots into discoblasts and leptoblasts (See Fig. 1). The elongated shoots of the crown 
are cylindrical, while the shoots of the coppice shoots are ribbed to the very base (See 
Fig. 2), ribs descend in threes from each leaf scar; in young individuals, ribbing is often 
visible on the shoots of the second year, which is generally characteristic of P. lauri-
folia, and according to this trait, P. × moskoviensis completely deviates from this parent 
species (See Fig. 3). The morphological characteristics of the leaf are intermediate in 
nature - the leaf blades on short shoots are ovoid or elliptical, with a rounded wedge-
shaped base and a gradually pointed apex (See Table 2). Hybrids, like P. suaveolens, 
are characterized by the presence of a finely wrinkled, “shagreen” upper side of the leaf 
plastic, a feature not noted by P. laurifolia. The ovate-triangular plates typical of P. lau-
rifolia and the obovate plates typical of P. suaveolens were not observed, as is the short 
pointed apex characteristic of the latter. P. laurifolia is not characterized by the devel-
opment of basal glands. On the contrary, in P. suaveolens stands, individuals with a 
pronounced trait predominated, although at the endogenous level it varies greatly from 
complete absence to 1-4 glands at the base of the plate. In P. × moskoviensis plantations, 
glands were found in only 10 individuals of one of the studied populations. Pairwise 
comparison of the phenotypic composition of all samples using the chi-square test and 
Zhivotovsky’s I-test of identity showed that the observed differences between the stud-
ied populations are reliable. At the same time, in terms of the phenotypic similarity of 
populations (r), the studied stands within the same species are 67.0-93.7% similar, and 
the populations of P. × moskoviensis are closer to P. laurifolia (See Table 3). Based on 
the combination of the studied qualitative morphological characters, 9 phenotypes were 
identified in the studied populations of P. laurifolia, 12 of P. suaveolens, and only 6 of 
P. × moskoviensis (See Table 4). The territory of the historical overlap of the ranges of 
P. laurifolia and P. suaveolens in the south of Eastern Siberia from the river. Kan in the 
northwest and eastern edge of the the Selenga River basin. The Selenga in the south is 
a zone of wide-type sympatric hybridization. The crossing zone between P. laurifolia 
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and P. suaveolens identified in this study is an evolutionarily new hybrid zone. This 
type of hybrid zone is not typical for Populus in Siberia. Throughout the entire area of 
overlapping habitats, the hybrid species P. × moskoviensis is widespread, resulting from 
numerous crosses between hybrids of different generations and their backcrossings with 
P. suaveolens, while P. laurifolia and, as a consequence, F1 hybrids are not recorded. 
In common hybrid individuals, while externally similar to P. suaveolens (primarily the 
“shagreen” upper side of the leaf blade), a set of qualitative morphological characteris-
tics of the leaf, different from the parent species, is observed. A sign that indicates the 
parental participation of P. laurifolia is the ribbing of the surface of the shoots. It shows 
high heritability across different hybridization patterns in Populus species. The ob-
served structure of the hybrid zone in the Baikal region might have been formed as a 
result of long-term asymmetric introgressive hybridization provoked by the expansion 
of P. suaveolens after glaciation into the territory previously inhabited by P. laurifolia. 

The article contains 3 Figures, 4 Tables and 38 References. 
Keywords: Populus, introgressive hybridization, hybrid zones, morphological 

characters, phenotypes, populations 
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Введение 

 
Территория юга Восточной Сибири от р. Кан (правый приток Енисея), 

включая Прибайкалье до Ангары на севере и восточной окраины бассейна 
Селенги на юге, является зоной существовавшего в историческое время 
наложения ареалов P. laurifolia Ledeb. и P. suaveolens Fish. (секция 
Tacamahaca). М.В. Костина с соавт. [1] отмечают, что на данной территории 
произрастают деревья, которые соответствуют P. suaveolens, однако их 
удлиненные порослевые побеги ребристые по всей длине, что характерно 
для P. laurifolia. При этом здесь не выявлено взрослых особей, которые со-
ответствуют описанию тополя лавролистного. В гербарных коллекциях, со-
бранных на данной территории, видовая принадлежность определяется ха-
рактером сбора материала: ветки кроны с укороченными цилиндрическими 
побегами – P. suaveolens, порослевые побеги с ребрами и угловатые укоро-
ченные побеги кроны – P. laurifolia. М.В. Костина с соавт. [1] приходят к 
выводу, что на изученной территории P. laurifolia не произрастает. С во-
стока на запад наблюдается клинальная изменчивость признаков 
P. suaveolens в сторону P. laurifolia. По данным Ю.А. Насимовича с соавт. 
[2], восточная граница P. laurifolia в Сибири проходит в пойме р. Кан, где 
распространен именно тополь лавролистный и полностью отсутствует 
P. suaveolens. Однако еще В.Я. Поляков [3] отмечал, что в пойме верхнего и 
среднего течения р. Кан встречаются «формы тополей, похожие, с одной 
стороны, на тополь лавролистный, с другой стороны, на тополь душистый». 
Н.А. Ястребова [4] также указывает на наличие здесь в среднем течении в 
окрестностях села Бражное форм тополя, определяемого разными авторами 
то как P. suaveolens, то как P. laurifolia, но отличных от последнего, произ-
растающего в Минусинской котловине. Следовательно, учитывая приведен-
ные факты, можно полагать, что от р. Кан и на восток наблюдается зона 
естественной гибридизации Р. laurifolia и P. suaveolens, сведений о которой 
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в литературе нет. Однако спонтанный гибрид указанных видов описан в 
культуре еще в XIX в. как тополь московский – Populus × moskoviensis 
R.I. Schrod. 

В 2021 г. авторы исследовали виды рода тополь, произрастающие в 
пойме р. Вихоревка (в окрестностях г. Братска) и в долине р. Иркут (в 
окрестностях г. Шелехов) Иркутской области. В окрестностях Братска уда-
лось обнаружить только один клон тополя, который по форме большей ча-
сти листовых пластинок укороченных побегов, морщинистости верхней по-
верхности листьев и цилиндрическим удлиненным побегам кроны соответ-
ствовал P. suaveolens. Однако взрослые деревья были окружены многочис-
ленными молодыми особями порослевого происхождения с хорошо выра-
женной ребристостью удлиненных побегов по всей их длине, выраженной 
даже у двулетних побегов. В окрестностях г. Шелехова также преобладали 
особи, морфологически близкие к тополю душистому, но их порослевые по-
беги были ребристыми. Листовые пластинки у всех исследованных расте-
ний имели только заостренную форму верхушки как на укороченных, так и 
удлиненных побегах, типичную для P. laurifolia, характерная для 
P. suaveolens коротко-заостренная форма отсутствовала. 

Как отмечали М.В. Костина с соавт. [1], 1/3 гербарных сборов из Запад-
ного Прибайкалья имеет хотя бы по одному листу с базальными желёзками 
(желёзки в основании листовой пластинки на участке соединения с череш-
ком). Наши исследования также показали наличие особей с желёзками на 
листе. На исследованной территории также не удалось обнаружить взрос-
лых особей тополя, соответствующих P. laurifolia. Поэтому авторы данной 
работы выдвинули гипотезу о том, что изученные растения представляют 
собой гибридогенный вид (P. × moskoviensis), сложившийся в результате ча-
стых скрещиваний между собой, и, возможно, P. suaveolens, отличный и от 
P. laurifolia, и от P. suaveolens. Исследуемая территория отличается от дру-
гих гибридных зон Populus в Сибири. Поэтому цель настоящей работы – 
изучить особенности морфологических признаков тополей и фенотипиче-
ского состава исследованных насаждений, дать их сравнительный анализ с 
P. laurifolia и P. suaveolens для выявления природы, типа гибридной зоны и 
ее структуры.  

 
Материалы и методы 

 
Для достижения поставленной цели авторы изучили две популяции  

P. × moskoviensis, расположенные в долине р. Иркут (в окрестностях г. Ше-
лехова) Иркутской области. Исследованные участки в значительной сте-
пени подверглись антропогенной трансформации в ходе их хозяйственного 
освоения. Первое насаждение приурочено к пойме р. Олхи (правый приток 
Иркута), древостой не сомкнут, из отдельных рощ и клонов со злаково-раз-
нотравным травостоем, разделенных дорогами и сенокосами. Вторая попу-
ляция в пойме р. Иркут – древостой сомкнутый, полнотой 0,4–0,5, травостой 
злаково-разнотравный (табл. 1). 
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Таблица 1 [T a ble  1 ]  
Места сбора полевого материала 

[Sites for collecting field material] 
 

Вид 
[View] 

Название  
популяции 

[Name  
of the population]

Географические 
координаты 

[Geographic coordinates] 

Количество  
деревьев/листьев 
[Number of trees / 

leaves] 

P. laurifolia 

Бельсу 
[Belsu] 

53°41'35" N 
88°22'44" E 30/450 

Чулышман 
[Chulyshman] 

50°55'36" N 
88°11'07" E 30/450 

P. × moskoviensis 

Олха 
[Olkha] 

52°13'32" N 
104°07'43" E 30/450 

Иркут 
[Irkut] 

52°11'41" N 
104°04'11" E 30/450 

P. suaveolens 

Баимка 
[Baimka] 

66°32'39" N 
164°15'50" E 30/450 

Таллаг 
[Tallaght] 

66°30'46" N 
164°28'22" E 30/450 

Итого: [Total:] 180/2 700 
 
Идентификация гибридного происхождения у тополей возможна различ-

ными методами. Молекулярно-генетические методы пока мало доступны 
для многих прикладных исследований. В исследованиях авторов обычно ис-
пользовался сравнительно-морфологический метод изучения комплекса ка-
чественных признаков и признаков петиолярной анатомии. Поскольку ана-
томические исследования черешков листьев легкодоступны, то их примене-
ние, на наш взгляд, самый надежный метод идентификации гибридов, роди-
тели которых отличаются по признакам петиолярной анатомии, т.е. относя-
щихся к разным секциям или подсекциям [5]. Однако внутри секции все 
виды и гибриды имеют одинаковое анатомическое строение черешков, по-
этому в случае с P. × moskoviensis возможно использование сравнительно-
морфологического метода в сочетании с популяционными исследованиями 
качественных признаков (фенов).  

В каждой популяции рандомизированно обследованы по 30 репродук-
тивно зрелых деревьев (с учетом склонности бальзамических тополей к обра-
зованию клонов). С южной стороны средней части кроны проводился сбор 
гербарного материала. С каждой особи отбиралось по 15 полностью разви-
тых, неповрежденных листьев с укороченных побегов. При этом изучался 
комплекс признаков, рассматриваемых авторами как качественные: форма 
листовой пластинки, ее верхушки и основания, наличие базальных желёзок. 

Описание морфологии проводилось по Ал.А. Федорову с соавт. [6]. Опре-
деление формы листовой пластинки проводили по индексу A/L [7], где А – 
расстояние между самой широкой частью листовой пластинки и её основа-
нием (мм), L – длина листовой пластинки (мм), использовались следующие 
диапазоны: < 0,25 – треугольная; 0,25–0,35 – яйцевидно-треугольная; 0,35–
0,45 – яйцевидная; 0,45–0,55 – эллиптическая; 0,55–0,65 – обратнояйцевид-
ная; 0,65–0,75 – высокообратнояйцевидная; >0,75 – обратно-треугольная. 
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Опушение побега, черешка, листа, а также наличие железок исследова-
лись с помощью стереоскопического микроскопа МБС-10 (ЛЗОС, Россия) 
при увеличении 16,3х. Степень развития трихом (морфотип) оценивали по 
шкале: 1ОП – слабо опушенный, трихомы рассеяны по поверхности; 2ОП – 
густо опушенный, трихомы покрывают до 50% поверхности; 3ОП – сильно 
(шерстисто) опушенный, опушено более 50%. 

Для сравнительно-морфологического анализа исследованных растений с ро-
дительскими таксонами были использованы изученные авторами ранее равные 
выборки P. laurifolia и P. suaveolens из удаленных частей их ареалов на участках, 
где не отмечена их гибридизация с другими видами (см. табл. 1) [7, 8].  

Две популяции P. laurifolia отобраны на территории Алтае-Саянской 
горной страны. Популяция Бельсу приурочена к пойме одноименного пра-
вого притока р. Томи (Кемеровская область – Кузбасс). Древостой не со-
мкнутый, с страусниково-высокотравным травостоем. Тополь лавролист-
ный образует чистые насаждения и представлен одной серокорой формой 
[8]. Популяция Чулышман отобрана на правом берегу указанной реки в рай-
оне перевала Кату-Ярык (Республика Горный Алтай). Топольники здесь об-
разованы исключительно P. laurifolia и сосредоточены в прирусловой части. 
Растения низкие, с искривленным стволом, часто образуют небольшие 
клоны и представлены белокорой и серокорой формами [9]. Древостой со-
мкнутый, с злаково-разнотравным травостоем.  

Популяции P. suaveolens – Баимка, Таллаг – отобраны на широте Север-
ного полярного круга в поймах одноименных рек в бассейне р. Большой 
Анюй (Чукотский автономный округ) в тополево-чозениевых пойменных 
лесах. Древостой сомкнутый, образован тополем душистым с развитым ку-
старничково-разнотравным покровом [7]. 

Для каждой популяции рассчитаны частоты морф и показатели, характе-
ризующие фенотипическую изменчивость, при этом использованы обоб-
щенные показатели, предложенные Л.А. Животовским [10], В.П. Путенихи-
ным с соавт. [11]. 

Частоты морф определены по формуле [10]  𝑝 = ௡ே,                                                      (1) 

где n – количество случаев обнаружения исследуемых морф в выборке; N – 
общий объем выборки.  

Ошибки частот определяли по формуле 𝑆௣ = ට௣(ଵି௣)ே .                                                 (2) 

Для оценки уровней изменчивости и сравнения популяций по полиморф-
ным фенотипическим признакам использован показатель (индекс) внутри-
популяционного разнообразия Животовского (µ) [10]: μ = ൫ඥ𝑝ଵ + ඥ𝑝ଶ + ⋯+ ඥ𝑝௠൯ଶ,                                   (3) 

где р1, …, рm – частоты морф в популяции. 
Ошибка (Sµ) определена по формуле [10] 
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𝑆µ = ටµ(௠ିµ)ே ,                                                    (4) 

где m – количество морф в популяции; N – общий объем выборки в популяции.  
Принадлежность особей к определенному фенотипу определяли по соче-

танию морфологических качественных признаков. Для оценки внутрипопу-
ляционной и межпопуляционной изменчивости использовали критерий хи-
квадрат, для попарного сравнения выборок – показатель фенотипического 
сходства популяций r: 𝑟 = ∑ඥ𝑝௜ × 𝑞௜,                                                (5) 

где p1 – встречаемость 1-го фенотипа в выборке из первой популяции, q1 – 
встречаемость 1-го фенотипа в выборке из второй популяции [12]. 

Статистическую значимость показателя сходства оценивали по I-крите-
рию идентичности Животовского [12]: 𝐼 = ଼×௡భ×௡మ௡భା௡మ × (1 − 𝑟 − ௣బା௤బସ ),                                 (6) 

где p0 – сумма частот фенотипов первой выборки, не представленных во 
второй, q0 – сумма частот фенотипов второй выборки, не представленных в 
первой, а n1 и n2 – объёмы первой и второй выборок.  

Критерий идентичности Животовского проверяет нулевую гипотезу о при-
надлежности обеих выборок к одной генеральной совокупности. Сама вели-
чина I имеет приблизительно распределение критерия хи-квадрат с m–1 степе-
нями свободы, где m – количество морф, в нашем случае – фенотипов [12]. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Изучение морфологических признаков особей P. × moskoviensis в иссле-

дованных популяциях показало, что для них, как и для всех представителей 
секции Tacamahaca, в том числе родительских таксонов, характерна диффе-
ренциация укороченных побегов кроны на дискобласты и лептобласты 
(рис. 1). Удлиненные побеги кроны цилиндрические, в то время как порос-
левые ребристые до самого основания (рис. 2) ребра нисходят по 3 от каж-
дого листового рубца, нередко у молодых особей ребристость просматрива-
ется и на побегах второго года, что в целом характерно для P. laurifolia, и по 
данному признаку P. × moskoviensis полностью уклоняется к этому роди-
тельскому виду (рис. 3) [13]. 

Важнейшим качественным признаком, маркирующим P. suaveolens, явля-
ется мелкоморщинистая, «шагреневая» верхняя сторона листовой пластинки, 
что абсолютно не характерно для P. laurifolia и полностью унаследовано всеми 
особями P. × moskoviensis. Листовые пластинки на порослевых побегах у тополя 
лавролистного продолговатые, реже ланцетовидные с клиновидным основа-
нием и заостренной верхушкой, по краю железисто-пильчатые. У P. suaveolens – 
обратнояйцевидные, эллиптические с клиновидным или округло-клиновидным 
основанием и заостренной или коротко заостренной верхушкой. Для  
P. × moskoviensis характерны заостренно яйцевидные, яйцевидные листовые 
пластинки с округло-клиновидным основанием и заостренной верхушкой. 
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Рис. 1. Побеги кроны: A – P. laurifolia, B – P. × moskoviensis, C – P. suaveolens 
[Fig. 1. Crown shoots: A - P. laurifolia, B - P. × moskoviensis, C - P. suaveolens] 

 
На укороченных побегах кроны для P. laurifolia характерны листовые пла-

стинки яйцевидно-треугольной и яйцевидной формы. Для P. × moskoviensis 
также обычны яйцевидные листовые пластинки, вообще не отмечены яйце-
видно-треугольные листовые пластинки, свойственные P. suaveolens (см. 
рис. 1). Пластинки эллиптической формы в разной доле отмечены у всех 
трех исследованных видов. Для большинства деревьев P. suaveolens харак-
терны обратнояйцевидные листовые пластинки, не отмеченные у других 
таксонов (см. рис. 1; табл. 2). Следовательно, по форме листовых пластинок 
гибридный P. × moskoviensis наследует часть признаков родительских видов 
и не характеризуется полным уклонением к тому или другому из них.  

 

 
 

Рис. 2. Порослевой удлиненный побег P. × moskoviensis:  
A – нижняя часть, B – верхняя часть 

[Fig. 2. Copper elongated shoot P. × moskoviensis: A - bottom part, B - upper part] 
 
Форма основания пластинки у P. laurifolia отражает его формовое разно-

образие. В частности, в популяции Чулышман отмечено 12 деревьев бело-
корой формы с характерным сердцевидным основанием и 18 серокорых с 
округло-клиновидным, в насаждении Бельсу все особи серокорые с анало-
гичным основанием. В исследованных популяциях P. suaveolens, в отличие 
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от P. laurifolia, представлены деревья не только с округло-клиновидной, но 
и не характерной для последнего клиновидной формой основания листовой 
пластинки. У гибридного P. × moskoviensis единичные деревья (2–3 шт.) с 
клиновидным основанием листовой пластинки отмечены в изученных 
насаждениях (табл. 2). 

На укороченных побегах в средней части кроны у всех листьев одного 
дерева всегда выражена только одна форма верхушки и основания листовой 
пластинки. Во всех изученных популяциях P. suaveolens преобладали особи 
с коротко заостренной (резко заостренной) верхушкой. У всех изученных 
особей P. laurifolia и P. × moskoviensis отмечена только заостренная вер-
хушка (см. табл. 2). 
 

 
 

Рис. 3. Порослевой удлиненный побег: A – P. laurifolia, B – P. suaveolens 
[Fig. 3. Copper elongated shoot: A - P. laurifolia, B - P. suaveolens] 

 
Поскольку родительские виды P. laurifolia и P. suaveolens характеризу-

ются развитым опушением черешка, то данный признак не является важным 
для идентификации их гибрида P. × moskoviensis (см. табл. 2). Но он важен 
для выявления фенотипов родительских таксонов и гибридов. 

В исследованных авторами популяциях P. laurifolia не было выявлено ни 
одного дерева с развитыми базальными желёзками, и в целом этот признак 
не характерен для данного таксона. Напротив, в насаждениях P. suaveolens 
преобладали особи с выраженным признаком, хотя на эндогенном уровне (в 
пределах особи) он сильно варьирует от полного отсутствия до 1–4 желёзок 
в основании пластинки. Только в популяциях Билибино отмечено по 3 особи 
(10%), листья которых не имели желёзок. Здесь следует, однако, отметить, 
что наличие этого признака у P. suaveolens отнюдь не является общепри-
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знанным. И, как мы уже отмечали ранее [7], а также указывается в ряде ра-
бот, в частности, в сводке «Сосудистых растений советского Дальнего Во-
стока» В.А. Недолужко [14], в ключе для определения видов рода Populus 
отсутствие желёзок рассматривается как характерный признак всех «души-
стых» тополей региона. Это, вероятно, указывает на разную степень выра-
женности признака наличия базальных желёзок в пределах обширного аре-
ала P. suaveolens, что наблюдается, например, у североамериканского P. del-
toides W. Bartram ex Marshall. В исследованных насаждениях  
P. × moskoviensis желёзки отмечены только у 10 особей в популяции Олха. 

Попарное сравнение фенотипического состава всех выборок с исполь-
зованием критерия хи-квадрат и I-критерия идентичности Животовского 
показало, что наблюдаемые различия между исследованными популяци-
ями достоверны. В то же время по показателю фенотипического сходства 
популяций (r) исследованные насаждения в пределах одного вида сходны 
на 67,0–93,7%, а популяции P. × moskoviensis более близки к P. laurifolia 
(табл. 3). 

По сочетанию изученных качественных морфологических признаков в ис-
следованных популяциях P. laurifolia выявлено 9 фенотипов, P. suaveolens – 
12, а P. × moskoviensis – только 6 (табл. 4). В частности, в популяции Бельсу 
тополя лавролистного оказались широко распространены деревья с густым 
опушением черешка, яйцевидной формой листовой пластинки с округло-
клиновидным основанием и заостренной верхушкой (43%), а популяции Ба-
имка P. suaveolens – деревья с густым опушением черешка, обратнояйцевид-
ной формой листовой пластинки с клиновидным основанием и коротко за-
остренной верхушкой (37%). Доля единичных фенотипов не превышала 
10% в популяциях родительских таксонов и 6–7% у P. × moskoviensis, что 
подтверждало значительное действие стабилизирующего отбора.  

В ранее изученных нами зонах гибридизации видов Populus, принадле-
жащих к разным секциям, в естественных условиях количество фенотипов 
у гибридов обычно превосходило родительские таксоны. Данных о разно-
образии фенотипов в зонах скрещивания таксонов в пределах одной секции 
в литературе нам выявить не удалось. Однако в изученных зонах мы всегда 
наблюдали по меньшей мере три группы растений: две, представленные ро-
дительскими таксонами, и одну гибриды. Последние в большинстве своем 
характеризовались промежуточными признаками и рассматривались нами 
как гибриды F1. Плюс, как следствие асимметричной интрогрессии, выделя-
лась группа особей, возникшая в результате возвратных скрещиваний с од-
ним из родительских таксонов [15]. Следовательно, при естественной ги-
бридизации в случае перекрывания ареалов P. laurifolia и P. nigra, P. alba и 
P. tremula, и при антропогенно спровоцированном скрещивании культивара 
P.× sibirica G.V. Krylov & G.V. Grig. ex A.K. Skvortsov с аборигенным 
P. nigra мы имеем дело с симпатрической локализованной гибридизацией. 
Это означает широкое перекрывание ареалов родительских видов, но их 
скрещивание протекает лишь на отдельных, изолированных участках [16] – 
очагах гибридизации [15].  
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Таблица 2 [T a ble  2 ]  
Встречаемость качественных признаков в насаждениях  

по несмещенной оценке, частота (p ± Sp) 
[Occurrence of qualitative traits in stands according to unbiased estimation, frequencies (p ± Sp)] 

 

Признак 
[Trait] 

Вариации
[Variations]

P. laurifolia P. × moskoviensis P. suaveolens 
Бельсу 
[Belsu] 

Чулышман
[Chulyshman]

Олха 
[Olkha] 

Иркут 
[Irkut] 

Баимка 
[Baimka] 

Таллаг 
[Tallaght] 

Форма 
листовой 
пластинки 
[Leaf blade 
shape] 

Яйце-
видно-
треуголь-
ная 
[Ovoid-tri-
angular] 

156/0,347 
± 0,022 

340/0,755  
± 0,020 – – – – 

Яйцевид-
ная 
[Ovoid]

282/0,627
± 0,022 

110/0,245 
± 0,020 

210/0,467
± 0,023 

330/0,733
± 0,021 – – 

Эллипти-
ческая 
[Elliptical]

12/0,026 
± 0,007 – 240/0,533

± 0,023 
120/0,267
± 0,021 

193/0,428
± 0,023 

169/0,375 
± 0,021 

Обратно-
яйцевид-
ная 
[Obovate] 

– – – – 257/0,572
± 0,023 

281/0,625 
± 0,023 

Форма ос-
нования 
пластинки 
[Blade base 
shape] 

Сердце-
видная 
[Heart-
shaped] 

– 12/0,400  
± 0,089 – – – – 

Клино-
видная 
[Wedge-
shaped] 

– – 2/0,067  
± 0,045 

3/0,100  
± 0,054 

18/0,600
 ± 0,089 

10/0,333 
± 0,086 

Округло-
клино-
видная 
[Rounded-
wedge] 

30/1,000 
± 0,000 

18/0,600  
± 0,089 

28/0,933 
± 0,045 

27/0,900 
± 0,054 

12/0,400
± 0,089 

20/0,667 
± 0,086 

Форма 
верхушки 
пластинки 
[Blade top 
shape] 

Коротко 
заострен-
ная [Short 
pointed] 

– – – – 26/0,866
± 0,062 

24/0,800 
± 0,073 

Заострен-
ная 
[Pointed]

30/1,000 
± 0,000 

30/1,000 
± 0,000 

30/1,000 
± 0,000 

30/1,000 
± 0,000 

4/0,134 
± 0,062 

6/0,200 
± 0,073 

Мор-
фотип  
[Mor-
photype] 

Слабо 
опушенный
[Slightly 
pubescent]

5/0,167  
± 0,068 – – – – – 

Опушен-
ный  
[Pubescent]

22/0,733 
± 0,080 

16/0,533 
± 0,091 

23/0,766 
± 0,077 

24/0,800 
± 0,073 

28/0,933
± 0,045 

20/0,667 
± 0,086 

Сильно 
опушен-
ный 
[Heavily 
pubescent]

3/0,100 
± 0,054 

14/0,467 
± 0,091 

7/0,234 
± 0,077 

6/0,200 
± 0,073 

2/0,067 
± 0,045 

10/0,333 
± 0,086 
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Признак 
[Trait] 

Вариации
[Variations]

P. laurifolia P. × moskoviensis P. suaveolens 
Бельсу 
[Belsu] 

Чулышман
[Chulyshman]

Олха 
[Olkha] 

Иркут 
[Irkut] 

Баимка 
[Baimka] 

Таллаг 
[Tallaght] 

Железки 
[Glands] 

Более чем 
у 50% 
[More than 
50%] 

– – 3/0,10  
± 0,054 – 20/0,667

± 0,086 
25/0,833 
± 0,067 

Менее 
чем у 
50% 
[Less than 
50%] 

– – 7/0,233 
± 0,077 – 7/0,233 

± 0,077 
5/0,167 
± 0,067 

Не выра-
жены 
[Not 
expressed] 

– – 20/0,667 
± 0,086 – 3/0,10 

± 0,054 – 

Примечание. p – частота морф, Sp – ошибка частоты морф. 
[Note. p - Morph frequency, Sp - Morph frequency error]. 

 
Таблица 3  [T a ble  3 ]  

Результаты попарного сравнения фенотипического состава выборок  
[Results of pairwise comparison of phenotypic composition of samples] 

 

*** 
P. laurifolia P. × moskoviensis P. suaveolens 

Бельсу 
[Belsu] 

Чулышман
[Chulyshman]

Олха 
[Olkha] 

Иркут 
[Irkut] 

Баимка
[Baimka]

Таллаг 
[Tallaght] 

P.
 la

ur
ifo

lia
 Бельсу 

[Belsu]  0,670/21,60** 0,569/32,76** 0,642/23,04** 0/60** 0,012/61,56** 

Чулышман
[Chulysh-
man] 

21,20**  0,330/41,40** 0,420/37,68** 0/60** 0/60** 

P.
 m

os
ko

vi
en

si
s 

Олха 
[Olkha] 29,70** 41,05**  0,937/7,56 0/60** 0,196/52,56** 

Иркут 
[Irkut] 22,53** 28,16** 6,93  0/60** 0,141/52,08

** 

P.
 su

av
eo

le
ns

 Баимка 
[Baimka] 60** 60** 0/60** 0/60**  0,699/20,16* 

Таллаг 
[Tallaght] 57,33** 60** 51,14** 52,00** 19,90*  

Примечание. Выше диагонали таблицы – показатель фенотипического сходства популя-
ций (r) / критерий идентичности Животовского (I). Ниже диагонали таблицы – χ2. 
[Note. Above the diagonal of the table is the indicator of phenotypic similarity of populations (r) / Zhivotov-
sky identity criterion (I). Below the diagonal of the table is - χ2]. 
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Таблица 4 [T a ble  4 ]  
Встречаемость фенотипов и показатель  

внутрипопуляционного разнообразия Животовского 
[Occurrence of phenotypes and Zhivotovsky’s indicato of intrapopulation diversity] 

 

Фенотип 
[Phenotype] 

P. laurifolia P. × moskoviensis P. suaveolens 
Бельсу 
[Belsu] 

Чулышман
[Chulyshman]

Олха 
[Olkha] 

Иркут 
[Irkut] 

Баимка 
[Baimka] 

Таллаг 
[Tallaght] 

1 ОП, Я, ОК, ЗА 
[1 OP, I, OK, ZA]  2/0,067 – – – – – 

1 ОП, ЯТ, ОК, ЗA 
[1 OP, YT, OK, ZA] 3/0,1 – – – – – 

2 ОП, ЯТ, ОК, ЗА 
[2 OP, YT, OK, ZA] 8/0,267 7/0,233 – – – – 

2 ОП, Я, ОК, ЗА 
[2 OP, I, OK, ZA] 13/0,433 7/0,233 9/0,3 17/0,567 – – 

2 ОП, ЭЛ, ОК, ЗА 
[2 OP, EL, OK, ZA] 1/0,033 – 12/0,401 4/0,133 – 2/0,067 

2 ОП, ЭЛ, ОК, КЗ 
[2 OP, EL, OK, KZ] – – – – 5/0,167 3/0,1 

2 ОП, ОЯ, ОК, КЗ 
[2 OP, OY, OK, KZ] – – – – 7/0,233 7/0,233 

2 ОП, Я, КЛ, ЗА 
[2 OP, I, KL, ZA] – – 1/0,033 1/0,033 – – 

2 ОП, ОЯ, КЛ, ЗА 
[2 OP, OY, KL, ZA] – – – – 4/0,133 3/0,1 

2 ОП, ОЯ, КЛ, КЗ 
[2 OP, OY, KL, KZ] – – – – 11/0,368 4/0,134 

2 ОП, ЭЛ, КЛ, КЗ 
[2 OP, EL, KL, KZ] – – – – 1/0,033 – 

2 ОП, ЭЛ, КЛ, ЗА 
[2 OP, EL, KL, ZA] – – 1/0,033 2/0,067 – 1/0,033 

2 ОП, ЯТ, С, ЗА 
[2 OP, YT, C, ZA] – 2/0,071 – – – – 

3 ОП, ЯТ, ОК, ЗА 
[3 OP, YT, OK, ZA] 1/0,033 3/0,1 – – – – 

3 ОП, ЭЛ, ОК, КЗ 
[3 OP, EL, OK, KZ] – – – – 1/0,033 – 

3 ОП, ЯТ, С, ЗА 
[3 OP, YT, C, ZA] – 10/0,33 – – – – 

3 ОП, Я, ОК, ЗА 
[3 OP, I, OK, ZA] 2/0,067 1/0,033 4/0,133 3/0,1 – – 

3 ОП, ОЯ, ОК, КЗ 
[3 OP, OY, OK, KZ] – – – – – 7/0,233 

3 ОП, ЭЛ, ОК, КЗ 
[3 OP, EL, OK, KZ] – – – – – 1/0,033 

3 ОП, ЭЛ, ОК, ЗА 
[3 OP, EL, OK, ZA] – – 3/0,1 3/0,1 – – 

3 ОП, ЭЛ, КЛ, КЗ 
[3 OP, EL, KL, KZ] – – – – 1/0,033 – 

3 ОП, ОЯ, КЛ, КЗ 
[3 OP, OY, KL, KZ] – – – – – 2/0,067 
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Фенотип 
[Phenotype] 

P. laurifolia P. × moskoviensis P. suaveolens 
Бельсу 
[Belsu] 

Чулышман
[Chulyshman]

Олха 
[Olkha] 

Иркут 
[Irkut] 

Баимка 
[Baimka] 

Таллаг 
[Tallaght] 

Количество фе-
нотипов в попу-
ляции 
[Number of pheno-
types in the popula-
tion] 

7 6 6 6 7 9 

Количество фе-
нотипов на всю 
выборку* 
[Number of pheno-
types for the entire 
sample*] 

9 6 12 

Итого: [Total:] 30 30 30 30 30 30 
Примечание. Морфотип: 1ОП – слабо опушенный, трихомы рассеяны по поверхности; 
2ОП – опушенный, трихомы покрывают до 50% поверхности; 3ОП – сильно опушенный, 
опушено более 50%. Форма листовой пластинки: ЯТ – яйцевидно-треугольная, Я – яйце-
видная, ЭЛ – эллиптическая, ОЯ – обратнояйцевидная. Основание листовой пластинки: 
С – сердцевидное; КЛ – клиновидное, ОК – округленно-клиновидное. Форма верхушки 
листовой пластинки: КЗ – коротко заострённая, ЗА – заострённая. * – с учетом перекры-
вающихся фенотипов. 
[Note: morphotype: 1OP - slightly pubescent, trichomes scattered over the surface; 2OP - pubescent, tri-
chomes cover up to 50% of the surface; 3OP - heavily pubescent, more than 50% pubescent. Leaf blade 
shape: YT - ovate-triangular, I - ovate, EL - elliptical, OY - obovate. Base of leaf blade: C - heart-shaped; 
KL - wedge-shaped, OK - rounded wedge-shaped. Shape of the tip of the leaf blade: KZ - short pointed, 
ZA - pointed. *- taking into account overlapping phenotypes]. 
 

В изученной в настоящее время зоне гибридизации отсутствует один из 
родителей – P. laurifolia, а у имеющихся особей наблюдается сочетание при-
знаков родителей при внешнем сходстве с P. suaveolens (в первую очередь, 
по «шагреневой» верхней стороне листовой пластики), т.е. не наблюдается 
современная гибридизация между исходными родительскими таксонами с 
образованием гибридов F1. Перед нами «унимодальная» гибридная зона  
P. × moskoviensis, в которой представлены в основном особи, возникшие в 
результате скрещивания гибридов различных поколений между собой, а 
также обратных скрещиваний [17–20]. Формирование такой структуры 
вполне могло произойти вследствие длительной асимметричной интрогрес-
сивной гибридизации [21]. Тем более, что близкородственные виды 
склонны к гибридизации чаще [22, 23], как и, вероятно, к интрогрессии. От-
носительно частое возникновение асимметричного потока генов в гибрид-
ных зонах указывает на ряд факторов, которые могут выступать в качестве 
причин этого явления, например, различная численность особей родитель-
ских видов, различия в производстве и оплодотворении гамет, а также в раз-
витии эмбриона и выживании потомства [24–26]. Также одним из возмож-
ных вариантов возникновения асимметричной структуры с постепенным 
поглощением одного из родительских видов является вторжение-расселе-
ние второго родителя. Известно, что когда вид вторгается в область, заня-
тую другим, и между ними происходит гибридизация, то однонаправленная 
интрогрессия при этом обычно продолжается в сторону вторгающегося так-
сона [27], в нашем случае – в сторону P. suaveolens. 
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Следовательно, истоки формирования структуры современной гибрид-
ной зоны следует искать в истории расселения здесь родительских таксонов. 
Как известно, тополь лавролистный возник в неогене, на стыке гумидной и 
аридной областей на территории Алтае-Саянской горной страны [28].  
По данным A. Narita et al. [29], P. suaveolens встречается в ископаемом виде 
с позднего миоцена во флорах северной Японии. Возможно, что P. laurifolia 
расселился на этой территории раньше P. suaveolens, продвигаясь по руслам 
рек от центра ареала (Алтае-Саянской горной страны) на север и северо-во-
сток. В частности, известно, что максимальное распространение формации 
лавролистных топольников пришлось на средний неоплейстоцен [28]. В пе-
риод четвертичного оледенения ареалы P. laurifolia и P. suaveolens могли 
быть изолированы друг от друга. Пережив ледниковую эпоху в северо-во-
сточных рефугиумах [30, 31], тополь душистый начал активно расселяться, 
в том числе на юго-запад в Прибайкалье, заселяя область распространения 
тополя лавролистного. 

Как мы уже отмечали выше, при изучении гибридизации у растений при-
нято выделять гибридные зоны в зависимости от того, как отбор действует 
на гибриды и родительские виды. С этой точки зрения, если рассмотреть 
известные в Сибири зоны гибридизации между P. laurifolia и P. nigra, их 
можно охарактеризовать как соответствующие модели ограниченного ги-
бридного превосходства [32]. Их естественный гибридогенный вид  
P. irtyschensis Chang Y. Yang. обычно встречается единично в смешанных 
насаждениях родительских видов и образует скопления на отдельных эко-
тонных участках, где ослабевает конкуренция со стороны родительских ви-
дов. Он произрастает на участках, нарушенных хозяйственной деятельно-
стью, за пределами поймы, где действие естественного отбора определяют 
иные факторы. В связи с приуроченностью родительских видов к различ-
ным средам обитания мозаичными [33] можно считать все известные зоны 
скрещивания P. alba L. и P. tremula L., а также весьма обширные территории 
антропогенно спровоцированной гибридизации культивара P.× sibirica с 
аборигенным P. nigra [34, 35]. 

На рассматриваемой территории в результате длительного отбора в пой-
менных условиях фенотипический состав гибридного комплекса стабилизи-
ровался, и мы, вероятно, имеем дело с завершающим этапом гибридного ви-
дообразования. В отличие от ранее рассмотренных нами гибридных зон то-
поля в Сибири, зона гибридизации P. laurifolia и P. suaveolens являет нам 
пример симпатрической гибридизации широкого типа с зоной, заселённой 
гибридами по всей площади. Подобные зоны хорошо известны в Сибири, в 
частности, между родственными видами Larix Mill. [36]. Также ее не стоит 
относить к ограниченным зонам гибридного превосходства и мозаичным, 
это эволюционно-новая гибридная зона [37], где более высокая приспособ-
ленность некоторых гибридов позволяет им занимать новые местообитания 
или вытеснять родительский вид из среды обитания [17, 38]. 

К настоящему времени в ней сложился гибридогенный вид, морфологи-
чески близкий к душистому тополю, в результате многочисленных скрещи-
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ваний между собой гибридов различных поколений и их возвратных скре-
щиваний с P. suaveolens (экспансия которого, возможно, еще продолжа-
ется). В результате асимметричной интрогрессии P. laurifolia буквально рас-
творился в P. suaveolens, и, возможно, о нем и не вспомнили бы, если бы не 
один, но важнейший маркирующий данный вид морфологический при-
знак – ребристость формы поверхности порослевых побегов. Как уже отме-
чалось, гибридные зоны допускают относительно беспрепятственную ин-
трогрессию полезных адаптивных аллелей. Ребристость побега – признак, 
который демонстрирует высокую наследуемость при разных вариантах ги-
бридизации у видов Populus. 

Опираясь на имеющиеся данные, можно приблизительно очертить гра-
ницы зоны гибридизации между P. laurifolia и P. suaveolens. На западе она 
простирается от р. Кан, охватывая на востоке левые притоки Ангары, а на 
юго-востоке простирается до восточной границы бассейна р. Селенги. 
Именно на этой обширной территории, как справедливо отмечали М.В. Ко-
стина с соавт. [1], видовая принадлежность образцов к P. laurifolia или  
P. suaveolens определяется исключительно характером сбора материала – как 
говорится, «докуда дотянулся». Большинство исследователей пытается найти 
именно родительские виды, а находит только их отдельные диагностические 
признаки. В частности, до р. Селенги в этой зоне гибридизации доходит не  
P. laurifolia, а только один из маркирующих его признаков – ребристость по-
рослевых побегов, как и «шагреневость» верхней стороны листовой пла-
стинки на западе проникает до р. Кан, но не чистый P. suaveolens.  

 
Выводы 

 
1. Юго-Восточная Сибирь от р. Кан на северо-западе и до восточной окраины 

бассейна р. Селенги на юге относится к территории гибридизации P. laurifolia и 
P. suaveolens. Рассмотренная зона являет пример симпатрической гибридизации 
широкого типа с «унимодальной» структурой. То есть обширной территорией, 
заселённой по всей площади гибридогенным видом – тополем московским (P. × 
moskoviensis). Такой тип гибридной зоны не типичен для Populus в Сибири. 

2. В настоящее время фенотипический состав гибридного комплекса в 
изученной зоне стабилизировался: в нем не фиксируются P. laurifolia и как 
следствие гибриды F1, а у распространенных гибридных особей при внеш-
нем сходстве с P. suaveolens (в первую очередь, «шагреневой» верхней сто-
роне листовой пластинки) наблюдается совокупность качественных морфо-
логических признаков листа, отличных от родительских видов. 

3. Признаком, фиксирующим родительское участие P. laurifolia, явля-
ется ребристость формы поверхности порослевых побегов. Он демонстри-
рует высокую наследуемость при разных вариантах гибридизации у видов 
Populus. Кроме того, по показателю фенотипического сходства популяций 
исследованные насаждения P. × moskoviensis более близки к P. laurifolia. 

Формирование современной структуры гибридной зоны вполне могло 
произойти вследствие длительной асимметричной интрогрессивной гибри-
дизации, спровоцированной экспансией P. suaveolens после четвертичного 
оледенения на территорию, ранее заселенную P. laurifolia. 
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Аннотация. Анализируются ценотические позиции океанических и субокеа-
нических видов сосудистых растений в различных подзонах таежной зоны Евро-
пейской России в сравнении с Атлантической и Центральной Европой. В основу 
анализа положена выборка из 5 844 геоботанических описаний, выполненных в 
1996–2018 гг. Использованы данные по двум пустошно-боровым (Calluna vulgaris 
и Empetrum nigrum s.str.) и 8 мезотрофно-влажнолуговым субокеаническим видам, 
а также Molinia caerulea, относящейся к обеим группам видов. Субокеанические 
доминаты атлантических и центральноевропейских безлесных кустарничковых 
пустошей Calluna vulgaris и Empetrum nigrum в Восточной Европе переходят под 
полог сосновых боров на песках и / или на кочки и гряды верховых болот в зави-
симости от климатических особенностей региона и экологических предпочтений 
видов. Восточноевропейская ценофлора мелкоосоковых лугов с господством 
Carex nigra сформировалась в результате слияния ценофлор мезотрофных осо-
ково-сфагновых болот и белоусовых пустошей в лесном поясе гор Центральной 
Европы. Статистически значимое снижение проективного покрытия большин-
ства рассматриваемых видов с увеличением континентальности климата сочета-
ется с нейтральностью этих видов по отношению к факторам теплообеспеченно-
сти вегетации. Контрастные изменения приуроченности Molinia coerulea к сооб-
ществам с различным уровнем минерального богатства почв в разных частях ее 
ареала не обусловлены генетически и требуют экологических объяснений. Ос-
новные волны расселения океанических видов на восток в четвертичном периоде 
Европейской России пришлись на микулинское межледниковье и атлантический 
оптимум голоцена. Ареалы Calluna vulgaris и Molinia coerulea в Западной Сибири 
сформировались в первую из волн, Empetrum nigrum – во вторую. 

Ключевые слова: вересковые пустоши, верховые болота, Европейская Рос-
сия, история флоры и растительности, луга, океанический флороэлемент, океа-
ничность / континентальность климата, сосновые леса, субокеанический флоро-
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Summary. The study is aimed at revealing changes in phytocoenotical positions of 

oceanic and suboceanic vascular plant species in different subzones and longitudinal sec-
tors of boreal-forest zone of European Russia in comparison with those in Atlantic and 
Central Europe. For this purpose, we use the set of 5844 relevés made in 1996–2018 (see 
Fig. 1). We analyze changes in constancy and cover of the two heath-redwood (Calluna 
vulgaris and Empetrum nigrum s.str.) and 8 mesotrophic wet-meadow suboceanic  
species, also Molinia caerulea, referred to both species groups, and Nardus stricta, closely 
related to the latter in the observed plant cover. Species positions are checked in vegetation 
units distinguished by means of the dominant-determinant approach to vegetation (see 
Table 1). Geographical changes in species positions are traced following the combinations 
of these units in rows for analogous habitats in different subzones. 

The oceanic species either never reach the western borders of Russia (Erica tetralix, 
Narthecium ossifragum), or occur at the easternmost limits of their distribution along 
the Gulf of Finland shores (Juncus squarrosus, Myrica gale, Drosera intermedia) or in 
relict isolates of the Riss-Würm (Corynephorus canescens, Sieglingia decumbens) or 
Atlantic (Festuca filiformis) ages. But Calluna vulgaris and Empetrum nigrum s.str., 
the suboceanic dominants of treeless Atlantic- and Central-European dwarfshrub 
heaths, are common under the canopy of Scots pine forest and/or on peatmoss hillocks 
and ridges in raised bogs of East Fennoscandia and the North-West of the Russian Plain. 
Calluna vulgaris prefers warm soils and fails to withstand their prolonged frost pene-
tration. Hence it escapes from bogs but keeps on growing in pine forests in the North-
East of European Russia. It also occurs in the Upper and Middle Volga areas, reaches 
the Middle Urals, and penetrates the West-Siberian hemiboreal subzone, with its relict 
findings also known from the Western Sayan Mts. On the contrary, Empetrum nigrum 
remains only in bogs in the middle- and southern-boreal subzones of the Dvina-Pechora 
area. But it reaches the Middle Urals as well and occurs in raised bogs of southern-
boreal Western Siberia. 
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The East-European low-sedge meadows with the dominance of Carex nigra origi-
nated as a result of integration of mesotrophic sedge-peatmoss mires and matgrass (Nar-
dus stricta) grasslands in the montane belt of the east of Central Europe. Many species 
which constantly occur in such meadows (Agrostis canina, Carex echinata, Juncus con-
glomeratus, Viola palustris, etc.) also reach the Urals and the Trans-Urals but do not 
penetrate further eastwards. Carex nigra, Potentilla erecta, and Succisa pratensis serve 
as exclusions as they also occur in Southern Siberia. In the North-West of Russia, Carex 
nigra grows not only in meadows but also in Scots pine bog forests. The other two 
species are typical for both meadows and small-leaved forests which replace the latter 
in the course of the succession both in European Russia and Western Siberia.  
The genesis of meadow community types is considered natural because these commu-
nities occur at the initial stages of secondary successions, driven by both natural and 
anthropogenic causes. 

The decrease in cover of the most of the studied species with an increase of Conrad 
continentality index, statistically testified by means of Spearman rank correlations rs, 
typically coincide with the lack of correlation between the cover of these species and 
the vegetation period warmth supply (see Table 2). As regards mineral nutrition and 
soil acidity requirements, the studied plants belong to acidophytes, oligotrophic or  
mesotrophic in cases of heath or wet-meadow plants, respectively. 

Molinia coerulea is typical for heaths and mires as well as meadows of different 
types, developed on both acidic soil (with Calluna vulgaris and Nardus stricta) and 
limestone, in Atlantic and Central Europe. It also occurs in beech, oak, birch-oak, and 
Scots pine forests on nutrient-poor acidic soil there. But the same species is restricted 
to aapa-mires and spring peatmoss pine forests, i. e. minerotrophic conditions, and 
avoids the oligotrophic ones in northern-boreal Fennoscandia. In the meantime, it grows 
and is often abundant in oligotrophic pine and birch forests at the initial stages of palu-
dification but avoids the eutrophic conditions in the southern-boreal subzone of North-
West Russia and the Cis- and Trans-Volga areas. In the Trans-Urals, the species occurs 
in meadows on rich soil again and even prefers the increased salinity conditions. These 
contrast changes in soil nutrition preferences in different parts of the Molinia coerulea 
area in Eastern Europe and Western Siberia influence the character of correlations when 
testifying the suboceanic character of species ranges. But they are not confirmed by any 
genetical differences (ITS) and should be explained in terms of species ecology. 

Dry-grassland records of Nardus stricta which mark its Middle-Pleistocene peri-
glacial distribution are known for Eastern Europe. But the main Quaternary migration 
flows of warmth-demanding suboceanic plant species to the east correspond to the Riss-
Würm interglacial or the Atlantic thermal optimum of the Holocene in European Rus-
sia. The West-Siberian parts of areas of Calluna vulgaris, Carex nigra, Potentilla 
erecta, and Succisa pratensis originated due to the first flow mentioned, and that of 
Empetrum nigrum due to the second one. Calluna vulgaris also penetrated Karelia and 
the south of the Kanin Peninsula in the Atlantic period. But many Atlantic migrants 
from Europe could not achieve their far-off distribution in Siberia because of the pre-
Atlantic Boreal thermal optimum there, preceding that in Europe. Populations of 
Molinia coerulea, asscociated with the eutrophic and oligotrophic soil, respectively, 
probably migrated in different areas and periods: the former in the Riss-Würm  
interglacial of Siberia and then in the Atlanticum of the European North, and the latter 
only in the Atlanticum of the Russian Plain. The post-Atlantic species migration has 
played a minor role in the community flora formation. 

The paper contains 2 Tables, 1 Figure, and 80 References. 
Keywords: bogs, boreal-forest zone, climate oceanicity/continentality, European 

Russia, heathlands, history of flora and vegetation, meadows, oceanic floristical ele-
ment, pine forests, suboceanic floristical element 
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Введение 

 
Вслед за рассмотрением широтной изменчивости ценотических позиций 

растений [1–4] следует проанализировать аналогичные явления долготной 
(секторальной) изменчивости. Настоящая статья посвящена роли океаниче-
ских и субокеанических видов в сообществах таежной зоны и сопредельных 
зональных выделов Европейской России, отчасти также Западной Сибири.  

Для большинства океанических и субокеанических видов характерны ам-
фиатлантические, европейские и европейско-средиземноморские, реже амфи-
океанические или (в случае неморальных видов) дизъюнктивные евразиат-
ские ареалы и ценоареалы [5]. Собственно океанические (атлантические и ат-
лантико-центральноевропейские) виды в современную эпоху не заходят в Во-
сточную Европу или едва достигают западных областей России. Проникнове-
ние этих видов наблюдается вдоль берегов Финского залива (Rhynchospora 
fusca (L.) Ait.fil., Juncus bulbosus L., Myrica gale L., Drosera intermedia Drev. 
et Hayne) либо также в Западной Карелии (Carex pulchella (Loenn.) Lindm., 
Juncus squarrosus L.) или в бассейне р. Западной Двины (Rubus plica-
tus Weihe et Nees s.l.). В то же время многие субокеанические (субатлантиче-
ские) виды широко распространены на западе и северо-западе Европейской 
России. Некоторые из них достигают Поволжья (Cynosurus cristatus L., 
Holcus lanatus L., H. mollis L., Sieglingia decumbens (L.) Bernh., Carex 
pilulifera L.) и Урала (Nardus stricta L., Carex flava L., Linum catharticum L.) 
и даже юга Западной (Molinia caerulea (L.) Moench, Potentilla erecta (L.) Rae-
usch., Succisa pratensis (L.) Moench) и Средней (Calluna vulgaris (L.) Hull) Си-
бири. Однако при этом большинство из упомянутых видов редки или вообще 
отсутствуют в Двино-Печорском регионе. Северо-восточные границы ареа-
лов многих из них проходят по р. Онеге, которую А.П. Шенников [6] считал 
основным ботанико-географическим рубежом, исторически разделяющим 
Фенноскандию и Русскую равнину. Очертания ареалов, взятые в целом, во 
многом определяются широтной интенсивностью атлантической циркуля-
ции воздушных масс и зависят от положения барьерных горных массивов 
на пути западного переноса. 
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Наше понимание океанических и субокеанических видов растений со-
звучно таковому в работах Н.А. Миняева [7–8], но отличается от их трактовки 
западноевропейскими авторами [9, 10], рассматривающими территорию в бо-
лее крупном масштабе. В фитоиндикационных шкалах Г. Элленберга [9] оке-
аническими считаются виды, распространенные в Атлантической Европе и 
лишь отчасти – в западной части Центральной Европы. К субокеаническим 
относятся центральноевропейские виды, проникающие в сопредельные во-
сточноевропейские районы. Виды, обычные и обильные в субокеанической 
Центральной Европе, но широко распространенные и в Восточной, часто от-
несены уже к нейтральному или даже к субконтинентальному типам распро-
странения. Тем не менее оценки океаничности видов, полученные нами и Эл-
ленбергом, почти всегда совпадают (см. ниже). 

Исторические свиты океанических (в широком смысле) видов весьма раз-
нообразны. Некоторые из этих свит уже рассматривались нами, а именно: не-
моральные (тилиетальные, фагетальные) и бореонеморальные (кверцеталь-
ные) [2] и пустошно-боровые гипоарктические [3] виды, а также представи-
тели гипоаркто-бореальных видов, подобные Avenella flexuosa (L.) Drej. [4]. 
Эта статья посвящена бореальным и бореально-полизональным пустошно-бо-
ровым и сопряженным с ними в растительном покрове мезотрофно-влажно-
луговым субокеаническим видам. Работа ставит своей целью сравнение цено-
тических позиций этих видов в различных широтных и долготных выделах, 
оценку зависимости этих позиций от климатических и топоэдафических усло-
вий и выявление исторических этапов расселения видов. Мезоэвтрофные аль-
нетальные субокеанические виды древнесредиземноморского генезиса пла-
нируется рассмотреть в отдельной публикации. 

 
Материалы и методика исследования 

 
В качестве модельных избраны два пустошно-боровых (Empetrum 

nigrum L. s.str., Calluna vulgaris) и 8 мезотрофно-влажнолуговых (Agrostis 
canina L., Carex echinata Murr., C. flava, C. nigra (L.) Reichard, Juncus con-
glomeratus L., Potentilla erecta, Viola palustris L., Succisa pratensis) субокеа-
нических видов сосудистых растений, а также Molinia caerulea, которую 
можно отнести к обеим свитам. Учтены и иные, более редкие субокеаниче-
ские виды (Chrysaspis spadicea (L.) Greene, Ptarmica vulgaris Blakw. ex DC. 
и др.), тяготеющие к влажнолуговой свите и сопряженные с модельными 
видами в своем распространении. Кроме того, вновь обсуждаются позиции 
Nardus stricta [3], без учета которого некорректно рассматривать обе свиты. 

В основу анализа положена выборка из 5 844 описаний растительности, 
выполненных при обследованиях малонарушенных, в основном охраняемых 
природных территорий Европейской России в 1996–2018 гг. (рис. 1; табл. 1). 
Из них 4 720 сделаны И.Б. Кучеровым лично либо вместе с товарищами по 
экспедициям [2–4, 11]. Описания производились в процентной шкале проек-
тивных покрытий (ПП) по ярусам в границах однородных участков: лугов – на 
площади не менее 100 м2, лесов – не менее 400 м2 при древостое глазомерно не 
моложе VI класса возраста. Методика подробно изложена ранее [11].  
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Еще 673 описания предоставлены авторам их коллегами: 554 описания из Пи-
нежского заповедника и района Костромской таежной станции – С.Ю. Попо-
вым (МГУ им. М.В. Ломоносова), 115 описаний из окрестностей заповедника 
«Костомукшский» – С.А. Кутенковым (ИБ КарНЦ РАН), 4 описания с остро-
вов Белого моря – Д.Е. Гимельбрантом (БИН РАН). Из литературы взято 
451 описание [12–22]. Все описания хранятся в базе данных интегрированной 
ботанической информационной системы IBIS 7.2 [23]. Описания, сделанные 
в шкалах рангов Ж. Браун-Бланке и О. Друде, приведены к шкале ПП [3, 11]. 
При выборе модельных видов учитывалась их представленность в описаниях.  
 

 
 

Рис. 1. Местоположение обследованных территорий. Заповедники: 1 – «Лапландский»; 
3 – «Костомукшский»; 5 – «Пинежский» (вместе с верховьями р. Кулой); 7 – «Кивач»; 

11, 12 – «Печоро-Илычский», лесничества: 11 – Якшинское, 12 – Верхнепечорское;  
19 – «Центрально-Лесной» (вместе с низовьями р. Мёжи); 20 – «Калужские засеки»; 
21 – «Мордовский». Национальные парки: 8 – «Кенозерский»; 17 – «Валдайский».  
2 – южный берег губы Чупа; 4 – зеленая зона г. Онега; 6 – окрестности п. Нижний 

Одес; 9 – среднее течение р. Устьи; 10 – низовья р. Вычегды; 13 – северное побережье 
Финского залива; 15 – заказник «Лисинский»; 16 – окрестности п. Сомино; 18 –  

Костромская таежная станция. Зоны и подзоны [25]: I – тундры; II – предтундровые 
редколесья; III–VI – тайга: III – северная, IV – средняя, V – южная, VI – подтайга;  

VII – широколиственные леса; VIII – луговые степи 
[Fig. 1. Location of the study areas. Biosphere and strict nature reserves: 1 - Lapland; 3 - Kostomuksha; 

5 - Pinega (together with the Kuloy River upper reaches); 7 - Kivach; 11, 12 - Pechora-Ilych:  
11 - Yaksha Forestry, 12 - Upper-Pechora Forestry; 19 - Central-Forest (together with the Myozha River 

lower reaches); 20 - Kaluzhskiye Zaseki; 21 - Mordovian. National parks: 9 - Kenozero; 17 - Valday.  
2 - Chupa Bay southern shore; 4 - Onega Town green belt; 6 - Nizhniy Odes Stlmnt vicinities,  

9 - Ustya River middle reaches; 10 - Vychegda River lower reaches; 13 - northern coast of the Gulf of 
Finland; 15 - Lisino Partial Nature Reserve; 16 - Somino Stlmnt vicinities; 18 - Kostroma Taiga Perma-

nent Study Area. Zones and subzones [25]: I - tundras; II - open subarctic woodlands; III-VI - boreal  
forests: III - northern-boreal, IV - middle-boreal, V - southern-boreal, and VI - hemiboreal subzones;  

VII - broadleaved forests; VIII - meadow steppes] 
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Помимо описаний, использованы наблюдения И.Б. Кучерова в националь-
ных парках «Heiliges Meer» (Германия) и «Hoge Veluwe» (Нидерланды), сде-
ланные в 2001 г. 

При распределении описаний по ценофлорам в объеме формаций и групп 
ассоциаций использована доминантно-детерминантная классификация в 
традициях школы В.Н. Сукачева [24] с уточнениями [11]. В данной статье 
выделены следующие укрупненные типы сообществ. 

I – ельники (из Picea abies (L.) Karst. s.l.): I.1 – зонального ряда (воро-
нично-черничные (с Empetrum hermaphroditum (Lange) Hagerup и Vaccinium 
myrtillus L.) зеленомошные (с Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. и Hylocomium 
splendens (Hedw.) Bruch et al.) в северной, черничные зеленомошные в сред-
ней, кисличные (с Oxalis acetosella L.) в южной тайге, широкотравные (c  
Aegopodium podagraria L., Pulmonaria obscura Dum. и др.) в подтайге и широ-
колиственных лесах), I.2 – высокотравные (с Aconitum septentrionale Koelle, 
Geranium sylvaticum L. s.l. или Filipendula ulmaria (L.) Maxim.), I.3 – мезоэв-
трофные сфагновые (со Sphagnum warnstorfii Russ.), I.4 – мезотрофные (со 
S. girgensohnii Russ.) и олиготрофные (со S. angustifolium (C.Jens. ex Russ.) 
C.Jens.) сфагновые. 

II – сосняки (из Pinus sylvestris L.): II.1 – лишайниковые и лишайниково-
зеленомошные (с согосподством кустистых Cladonia spp. и Pleurozium 
schreberi), II.2 – кустарничковые (с Vaccinium myrtillus и V. vitis-idaea L.) зе-
леномошные, II.3 – мезотрофные и олиготрофные сфагновые. 

III – кустарничковые (вересковые с Calluna vulgaris, приморские воро-
ничные с Empetrum hermaphroditum, лапландские приозерные голубичные с 
Vaccinium uliginosum L.) и овсяницевые (с Festuca ovina L.) пустоши. 

IV – сероольшаники (из Alnus incana (L.) Moench, всех типов). Многие 
растения сырых лугов удерживаются под пологом мелколесий этой форма-
ции в качестве сукцессионных реликтов (см. ниже). 

V – сырые луга: V.1 – щучковые (с Deschampsia cespitosa (L.) P.Beauv.), 
V.2 – влажноразнотравные (с господством двудольных гигромезофильных 
трав: Trollius europaeus L., Geranium sylvaticum, в южной тайге – G. palus-
tre L., Succisa pratensis), V.3 – молиниевые (с Molinia caerulea), V.4 – мелко-
осоковые (с господством Carex nigra, участием C. echinata, C. flava и других 
мезогигрофильных осок), V.5 – белоусовые (с обилием Nardus stricta). 

VI – болота: VI.1 – сфагновые кочки и гряды (из Sphagnum 
fuscum (Schimp.) Klinggr., S. magellanicum Brid. s.l. или S. angustifolium), 
VI.2 – сфагновые ковры (из S. angustifolium, S. fallax (Klinggr.) Klinggr. и др.) 
и мочажины (со S. fallax, S. majus (Russ.) C.Jens. и др.), VI.3 – гипновые (в 
том числе ключевые, с Warnstorfia spp., Calliergon spp. и др.) болота и водо-
токи аапа-болот. 

Данные о постоянстве (%) и ПП (%) модельных видов, а также распреде-
ление описаний по типам сообществ и географическим пунктам представ-
лены в табл. 1. Таежные березовые (из Betula pubescens Ehrh.) и осиновые 
(из Populus tremula L.) леса исключены из таблицы из соображений ее объ-
ема, но обсуждаются в тексте. 
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Таблица 1 [T a ble  1 ]  
Постоянство и проективное покрытие субокеанических видов сосудистых  

растений в сообществах таежной и широколиственно-лесной зон  
Европейской России  

[Constancy and cover of suboceanic vascular plant species in boreal- and nemoral-forest zone  
communities in European Russia] 

 

Виды [Species] Типы сообществ [Community types] 
I.1 I.2 I.3 I.4 II.1 II.2 II.3 III IV V.1 V.2 V.3 V.4 V.5 VI.1 VI.2 VI.3 

1. Заповедник «Лапландский», крайнесеверная тайга  
[Lapland Biosphere Reserve, northernmost-boreal forest belt], 68°N, 31°E; GDD = 208; K = 32,2 

Molinia caerulea – – 111 3+ – – 16+ 505 – – 606 10016 – 13 454 191 504 
Nardus stricta – – – – – – – – – – – 24 – 39 – – – 
Carex flava – – – – – – – 332 – – 20+ 508 – – 2+ 2+ 4+ 
Potentilla erecta – – – – – – – – – – 404 333 – – – – – 
Calluna vulgaris 4+ – 2+ 13+ 331 461 787 674 – – 20+ 502 – 32 612 6+ 8+ 
n (∑ = 419) 55 24 45 40 42 13 37 12 7 0 5 6 0 3 51 53 26 

2. Южный берег губы Чупа, «типичная» северная тайга 
[Chupa Bay S shore, “typical” northern-boreal belt], 66°N, 33°E; GDD = 281; K = 34,4 

Agrostis canina – – – – – – – – – – 11+ – 448 – 4+ 3+ 5+ 
Molinia caerulea – 133 – 1+ – – 4+ – 28 – – 260 11+ – 222 5+ 273 
Nardus stricta – – – – – – – 1+ – 20+ 22+ – 11+ 10018 – – – 
Carex echinata – – – – – – 3+ – – – – – – – – – 4+ 
C. flava – – – – – – – – – – 22+ – 11+ – – – 2+ 
C. nigra – – 11+ 7+ 2+ – 4+ 4+ – 30+ 33+ – 10014 832 2+ – 7+ 
Potentilla erecta – – – – – – – – – – 11+ – – 17+ – – – 
Empetrum nigrum – – 6+ 16+ 91 – 324 – – – – – – – 182 3+ – 
Viola palustris – – – – – – – – – 302 – – 11+ – – – 2+ 
Calluna vulgaris 9+ – – 5+ 558 14+ 516 410 – – – – – – 433 81 91 
n (∑ = 531) 57 8 18 76 56 56 75 4 3 10 9 2 9 6 49 38 55 

3. Заповедник «Костомукшский», «типичная» северная тайга 
[Kostomuksha Strict Nature Reserve, “typical” northern-boreal belt], 64°N, 30°E; GDD = 382; K = 36,0 

Agrostis canina – – – – – – – – – – – – – – – 2+ – 
Molinia caerulea – – – 4+ – – 8+ – – – – – – – 623 362 431 
Carex echinata – – – – – – – – – – – – – – 16+ 11+ – 
C. flava – – – – – – – – – – – – – – – 4+ 4+ 
C. nigra – – – 2+ – – – – – – – – – – 3+ – 14+ 
Calluna vulgaris 8+ – – 6+ 9311 443 15+ 10038 – – – – – – 531 9+ – 
n (∑ = 269) 12 0 19 53 40 27 13 12 1 0 0 0 0 0 32 53 7 

4. Зеленая зона г. Онега, «типичная» северная тайга 
[Green belt of the Onega Town, “typical” northern-boreal belt], 63–64°N, 38°E; GDD = 471; K = 37,3 

Agrostis canina – – 20+ 2+ – – 2+ – 13+ – – – – – – – 25 
Molinia caerulea – – – – – – 2+ – – – – – – – – – – 
Nardus stricta – – – – – – 4+ – 131 – – – – – – – – 
Carex echinata – – – – – – 9+ – – – – – – – – – – 
C. nigra – – – 4+ – – 20+ – 13+ – – – – – 1+ – – 
Empetrum nigrum – – – 2+ 459 92 415 – – – – – – – 23 – – 
Viola palustris – – – – – – – – 132 – – – – – – – 5 
Calluna vulgaris 7+ – – – 9413 631 263 – – – – – – – 110 – – 
n (∑ = 231) 45 6 5 52 31 35 46 0 8 0 0 0 0 0 2 0 1 

5. Заповедник «Пинежский» и верховья р. Кулой, «типичная» северная тайга 
[Pinega Strict Nature Reserve and Kuloy River upper reaches, “typical” northern-boreal belt],  

64°N, 43°E; GDD = 451; K = 38,4 
Carex flava – – – – – – – – – – – – – – – – 4+ 
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Виды [Species] Типы сообществ [Community types] 
I.1 I.2 I.3 I.4 II.1 II.2 II.3 III IV V.1 V.2 V.3 V.4 V.5 VI.1 VI.2 VI.3 

C. nigra – – – – – – – – 111 – – – 355 – – 1+ – 
Empetrum nigrum – – – – –  42 – – – – – – – – – – 
Calluna vulgaris 1+ – – 1+ 774 – – – – – – – – – – – – 
n (∑ = 577) 61 68 26 83 48 61 28 6 9 0 4 0 3 0 60 92 28 

6. Окрестности п. Нижний Одес, «типичная» северная тайга 
[Nizhniy Odes Stlmnt vicinities, “typical” northern-boreal belt], 64°N, 55°E; GDD = 410; K = 44,1 

Carex nigra 3+ – – – – – – – – – – – – – – – – 
n (∑ = 275) 36 6 17 85 12 8 76 3 0 0 1 0 0 0 7 24 0 

7. Заповедник «Кивач», средняя тайга [Kivach Strict Nature Reserve, middle-boreal subzone],  
62°N, 33°E; GDD = 484; K = 35,6 

Agrostis canina – – 5+ – – – 1+ 13+ 5+ 7+ – 24 672 185 – 10+ 11+ 
Molinia caerulea – – 6+ – – – 1+ – 161 14+ – 438 17+ – – – – 
Nardus stricta – – – – – – – – – 7+ 7+ 1+ 501 8211 – – – 
Carex echinata – – 2+ – – – 5+ – – 7+ – 1+ 503 454 – – 11+ 
C. flava – – 3+ – – – – – 5+ 29+ 21+ 13 674 913 – – – 
C. nigra – – 3+ 5+ – – 1+ – – 291 – 1+ 10014 641 – – 331 
Juncus  
conglomeratus – – – – – – – – – – – – 17+ 27+ – – – 

Potentilla erecta – – 3+ – – 4+ 3+ – 141 714 575 25 100610010 – – 22+ 
Empetrum nigrum – – 5+ – 5+ 2+ 13+ – – – – – – – 13+ – – 
Viola palustris – – – – – – – – – 14+ – – 331 181 – – 111 
Calluna vulgaris 5+ – – – 929 661 18+ 10012 – – – – – – 101 – – 
Ptarmica vulgaris – – – – – – – – 3+ – – – – 9+ – – – 
n (∑ = 509) 40 28 66 41 37 47 80 8 44 14 14 4 6 11 31 29 9 

8. Национальный парк «Кенозерский», средняя тайга  
[Kenozero National Park, middle-boreal subzone], 61°N, 38°E; GDD = 544; K = 38,4 

Agrostis canina – – 4+ – – – 2+ – – 15+ – 5+ 604 – – – – 
Molinia caerulea – – – – – – – – 81 – – 10056 20+ – – – – 
Nardus stricta – – – – – – – 402 – 81 8+ 16+ – 10027 – – – 
Carex flava – – – – – – – – 2+ – – 111 – – – – 3+ 
C. nigra – – 8+ – – – 11+ 20+ 2+ 301 – 32+ 10026 50+ 14+ – 13+ 
Potentilla erecta 5+ – 4+ – – 2+ 3+ 202 9+ 15+ 172 791 201 5010 – – 5+ 
Empetrum nigrum – – – – – 6+ 3+ – – – – – – – 5+ – – 
Viola palustris 2+ – 2+ – – – – – 6+ 83 – 5+ 602 – – – – 
Calluna vulgaris – – – – 822 341 6+ 407 2+ – – 16+ – 17+ 92 – – 
n (∑ = 502) 43 69 49 42 11 47 65 5 53 13 12 19 5 6 22 3 38 

9. Среднее течение р. Устьи, средняя тайга  
[Ustya River middle reaches, middle-boreal subzone], 61°N, 43°E; GDD = 595; K = 40,3 

Agrostis canina – – – – – – – – – – – – 2+ – – – 23 
Carex nigra – – – – – – – – – 1+ – – 316 – – 11 23 
Potentilla erecta – – – 1+ – – – – – 1+ – – – – – – 1+ 
Viola palustris – – 11+ – – – – – – – – – – – – – – 
n (∑ = 276) 21 42 9 78 14 32 38 0 23 4 3 0 3 0 3 4 2 
10. Низовья р. Вычегды, средняя тайга [Vychegda River lover reaches, middle-boreal subzone],  

62°N, 49°E; GDD = 573; K = 40,7 
Carex nigra – – – – – – 2+ – – – – – – – – – – 
Empetrum nigrum – – – – – – – – – – – – – – 5+ – – 
Calluna vulgaris – – – – 862 – 5+ – – – – – – – 51 – – 
n (∑ = 184) 11 26 13 28 28 7 44 1 0 2 2 0 0 0 19 3 0 
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Виды [Species] Типы сообществ [Community types] 
I.1 I.2 I.3 I.4 II.1 II.2 II.3 III IV V.1 V.2 V.3 V.4 V.5 VI.1 VI.2 VI.3 

11. Заповедник «Печоро-Илычский», Якшинское лесничество, средняя тайга  
[Pechora-Ilych Biosphere Reserve, Yaksha Forestry, middle-boreal subzone],  

62°N, 57°E; GDD = 468; K = 44,4 
Nardus stricta – – – – – – 2+ –  – – – – 40 – – – 
Carex nigra – – – – – – 2+ – – – – – – – – – – 
Empetrum nigrum – – – – – – – – – – – – – – 3+ – – 
Viola palustris – – 6+ – – – – – 6+ – – – 12 – – – – 
n (∑ = 291) 18 17 16 18 25 25 47 3 16 7 5 0 1 1 31 58 3 

12. Заповедник «Печоро-Илычский», Верхнепечорское лесничество, средняя тайга  
[Pechora-Ilych Biosphere Reserve, Upper-Pechora Forestry, middle-boreal subzone],  

62°N, 58°E; GDD = 388; K = 45,6 
Viola palustris – – 8+ – – – – – – – – – – – – – – 
n (∑ = 177) 8 42 12 21 10 9 4 2 3 0 10 0 0 0 11 12 33 

13. Северное побережье Финского залива, граница средней и южной тайги  
[Northern coast of the Gulf of Finland, transition between middle- and soutern-boreal subzones],  

60°N, 29°E; GDD = 619; K = 31,2 
Agrostis canina – – – 2+ – – 6+ – – – – – – – – – 1 
Molinia caerulea – – – 18+ – – 403 – – – – – – – – 3+ – 
Carex echinata – – – 5+ – – 15+ – – – – – – – – 8+ – 
C. nigra – 3+ – 13+ – – 231 – – – – – – – 13+ 182 – 
Juncus  
conglomeratus – – – – – – 2+ – – – – – – – – 3+ – 

Potentilla erecta 5+ – – 4+ – – 11+ – – – – – – – – 3+ – 
Empetrum nigrum – – – – 33+ 19+ 321 – – – – – – – 946 11+ – 
Viola palustris – – – 3+ – – 2+ – – –  – – – – – – 
Calluna vulgaris – – – 4+ 1007 753 531 – – – – – – – 7315 8+ – 
n (∑ = 249) 19 26 6 61 6 16 53 1 7 0 0 0 0 0 15 38 1 
14. Бассейн р. Кемы, граница средней и южной тайги [Kema River basin, transition between 

middle- and southern-boreal subzones], 60°N, 37°E; GDD = 569; K = 36,9 
Agrostis canina – – 12+ – – – 3+ – – – – – – – – – 25+ 
Nardus stricta – – – – – 4+ – – – – – – – – – – – 
Carex echinata – – 6+ 3+ – – 3+ – – – – – – – – – – 
C. flava – – – – – – – – – – – – – – – – – 
C. nigra – – 18+ 24+ – – 301 – – 11 – – – – – – 25+ 
Potentilla erecta 4+ – 6+ 3+ – – 3+ 171 – 1+ – – – – – – – 
Empetrum nigrum – – – – 4+ 2+ 151 – – – 3+ – – – 221 22+ – 
Viola palustris – – – – – – 3+ – – – – – – – – – – 
Calluna vulgaris – – – 3+ 1006 721 3+ 171 – – – – – – – – – 
n (∑ = 269) 25 15 17 29 23 50 40 6 21 2 3 0 0 0 9 21 8 

15. Заказник «Лисинский», южная тайга  
[Lisino Partial Nature Reserve, southern-boreal subzone], 59°N, 30°E; GDD = 686; K = 32,3 

Agrostis canina 2+ 18+ 43+ 21+ – – – – – – – – + 2+ – – 50+ 
Molinia caerulea – – – – – – 6+ – – – – – – – – – – 
Nardus stricta – – – – – – – – – – – – – 333 – – – 
Carex echinata – – – 6+ – – 6+ – – – – – – 1+ – – 13+ 
C. flava – – 21+ – – – – – – – – – 0,5 – – – 25+ 
C. nigra – – – – – – 162 – – 21 – – 2 2+ – – – 
Juncus  
conglomeratus – – – – – – – – – 21 – – 5 – – – – 

Potentilla erecta 9+ – 14+ 3+ – – 6+ 2 – 11 – – 5 310 – – – 
Empetrum nigrum – – – – – – 16+ – – – – – – – 9413 – – 
Viola palustris – – – – – – 3+ – – – – – – 312 – – – 
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Виды [Species] Типы сообществ [Community types] 
I.1 I.2 I.3 I.4 II.1 II.2 II.3 III IV V.1 V.2 V.3 V.4 V.5 VI.1 VI.2 VI.3 

Calluna vulgaris – – – – – – 3+ 10 – – – – – 21 285 – – 
Succisa pratensis 2+ – 36+ 3+ – – 3+ – – 11 – – 3 – – – – 
n (∑ = 185) 43 11 14 29 0 3 31 1 13 4 0 0 1 3 18 6 8 

16. Окрестности п. Сомино, южная тайга [Somino Stlmnt vicinities, southern-boreal subzone], 
59°N, 35°E; GDD = 658; K = 36,1 

Agrostis canina – – – 33 – – – – 4+ – – – 27 – – 161 – 
Molinia caerulea – – – 21 – 3+ 191 – – – – 30 – – 3+ – – 
Nardus stricta – – – – – 3+ 41 17+ – – 12 – – – – 2+ – 
Carex echinata – – – 1+ – – 8+ – – – – – 11 – – 51 – 
C. nigra – – – – – – 151 – – – – – 210 – – 7+ – 
Juncus  
conglomeratus – – – – – – – – – – – – 11 – – – – 

Potentilla erecta 21+ – – – – 7+ 15+ 28+ 4+ 803 26 3 21 – – 7+ 29+ 
Empetrum nigrum – – – – – 7+ 8+ – – – – – – – 543 5+ – 
Viola palustris 5+ – – – – – 4+ – – 10+  – 22 – – 5+ – 
Calluna vulgaris 5+ – – – 10013 764 231 394 – – – – – – 3+ – – 
Succisa pratensis – – – – – – – – 4+ 10+ 15 – – – – – – 
n (∑ = 229) 19 6 0 4 10 29 26 18 24 10 3 1 3 0 35 44 7 

17. Национальный парк «Валдайский», южная тайга  
[Valday National Park, southern-boreal subzone], 58°N, 33°E; GDD = 727; K = 34,9 

Agrostis canina – – – – – – – – 5+ – 11+ – 803 – – 101 4+ 
Nardus stricta – – – – – 4+ – – – 10+ – – – 26 – – – 
Carex echinata – – – 1+ – – – – – – – – 602 1+ 5+ – – 
C. flava – – – – – – – – 3+ 101 22+ – 604 – – – 4+ 
C. nigra – – – – – – 333 81 – – 33+ – 1008 23 14+ 351 381 
Juncus  
conglomeratus – – – – – – – – – – – – 40+ – – 5+ 8+ 

Potentilla erecta – – – – – – 6+ 4+ 3+ 403 784 – 805 211 – – 8+ 
Empetrum nigrum – – – – – – 17+ – – – – – – – 571 – – 
Viola palustris – 11 – 1+ – – – – 11+ – – – 401 214 – 5+ 4+ 
Calluna vulgaris 6+ – – – 10011 851 22+ 161 – – – – 20+ – 5+ – – 
Succisa pratensis – – – – – – – 4+ 3+ – 111 – – 15 – – – 
n (∑ = 235) 18 3 5 3 9 27 18 25 36 10 9 0 5 2 21 20 24 

18. Костромская таежная станция, южная тайга [Kostroma Taiga Permanent Study Area,  
southern-boreal subzone], 58°N, 45°E; GDD = 766; K = 40,9 

Agrostis canina – – – – – – – – 20+ 11 – – – – – 13+ 112 
Molinia caerulea – 4+ – 206 – 5410 5114 – – – – – – – 40+ 13+ – 
Carex echinata – – – – – – – – 7+ – – – – – – – – 
C. nigra – – – – – – – – – – – – 20 – – – – 
Juncus  
conglomeratus – – – – – – – – – – – – 5 – – – – 

Potentilla erecta – – – – – – 3+ – – – – – – – – – – 
Viola palustris – – – – – – – – 7+ – – – – – – – – 
Calluna vulgaris – – – – 8323 544 342 – – – – – – – – – – 
n (∑ = 167) 8 27 7 5 18 24 35 2 15 3 0 0 1 0 5 8 9 

19. Центрально-Лесной заповедник и бассейн р. Мёжи, граница южной тайги и подтайги 
[Central-Forest Strict Nature Reserve and Myozha River basin, transition between southern-boreal  

and hemiboreal subzones], 56°N, 32°E; GDD = 769; K = 33,9 
Agrostis canina – – – – – – – – – – – – – – – 422 – 
Molinia caerulea – – – 0,5 – 20+ 171 – – – – – – – – – – 
Nardus stricta – – – – – – 17+ 30+ – 401 – – – 435 – 8+ – 
Carex echinata – – – – – – – – – 10+ – – – – – 8+ – 
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Виды [Species] Типы сообществ [Community types] 
I.1 I.2 I.3 I.4 II.1 II.2 II.3 III IV V.1 V.2 V.3 V.4 V.5 VI.1 VI.2 VI.3 

C. flava – – – – – – – – – 10+ – – + – – – – 
C. nigra – – – – – – – – – 401 21+ – 15 1+ 11 172 – 
Juncus  
conglomeratus – – – – – – – – – 301 – – – 1+ – 8+ – 

Potentilla erecta – – – – – – 17+ – 11+ 804 1005 – + 35 – 8+ – 
Empetrum nigrum – – – – – – – – – – – – – – – 8+ – 
Viola palustris – – – – – – – – – 101 21+ – – 1+ – 17+ – 
Calluna vulgaris – – – – 18 801 67+ – – – – – – – – – – 
Succisa pratensis – – – – – – – – 16+ 508 7511 – 1 38 – – – 
n (∑ = 137) 19 20 0 1 2 5 6 10 19 10 24 0 1 4 2 12 2 

20. Заповедник «Калужские засеки», зона широколиственных лесов  
[Kaluzhskiye Zaseki Strict Nature Reserve, nemoral-forest zone], 53°N, 35°E; GDD = 989; K = 38,1 

Agrostis canina – – – – – – – – – 1 – – – – – – – 
Molinia caerulea – – – 673 – 191 – – – – – – – – – – – 
Carex flava – – – – – – – – – – – – – – – – 11 
C. nigra – – – 441 – – – – – – – – – – – – – 
Potentilla erecta – – – – – – – – – – 3+ – – – – – – 
Calluna vulgaris – – – – – 6+ – – – – – – – – – – – 
n (∑ = 64) 11 5 0 9 0 16 0 8 0 1 4 0 0 0 0 6 4 

21. Мордовский заповедник, зона широколиственных лесов  
[Mordovian Strict Nature Reserve, nemoral-forest zone], 54°N, 43°E; GDD = 1075; K = 42,7 

Agrostis canina – – + – – – – – – – – – – – – 7+ – 
Molinia caerulea 1+ – 10 34 + 565 8823 – – – – – – – – 202 – 
Nardus stricta – – – – – – – – – – – – – 50 – – – 
Carex nigra – – – – – – 18+ – – – – – – – – 7+ – 
Potentilla erecta – – – – – – – – – – – – – – – – – 
Viola palustris – – – – – – 6+ – – – – – – – – – – 
Calluna vulgaris – – – 1+ – 672 181 – – – – – – – – – – 
n (∑ = 68) 4 0 1 3 1 9 17 4 0 0 1 0 0 1 8 15 4 
Примечание. Типы сообществ: I – ельники: I.1 – зонального ряда, I.2 – высокотравные, I.3 – 
мезоэвтрофные сфагновые, I.4 – мезотрофные и олиготрофные сфагновые. II – сосняки: II.1 – 
лишайниковые и лишайниково-зеленомошные, II.2 – кустарничковые зеленомошные, II.3 – 
мезотрофные и олиготрофные сфагновые. III – кустарничковые и овсяницевые пустоши. IV – 
сероольшаники. V – сырые луга: V.1 – щучковые, V.2 – влажноразнотравные, V.3 – молиние-
вые, V.4 – мелкоосоковые, V.5 – белоусовые. VI – болота: VI.1 – сфагновые кочки и гряды, 
VI.2 – сфагновые ковры и мочажины, VI.3 – гипновые болота и мочажины аапа-болот. Для 
видов приводятся постоянство (%) и (в надстрочном регистре) среднее проективное покры-
тие (ПП) (%). При числе описаний менее 5 постоянство выражено как число регистраций. 
Для единственного описания даются только покрытия. Значения постоянства и ПП доминан-
тов и субдоминантов выделены полужирным шрифтом. ПП менее 0,5% отмечены знаком 
«+». Прочерк «–» означает отсутствие вида; n – число описаний. GDD – сумма градусо-дней 
выше 10°C; K – коэффициент континентальности Конрада. 
[Note. Community types: I - Norway/Siberian spruce forests: I.1 - zonal, I.2 - tall-herb, I.3 - mesoeutrophic peat-
moss, I.4 - mesotrophic and oligotrophic peatmoss. II - Scots pine forests: II.1 - lichen and lichen-feathermoss, 
II.2 - dwarfshrub feathermoss, II.3 - mesotrophic and oligotrophic peatmoss. III - dwarfshrub heath or dry fescue 
grasslands. IV - gray alder groves (all types). V - mesic to wet meadows: V.1 - limegrass, V.2 - mesic forb, V.3 - 
purple moorgrass, V.4 - low sedge, V.5 - matgrass. VI - mires: VI.1 - peatmoss bog ridges and hillocks, VI.2 - 
peatmoss bog carpets and hollows, VI.3 - brownmoss fens and aapa-mire hollows. Constancy (%) and average 
cover (% in superscripts) are given for species. Constancy values are represented as numbers of relevés for com-
munity types with less than 5 relevés, and only cover values are listed for single relevés. Cover and constancy 
values are shown in bold for dominants and subdominants. Average species cover less than 0,5% is given as “+”; 
missed species are marked with “-”; n is number of relevés. GDD is a sum of growing degree-days above 10°С, 
and K is Conrad continentality index]. 
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Для выявления влияния зональности на ценотические позиции видов со-
общества объединены в следующие широтные ряды. 1) Ряд в сосняках ли-
шайниковых и лишайниково-зеленомошных на бедных песчаных и камени-
стых почвах. 2) Ряд в сосняках на заболоченных кислых почвах с неглубо-
кой торфяной залежью. 3) Ряд на торфяных грядах и кочках олиготрофных 
и мезотрофных болот. 4) Ряд на сфагновых коврах и в мочажинах (анало-
гично). 5–7) Ряды соответственно на щучковых, влажноразнотравных и мел-
коосоковых лугах.  

Для оценки значимости изменений видовых ПП для каждого из рядов в 
программе Statsoft Statistica 7 рассчитаны ранговые корреляции Спирмена 
(rs) [26] между ПП и характеристиками теплообеспеченности и континен-
тальности климата (см. табл. 1). Теплообеспеченность оценена по среднего-
довой сумме градусо-дней выше 10°C (GDD, °С) (наибольшему слагаемому 
суммы эффективных температур) по данным сети многолетней (1983–2004) 
спутниковой метеосъемки [27]. Для оценки континентальности на основе 
сведений из этой сети рассчитан коэффициент континентальности Конрада 
(K), учитывающий разность среднемноголетних температур самого теплого 
и самого холодного месяца и географическую широту [28]. Значения rs при-
водятся в табл. 2. Коэффициент Спирмена избран для расчетов, поскольку 
выборки описаний неравновелики [3]. Данные по рядам в ельниках на пла-
корах и в высокотравных ельниках на богатых почвах не внесены в табл. 2: 
роль видов обсуждаемых свит в лесах этих типов не выражена. Значения rs 
для видов на белоусовых лугах близки к таковым для мелкоосоковых лугов. 

При анализе четвертичного расселения рассматриваемых видов привле-
чены данные о растительности более обширных территорий – от Атланти-
ческой и Центральной Европы до Сибири. Синхронная периодизация голо-
цена для всех регионов принята по Н.А. Хотинскому [29]. 

Номенклатура сосудистых растений дана по С.К. Черепанову [30], 
мхов – по М.С. Игнатову с соавт. [31]. Виды, отсутствующие в этих источ-
никах, приведены по чек-листу мировой флоры [32]. Геоботаника требует 
стабильности таксономической номенклатуры, и мы осознанно придержи-
ваемся консервативного подхода, по возможности следуя таксономическим 
стандартам советских и постсоветских лет. Это не только упрощает сопо-
ставление геоботанических описаний, списков флор и ценофлор, выполнен-
ных разными авторами, но и благоприятствует реконструкции истории це-
нофлор, так как нередко позволяет оперировать таксонами бóльшего объ-
ема. Именно такого подхода придерживался в своих работах классик фло-
рогенетики Р.В. Камелин [33, 34 и др.]. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
1. Ценотические позиции видов пустошно-боровой свиты 

 
1.1. Самыми известными сообществами, сформированными видами пу-

стошно-боровой свиты, являются западноевропейские верещатники. На бед-
ных сухих песках плейстоценовых равнин Северо-Западной Германии и Ни-
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дерландов господствующему Calluna vulgaris сопутствуют Festuca fili-
formis Pourr., Avenella flexuosa, Nardus stricta, Sieglingia decumbens, Carex 
pilulifera, Cladonia portentosa (Dufour) Coem. и др. Активизация роли психро-
фильных видов злаков характерна для регионов с атлантическим климатом 
[35]. Верещатники перемежаются с овсяницевыми (Festuca filiformis) пусто-
шами или белоусниками с господством Nardus stricta. На участках с повышен-
ной влагоемкостью почвы к Calluna vulgaris примешивается Erica tetralix L. 

При зарастании дюн по берегам Северного и Балтийского морей верещат-
никам предшествуют вороничники с густыми шпалерами Empetrum nigrum 
s. str. Они развиты на подвижных песках и сменяются верещатниками после 
стабилизации дюн. Смены не происходит лишь на островах Северного моря 
и на побережье Нидерландов, где вороничники устойчивы, хотя после нару-
шений Calluna vulgaris появляется и в них. В сообществах присутствуют также 
Corynephorus canescens (L.) P. Beauv., Ornithopus perpusillus L., Lotus cornicula-
tus L. s.l. и другие растения западноевропейской дюнной флоры [36]. 

На почвах большего минерального богатства в материковых районах, 
как, например, на обширной Люнебургской пустоши южнее г. Гамбурга 
обилие Empetrum снижается. Одновременно к Calluna vulgaris, Erica tetralix 
и пустошным видам злаков добавляются Genista anglica L., G. pilosa L., Po-
tentilla erecta, Polygala serpyllifolia Hosé, Galium hercynicum Weig. [36]. По-
явление видов Genista знаменует первый этап в ряду постепенного перехода 
от североатлантических верещатников к средиземноморским сообществам 
ксеро- и термофильных кустарниковых и кустарничковых бобовых [33]. 
В Германии и Нидерландах нередки и кустарниковые сообщества из Ulex 
europaeus L., Sarothamnus scoparius (L.) Koch и Rubus plicatus s.l., представ-
ляющие собой одну из первых стадий зарастания верещатников и белоусни-
ков лесом [36]. Кроме того, вересковые пустоши часто сочетаются с зарос-
лями древовидного Juniperus communis L. по их окраинам.  

С другой стороны, очевидно родство атлантических кустарничковых со-
обществ и сопряженных с ними белоусников с плакорными олиготрофными 
кустарничковыми тундрами Гипоарктики [35]. В первую очередь это каса-
ется вороничников. По берегам Баренцева и Белого морей их формирует 
уже не Empetrum nigrum, но гипоарктомонтанная E. hermaphroditum [3]. 

На сырах экотопах господство от Calluna vulgaris переходит к Erica tetra-
lix. Последнему сопутствуют Molinia caerulea, Myrica gale, Trichophorum ces-
pitosum (L.) C.Hartm. subsp. germanicum (Palla) Brodd., Agrostis canina, мох 
Hypnum jutlandicum Holmen et E.Warncke, а в заболоченных понижениях – 
Rhynchospora fusca, Juncus bulbosus, J. squarrosus, Drosera intermedia и (во-
круг озерков) Hydrocotyle vulgaris L. Часто формируются сфагновые ковры из 
Sphagnum papillosum Lindb. с примесью S. molle Sull., по которым растет Nar-
thecium ossifragum (L.) Huds.  

В промежуточных условиях увлажнения Calluna vulgaris и Erica tetralix 
согосподствуют. Значимого обилия при этом может достигать и Molinia 
caerulea, особенно при эвтрофикации почвы из-за кислотных дождей. Ха-
рактерны также Juncus squarrosus и Trichophorum cespitosum subsp. germani-
cum. На востоке верещатники с Calluna vulgaris и Erica tetralix (асс. Genisto-
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Callunetum Tüxen 1937) достигают г. Гданьска в Польше, а вороничники 
распространены и восточнее [36].  

В выраженно океаническом климате Нормандии и Британских островов 
в ценофлору сырых верещатников включаются Ulex minor Roth (с тенден-
цией к господству), U. gallii Planch., Lobelia urens L. [37]. В Шотландии опи-
саны циклические сукцессии, обеспечивающие устойчивость верещатников 
[38, 39] в силу взаимной дополнительности стратегий жизни Calluna vulgaris 
и его спутников. Erica cinerea L. может расти в тени Calluna vulgaris; 
Potentilla erecta сосуществует с ним благодаря выносу годичных побегов за 
пределы вересковой куртины; парциальные кусты Vaccinium vitis-idaea запол-
няют прогалины и т.д. [40]. Однако в материковой Европе верещатники 
устойчивы крайне редко. Обычно они зарастают сосновым лесом или из-за 
эвтрофикации сменяются молиниевыми лугами, где вереск сохраняется 
лишь в качестве сукцессионного реликта [36]. 

В субконтинентальных районах Центральной Европы Calluna vulgaris 
сочетается уже с Genista germanica L., а верещатник обогащается кальце-
фильными луговыми и лесостепными видами (Helictotrichon pratense (L.) 
Bess., Carex caryophyllea Latourr. и др.). В то же время на гипсах в Тюрингии 
ацидофильные Calluna vulgaris и Artemisia campestris L. обычны на лугах и 
формируют под своими куртинами кислую подстилку. Верещатники на юж-
ных склонах предгорий Альп экологически отличны от северных типов и 
приближаются к средиземноморским, существующим на фоне выраженных 
летних засух [36].  

По данным спорово-пыльцевого анализа, многие центральноевропей-
ские массивы верещатников возникли еще в конце атлантического периода 
голоцена 4 600 л. н. Распространению этих сообществ способствовало соче-
тание океанического климата с хозяйственной деятельностью человека в 
Средние века, включая вырубку лесов, выпас овец и палы [36]. В то же время 
развитию верещатников и вороничников Шотландии и Норвегии благопри-
ятствовал собственно прохладный и влажный климат субатлантического пе-
риода голоцена [39, 41]. Многие верещатники на балтийских дюнах, ви-
димо, тоже можно считать первичными. 

Помимо пустошей, Calluna vulgaris обычен и обилен на кочках верховых 
болот, сформированных Sphagnum magellanicum s.l., в омбротрофных, аци-
дофильных, сравнительно сухих условиях. Здесь под влиянием климата он 
доминирует независимо от частоты пожаров, нередко вместе с Empetrum 
nigrum, которой, однако, на болотах требуется большее минеральное богат-
ство субстрата, нежели вереску. В горах Гарца Calluna vulgaris вместе с 
Trichophorum cespitosum subsp. germanicum типичен и для эродированной 
поверхности осушенных болот. Менее обычен он на переходных болотах. 
Однако Erica tetralix в северо-западных районах Центральной Европы рас-
тет и на верховых, и на переходных болотах, как на кочках, так и в меж-
кочьях [36, 42].  

1.2. Известно, что чем прохладнее и влажнее климат, тем выше уровень 
минимальной освещенности, необходимой любому виду растений. Теневы-
носливость Calluna vulgaris в субконтинентальных районах много выше, 
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чем в океанических. В результате он проникает под полог леса, доминируя 
в березово-дубовых (с Quercus robur L. и Betula pubescens) лесах на бедных 
кислых почвах Северной Германии вместе с Avenella flexuosa, Holcus mollis, 
Vaccinium vitis-idaea и V. myrtillus [36, 43]. Calluna постоянен и в ацидофит-
ных буковых (из Fagus sylvatica L.) лесах, и в субокеанических дубравах с 
сосной без участия бука. В них он отмечен вместе с Pyrola chlorantha Sw., 
Moneses uniflora (L.) A.Gray, Chimaphila umbellata (L.) Barton, Goodyera re-
pens (L.) R.Br. и опять-таки Avenella flexuosa. В Польше вид обычен в сосня-
ках с дубом черничных, но большего обилия достигает в сосняках лишай-
никово-зеленомошных на песках по покрову Leucobryum glaucum (Hedw.) 
Aongstr., Pleurozium schreberi, Dicranum polysetum Sw. и Cladonia spp. [36]. 
В Карпатах Calluna vulgaris тоже населяет сосняки с дубом, но и здесь он 
более типичен для чистых сосняков [43]. 

В субконтинентальных районах океанические верещатники в какой-то 
мере замещаются зарослями Juniperus communis, развитыми чаще всего по 
окраинам больших городов от Бранденбурга до Калининграда, но также на 
эоловых песках и прибалтийских альварах [36]. 

Вороничники из Empetrum nigrum встречаются по берегам Балтики 
вплоть до Финского залива наряду с более обычными здесь вороничными 
сосняками [11, 44].  

1.3. В таежной зоне Норвегии Calluna vulgaris характерен как для примор-
ских верещатников и вороничников, зарастающих дюн, кочкарных омбро-
трофных болот, так и для сосняков разных типов, прежде всего лишайнико-
вых и зеленомошных. Примечательно, что для некоторых типов пустошей в 
числе сопутствующих видов отмечены не только Nardus stricta, Molinia  
caerulea, Agrostis canina и Potentilla erecta, но также Carex nigra и 
C. panicea L. (см. ниже). В горах Calluna vulgaris поднимается и в гипоаркто-
кустарничковые тундры [45], но растет лишь там, где зимой укрыт достаточно 
мощным слоем снега [43]. В зональных тундрах Северной Фенноскандии 
C. vulgaris встречается лишь в их океанических и нейтральных (в отношении 
континентальности) моховых типах вдоль границы с крайнесеверной тайгой, 
тоже в мезохионных условиях [46]. 

К понижениям с умеренным накоплением снега Calluna vulgaris тяготеет 
и в высокогорьях Альп. В то же время он населяет и теплообеспеченные 
склоны в нижней части альпийского пояса, где снег стаивает рано. В суб-
альпийском поясе верещатники сменяются сообществами Rhododendron 
ferrugineum L. или Vaccinium uliginosum s.l. при более позднем стаивании 
снега и / или при выпасе, но удерживаются на вершинах низкогорий (1 400–
1 600 м над у. м.), где снежный покров не столь значителен. В Судетах к та-
ким верещатникам приурочены находки арктоальпийских гляциальных ре-
ликтов: Hieracium alpinum L. s.l., Carex bigelowii Torr. ex Schwein., Juncus 
trifidus L., Alectoria ochroleuca (Hoffm.) Massal. и др. [36].  

Средиземноморские и макаронезийские изоляты Calluna vulgaris на Кор-
сике, Сардинии, Азорских о-вах и в горах Атласа [5] приурочены к высотам 
1 600–2 100 м над у. м. Здесь влажность воздуха достаточно высока для фор-
мирования самых южных горных верещатников. Ниже по склону C. vulgaris 
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встречается редко, в малом обилии, лишь во вторичных сообществах. 
Находки вида в турецком Лазистане сделаны уже в сосняках [43]. 

1.4. На Северо-Западе России, включая юг Карелии, Calluna vulgaris и 
Empetrum nigrum совместно произрастают в сосняках на боровых песках 
(брусничных лишайниково-зеленомошных и бруснично-черничных зелено-
мошных) и по окраинам болот, а также на омбротрофных сфагновых кочках 
и грядах в центральной части последних (здесь и далее до конца раздела 2 
табл. 1). Calluna vulgaris особенно характерен для сосняков лишайниковых, 
где часто доминирует. В таких случаях нередко описывают особый тип леса – 
Pinetum callunosum. Обилие вереска и в этих лесах, и на болотах зависит от 
периодичности и интенсивности низовых пожаров [11]. В малом обилии вид 
может присутствовать и в ельниках зеленомошных, особенно на прогалинах, 
а также на кочках облесенных молиниевых болот смешанного или ключевого 
питания. В сосняках сфагново-зеленомошных Calluna vulgaris тоже нередко 
растет по соседству с Molinia caerulea. 

Моно- или бидоминантные (с участием Avenella flexuosa) вересковые пу-
стоши развиваются лишь на гарях и имеют кратковременно-производный ха-
рактер, очень быстро зарастая сосной. Эти сообщества бедны видами сосуди-
стых растений, в том числе и европейскими спутниками вереска. Иногда здесь 
можно встретить Nardus stricta или Potentilla erecta, но не Empetrum nigrum. 
В малом обилии Calluna vulgaris может также присутствовать на боровых пу-
стошах с господством Festuca ovina и на белоусовых лугах. 

Примечательно, что Carex panicea и Linum catharticum, спутники вереска 
и молинии на западноевропейских пустошах на бедных почвах, в Ленин-
градской обл. и Карелии переходят на сырые мелкоосоковые луга богатых 
почв и даже на ключевые болота. На пустошах они более не встречаются. 

В Карелии и Мурманской обл. Calluna vulgaris достигает северных пре-
делов таежной зоны. К списку характерных для него сообществ здесь добав-
ляются сосняки скальные на силикатных породах, прежде всего лишайни-
ковые, где вереск обилен, как и другие эрикоидные кустарнички, но также 
зеленомошные и сфагново-зеленомошные [11]. На Кольском п-ове вид вы-
ходит на Мурманское побережье [48]. Здесь его распространение примерно 
совпадает с таковым Nardus stricta и Potentilla erecta, хотя последний вид 
тяготеет не столько к тундрам и пустошам, сколько к травяным березовым 
криволесьям [49]. В Хибинах Calluna vulgaris растет в примеси к Betula 
nana L. в долинных тундрах лесного пояса и заходит в нижнюю полосу гор-
ных тундр [43], а в Лапландском заповеднике приурочен к пустошам север-
ных склонов гор со сниженной верхней границей леса. 

Empetrum nigrum может быть очень обильной в сосняках вороничных по 
берегам Финского залива и Ладожского озера (сами эти сообщества, однако, 
встречаются не так часто) и особенно на болотах, в том числе в отсутствие 
Calluna vulgaris. А.А. Ниценко [47] на Северо-Западе бывшего СССР отно-
сит Empetrum nigrum к олиготрофной грядово-болотной эколого-ценотиче-
ской свите, тогда как Calluna vulgaris – к северноборовой, указывая, однако, 
на связь видов этой свиты не только с сосновыми борами, но и с грядами 
верховых болот.  
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В северной тайге Карелии Empetrum nigrum уступает свое место  
E. hermaphroditum как в незаболоченных лесах, так и на морском берегу. В 
малом обилии она сохраняется лишь в сосняках багульниковых (с Ledum 
palustre L.) сфагновых и на верховых болотах. Вдоль Онежского берега Бе-
лого моря E. nigrum обычна в сосняках на приморских террасах атлантиче-
ского возраста. Но на бóльших высотах она встречается редко и тоже лишь 
на болотах и в заболоченных сосняках, в то время как E. hermaphroditum 
равно обычна при любой степени заболоченности [11]. В Мурманской обл. 
E. nigrum редка, известна в основном по Кандалакшскому берегу Белого 
моря, но отмечена также в Ловозерских горах и на Айновых островах [48]. 

1.5. В Двино-Печорском регионе, а также к югу от него в Поволжье це-
нотические позиции Calluna vulgaris и Empetrum nigrum становятся раз-
личны. В северной тайге до р. Мезень, по которой проходит северо-восточ-
ная граница ареала Calluna vulgaris [5, 50], вид произрастает и в лишайни-
ковых и брусничных сосняках на песках, и в заболоченных сосняках и на 
верховых болотах. Он может быть обилен в сообществах всех этих типов (в 
том числе с ПП 20% на болоте в верховьях р. Кулой), но только на силика-
тах. На пинежских гипсах вереск отмечен нами лишь однажды на нарушен-
ном отрезке просеки среди ельника. 

Calluna vulgaris встречается и на юге п-ова Канин, но только в лесных 
«островах» и на торфяных болотах, не проникая в тундровые сообщества [51]. 
Восточнее в тундровой зоне вид также не найден. Распространение C. vul-
garis на заполярном Северо-Востоке Европейской России отражено и в 
языке коренного населения региона. Слово харнипаŋг, обозначающее вереск 
по-ненецки, имеется лишь в канинском говоре этого языка [52], но отсут-
ствует в большеземельском и тем более в ямальских говорах [53]. 

В средней тайге C. vulgaris по соснякам на песках достигает нижнего те-
чения р. Вычегды. На западе Архангельской обл. он был отмечен и на бело-
усовых лугах по берегам озер Кенозерской системы, в том числе на известня-
ках, перекрытых тонким слоем торфа. При этом вид повсюду исчезает с забо-
лоченных экотопов, по крайней мере ненарушенных, о чем писали и ранее 
[43]. По нашим наблюдениям 2008 г. в низовьях Вычегды, C. vulgaris обильно 
рос на просеке, проложенной через багульниковый сфагновый сосняк, но ни-
где не проникал на кочки вдоль края просеки. Одновременно с C. vulgaris с 
заболоченных экотопов исчезает и Juniperus communis. 

При классификации сосняков средней и северной тайги Европейской 
России Calluna vulgaris выступает наиболее значимым видом из числа диф-
ференцирующих западные (карельские и карельско-северодвинские) вари-
анты ассоциаций от восточных (двино-печорских и печорских) [11]. В юж-
ной тайге, однако, C. vulgaris вновь появляется в заболоченных сосняках 
Поволжья и Заволжья, но никогда не доминирует в них и не проникает на 
безлесные болота. 

Empetrum nigrum в Двино-Печорском регионе полностью отсутствует в 
северной тайге и в боровых лесах средней тайги. Указания на нее в данных 
условиях [50] относятся к E. hermaphroditum. Вместе с тем E. nigrum редко, 
но регулярно встречается на грядах верховых болот и на кочках в сфагновых 
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сосняках средней тайги на восток до Печорского Предуралья. Иначе говоря, 
ее ценотические позиции меняются прямо противоположно таковым Cal-
luna vulgaris. В южной тайге Поволжья и Заволжья вид в описаниях не от-
мечен. 

1.6. Calluna vulgaris и Molinia caerulea вместе с Nardus stricta, Potentilla 
erecta, Succisa pratensis и рядом бореально-лесных видов были отмечены на 
сфагновых болотах в окружении луговых степей под г. Курском. В этом же 
регионе среди дубрав нередки западины с Betula pubescens и Molinia caerulea 
[54], что можно считать фрагментарным дериватом центральноевропейских 
березово-дубовых лесов [36]. Восточнее в подтайге и тем более лесостепи По-
волжья и Заволжья Calluna vulgaris исчезает не только с болот и из заболо-
ченных сосняков, но и с боровых пустошей, гарей и вырубок. Самая восточ-
ная вырубка с вереском описана с р. Большой Кокшаги в Республике Марий 
Эл [43]. Единственным типом сообществ, населяемым C. vulgaris, остаются 
сосновые боры, пусть даже по окраинам болот, но на сухом песке. Именно в 
составе боровых ценофлор вид произрастает в Мордовии [55], Пензенской 
[56] и Саратовской [57] областях и достигает Среднего Урала.  

На востоке Свердловской обл. Calluna vulgaris отмечен в борах на песках 
по берегам озер или близ полосы контакта с болотами. На Урале он счита-
ется редким видом, однако на юге таежной зоны Западной Сибири и в лесо-
степном Зауралье вновь достигает массовости. Здесь вереск тяготеет к круп-
ным массивам сосновых боров-брусничников в бассейне левых притоков 
р. Иртыш на юг до г. Кургана. Иногда он встречается и в сосняках на песча-
ных островах среди болот, но не заселяет сами болота, а также гари и вы-
рубки [43, 58]. Реликтовые изоляты C. vulgaris отмечены в Хакасии, на юге 
Красноярского края (в том числе в Западном Саяне) и в борах Казахского 
мелкосопочника. Близ г. Бердска в Новосибирской обл. вереск исчез лишь в 
XX в. [58, 59]. 

Empetrum nigrum приводилась К.Ф. Ледебуром для окрестностей г. Пензы 
[56]. Восточнее она очень редка на верховых и переходных болотах в цен-
тральной части Удмуртии [60]. На верховых болотах вид известен и на Сред-
нем Урале, а также в подзоне южной тайги Западной Сибири севернее г. То-
больска, где он вновь становится обычным [58]. Однако указания 
E. nigrum s.str. для заполярного севера Сибири [61] следует относить к иному 
таксону – E. stenopetalum V.Vassil., а на Дальнем Востоке – также к E. sibiri-
cum V.Vassil. [62]. 

 
2. Ценотические позиции видов мезотрофно-влажнолуговой свиты 

 
2.1. Источниками для формирования мезотрофно-влажнолуговой свиты 

субокеанических видов служат ценофлоры осоково-сфагновых мезотроф-
ных болот, белоусников и молиниевых лугов на бедных почвах. 

По всей Центральной Европе от равнин до альпийского пояса гор 
обычны осоково-сфагновые болота с Carex nigra, C. echinata, C. canescens L. 
и C. paupercula Michx. по ковру Sphagnum fallax, S. girgensohnii, S. molle и 
других видов сфагновых мхов. Такие болота часто развиваются по окраинам 
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массивов олиготрофных торфяников. Как правило, на них доминируют 
Carex nigra и C. canescens. Первый из видов участвует и в формировании 
черноосоково-ситниковых сфагновых топяных болот и (вместе с 
C. trinervis Degl. и Salix repens L.) мезотрофных болот междюнных пониже-
ний. В то же время он вместе с Carex panicea проникает на сырые щучковые 
(с Deschampsia cespitosa) луга. Выше верхней границы леса в Альпах Carex 
nigra сопутствует арктоальпийской Eriophorum scheuchzeri Hoppe на боло-
тах вокруг горных озер.  

Для осоково-сфагновых ковров характерны также Agrostis canina и Viola 
palustris, индикаторы неглубокого залегания минеральной почвы. Кроме 
них на равнинных болотах почти всегда присутствуют луговые виды, вклю-
чая Molinia caerulea и Succisa pratensis. Названные виды доминируют при 
снижении уровня грунтовых вод и тем маркируют переход от болот к лугам. 
Molinia caerulea постоянна и на мезотрофных болотах в Гарце на высоте 
800 м над у. м. [36]. В океаническом климате Уэльса и Южной Англии опи-
саны как бедные видами, переходные к пустошам, так и многовидовые клю-
чевые молиниевые болота. Последним свойственна и Carex flava [37], в го-
рах Центральной Европы более типичная для мелкоосоковых болот на из-
вестняках [36]. 

2.2. И на равнине, и особенно в лесном поясе гор Центральной Европы 
черноосоковые болота регулярно сочетаются с белоусниками. Для послед-
них в примеси к господствующему Nardus stricta характерны Avenella flexu-
osa, Festuca rubra L., Sieglingia decumbens, Holcus lanatus, Potentilla erecta, 
Galium hercynicum, Succisa pratensis, на равнине Festuca filiformis. Посто-
янны также Calluna vulgaris, Genista anglica и G. pilosa, Vaccinium myrtillus, 
V. vitis-idaea и Pleurozium schreberi, что указывает на тесную связь ценофлор 
белоусников и верещатников. И те, и другие часто произрастают на месте 
сведенных буковых лесов, т.е. предшествуют им в качестве пионерной ста-
дии вторичной сукцессии. Распространению белоусников способствует вы-
пас скота, особенно в условиях дождливого климата. Однако доминирова-
ние Nardus stricta возможно и в силу естественных причин, например, в по-
нижениях с регулярным чередованием периодов недостаточного и избыточ-
ного увлажнения. Примечательна ассоциация атлантических белоусников 
Gentiano-Nardetum Preising 1950. В числе ее диагностических видов Erica 
tetralix сочетается с субконтинентальной Gentiana pneumonanthe L., широко 
распространенной в подтаежной и лесостепной зонах Европейской России и 
Сибири, и в то же время с неморальным атлантико- и центральноевропейским 
Cirsium dissectum (L.) Hill. В субатлантических белоусниках встречается и Ag-
rostis canina, а для подтопленных участков с обилием Juncus squarrosus харак-
терны также Carex nigra и Molinia caerulea.  

С белоусниками сопряжены и луга из M. caerulea на сырых кислых поч-
вах, входящие в ряды демутации заболоченных березовых и влажных бере-
зово-дубовых лесов. На этих лугах обычны Potentilla erecta и Succisa praten-
sis, общие с белоусниками, а кроме того – Juncus conglomeratus вместе с аль-
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нетальным J. effusus L. Иногда сюда проникают и пустошные злаки – Sieg-
lingia decumbens и собственно Nardus stricta. Под влиянием длительного вы-
паса молиниевый луг может и сам смениться белоусником. 

Белоусники альпийского пояса от равнинных и низкогорных отличают 
Anthoxanthum alpinum A. et D.Löve, Leucorchis albida (L.) E.Mey. и другие ги-
поарктомонтанные виды [36]. Некоторые из них проникают и в краевую часть 
сообществ горных болот из Eriophorum scheuchzeri и Carex nigra (см. выше). 

2.3. В Норвегии, как и в Центральной Европе, рассматриваемые виды тя-
готеют к ценофлорам мезотрофных болот и белоусников (Agrostis canina, 
Molinia caerulea, Carex echinata, C. nigra, Viola palustris) или только к по-
следним (Nardus stricta, Juncus conglomeratus, Potentilla erecta, Succisa 
pratensis). Мезотрофно-болотные виды и Potentilla erecta характерны и для 
осоково-сфагновых сосняков по краю болот [45]. В этих сообществах они 
наблюдаются и в Восточной Фенноскандии вплоть до Карельского пере-
шейка. Помимо этого, Viola palustris и Succisa pratensis вместе с Potentilla 
erecta иррадиируют в незаболоченные типы сосновых, березовых и даже ши-
роколиственных лесов, а первые два вида и Carex nigra проникают на влажно-
разнотравные и таволговые (с Filipendula ulmaria) луга. Viola palustris харак-
терна и для гипоарктокустарничковых горных тундр с господством Vaccinium 
myrtillus и Empetrum hermaphroditum. Carex flava произрастает на ключевых бо-
лотах и на молиниевых лугах на богатых почвах [45]. 

2.4. Взаимное обогащение ценофлор черноосоковых болот, белоусников и 
молиниевых лугов, наблюдающееся в лесном поясе гор, приводит к тому, что 
в умеренно континентальном климате востока Центральной Европы происхо-
дит интеграция этих ценофлор с образованием новых типов горно-луговых 
сообществ. Как мезотрофно-болотными, так и пустошными видами обогаща-
ются и влажноразнотравные луга. Так, на кислых почвах в Богемском массиве 
и Судетах описана луговая ассоциация Angelico sylvestris-Cirsietum palustris 
Darimont ex Balátová-Tuláčková 1973. В ней наряду с Caltha palustris L. доми-
нируют Carex nigra и Juncus filiformis L. В числе диагностических видов от-
мечены Carex echinata, C. panicea, Nardus stricta, Agrostis canina, Holcus la-
natus, Juncus conglomeratus, Potentilla erecta и Viola palustris. Развит ковер из 
мезотрофных видов мхов [63]. Очевидна близость лугов данного типа к мел-
коосоковым лугам Восточной Европы с господством Carex nigra. 

К. Лейшнер и Г. Элленберг [36] считают, что мелкоосоковым лугам, как и 
белоусникам, свойствен лишь антропогенный генезис. Однако наблюдение 
этих сообществ на заповедных территориях России убеждает в ином. Цено-
флоры мелкоосоковых лугов и белоусников сформировались под влиянием 
естественных причин, хотя практика землепользования в последнее тысяче-
летие, безусловно, многократно увеличила площади, занятые этими сообще-
ствами. В Европейской России белоусники и мелкоосоковые луга выступают 
стадиями возобновления березняков и / или сосняков на влажных почвах ме-
зотрофного ряда независимо от причины, приведшей к началу вторичной 
смены. Видимо, это справедливо и для Центральной Европы, а также Запад-
ной Фенноскандии, судя по обычности Potentilla erecta в березовых, сосновых 
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и широколиственных лесах [36, 45] (см. выше). Для Подмосковья аналогич-
ные выводы были сделаны С.М. Разумовским [64], и, вероятно, следует с ними 
согласиться. Как реликт вторичной сукцессии можно рассматривать и Succisa 
pratensis в березняках, осинниках и далее ельниках. Вместе с тем возможна и 
новейшая экспансия этого вида, обусловленная увеличением количества осад-
ков, как в лесах заказника «Лисинский» в Ленинградской обл. Сложнее случай 
с Molinia caerulea. Она столь обычна в центральноевропейских ацидофитных 
дубовых, буковых и хвойных лесах, что ее можно рассматривать не как реликт 
сукцессии, но как вид, изначально свойственный этим лесам [36].  

2.5. В Ленинградской и Новгородской областях и в Южной Карелии 
наблюдаются уже типичные мелкоосоковые луга с господством Carex nigra 
и Juncus filiformis по ковру Sphagnum spp. и других мезогигрофильных видов 
мхов. На этих лугах обычны Potentilla erecta, Viola palustris, Agrostis canina, 
в подзоне южной тайги – Juncus conglomeratus и Succisa pratensis. Встреча-
ются и Nardus stricta и Carex echinata. Последняя, однако, более типична для 
сфагновых сосняков и ельников по краю болот, где она сопутствует господ-
ствующим C. nigra и Eriophorum vaginatum L. Как уже говорилась, Carex 
panicea переходит на луга на почвах бóльшего минерального богатства. 
Вместо нее в ценофлору мелкоосоковых лугов из состава болотно-ключевой 
ценофлоры интегрируются C. flava и более редкая Eriophorum latifolium 
Hoppe, а из пойменно-луговой ценофлоры – Ptarmica vulgaris. Molina  
caerulea в Южной Карелии все еще формирует изредка встречающиеся мо-
линиевые луга на кислых почвах, а также заходит под полог сероольшани-
ков, которыми зарастают эти луга. В Ленинградской обл., однако, M. caeru-
lea произрастает уже не на подобных лугах, а под пологом хвойных лесов 
сфагново-зеленомошного типа. 

Формирующиеся по соседству с мелкоосоковыми сырые белоусовые 
луга обогащены Carex nigra и С. flava, а Potentilla erecta и Viola palustris 
становятся на них доминантами наравне с Nardus stricta. Впрочем, в послед-
ние десятилетия на этих лугах наблюдается снижение обилия Nardus и за-
мещение его на Festuca rubra. Potentilla erecta и (в южной тайге) Succisa 
pratensis обильны и на лугах с господством Deschampsia cespitosa. 

Согласно А.А. Ниценко [47], Nardus stricta, Potentilla erecta и Succisa 
pratensis относятся к белоусовой свите, связанной с лугами на бедных опод-
золенных почвах, тогда как Carex nigra, Agrostis canina и Viola palustris – к 
торфянисто-луговой, ассоциированной с оторфованными кислыми оглеен-
ными почвами, а Carex flava – к лугово-болотной. Этот же автор [65] указы-
вает на проникновение многих из рассматриваемых нами видов под полог 
вторичных мелколиственных лесов. На месте ельников сфагново-зелено-
мошных формируются долгомошно-мелкоосоковые и долгомошно-моли-
ниевые березняки, осинники и сероольшаники с Carex nigra и Molinia  
caerulea. Для лесов перечисленных формаций на психрофильных местооби-
таниях, особенно при выпасе и сенокошении, характерны Nardus stricta, Suc-
cisa pratensis и (чаще всего) Potentilla erecta. Последний вид встречается и в 
березняках на месте ельников черничных на почвах среднего увлажнения. 
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В северной тайге Карелии Juncus conglomeratus, Succisa pratensis и Ptar-
mica vulgaris исчезают. Carex echinata и Agrostis canina изреживаются в ее ти-
пичной (южной) полосе, где вновь приурочены к болотам, и не заходят в край-
несеверную тайгу Мурманской обл. [48]. Carex nigra еще доминирует на мел-
коосоковых лугах в Керетском Беломорье, и именно на них нами был отмечен 
Chrysaspis spadicea. Но далее к северу исчезает и она. По берегам озер в  
Лапландском заповеднике наблюдаются лишь луга из Molinia caerulea с 
обильной Carex flava. Viola palustris при этом нередка по всему побережью 
Кольского п-ова и более обычна, чем в северной тайге Карелии [48]. Это напо-
минает о произрастании вида в горных тундрах Норвегии (см. выше). 

2.6. На юго-западе Архангельской обл. еще встречаются молиниевые луга 
с Nardus stricta, Potentilla erecta и Calluna vulgaris. Однако восточная граница 
ареала Molinia caerulea проходит по р. Онеге (см. выше). У Chrysaspis spadi-
cea аналогичная граница идет по рекам Кулою и Пинеге, а у Ptarmica vul-
garis – по Мезени. К востоку и северо-востоку области изреживаются Agrostis 
canina, Carex echinata, C. flava, Potentilla erecta [50], а Viola palustris хотя и 
достигает Урала, но тоже становится редкой. Nardus stricta на юге Архангель-
ской обл. тяготеет к тропам и просекам в заболоченных хвойных лесах и лишь 
в Предуралье вновь доминирует на лугах, а на Северном Урале – на пустошах 
и в горных тундрах. Примечательно, что в равнинной части Двино-Печор-
ского региона этот вид не доходит до северной границы леса [3, 5]. Лишь 
Carex nigra остается обычным влажнолуговым видом и тоже отмечена в Пе-
чорском Предуралье. Возможно, однако, что за нее часто принимаются дер-
новинные формы евросибирской бореальной C. juncella (E.Fr.) T.Fr., более 
обычной в континентальных условиях.  

2.7. В Среднем Поволжье и Заволжье ценотическая приуроченность изу-
чаемых видов аналогична таковой на Северо-Западе России, но сами виды 
более редки. Исключение вновь составляют Carex nigra, обычная и часто 
массовая [55, 56, 60], и Molinia caerulea. Последняя обильна на сырых лугах, 
особенно в подвергавшейся оледенению западной части региона [55, 56]. 
Еще более примечательны постоянство и ПП молинии в сосняках, березня-
ках и (отчасти) ельниках сфагново-зеленомошных по краю болот на западе 
Мордовии. Они сопоставимы с аналогичными показателями в лесах Цен-
тральной Европы и даже превышают их. При неглубоком залегании грунто-
вых вод M. caerulea встречается и в сосняках травяно-зеленомошных c  
Pteridium aquilinum (L.) Kuhn. и Convallaria majalis L. на древней террасе 
Приволжской возвышенности. В этих лесах обычна и Potentilla erecta [66].  
И травяно-, и сфагново-зеленомошные сосняки с молинией типичны и для 
южнотаежного Приветлужья. Однако в Прикамье изредка встречаются 
лишь вторые [60]. Белоусовые луга и пустоши, равно сухие и сырые, из-
вестны в Пензенской [56] и Ульяновской [66] областях, сухие также по 
опушкам сосновых боров в Удмуртии [60]. На таких пустошах Nardus 
stricta, вероятно, является перигляциальным реликтом [3]. Этот вид обычен 
и в горных тундрах от Приполярного до Среднего Урала, в том числе на его 
восточном макросклоне [3, 5]. Но в Южной Сибири, включая окрестности 
г. Кемерово и горные луга Хамар-Дабана [67], он, скорее всего, заносный. 
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На Среднем Урале нет Carex flava, а C. echinata редка. Agrostis canina 
обычна, но уже в Зауралье замещается родственными сибирскими таксо-
нами [5]. Прочие рассматриваемые виды представлены и на сырых лугах 
Зауралья, но в той или иной мере редки и по большей части находятся на 
восточном пределе своего распространения. Лишь ареал Carex nigra ирра-
диирует на восток вплоть до Алтая и бассейна р. Ангары [58], а Molinia  
caerulea – до центрального сектора Западной Сибири [68], а также на юг, в 
Арало-Каспийский регион. При этом не только в нем, но еще в Башкирском 
Зауралье [69] заметно тяготение молинии к засоленным почвам. Ареалы  
Potentilla erecta и Succisa pratensis тоже достигают Алтая. Первый из видов 
приурочен здесь не столько к лугам, сколько к разреженным лесам под-
тайги – сосновым либо березовым из Betula pendula Roth. 

 
3. Влияние климатических и топоэдафических факторов  

на ценотические позиции видов 
 

3.1. Статистически значимые негативные зависимости ПП большинства мо-
дельных видов от K (табл. 2) подтверждают характеристику этих видов как суб-
океанических. Для Calluna vulgaris и Empetrum nigrum зависимости подтвер-
ждаются в сосняках на бедных почвах и / или на болотах, для Carex echinata – 
в заболоченных сосняках, для прочих видов осок, Potentilla erecta и Succisa 
pratensis – на лугах различных типов, для Carex nigra и Juncus conglomeratus – 
на сфагновых коврах и в мочажинах болот. Неожиданно позитивная связь ПП 
Carex nigra с K на мелкоосоковых лугах, видимо, объясняется ошибками иден-
тификации вида в Пинежье и Предуралье, где за него была принята континен-
тальная C. juncella (см. выше). Аналогичные зависимости для ПП Nardus stricta 
обоснованы ранее [3]. В то же время для Viola palustris, Agrostis canina, Chrysas-
pis spadicea и Ptarmica vulgaris (последние три вида не внесены в табл. 2) связи 
оказались незначимы. В число таких видов вошла и Molinia caerulea, чей суб-
океанический ареал служит хрестоматийным примером в географии растений. 
Причиной тому являются изменения ее ценотической приуроченности в раз-
ных частях ареала [70], о чем будет сказано ниже.  

Заметим, что шкалы Элленберга [9] характеризуют все названные виды, 
включая и нейтральные по данным нашей выборки, как субокеанические, не-
смотря на произрастание их в Восточной Европе. 
 

Таблица 2  [T a ble  2 ]  
Значения коэффициентов ранговой корреляции Спирмена rs  

между проективными покрытиями видов и величинами метеопараметров 
[Coefficients of Spearman correlation rs between species cover and climate parameter values] 

 

Виды [Species] PhIE
Ряды зональных сравнений [Series of zonal comparisons] 

Im PB R H L MF LS 
TE KE GDD K GDD K GDD K GDD K GDD K GDD K GDD K 

Molinia caerulea × 3 0,4 0,3 0,4 −0,4 −0,4 −0,3 −0,1 −0,2 −0,3 −0,2 −0,4 −0,4 −0,5 −0,2 
Carex echinata × 3 × × 0,04 −0,5* −0,1 −0,1 0,2 −0,4 0,02 −0,4 × × 0,1 −0,2 
C. flava × 2 × × × × −0,4 −0,3 −0,5* −0,3 0,2 −0,5 −0,3 −0,6* 0,2 −0,8* 
C. nigra × 3 −0,3 −0,3 0,4 −0,4 0,05 −0,5* 0,7* −0,3 −0,2 −0,6* 0,2 −0,6* −0,4 0,7* 
Juncus  
conglomeratus 5 3 × × 0,1 −0,4 × × 0,4 −0,5* 0,4 −0,6* × × 0,5 −0,2 
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Виды [Species] PhIE
Ряды зональных сравнений [Series of zonal comparisons] 

Im PB R H L MF LS 
TE KE GDD K GDD K GDD K GDD K GDD K GDD K GDD K 

Potentilla erecta × 3 × × 0,6* −0,3 × × 0,3 −0,4 −0,03 −0,5 0,2 −0,8* −0,1 −0,6 
Empetrum 
nigrum × 3 −0,2 −0,4 −0,1 −0,4 0,2 −0,5* 0,1 −0,5* 0,2 −0,2 × × 0,3 −0,2 

Viola palustris × 3 × × 0,5* −0,2 × × 0,4 −0,3 −0,3 −0,4 0,3 −0,4 −0,3 0,3 
Calluna  
vulgaris × 3 0,2 −0,5* 0,1 −0,5 −0,2 −0,7* −0,5* −0,6* × × −0,4 −0,4 × × 

Succisa pratensis 5 3 −0,04 −0,2 0,1 −0,3 −0,1 −0,1 × × 0,4 −0,6* 0,5 −0,5 0,5 −0,7* 
Примечание. PhIE – значения фитоиндикационных индексов видов по шкалам Г. Эллен-
берга [9] для Центральной Европы: TE – теплообеспеченность, KE – континентальность. 
Зональные ряды: Im – обедненный на песках, PB – сосняки на заболоченных кислых поч-
вах, R – гряды и кочки на сфагновых болотах, H – мочажины и ковры (аналогично), L – 
щучковые, MF – влажноразнотравные, LS – мелкоосоковые луга. Значения rs, подтвер-
жденные на уровне значимости α = 0,05, выделены полужирным шрифтом и помечены 
звездочкой (*). × – индекс / коэффициент не определен. Прочее как в табл. 1. 
[Note. PhIE are phytoindication indices for Central Europe according to H. Ellenberg et al. [9]: TE is warmth 
supply, and KE is continentality. Zonal series: Im - species-poor pine forests on sand, PB - pine forests on 
bogged acidic soil, R - bog ridges and hillocks, H - bog moss carpets and hollows, L - limegrass meadows, 
MF - mesic forb meadows, LS - low sedge meadows. The rS values, confirmed at the significance level α 
= 0.05, are shown in bold and marked by the asterisk (*). “×” means lacking definition of index or coeffi-
cient. For other notes, see Table 1]. 

 
В средней и северной тайге Европейской России при расчете коэффициен-

тов корреляции Пирсона r негативные зависимости ПП от K наблюдались у 
Calluna vulgaris в общей выборке сосняков (r2 0,5*) и в ельниках черничных, 
а также у Molinia caerulea в сосняках болотно-ключевых (r2 0,6*). Последний 
вид встречается в Карелии при K ≤ 36 и исчезает в Двино-Печорском регионе 
при дальнейшем росте значений K [11]. 

Не меньшее влияние, чем перепады температур, на океанические виды ока-
зывает режим влажности. Основная часть верещатников и белоусников Атлан-
тической и Центральной Европы развивается во влажном и мягком климате с 
обильными осадками [35, 36]. Для существования верещатника необходимо не 
менее 115 дождливых дней в году [39]; при этом значения K не превышают 12–
15 [11]. От влажности приземного слоя воздуха зависима и Empetrum nigrum в 
прибалтийских сосняках вороничных [44]. Внутри куртин E. nigrum и Calluna 
vulgaris формируется собственный микроклимат с повышенной влажностью и 
сглаженной амплитудой колебаний температур [36]. Ареалы океанических ви-
дов мхов тоже лимитированы частотой и интенсивностью осадков [10]. 

3.2. Позитивные связи ПП с GDD выявлены только у Viola palustris и Poten-
tilla erecta в заболоченных сосняках и у Carex nigra на коврах мезотрофных бо-
лот, где C. flava, напротив, демонстрирует негативные зависимости. В основ-
ном же модельные субокеанические виды нейтральны в отношении факторов 
теплообеспеченности (см. табл. 2), что закономерно. Этим они отличаются от 
альнетальных с выраженными позитивными связями ПП и GDD, как, напри-
мер, у Juncus effusus (rs 0,6 в заболоченных сосняках и 0,8 на щучковых лугах).  

В сосняках средней и северной тайги Европейской России ПП Calluna vul-
garis и Molinia caerulea с ростом GDD даже снижалось (r2 0,5–0,8*) [11].  
Однако расчеты велись без учета южной тайги и подтайги, что сказалось на 
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результатах. Calluna vulgaris требуется сравнительно теплый и продолжи-
тельный период вегетации. Его почки раскрываются лишь при температуре 
воздуха 7,2°C [36]. В целом, однако, ареалы океанических видов сосудистых 
растений лимитированы не теплообеспеченностью вегетации, но зимними 
морозами. Э. Даль [10] относит Narthecium ossifragum и Erica tetralix к скан-
динавско-атлантическому субэлементу: их ареалы ограничены изотермами 
зимних температур –4°C. Почки E. tetralix и Calluna vulgaris фактически ли-
шены покровных чешуй, что указывает на южное происхождение видов. 
В Альпах и горах Шотландии часто наблюдается морозное побурение побе-
гов C. vulgaris из-за обезвоживания. Этого не происходит, если растения 
укрыты снегом или растут под пологом леса. Empetrum nigrum менее чувстви-
тельна к морозам, чем Calluna vulgaris [10, 36].  

На Урале C. vulgaris тяготеет к более прогреваемым, быстро протаивающим 
почвам и не заселяет гари и вырубки из-за резких колебаний температур на откры-
тых экотопах [43]. Потребность вида в прогреваемых почвах объясняет его исчез-
новение с болот в Двино-Печорском регионе, Поволжье и Западной Сибири. 

Ареал Molinia caerulea в Северной Европе ограничен изотермой января  
–11°C [10]. Из-за суровости зим, а еще более из-за ранних заморозков этот вид 
с поздним началом вегетации встречается лишь к югу от Двино-Печорского 
региона. В то же время Nardus stricta в Европе отнесен к «широко распростра-
ненному бореальному элементу», чей ареал лимитирован не зимними, но мак-
симальными летними температурами +33°C [10]. 

3.3. Все рассматриваемые виды тяготеют к умеренно или сильно кислым 
почвам с низкой насыщенностью основаниями и недостатком азота и фосфора. 
В ряде горных районов Центральной Европы Calluna vulgaris произрастает и на 
известняках, но отличается при этом низкой конкурентоспособностью.  

Верещатники и белоусники откладывают грубый гумус, закисляющий 
почву до pHH2O < 5. Molinia caerulea на сырых лугах и болотах откладывает 
мезотрофный торф, но способствует разложению грубого гумуса верещат-
ников, так как в ее ризосфере быстрее минерализуются органические соеди-
нения азота. Ее корни очень чувствительны к гипоксии, что объясняет зави-
симость вида от близкого залегания грунтовых вод. 

Calluna vulgaris хорошо растет при питании аммиачным азотом или смесью 
NH4

+/NO3
−, но не чистым нитратным азотом: в его корнях почти не идет синтез 

нитратредуктазы. Nardus stricta и Avenella flexuosa тоже предпочитают аммиач-
ный азот, но усваивают и нитратный. Это еще более характерно для Molinia  
caerulea. Ее ПП на болотах возрастает из-за их эвтрофикации вследствие кислот-
ных дождей. Арбускулярная микориза M. caerulea повышает ее конкурентоспо-
собность при низком содержании фосфора, что отмечено и у Nardus stricta [36]. 

Пожары создают благоприятные условия для прорастания семян Calluna 
vulgaris и Erica tetralix, особенно на бедных почвах [39]. Они косвенно бла-
гоприятствуют и Molinia, чьи грубые основания стеблей, служащие орга-
нами запасания, способны после пожара быстро давать новые побеги [36]. 

 

4. Феномен изменчивости ценотических позиций Molinia caerulea 
 

У Molinia caerulea в разных частях ареала наблюдаются контрастные 
типы ценотической приуроченности. 
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В Северной Фенноскандии, включая Мурманскую обл., северную тайгу 
Карелии и северо-запад Архангельской обл. до р. Онеги, Molinia caerulea 
приурочена к коврам и мочажинам аапа-болот и к соснякам по окраинам 
последних, а также к сфагновым соснякам ключевого питания, т.е. к сооб-
ществам с повышенным уровнем богатства почв. При этом вид отсутствует 
на бедных почвах и очень редок на лугах. Исключением служат лишь моли-
ниевые луга на выщелоченном делювии известняка по берегам озер Кено-
зерской системы.  

В то же время в Белоруссии, на южнотаежном Северо-Западе России, в 
Верхнем и Среднем Поволжье и Заволжье M. caerulea встречается и зачастую 
доминирует лишь на бедных почвах, преимущественно в сосняках и ельниках 
сфагново-зеленомошной и сфагновой групп типов по окраинам верховых и 
переходных болот, на западе территории также на самих болотах. Реже вид 
проникает в незаболоченные сосняки зеленомошные и травяно-зеленомош-
ные на песках при неглубоком залегании грунтовых вод. На богатых экотопах 
он более не встречается, разве что случайно заходит на нарушенные вторич-
ные луга [70].  

Переходная полоса, где M. caerulea произрастает на почвах обоих типов 
богатства, в Европейской России охватывает лишь среднюю тайгу Южной 
Карелии и северо-востока Карельского перешейка. Это, по сути, восточная 
граница атлантико- и центральноевропейской части ареала вида, в пределах 
которой он равно характерен как для дубрав, сосняков, верещатников и бе-
лоусников на бедных кислых почвах, так и для ключевых болот и богатых 
видами лугов на известняках и мраморах. При этом представлены и моли-
ниевые луга на бедных почвах. Их диагностическими видами служат 
Calluna vulgaris, Nardus stricta, Carex pilulifera и др., тогда как у лугов на 
известняках – Selinum carvifolia (L.) L., Serratula tinctoria L., Cirsium tu-
berosum (L.) All., Sanguisorba officinalis L., Silaum silaus Schinz et Thell. На 
лугах обоих типов постоянны Succisa pratensis, Potentilla erecta, 
Deschampsia cespitosa, Sieglingia decumbens, Holcus lanatus, в меньшей сте-
пени Carex panicea, Linum catharticum, Ptarmica vulgaris, Gentiana 
pneumonanthe [36, 37, 71–73]. Крайним восточным форпостом молиниевых 
лугов на известняках выступает луговой массив с согосподством Molinia 
caerulea и Sesleria uliginosa Opiz в пойме р. Ижоры близ д. Пудость в Ленин-
градской обл. Для лугов на известняках Кенозерья типичны уже Calluna vul-
garis, Nardus stricta и другие растения кислых почв. 

На Кавказе Molinia caerulea в среднегорьях тяготеет к лугам на богатых 
почвах (например, на г. Бештау) и мезотрофным болотам, но в низкогорьях 
и предгорьях – вновь к дубравам на бедных почвах [70]. 

В Южном Зауралье и Западной Сибири M. caerulea опять приурочена к 
богатым, вдобавок засоленным почвам, в Казахстане вплоть до мокрых со-
лончаков. В Челябинской обл. она встречается на мезоэвтрофных болотах, 
а в лесостепном Зауралье Башкортостана характерна для засоленных лугов, 
где произрастает вместе с Cirsium canum (L.) All., C. esculentum (Siev.) 
C.A. Mey., Serratula coronata L., Inula aspera Poir. и Sanguisorba officinalis 
[69]. В лесостепи Тобол-Иртышского и Обь-Иртышского междуречий по 
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краю болот развиты флористически близкие слабозасоленные луга на полу-
гидроморфных почвах. Здесь Molinia caerulea сопутствует более обычным 
Cirsium canum, Serratula coronata и Calamagrostis epigeios (L.) Roth [68]. 

Западноевропейские ботаники привыкли считать Molinia caerulea видом с 
бимодальным распределением по градиенту богатства почвы, не задаваясь во-
просом, чем обусловлено такое распределение. Однако на остальной части 
ареала районы с различными типами ценотической приуроченности вида раз-
общены географически. У M. caerulea выявлено несколько цитотипов, но гео-
графия их распространения не соответствует таковой типов ценотической 
приуроченности. И на бедных, и на богатых почвах преобладает тетраплоид-
ный цитотип с 2n = 36 [70]. Различия могли бы объясняться тем, что в рамках 
комплекса M. caerulea существуют разные криптовиды – «эвтрофный» и 
«олиготрофный». Однако по результатам секвенирования ДНК (ITS) эта гипо-
теза не подтвердилась, т.е. в пределах Европейской России и Зауралья все по-
пуляции M. caerulea генетически однородны [N.N. Nosov, pers. comm.]. При-
чину различий остается искать лишь в области экологии и экофизиологии вида. 

 
5. Распределение океанических видов  

по экоценотическим и ценогенетическим элементам 
 

5.1. Наиболее древними типами сообществ океанических видов из числа 
рассматриваемых нами представляются вороничники и верещатники, суще-
ствовавшие на приморских пустошах и дюнах вдоль берегов Атлантики еще 
в олигоцен-миоценовое время одновременно со становлением тургайской 
флоры. 

Б.А. Юрцев [35] предполагает атлантический пустошный генезис рода Em-
petrum L. и его происхождение от какого-либо из двух более южных родов бо-
ровых кустарников – амфиатлантического Corema D.Don или восточноамери-
канского Ceratiola Michx. Молекулярно-таксономическая реконструкция 
(nrDNA ITS, matK [74]) подтверждает атлантический генезис рода, однако по-
следний представляет собой сестринскую кладу относительно двух других ро-
дов Empetraceae. Наиболее примитивны в роде Empetrum двудомные красно-
плодные диплоидные (2n = 26 [75]) виды родства E. rubrum L., сохранившиеся 
в субантарктической Южной Америке, ранее же, видимо, распространенные 
биполярно. Однако E. rubrum теснее связан не с североамериканским красно-
плодным E. eamesii Fern. et Wieg., а именно с европейским черноплодным 
E. nigrum s.l., тоже двудомным и диплоидным. Это отодвигает время формиро-
вания комплекса E. nigrum s.l. в олигоцен, когда Европа еще соединялась с 
Гренландией, если не в эоцен – эпоху моста суши между Европой и Северной 
Америкой.  

В раннем плиоцене из вида, предкового по отношению к E. nigrum s.str., 
выделился однодомный тетраплоид (2n = 52 [75]) E. hermaphroditum, видимо, 
тоже на приморских пустошах. Он оказался не производным от 
E. nigrum s.str., как мы считали ранее [3], а сестринским по отношению к 
нему. Между тем атлантический предок E. nigrum расселился вдоль север-
ного побережья Евразии на восток, навстречу Vaccinium uliginosum s.str. и 
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другим видам эрикоидных кустарничков, мигрировавшим с востока на запад 
[4, 42]. К началу плейстоцена произошла его дивергенция на европейский Em-
petrum nigrum s.str. с короткожелезистым опушением годичных побегов, па-
цифический E. sibiricum с шерстистым опушением из прямых волосков и пе-
реходный сибирский Е. stenopetalum. Плейстоценовая континентализация 
последнего вида привела к смещению времени его цветения с ранней весны 
на середину лета [62]. Это позволило ему произрастать в зональных кустар-
ничковых тундрах, подняться на гольцы и наряду с тетраплоидным E. sub-
holarcticum V.Vassil., выделившимся уже из E. sibiricum, сформировать ги-
поарктомонтанный континентальный ареал. 

Видимо, вороничники исторически моложе верещатников, так как сукцес-
сионно предшествуют им при зарастании дюн. Выше говорилось о связи ат-
лантических верещатников с формациями средиземноморских кустарничко-
вых и кустарниковых Fabaceae. Очевидна и их связь с сообществами древо-
видных видов Erica [33]. Пыльца Calluna vulgaris известна из третичных от-
ложений Европы [42]. Potentilla erecta также присутствует в Европе издавна, 
учитывая вероятный древнесредиземноморский генезис этого вида.  

Ценофлоры атлантических ключевых болот, в основе своей немораль-
ные, видимо, тоже начали формироваться еще в тургайское время и окон-
чательно сложились при утрате третичными лесными болотами древес-
ного яруса в позднем плиоцене [76]. Атлантическим и позднетретичным 
представляется и генезис первых белоусников [3, 35]. Однако ценофлоры 
современных белоусников сравнительно молоды, так как сложены раз-
ными стадиальными элементами. Это видно на примере упомянутой выше 
ассоциации Gentiano-Nardetum. Nardus stricta расселялся в составе ком-
плексов перигляциальной растительности, хотя и не в криоксеротические 
максимумы оледенений, а в гигротические фазы деградации ледниковых 
щитов. Gentiana pneumonanthe – наследие евросибирской плейстоценовой 
лесостепи, по данным палинологических реконструкций достигавшей Ат-
лантической Европы в максимум валдайского оледенения [77] и тем более 
в среднем плейстоцене. В то же время Erica tetralix и Cirsium dissectum 
могли расселяться лишь во влажные и теплые интервалы межледниковий 
и послеледниковья. 

Учитывая амфиатлантический ареал Carex nigra и североамериканский 
центр разнообразия родственных ей видов из секции Phacocystis Dumort., она 
либо ее предок должны были проникнуть из Америки в Европу еще во время 
существования атлантического моста суши. Остатки мешочков C. cf nigra из-
вестны из плиоцена Среднего Поволжья [78]. В Англии достоверная C. nigra 
обнаруживается уже в кромерских слоях миндель-рисского (лихвинского) 
межледниковья. К этому же времени относят формирование четвертичных 
типов европейских осоковых болот с ярусом сфагновых мхов [42]. Более мо-
лоды влажнолуговые ценофлоры, особенно вторичные щучковые луга, сло-
женные видами с разнотипными ареалами и формировавшиеся уже под вли-
янием человека [33, 36]. Однако молиниевые луга на кислых почвах древнее 
щучковых. Их ценофлора более однородна хорологически, да и экологически, 
хотя ее возраст все же вряд ли превышает микулинский.  
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5.2. Во флоре Северо-Запада бывшего СССР Calluna vulgaris и Empetrum 
nigrum s.str., а также Erica tetralix, Corynephorus canescens, Sieglingia decum-
bens, Rhynchospora fusca, Carex pilulifera, Juncus squarrosus, Drosera inter-
media и другие растения верещатников, белоусников и молиниевых лугов 
отнесены Н.А. Миняевым [7–8] к неморальному океаническому (атлантиче-
скому) миграционно-генетическому элементу. Molinia caerulea и Linum 
catharticum отнесены к неморальному субокеаническому элементу, а Carex 
nigra, Potentilla erecta и Succisa pratensis – на наш взгляд, ошибочно к геми-
неморальному субконтинентальному. 

Плейстоценовые волны расселения океанических и субокеанических ви-
дов с запада на восток происходили в периоды повышенной влажности кли-
мата, преимущественно (хотя и не всегда) во время потеплений. Судя по ре-
ликтовым изолятам Juncus squarrosus в бассейне Дона и Drosera intermedia 
в среднем течении Днепра [5], распространение видов, характерных для сы-
рых верещатников, имело место в лихвинское межледниковье [7–8]. Затем 
в перигляциале Поволжья и Прикамья на завершающих этапах среднеплей-
стоценового оледенения, т.е. на исходе похолодания, расселялся уже Nardus 
stricta [3, 60]. Основная же волна расселения атлантических и субатланти-
ческих видов на восток связана с наступившим вслед за этим микулинским 
межледниковьем. 

В первую половину межледниковья шла миграция субсредиземноморских 
кверцетальных видов с юго-запада на северо-восток в полосе современной ле-
состепи. Затем по мере увеличения влажности климата ее сменила миграция 
центральноевропейских фагетальных и тилиетальных видов с запада на во-
сток и северо-восток в зоне широколиственных лесов и в подтайге, но отчасти 
и в южной тайге, поскольку климат был теплее современного. Обе волны рас-
селения в силу их широтной локализации были приурочены к тяжелым, в том 
числе карбонатным почвам [79]. Расселению фагетальных видов сопутство-
вала миграция Potentilla erecta и Succisa pratensis, а также мезотрофно-болот-
ных видов синузии Carex nigra, причем упомянутый вид успел достичь юга 
Средней Сибири. В это же время в Западную Сибирь и Казахстан распростра-
нилась Molinia caerulea, ассоциированная с богатыми, в том числе засолен-
ными почвами (если только в Казахстане этот вид не относится к более 
древним реликтам древнесредиземноморской природы). 

Calluna vulgaris и другие растения верещатников и тесно связанной с ними 
дюнной флоры могли расселяться как со второй, так отчасти и с первой вол-
ной микулинских мигрантов. Именно реликтами микулинского времени сле-
дует считать находки этих видов параллельно линии, маркирующей край ма-
терикового льда максимальной стадии ранневалдайского (калининского) оле-
денения. Это Corynephorus canescens на боровых песках по Днестру, Оке и в 
верховьях Ловати, Sieglingia decumbens в верхнем течении Днепра и на западе 
Верхне-Волжского региона, аналогичные находки Juncus squarrosus, Drosera 
intermedia и других океанических видов. К последним можно отнести и вод-
ную Lobelia dortmanna L. в верховьях Днепра. Однако основная часть ареала 
этого вида на Северо-Западе России сформировалась лишь в «половецкое по-
тепление» пребореального периода голоцена [5, 8].  
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Видимо, микулинским является и реликтовый изолят Calluna vulgaris в 
Саратовской обл., хотя Д.И. Литвинов [66] и И.И. Спрыгин [57] считают 
этот вид (как и другие растения зеленомошных сосняков) свойственным еще 
поволжским «горным соснякам» позднего плиоцена. Вряд ли, однако, ве-
реск, не выносящий морозов, бесснежья, сухости воздуха и промерзания 
почвы, да и сами «горные сосняки» могли пережить криоксеротический ин-
тервал среднего плейстоцена на свойственных им ныне экотопах. 

Проникновение C. vulgaris на юг Западной Сибири и его находки на Западном 
Саяне, на наш взгляд, тоже следует датировать микулинской эпохой. Временем 
миграции объясняется и массовость C. vulgaris и Molinia caerulea в пределах 
сравнительно узкой подтаежно-лесостепной полосы их расселения в Зауралье. 
Последовавшие за межледниковьем зырянское, а затем и сартанское оледенения 
севера Западной Сибири не были столь суровы, как валдайское оледенение в Ев-
ропе [58]. Это подтверждают и палинологические данные, указывающие на су-
ществование 16 000 л. н. в Зауралье на широте современных подтайги и лесо-
степи комплексов таежно-лесной растительности [77], т.е. условий, в которых 
местные популяции Calluna vulgaris и Molinia caerulea могли благополучно до-
жить до послеледниковья. К западу от Урала климат этому не благоприятствовал. 

Следует учесть, однако, что Р.В. Камелин, исходя из находок Calluna vul-
garis в Кокчетавской обл. Казахстана, отодвигает его расселение на юге За-
падной Сибири в плювиальный период среднего плейстоцена, соответству-
ющий максимуму днепровского оледенения. В это время могла существо-
вать полоса сосновых боров от Урала и Мугоджар до Южного Алтая, обес-
печившая виду миграционный коридор [34]. 

5.3. Новая волна распространения растений атлантических вересковых 
пустошей реконструируется для соминского интергляциала валдайского 
оледенения на фоне повышенной влажности климата и экспансии широко-
лиственных видов деревьев в северо-западном секторе Восточноевропей-
ской равнины. В числе этих пустошных видов Corynephorus canescens, 
Sieglingia decumbens, Drosera intermedia, в западной части региона также 
Rhynchospora fusca. Начальные этапы отступления поздневалдайского 
(осташковского) ледникового щита маркированы расселением Juncus 
squarrosus [8]. Более поздние осцилляции ареала Nardus stricta в позднелед-
никовье Северо-Западного региона документированы для среднего и верх-
него дриаса [3]. При этом в межледниковых отложениях бёллинга и алле-
рёда Карелии обнаруживаются уже Calluna vulgaris и Empetrum nigrum s.l., 
а также водная амфиокеаническая Myriophyllum alterniflorum DC. [48].  

В середине пребореального периода голоцена («половецкое потепле-
ние») расселение Juncus bulbosus, Drosera intermedia и особенно Myrica gale 
прослеживается в Восточной Прибалтике по берегам Иольдиевого моря. Ви-
димо, вместе с этими видами распространялись также Carex pilulifera и 
С. hostiana DC. [8]. 

Новый импульс к расселению океанические виды получают в атлантиче-
ском периоде. В это время миграция видов проходила севернее, чем мику-
линская, по территории современной таежной зоны, на бескарбонатных лес-
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ных почвах, в том числе легкого гранулометрического состава [79], что бла-
гоприятствовало растениям верещатников. Вдоль побережий Литоринового 
моря на восток продвинулись Erica tetralix, Corynephorus canescens, Sieglin-
gia decumbens, Rhynchospora fusca, Juncus squarrosus, Salix repens, Myrica 
gale и другие растения пустошей и сообществ, ассоциированных с ними, а 
также Galium hercynicum [7–8]. Одновременно Calluna vulgaris массово про-
слеживается в атлантических торфах Карелии [48] и достигает Мезени и юга 
п-ова Канин [51], а Empetrum nigrum s.str. – Карельского и Онежского бере-
гов Белого моря [11]. Атлантические изоляты Festuca filiformis выявлены на 
Верхней и Средней Волге [80]. В Поволжье с запада проникает и Molinia 
caerulea, на этот раз ассоциированная с олиготрофными почвами. В поволж-
ских сосновых лесах этот вид достигает массовости. Одновременно по ме-
зоэвтрофным экотопам аапа-болот Фенноскандии M. caerulea расселяется 
на север до Мурманского берега Кольского п-ова и на северо-восток до Ке-
нозерья и кряжа Ветреный Пояс.  

Calluna vulgaris по сосновым борам южной тайги и подтайги достиг 
Среднего Урала [43]. Независимо от него по верховым болотам вплоть до 
Урала расселилась и Empetrum nigrum [58]. Как известно [29, 42, 48], пло-
щадь верховых болот возросла к концу атлантического периода; одновре-
менно с этим по мере нарастания мощности торфяных залежей снизилась их 
трофность.  

Многие субокеанические виды мезотрофно-влажнолуговой свиты про-
никли и в Зауралье. Однако здесь их позиции оказались достаточно слабы, 
и, в отличие от микулинских мигрантов, эти виды не распространились да-
лее на восток [58]. Объяснение этому кроется в асинхронности термических 
оптимумов, а также гигротических фаз в голоцене Европейской России и 
Сибири. Сибирский термический оптимум наступил еще в первой половине 
бореального периода. К началу атлантического периода он уже завершался. 
Влажная климатическая фаза продолжалась еще до середины периода, но 
затем климат стал засушливым [29]. Во время сибирского бореального оп-
тимума европейские океанические мигранты еще не расселялись на восток. 
Но в атлантическом периоде они уже не могли распространяться по Сибири 
из-за неблагоприятного для них климата, отличного от европейского, и оста-
новились вблизи Урала. Исключением служит лишь Empetrum nigrum, про-
никшая на верховые болота Западной Сибири из аналогичных сообществ 
Среднего Урала, именно в подзоне южной тайги. В более южных зональных 
выделах Зауралья этот вид, видимо, отсутствует. 

5.4. К западу от Урала гигротическая фаза продолжилась и после похо-
лодания климата в суббореальном периоде [29]. В суббореале происходило 
расселение ряда атлантических видов, включая Myrica gale, по литориновой 
террасе Финского залива, а также внедрение этого вида в сфагновые сосняки. 
В субатлантическом периоде во время Малой ледниковой эпохи вдоль бере-
гов залива расселялась и Empetrum nigrum [8, 11]. Вплоть до XX в. увеличе-
ние занятых площадей наблюдалось и у всех приморских типов верещатни-
ков, хотя в наши дни в странах Центральной Европы их относят к сообще-
ствам, находящимся под угрозой исчезновения [36]. 
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Основных волн расселения океанических видов в Европейской России, 
однако, все же было только две – микулинская и атлантическая. 

 
Выводы 

 
1. Субокеанические доминаты безлесных атлантических и центральноев-

ропейских кустарничковых пустошей Calluna vulgaris и Empetrum nigrum 
s.str. в Восточной Европе переходят под полог сосновых боров на песках 
и / или на кочки и гряды верховых болот в зависимости от климатических 
особенностей региона и экологических требований видов. 

2. Восточноевропейская ценофлора мелкоосоковых лугов с господством 
Carex nigra сформировалась в результате слияния ценофлор мезотрофных 
осоково-сфагновых болот и белоусовых пустошей в лесном поясе гор Цен-
тральной Европы. 

3. Статистически значимое снижение проективного покрытия большин-
ства рассматриваемых видов с увеличением континентальности климата со-
четается с нейтральностью этих видов по отношению к факторам теплообес-
печенности вегетации. 

4. Контрастные изменения приуроченности Molinia coerulea к сообще-
ствам с различным уровнем минерального богатства почв в разных частях 
ее ареала не имеют под собой генетической обусловленности и должны объ-
ясняться исходя из неучтенных пока экологических особенностей вида. 

5. Ареалы Calluna vulgaris и Molinia coerulea в Западной Сибири сфор-
мировались во время микулинского межледниковья, тогда как аналогичный 
ареал Empetrum nigrum – в атлантическом периоде голоцена. 
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Аннотация. Обобщены многолетние материалы по распространению кро-
шечной бурозубки на Северо-Востоке европейской части России, ее биотопиче-
ском размещении и численности. В настоящее время известно только 19 точек 
находок данного вида. Все они расположены в зоне бореальных лесов. Самые се-
верные из них находятся в подзоне крайнесеверной (редкостойной) тайги. В пре-
делах каждого локалитета крошечная бурозубка встречается в разных местооби-
таниях − от ельников и сосняков разного типа до вырубок, лугов и верховых бо-
лот. Использование коэффициента верности биотопу позволило количественно 
оценить степень предпочтения видом тех или иных местообитаний. Показано, 
что в регионе наблюдается связь крошечной бурозубки с сообществами таежного 
типа (ельники зеленомошные, ельники сфагновые). Значения коэффициента вер-
ности этим биотопам во всех локалитетах положительны. Численность данного 
вида на территории Северо-Востока европейской части России повсеместно низ-
кая. Средние показатели обилия в разных районах варьируют от 0,2 до 1,2 ос. на 
100 кон.-сут. В большинстве локалитетов крошечная бурозубка ловилась далеко 
не каждый год. В суммарных уловах землероек она занимает одно из последних 
мест (от 0,1 до 1,8%). В силу значительных энергетических затрат на обеспечение 
своей жизнедеятельности этот вид требователен к локальным условиям суще-
ствования (влажность, микроклимат, кормовые ресурсы). Их оптимальные усло-
вия складываются на небольших по площади микростациях, встречающихся в 
разных местообитаниях. Незначительная экологическая емкость микростаций и 
фрагментация населения вида ограничивают уровень численности популяции 
крошечной бурозубки. 

Ключевые слова: Sorex minutissimus, географическое распространение, ме-
стообитания, численность, европейский Северо-Восток 
 
Для цитирования: Бобрецов А.В., Петров А.Н., Быховец Н.М. Распространение, 
местообитания и численность крошечной бурозубки Sorex minutissimus 
(Eulipotyphla, Soricidae) на Северо-Востоке европейской части России // Вестник 
Томского государственного университета. Биология. 2024. № 66. С. 104–121. doi: 
10.17223/19988591/66/5 



Бобрецов А.В., Петров А.Н., Быховец Н.М. Распространение, местообитания 

105 

Original article 
doi: 10.17223/19988591/66/5 

 
Distribution, habitats and abundance of the Eurasian Least Shrew 

Sorex minutissimus (Eulipotyphla, Soricidae) in the North-East  
of the European part of Russia 

 
Anatoly V. Bobretsov1, Anatoly N. Petrov2, Natalia M. Bykhovets3 

 
1 Pechora-Ilych State Nature Reserve, Yaksha, Russia 

2, 3 Institute of Biology of the Komi Science Center of the Ural Branch  
of the Russian Academy of Sciences, Syktyvkar, Russia 

1 htts://orcid.org/0000-0002-0921-2566, avbobr@mail.ru 
2 htts://orcid.org/0000-0002-7118-1916, tpetrov@ib.komisc.ru 

2 htts://orcid.org/0000-0002-9102-0693, bykhovets.n@ib.komisc.ru 
 

Summary. Eurasian least Shrew, Sorex minutissimus, occupies large area in North-
ern Eurasia from Norway, Sweden, and Belarus to the Pacific Ocean shore, and Sakha-
lin and Hokkaido islands. It is marked in Mongolia and China, in Northern America 
(Alaska) and in western part of Canada. Sorex minutissimus can be met in different 
zones from forest tundra in the North through boreal spruce forests to mixed forests and 
forest steppe in the South. The Eurasian least Shrew is rare species all over this area. In 
addition, it is very difficult to catch shrews with usual catching methods. Thus, the dis-
tribution and ecology of this species have not been studied enough until now. The north-
ern boundary of this area, within North-East of European part of Russia, is almost un-
known. Until recently, only five records of Sorex minutissimus were registered on the 
region territory. This work aims to analyze all materials of the last decades on Eurasian 
least Shrew distribution in the North-East of European Russia and summarize the data 
on biotopic distribution of this species and its number.  

To catch and count shrews, we used standard 50m length trench with five catching 
cones embedded in the bottom. We considered the number of caught animals per 
100 cone-days as count index (an. per 100 c-d.). Mean indexes of species abundance 
were indicated based on long term counts in eight locations. Three of them (Yany-Pu-
punyor, Garevka, and Kybla-Kyrta) are located in the Ural Mountains, one in extremely 
northern taiga subzone (Karpushevka), one in plain northern taiga subzone (Kamenny), 
and the last two in medium taiga subzone (Dan’ and Yaksha). 

Over the last 30 years, we could discover 14 new habitats of Eurasian least Shrew. 
It undoubtedly inhabits wider area, but catching trenches, which can catch this species, 
were used in very little number of habitats. For example, this only can explain the ab-
sence of the Eurasian least Shrew species in the Subpolar Urals.  

All records of Eurasian least Shrew are located in taiga zone of the region. This 
species was not found in European plain tundra and forest-tundra. The northern bound-
ary of this area from Pinega State Reserve to the East crosses of the Mezen’ River in its 
lower course. On the territory of the Republic of Komi, the most northern habitats where 
the species was found are the middle stream of the Tobysh River (66º00′15′′N, 
51º08′29′′E) and the outskirts of Karpushevka village (See Fig. 1, See Table 1) in ex-
tremely northern (thin) taiga subzone. From here, the northern distribution boundary of 
the Eurasian least Shrew in the region goes to the central Polar Urals, where it was 
caught on the eastern slopes of Rai-Iz Mountain. In the Northern Urals on the territory 
of Pechora-Ilych State Reserve, it was found both in the South (Yany-Pupunyor Moun-
tain Ridge) and in the North (Saran-Iz Mountain Ridge) of the mountain area.  

The Eurasian least Shrew is considered as the one of most eurytopic species of 
shrews. In taiga zone of the North-East of European part of Russia it inhabits different 
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biotopes: spruce and pine forests, cleared spaces, meadows, upland bogs, and ecotones 
(boundaries of biotopes). The use of index of fidelity to biotope made it possible to find 
preference of Eurasian least Shrew to communities of taiga type (See Fig. 2). This con-
nection occurred in all studied habitats. Shrubby green-moss spruce forests are the op-
timal stations. In these biotopes, were caught 90.9% of all animals in Kamenny locality 
and 85% in Yaksha, respectively. In Dan’ habitat, more than 50% of all shrews were 
caught in two biotopes – sphagnum-moss spruce forest and shrubby green-moss spruce 
forest. Similar biotopic preferences were registered in other areas on European North 
as well [12].  In some localities, cleared places of different type and green-moss pine 
forests were also among the preferred biotopes. 

A specific feature of Eurasian least Shrew is omnipresent low abundance. This is 
also typical for territory of the North-East of European part of Russia, where mean 
abundance indexes in different locations vary from 0.2 to 1.2 an. per 100 c-d. (See Ta-
ble 2). The Sorex minutissimus occupies one of the last positions in the population of 
shrews with its share ranging from 0.1 to 1.8% in different regions. 

Some possible causes of habitat versatility and low abundance of least shrew may 
be due to energetic features of this species. Very small body size requires significant 
energy loss for survival of this species. Therefore S. minutissimis is exigent to local 
environmental factors (humidity, micro-climate, and food resources). Micro-stations, 
which occupy small territory in different habitats, are the optimal environment. Small 
(< 4-5 mm), abundant and accessible arthropods with high occurrence are prevalent in 
feeding of least shrew; thus, this species (if relevant environmental factors are present) 
occupies many biotopes, including poor habitats. However, the abundance of least 
shrew is restricted by fragmentarity of its population and low ecological capacity of 
micro-stations. 

The paper contains 2 Figures, 2 Tables and 39 References. 
Keywords: Sorex minutissimus, geographical distribution, habitats, abundance, 

European North-East 
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Введение 

 
Крошечная бурозубка (Sorex minutissimus Zimmermann, 1780) занимает 

обширный ареал в северной Евразии от Норвегии, Швеции и Беларуси до 
тихоокеанского побережья и островов Сахалин и Хоккайдо [1]. Отмечена в 
Монголии и Китае, а также в Северной Америке на Аляске и западной части 
Канады [2]. Встречается от зоны лесотундры на севере через бореальные 
хвойные леса, зону смешанных лесов и лесостепь, включительно до зоны 
степей на юге. Считается, что для существования крошечной бурозубки в 
настоящее время серьезные угрозы отсутствуют, поэтому в списке видов 
МСОП этот вид относится к категории LC [3]. Влияние изменения климата 
на ее распространение остается неопределенным. Некоторые модели пред-
сказывают сокращение ареала на 15% к 2100 г. [4].  

 На всем протяжении ареала крошечная бурозубка является редким ви-
дом. Кроме того, ее очень трудно поймать обычными методами отлова [3, 
5]. В силу этих причин распространение и экология данного вида до сих пор 



Бобрецов А.В., Петров А.Н., Быховец Н.М. Распространение, местообитания 

107 

изучены слабо. Так, северная граница его ареала в пределах Северо-Востока 
европейской части России практически неизвестна. В последней сводке по 
насекомоядным млекопитающим России и сопредельных территорий [6] 
она проводится от Онежского полуострова на восток до г. Печоры и дальше 
на р. Обь, которую пересекает в районе Салехарда. На Урале распростране-
ние крошечной бурозубки также не выяснено. До недавнего времени счита-
лось, что северной точкой нахождения вида является гора Чистоп на Север-
ном Урале [7]. А на обширной территории Северо-Востока европейской ча-
сти России было известно только пять точек находок Sorex minutissimus [8]. 

Цель данного сообщения − проанализировать все накопленные на дан-
ный период материалы по распространению крошечной бурозубки на Се-
веро-Востоке европейской части России, а также обобщить данные по био-
топическому размещению данного вида и его численности.  

 
Материалы и методы 

 
При составлении кадастра находок крошечной бурозубки на территории 

Северо-Востока европейской части России проанализированы все имеющи-
еся публикации, архивные материалы Института биологии ФИЦ Коми НЦ 
УрО РАН, а также использованы данные полевых исследований самих ав-
торов. В результате распространение вида в регионе удалось охарактеризо-
вать по 19 точкам (рис. 1). Информация о них, включающая названия лока-
литетов, район, а также географические координаты, помещена в табл. 1. 

Для количественной оценки размещения крошечной бурозубки по биотопам 
использовали коэффициент верности биотопу [9], определяемый по формуле 

1 2– ,M M
X =

σ
 

где М1 – средняя многолетняя численность вида в данном биотопе; М2 – 
средняя многолетняя численность в регионе; σ – среднее квадратичное от-
клонение численности для региона. Значения данного коэффициента могут 
быть положительными и отрицательными. Максимально положительные 
значения будут иметь характерные и преферентные виды, отрицательные – 
чуждые для данного местообитания виды. Виды, имеющие положительные 
значения коэффициентов в нескольких биотопах либо значения, близкие к 
нулю, будут являться индифферентными.  

Численность землероек оценивали при помощи ловчих канавок. Исполь-
зовали стандартные 50-метровые траншеи с пятью конусами, вкопанными в 
дно. Конусы на 1/3 заливали водой для быстрой гибели животных. За пока-
затель учета принималось число отловленных зверьков на 100 конусо-суток 
(ос. на 100 кон.-сут.). В давилки данный вид отлавливается крайне редко. 
Средние оценки обилия вида получены на основе многолетних учетов на 
восьми стационарах. Три из них (Яны-Пупунёр, Гаревка, Кыбла-Кырта) рас-
положены в Уральской горной стране, один – в крайнесеверной подзоне 
тайги (Карпушевка), один (Каменный) – в подзоне равнинной северной 
тайги, остальные (Дань, Якша) – в подзоне средней тайги. 
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Рис. 1. Распространение крошечной бурозубки на Северо-Востоке европейской части 

России. На врезке карты ареал вида [10]. Цифрами обозначены локалитеты,  
информация о которых приведена в табл. 1 

[Fig. 1. Distribution of the eurasian least shrew in the North-East of the European part of Russia.  
On the inset of the map the area of the species [10] is shown. The numbers indicate the localities,  

information about which is given in table 1] 
 
Все вычисления проводились с помощью программного пакета StatSoft 

STATISTICA for Windows 6.0. 
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Таблица 1 [T a ble  1 ]  
Местоположение точек находок Sorex minutissimus  

на Северо-Востоке европейской части России 
[Location of eurasian least shrew discovery points in the North-East of the European part of Russia] 

 

№ Географическое местоположение  
[Geographical location] 

Географические 
координаты  
[Geographical 
coordinates] 

1 р. Тобыш, Усть-Цилемский район, РК  
[Tobysh river, Ust-Tsilemsky district, Komi Republic] 

66°00′15′′ N, 
51°08′29′′ E 

2 
Урочище Каменный, р. Печорская Пижма, Усть-Цилемский 
район, РК [Kamenny location, Pechora Pizhma river,  
Ust-Tsilemsky district, Komi Republic]

64°52′60′′ N, 
51°28′43′′ E 

3 д. Карпушевка, Усть-Цилемский район, РК  
[Karpushevka village, Ust-Tsilemsky district, Komi Republic] 

65°25′45′′ N, 
52°14′33′′ E 

4 пос. Зеленоборск, Печорский район, РК  
[Zelenoborsk village, Pechora district, Komi Republic] 

64°28′55′′ N, 
55°14′53′′ E 

5 д. Уляшово, Печорский район, РК  
[Ulyashovo village, Pechora district, Komi Republic] 

65°26′07′′ N, 
57°00′56′′ E 

6 г. Райиз, Полярный Урал, Приуральский район, ЯНАО  
[Rai-Iz Mountain, Polar Urals, Priuralsky district, Yamalo-Nenets autonomous okrug] 

66°54′21′′ N, 
65°42′12′′ E 

7 Хребет Саранъиз, Северный Урал, Троицко-Печорский район, РК 
[Saran-Iz Ridge, Northern Urals, Troitsko-Pechorsky district, Komi Republic] 

63°09′15′′ N, 
59°02′58′′ E 

8 Локалитет Кыбла-Кырта, р. Илыч, Троицко-Печорский район, РК 
[Kybla-Kyrta location, Ilych river, Troitsko-Pechorsky district, Komi Republic] 

62°38′39′′ N, 
58°54′01′′ E 

9 
Гора Яны-Пупунёр, Северный Урал, Троицко-Печорский район, РК 
[Yany-Pupunyor mountain, Northern Urals, Troitsko-Pechorsky district,  
Komi Republic]

62°05′05′′ N, 
59°05′28′′ E 

10 Устье реки Гарёвка, Троицко-Печорский район, РК  
[Garevka river, Troitsko-Pechorsky district, Komi Republic] 

62°03′44′′ N, 
58°28′22′′ E 

11 пос. Якша, Троицко-Печорский район, РК  
[Yaksha village, Troitsko-Pechorsky district, Komi Republic] 

61°49′15′′ N, 
56°53′21′′ E 

12 пос. Дань, Корткеросский район, РК  
[Dan' village, Kortkerossky district, Komi Republic] 

61°22′20′′ N, 
51°48′12′′ E 

13 
Биостанция Сыктывкарского университета,  
Корткеросский район, РК  
[Syktyvkar University biostation, Kortkerossky district, Komi Republic] 

61°47′54′′ N, 
51°49′31′′ E 

14 р. Лемъю, Сыктывдинский район, РК  
[Lemyu river, Syktyvkar district, Komi Republic] 

61°38′17′′ N, 
51°09′46′′ E 

15 д. Ляли, Княжпогостский район, РК  
[Lyali village, Knyazhpogostsky district, Komi Republic] 

62°16′34′′ N, 
50°14′10′′ E 

16 д. Оквад, Усть-Вымский район, РК  
[Okwad village, Ust-Vymsky district, Komi Republic] 

62°12′31′′ N, 
50°40′56′′ E 

17 пос. Усть-Очея, Ленский район, АО  
[Ust-Ocheya village, Lensky district, Arkhangelsk Region] 

62°24′39′′ N, 
48°36′15′′ E 

18 д. Лёхта, Прилузский район, РК  
[Luokhte Village, Priluzsky district, Komi Republic] 

60°38′46′′ N, 
48°42′36′′ E 

19 пос. Пырский, Котласский район, АО  
[Pyrsky village, Kotlassky district, Arkhangelsk Region] 

61°13′59′′ N, 
46°57′54′′ E 

Примечание. Источники данных: 1 − Е.А. Порошин; 2 − А.В. Бобрецов [11]; 3 − А.В. Боб-
рецов; 4 − В.М. Ануфриев; 5 − И.Ф. Куприянова, А.В. Бобрецов [12]; 6 − Н.А. Лобанова, 
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В.С. Балахонов [13]; 7 − А.В. Бобрецов; 8 − И.Ф. Куприянова и др. [14]; 9 − А.В. Бобре-
цов; 10 − А.В. Бобрецов и др. [15]; 11 − А.В. Бобрецов; 12 − И.Ф. Куприянова [16]; 13 − 
Е.А. Порошин; 14 − Э.Н. Новожилова; 15 − А.Н. Пыстин [17]; 16 − И.Л. Кулик, Н.А. Ни-
китина [18]; 17 − Н.И. Колоскова [19]; 18 − Е.А. Порошин; 19 − Е.А. Порошин.  
[Note. Data sources: 1 - E.A. Poroshin; 2 - A.V. Bobretsov [11]; 3 - A.V. Bobretsov; 4 - V.M. Anufriev;  
5 - I.F. Kupriyanov, A.V. Bobretsov [12]; 6 - N.A. Lobanova, V.S. Balakhonov [13]; 7 − A.V. Bobretsov; 
8 − I.F. Kupriyanova et al. [14]; 9 - A.V. Bobretsov; 10 - A.V. Bobretsov et al. [15]; 11 - A.V Bobretsov; 
12 - I.F. Kupriyanova [16]; 13 - E.A. Poroshin; 14 - E.N. Novozhilova; 15 - A.N. Pystin [17]; 16 -  
I.L. Kulik, N.A. Nikitina [18]; 17 - N.I. Koloskova [19]; 18 - E.A. Poroshin; 19 - E.A. Poroshin].  

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Распространение. Изучение распространения крошечной бурозубки 

осложнено рядом причин. Во-первых, она ловится только в ловчие канавки 
или банки, зарытые в землю. Во-вторых, в одном и том же локалитете она 
регистрируется далеко не каждый год. Вследствие этого данные по распро-
странению вида накапливаются медленно. В первой сводке по фауне млеко-
питающих региона было известно только 5 точек находок [8]. За последние 
30 лет на территории Северо-Востока европейской части России удалось 
выявить лишь 14 новых локалитетов, в которых обитает крошечная буро-
зубка. Безусловно, в регионе она встречается значительно шире, но отловы 
землероек канавками проводились в ограниченном числе районов. Напри-
мер, отсутствие ее на Приполярном Урале можно объяснить только этой 
причиной.  

Все точки находок вида приурочены к таежной зоне региона. В европей-
ской равнинной тундре и лесотундре крошечная бурозубка не найдена. Бли-
жайшее местонахождение ее на северо-западе − Пинежский заповедник 
[20]. Далее на восток северная граница ареала вида пересекает р. Мезень в 
ее нижнем течении. На территории Республики Коми самыми северными 
точками, где она обнаружена, являются среднее течение р. Тобыш 
(66°00′15′′ N, 51°08′29′′ E) и окрестности д. Карпушевка в крайнесеверной 
(редкостойной) подзоне тайги. Отсюда северная граница распространения 
крошечной бурозубки в регионе идет на центральную часть Полярного 
Урала, где она ловилась на восточных склонах горы Райиз [13]. 

На Приполярном Урале этот вид пока не обнаружен. Следует отметить, 
что на этой территории количественные учеты ловчими канавками прово-
дились на восточном макросклоне горы Неройка [21] только один сезон. Од-
нако из-за своей редкости крошечная бурозубка не регистрировалась. На Се-
верном Урале на территории Печоро-Илычского заповедника она отмечена 
как на самом юге (хр. Яны-Пупунёр), так и на самом севере (хр. Саран-из) 
горного района. 
Местообитания. В таежной зоне Северо-Востока европейской части Рос-

сии крошечная бурозубка населяет разные местообитания. В северной тайге 
этот вид в небольшом количестве встречался во всех исследованных место-
обитаниях [12]. Так, в локалитете Уляшово он был отмечен в ельниках раз-
ного типа, сосновых лесах, на вырубках, гари и на суходольном лугу. Подоб-
ная ситуация наблюдалась и в Пинежском заповеднике, где крошечная буро-
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зубка помимо лесных биотопов встречалась на вырубках разного типа. В уро-
чище Каменный на Печорской Пижме она отлавливалась в ельнике кустар-
ничково-зеленомошном, в ельниках высокотравных и на лугах пойменных. 

В средней тайге (пос. Дань) крошечная бурозубка отмечена во всех девяти 
стациях, в которых были установлены ловчие канавки [16]. Здесь помимо лес-
ных местообитаний она регистрировалась в уловах на вырубках, в ивняках тра-
вяных и на лугах. Восточнее в Якше этот вид ловился во всех исследованных 
типах лесных сообществ за исключением сосняков лишайниковых. 

В предгорном районе Северного Урала (Гарёвка) в единичном числе отме-
чена в ельнике кустарничково-зеленомошном, ельнике зеленомошно-папорот-
никовом и на лугу. Однако за 36 лет учетных работ отсутствовала в отловах в 
ельнике травянистом пойменном. В горном районе (хр. Яны-Пупунёр) встреча-
лась во всех высотных поясах. Каких-либо предпочтений в выборе местооби-
таний выделить не удалось. В небольшом количестве крошечная бурозубка ло-
вилась в ельнике зеленомошном, пихто-ельнике папоротниковом, березняке 
травянистом подгольцовом, на лугу и в горной тундре. В горных травяно-мо-
ховых тундрах она отмечена на Яны-Пупунёр и Саран-из. На горе Чистоп (Се-
верный Урал) единственный экземпляр этого вида отловлен в лиственничном 
редколесье с лишайниковым покровом в подгольцовом поясе [7]. 

Крошечная бурозубка считается одним из самых эвритопных видов земле-
роек [22]. Однако из-за крайне низкой численности составить представление о 
его биотопическом распределении очень сложно [23], оно носит «смазанный» 
характер [24]. Применение коэффициента (индекса) верности биотопу позво-
лило количественно оценить степень предпочтения видом тех или иных место-
обитаний. На Северо-Востоке европейской части России наблюдается явная 
связь крошечной бурозубки с сообществами таежного типа (ельники зелено-
мошные, ельники сфагновые). Значения коэффициента верности этим биото-
пам во всех локалитетах положительны (рис. 2). Оптимальными стациями яв-
ляются ельники кустарничково-зеленомошные. В локалитете Каменный в них 
отловлено 90,9% всех особей, в Якше − 85%. В Дани более половины всех зем-
лероек поймано в двух биотопах − ельнике сфагновом и ельнике кустарнич-
ково-зеленомошном. Подобные предпочтения у вида в отношении данных ме-
стообитаний отмечены также в Вельском и Пинежском районах Архангельской 
области [12]. В европейской части ареала крошечная бурозубка явно предпочи-
тает влажные леса с преобладанием ели и густым мхом [5]. На Валдайской воз-
вышенности все поимки этого вида были сделаны в сообществах таежного об-
лика [25]. В Костромской области его оптимальными стациями также являются 
хвойные леса с мощной моховой подушкой [26].  

Тем не менее в некоторых локалитетах Северо-Востока европейской ча-
сти России у крошечной бурозубки отмечены высокие положительные зна-
чения индекса верности и другим биотопам. Так, в Уляшово и Дани она 
находит вполне благоприятные условия на вырубках разного типа и в сос-
няках зеленомошных. В регионах, где сосновые леса занимают большие 
площади, этот вид чаще ловится в них. Такое биотопическое размещение 
характерно для Онежского полуострова [27] и Карелии [23]. В Мордовии 
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благоприятные условия для землероек формируются на участках смешан-
ных лесов на пойменных возвышениях и в припойменных ельниках, окайм-
ляющих поймы рек [28]. В пойменных стациях (луга, ивняки) крошечная 
бурозубка отмечена в единичном числе, что свойственно в целом для всего 
ареала вида [6]. 
 

 
Рис. 2. Показатели верности биотопам крошечной бурозубки в разных локалитетах  

Северо-Востока европейской части России (по отловам в канавки во вторую половину 
лета). Биотопы: 1 – ельник кустарничково-зеленомошный; 2 – ельник  

мелкотравно-зеленомошный; 3 – ельник зеленомошно-папоротниковый; 4 – ельник 
сфагновый; 5 – ельник высокотравный; 6 – березняк мелкотравно-зеленомошный;  
7 – сосняк зеленомошный; 8 – сосняк лишайниковый; 9 – вырубка зеленомошная;  

10 – ивняк высокотравный; 11 – луг разнотравный 
[Fig. 2. Indicators of fidelity to the biotopes of the Eurasian Least Shrew in different localities of the 

North-East of the European part of Russia (grooves, the second half of summer). Biotopes: 1 - shrubby 
green-moss spruce forest; 2 - grassy green-moss spruce forest; 3 - green-mossy fern spruce forest;  

4 - sphagnum-moss spruce forest; 5 - high-grass spruce forest; 6 - grassy green-moss birch tree forest;  
7 - green-moss pine forest; 8 - lichen pine forest; 9 - cleared space on the place of former green-moss 

spruce forest; 10 - high-grass willow forest; 11 - herb meadow] 
 
В азиатской части ареала спектр заселяемых местообитаний данным ви-

дом значительно шире. В заповеднике «Малая Сосьва» крошечная бурозубка 
отлавливалась в 8 из 12 исследованных биотопов, чаще в сосняках сфагновых 
и ельниках зеленомошных [29]. В Прибайкалье она отмечена в 23 из 27 ме-
стообитаний [30]. В Центрально-Сибирском заповеднике крошечная буро-
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зубка заселяет самые разнообразные стации, часто с хорошо развитым мохо-
вым покровом [31]. Однако при этом предпочитает экотональные местооби-
тания, например границы таежных лесов и болот. На европейском Северо-
Востоке в северной тайге (Каменный) крошечная бурозубка за девять лет уче-
тов отсутствовала в уловах на лугу и в березняке мелкотравно-зеленомошном, 
но ловилась на границе этих биотопов. В этом регионе Sorex minutissimus 
встречается в биотопах, где другие виды бурозубок отсутствуют. Так, в лока-
литете Уляшово Республики Коми в северной тайге она является единствен-
ным представителем землероек на верховых болотах. 

Тем не менее при всей своей эвритопности данный вид в европейской 
части России явно тяготеет к сообществам таежного типа, о чем свидетель-
ствуют значения показателя верности биотопам. Кластерный анализ данных 
по стациальному распределению землероек на Валдайской возвышенности 
и Онежском полуострове, проведенный Е.А. Шварцем с соавт. [25], показал 
большое сходство в выборе местообитаний между крошечной и средней бу-
розубками. Известно, что оптимальными стациями средней бурозубки явля-
ются сообщества с хорошо развитым сплошным моховым покровом из зе-
леных и сфагновых мхов. 
Численность. Видовой особенностью крошечной бурозубки является по-

всеместно низкая численность [6]. Она характерна и для территории Северо-
Востока европейской части России, где средние показатели обилия в разных 
локалитетах варьируют от 0,2 до 1,2 ос. на 100 кон.-сут. (табл. 2). Несколько 
выше значение этого индекса в окрестностях д. Карпушевка в крайнесевер-
ной подзоне тайги. В большинстве локалитетов этот вид ловился далеко не 
каждый год. Например, в Якше крошечная бурозубка отсутствовала в уло-
вах 13 лет из 34, на Гаревке (предгорья Северного Урала) – 27 лет из 34. 
Лишь в Дани, где средняя численность несколько выше, она регистрирова-
лась ежегодно, но при этом число пойманных землероек изменялось от 1 до 
36. В некоторые годы в отдельных местообитаниях землероек было до-
вольно много. В 2011 г. в окрестностях Якши в ельнике кустарничково-зе-
леномошном показатель численности вида составил 8,2 ос. на 100 кон.-сут., 
в Дани в ельнике сфагновом – 5,8 ос. на 100 кон.-сут. 

В суммарных уловах землероек крошечная бурозубка занимает одно из 
последних мест. Ее доля среди них в разных локалитетах колебалась от 0,1 до 
1,8%. Лишь в окрестностях д. Карпушевка она составляла 5,4%. Отмеченная 
выше относительно высокая численность крошечной бурозубки в ельнике ку-
старничково-зеленомошном в Якше наблюдалась на фоне депрессии других 
видов. Как следствие этого, доля вида в суммарных сборах достигла 18,4% 
(второе место в населении землероек). В северной тайге Печорского района 
(Уляшово) в годы низкой численности землероек значимость крошечной бу-
розубки также увеличивалась до 12% в суммарных сборах [12]. 

В других регионах Европейского Севера обилие вида также редко превы-
шает 1,2 ос. на 100 кон.-сут. Так, в разных районах Карелии средние значения 
индекса численности варьировали от 0,2 [23] до 0,5 экз. на 100 кон.-сут. [34], а 
доля вида в уловах землероек – от 0,6 до 0,8%. На юге Архангельской обла-
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сти эти показатели составляли, соответственно, 0,5 экз. и 1,3% [35], на се-
вере (Пинежский заповедник) – 1,2 ос. и 3,6% [20]. На восточном макро-
склоне Северного Урала (заповедник «Денежкин Камень») они также были 
незначительны – 0,5 ос. и 0,6% [36], а на западном склоне Среднего Урала 
(заповедник Басеги) – 0,2 ос. и 0,6% [37]. Очень близкие значения для кро-
шечной бурозубки отмечены в Западной Сибири в заповеднике Малая 
Сосьва – 0,4 ос. и 0,6% [29] и в Северных Увалах – 0,08 ос. и 0,5% [21].  
В Центрально-Сибирском заповеднике показатель средней численности со-
ставляет 0,5 ос. на 100 кон.-сут. [31]. 

 
Таблица 2 [T a ble  2 ]  

Относительная численность крошечной бурозубки на Северо-Востоке 
европейской части России (по данным отлова канавками  

во вторую половину лета, ос. на 100 кон.-сут. ) 
The number of tiny eurasian least shrew in the NorthEast of the European part  

of Russia (august, ind. per 100 grove-days) 
 

Локалитет  
[Location] 

Показатели численности [Abundance index] 
Источник 

[Source] Средняя 
[Mean] Min−max 

Доля среди земле-
роек, % 

[Share among shrews]
Русская равнина: крайнесеверная тайга [Russian plain: the extreme Northern taiga] 

Карпушевка 
[Karpushevka] 2,0 ± 0,15 − 5,4 А.В. Бобрецов 

Русская равнина: северная тайга [Russian plain: Northern taiga] 
Каменный [Kamenny] 0,6 ± 0,11 0−1,4 0,7 [11] 
Уляшово [Ulyashovo] 0,4 ± 0,09 0,2−1,2 0,8 [12] 

Русская равнина: средняя тайга [Russian plain: Middle taiga] 
Дань [Dan'] 1,2 ± 0,23 0,2−2,6 1,8 [16] 
Якша [Yaksha] 0,6 ± 0,14 0−2,0 1,2 А.В. Бобрецов 

Уральская горная страна [Ural mountain country] 
Кыбла-Кырта  
[Kybla-Kyrta] 0,2 ± 0,09 0−1,6 0,3 [14] 

Гаревка [Garevka] 0,2 ± 0,06 0−1,2 0,1 [15] 
Яны-Пупунёр  
[Yany-Pupunyor] 0,5 ± 0,18 0−2,0 0,6 А.В. Бобрецов 

Примечание. Положение локалитетов на рис. 1 и табл. 1. 
[Note. The position of the localities in fig. 1 and table 1].  
 

Причины эвритопности и повсеместно низкой численности данного вида 
не ясны. Возможно, их следует искать в особенностях энергетики крошеч-
ной бурозубки. Очень мелкие размеры требуют значительных энергетиче-
ских затрат на обеспечение жизнедеятельности вида: суточное потребление 
корма составляет 420% (больше, чем у других видов бурозубок) от массы 
тела [38], отсюда и высокая частота питания – до 120 раз в сутки [39]. По-
этому Sorex minutissimus требовательна к локальным условиям (влажность, 
микроклимат, кормовые ресурсы) существования. Оптимальные условия 
складываются на небольших по площади микростациях. На это указывает 
приуроченность вида к экотонам, которые характеризуются разнообразным 
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набором средовых условий. Такие микростации встречаются и в других био-
топах. Превалирование в питании крошечной бурозубки мелких (менее 4–
5 мм), многочисленных и доступных членистоногих с высокой частотой 
встречаемости позволяет этому виду при наличии определенных средовых 
факторов заселять многие биотопы и в том числе и бедные местообитания 
[32, 33]. Однако формирующаяся при этом фрагментарность населения вида 
и незначительная экологическая емкость местообитаний ограничивают уро-
вень численности популяции крошечной бурозубки. 

 
Заключение 

 
Крошечная бурозубка широко распространена на Северо-Востоке евро-

пейской части России. Северная граница ареала вида ограничена таежной 
зоной, где она встречается во всех подзонах бореальных лесов. К настоя-
щему времени на территории региона известно только 19 точек находок 
этого вида. Медленный прогресс в накоплении данных по его распростра-
нению связан с тем, что этот вид ловится почти исключительно в ловчие 
канавки и банки, врытые в землю. 

Sorex minutissimus считается одним из самых эвритопных видов земле-
роек. Она населяет разнообразные местообитания и в локалитетах региона. 
В их число входят ельники и сосняки разного типа, вырубки, луга, верховые 
болота и экотоны. В горах Северного Урала встречается во всех высотных 
поясах, в пределах которых регистрировалась в различных биотопах. Од-
нако при этом на Северо-Востоке европейской части России наблюдается 
явная связь крошечной бурозубки с моховыми сообществами таежного типа 
(ельники кустарничково-зеленомошные, ельники сфагновые). В отдельных 
локалитетах ее благоприятными стациями являются вырубки разного типа 
и сосняки зеленомошные. 

Видовой особенностью крошечной бурозубки является повсеместно низ-
кая численность. Средние показатели ее обилия в разных локалитетах реги-
она чаще всего не превышают 1,2 ос. на 100 кон.-сут. В суммарных уловах 
землероек этот вид занимает одно из последних мест (от 0,1 до 1,8%). 

Причины эвритопности и низкой численности Sorex minutissimus, воз-
можно, обусловлены значительными энергетическими затратами на обеспе-
чение ее жизнедеятельности. Поэтому она требовательна к локальным усло-
виям существования (влажность, микроклимат, кормовые ресурсы). Их оп-
тимальные условия складываются на небольших по площади микростациях, 
встречающихся в разных местообитаниях. Незначительная экологическая 
емкость микростаций и фрагментация населения вида ограничивают уро-
вень численности популяции крошечной бурозубки. 
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Аннотация. В работе приводятся сведения по формированию городской по-
пуляции вяхиря в г. Орле, появление которой, как и в других городах Европы, 
началось с гнездования птиц на периферии города в малотрансформированных 
местообитаниях (с 2006 г.) и далее продолжилось гнездованием в застроенной 
части города, включая его центральную часть. Первый факт гнездования в застро-
енной части города датируется 2016 г. В настоящее время вид встречается на 
гнездовании в лесопарках, парках, на кладбищах, в индивидуальной застройке и 
озелененной жилой зоне. В указанных биотопах средняя плотность населения ко-
леблется от 0,5 до 1,5 пары/10 га. Средняя плотность населения вяхиря по городу 
составила 0,8 пар / 10 га. Наиболее высокая плотность населения зарегистриро-
вана на кладбищах (1,5 пар/10 га) и в лесопарках (1,1 пары/10 га). Плотность насе-
ления в озелененной жилой зоне с преобладанием 5-этажных домов достигает 
0,9 пар/10 га. В целом плотность населения вяхиря в г. Орле значительно ниже в 
сравнении с большинством других городов Европы, а также Северо-Западной 
Африки, что связано с более длительной историей существования там городских 
популяций. Все найденные гнезда размещались на деревьях и кустарниках. 
Гнезда, располагающиеся на сооружениях человека, не отмечены. Благоприят-
ными условиями для появления городской популяции вяхиря в г. Орле являются 
низкая численность серой вороны, которая в других европейских городах огра-
ничивает гнездование вяхиря, а также наличие больших площадей зерновых 
культур, окружающих город, где птицы получают дополнительную пищу. 

Ключевые слова: вяхирь, птицы города, синантропизация, гнездование, 
плотность населения 
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Summary. To date, the Woodpigeon has formed specialized urban populations in 
many European cities and towns. A steady trend towards synanthropization is also ob-
served for this species in some Russian urban areas. In the city of Oryol, no dedicated 
studies of the local urban Woodpigeon population have been carried out until recently. 
This paper aims to evaluate the status of the urban Woodpigeon population in Oryol. 

The field observations were made in the city of Oryol (52°58′ N, 36°05′ E) located 
in the Central Federal District of the Russian Federation and having an area of 
121.2 km2, with a population of 303.7 thousand and distance from Moscow of 368 km. 
The studies began in 2006, at the moment when the urban population of the Woodpi-
geon started to form within the Oryol administrative borders, and ended in 2021.  
In June 2019 and July 2021, counts of singing individuals and nest search activities 
were carried out in forest and recreational parks, squares, cemeteries, on specially se-
lected plots among individual houses, and in green residential areas with predominantly 
five-storied apartment buildings. In total, 26 census plots with an aggregate area of 
about 228.9 ha were surveyed. Associated observations were also made, including 
Woodpigeon nest search in all administrative districts of the city. The degree of intro-
duction of the Woodpigeon into the Oryol urban landscapes was evaluated by the use 
of five synanthropization stages (from 0 to 4). 

The paper shows that the urban population of the Woodpigeon in Oryol, as it was 
the case in other European urban areas, started from the birds which began to nest at 
the urban periphery, in less transformed habitats, and is dated back to 2006. Afterwards 
the birds were reported breeding in the built-up part of the city, including the city center, 
with the first breeding case in the built-up part reported in 2016. The number of nests 
found in the built-up part of the city grew in the following years. Now the birds nest 
across the entire city, including its central part, where their nests are found both along 
highways with intense traffic and in yards in residential areas with predominantly five-
storied apartment buildings. The species is registered as breeding in forest and recrea-
tional parks, cemeteries, among individual houses and in green residential areas. The 
average population density in the said habitats ranges from 0.5 to 1.5 pairs/10 ha, with 
the average for the entire city being 0.8 pairs/10 ha. The highest population density is 
registered in cemeteries (1.5 pairs/10 ha) and forest parks (1.1 pairs/10 ha). The popu-
lation density in green residential areas with predominantly five-storied apartment 
buildings is 0.9 pairs/10 ha (see Table 1). In general, the Woodpigeon population in 
Oryol is much smaller than in many other urban areas in Europe and in Northwest Af-
rica (see Table 2), which is attributed to the longer history of urban populations there. 
All nests found were located on trees and bushes, with none found on man-made struc-
tures. 

The high numbers of the Hooded Crow are among the factors hindering coloniza-
tion of urban habitats by the Woodpigeon in European cities and towns. At the same 
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time, the Hooded Crow is an uncommon breeder in Oryol. The Magpie, another nest 
predator, is a rather common breeder in the city: its breeding density was 2.2 nests/10 
ha in green residential areas and 1.5 nests/10 ha among individual houses. Urban-breed-
ing Woodpigeon aggregations generally make long-distance foraging movements to 
nearby farmlands where the birds obtain additional food. The agroclimatic conditions 
of Orlovsky District, which surrounds the city, are characterized as the most attractive 
for crop cultivation. Thus, the low numbers of the Hooded Crow and presence of large 
areas occupied by grain crops around the city make up favorable conditions for the 
establishment of an urban population of the Woodpigeon in Oryol. 

The urban Woodpigeon population in Oryol is at the stage 3 – breeding in urban 
parks in a high density and regular breeding in residential areas (on residential streets). 
The population under study has not yet reached the synanthropization stage 4, when the 
species breeds in a high density in urban parks and residential areas, with individual 
pairs transitioning to breeding on man-made structures. 

The article contains 2 Tables and 52 References. 
Keywords: Woodpigeon, city birds, synanthropization, breeding, population density 
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Введение 

 
Разрастание городов привело к крайне фрагментированному ландшафту 

с островками подходящей среды обитания для птиц, окруженными автома-
гистралями и зданиями. За счет этих условий происходят изменения орни-
тофауны, причем многие виды птиц исчезают после урбанизации районов, 
что приводит к значительной потере местного биоразнообразия [1]. Вместе 
с тем ряд видов птиц колонизировали городскую среду обитания и смогли 
там сформировать специализированные городские популяции [1–6].  
В число таких видов входит вяхирь (Columba palumbus L.), у которого 
начало заселения городов зафиксировано в Европе (городские парки Па-
рижа) приблизительно в 1830–1840-х гг. [7]. 

Вяхиря с уверенностью можно охарактеризовать как удобный объект 
изучения синантропизации птиц. Этот вид является самым крупным пред-
ставителем отряда Голубеобразные, имеет широкое распространение в 
южной и западной Палеарктике, легко отмечается как визуально, так и по 
голосу [8] и активно колонизирует европейские города с момента появле-
ния там первых городских популяций в XIX столетии и по настоящее 
время [7–11]. 

На сегодняшний день во многих городах Европы [7, 10, 12–17], а также 
в Северо-Западной Африке в г. Алжире [18–19] вяхирь сформировал специ-
ализированные городские популяции. Указанные популяции отличаются от 
природных популяций рядом особенностей, например, расширением спек-
тра гнездовых биотопов, более высокой плотностью населения по сравне-
нию с природными биотопами, использованием при строительстве гнезд ма-
териалов антропогенного происхождения, удлинением сезона размножения, 
толерантностью к человеку [7, 10, 20–23]. 
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В отдельных российских городах у вяхиря также отмечается устойчивая 
тенденция к синантропизации. Сформированные городские популяции от-
мечены в Калининграде [10, 22–24] и городах Калининградской области 
(Светлогорск, Балтийск, Советск, Черняховск и др.) [23, 25]. Кроме того, 
группировки, находящиеся на начальном этапе формирования городских 
популяций, зарегистрированы в г. Туле [26], г. Боброве Воронежской обла-
сти [27], г. Владикавказе [28], г. Кисловодске Ставропольского края [29] и 
ряде других городов. 

До настоящего времени специальные исследования в отношении попу-
ляции вяхиря, сформировавшейся в г. Орле, не проводились. 

Целью работы явилась оценка состояния городской популяции вяхиря в 
административных границах г. Орла. 

 
Материалы и методы 

 
Исследования проведены в г. Орле, расположенном в Центральном фе-

деральном округе (52°58′ N, 36°05′ E), который является административ-
ным, промышленным, культурным и научным центром Орловской области. 
Город с прилегающими поселениями составляет своеобразную агломера-
цию, занимающую центральное положение в Орловской области и в Орлов-
ском муниципальном районе. Территория г. Орла составляет 121,2 км2, рас-
стояние до Москвы – 368 км [30]. Число жителей по состоянию на 1.01.2021 
составило 303,7 тыс. чел. [31]. Город основан в 1566 г. на месте слияния рек 
Ока и Орел (с конца XVIII в. – Орлик). Климат умеренно континентальный. 
Средняя температура января – –8…+10°С. Средняя температура самого теп-
лого месяца – июля – +18…19°С. За год выпадает умеренное количество 
осадков. Своеобразие сложившейся планировочной структуры, в основном, 
обусловлено развитием города вдоль рек Ока и Орлик – основных планиро-
вочных и ландшафтных доминант. 

В городе выделено 4 административных района: Северный, Советский, 
Железнодорожный и Заводской. Основу природно-экологического каркаса 
г. Орла составляют озелененные долины рек Оки и Орлика. Территория го-
родских парков, скверов, садов, бульваров и набережных составляет 
632,5 га, зона лесопарков и городских лесов – 1 251,1 га [30]. 

Наблюдения за вяхирем осуществляли, начиная с момента начала фор-
мирования его городской популяции в г. Орле в 2006 г. и по 2021 г. В июне 
2019 и 2021 гг. проводили учеты токущих птиц, поиск гнезд в лесопарках, пар-
ках, скверах, на кладбищах, а также на специально выделенных площадках в 
индивидуальной застройке и озелененной жилой зоне с преобладанием 5-этаж-
ных домов. На каждой площадке учеты проводились, как правило, однократно. 
В качестве исключения для индивидуальной застройки использованы также 
данные, полученные в апреле 2019 г., когда на одной из площадок отмечались 
два токующих самца вяхиря. Число гнездящихся пар на каждой учетной пло-
щадке определялось по числу территориальных птиц, токующих самцов и 
найденным жилым гнездам. Пролетающие транзитные птицы не отмечались. 
Данные за 2019 и 2021 гг. были объединены. 
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В общей сложности в городе учеты проведены на 26 учетных площадках 
общей площадью около 228,9 га. Также осуществлялись попутные наблю-
дения, включая поиск гнезд вяхиря во всех административных районах го-
рода. 

Кроме того, в целях оценки влияния представителей семейства врановых 
на популяцию вяхиря в апреле 2019 г. проведены учеты гнезд серой вороны 
(Corvus cornix L.) и сороки (Pica pica L.) на тех же учетных площадках в 
индивидуальной застройке и озелененной жилой зоне с преобладанием  
5-этажных домов. Общая площадь учетных площадок в указанных место-
обитаниях составила 106,4 га. 

Степень внедрения вяхиря в городские ландшафты г. Орла в настоящей 
статье оценивали, используя пять стадий синантропизации, которые были 
разработаны Л. Томялойцем [7]: 

стадия 0. Гнездование в лесах и рощах вдали от населенных пунктов; 
стадия 1. Гнездование отдельных пар в городских лесных массивах, а 

также в периферических парках на окраинах городов или более мелких насе-
ленных пунктов; 

стадия 2. Гнездование в городских парках с более высокой плотностью, 
чем в природных биотопах; 

стадия 3. Гнездование в городских парках с высокой плотностью, а также 
регулярное гнездование в жилой зоне (на улицах); 

стадия 4. Гнездование в городских парках с высокой плотностью, а также 
на улицах, в том числе и в центральной части города, случаи устройства 
гнезд на сооружениях человека. 

Обработка первичных данных произведена с использованием про-
граммы Stat Soft STATISTICA 6.0. Для плотности населения вяхиря рассчи-
таны среднее значение и ошибка среднего (M ± SE). Сравнение плотности 
населения вяхиря между разными биотопами проводили с помощью непа-
раметрического критерия Краскела–Уоллиса. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
О формировании городской популяции вяхиря. Как и большинство видов 

птиц, заселяющих городскую среду, вяхирь проникает в каждый отдельный 
город постепенно, начиная колонизацию с его малотрансформированной 
окраины и далее заселяя все более трансформированные территории, двига-
ясь в сторону урбанизированного центра [12, 15, 24 и др.]. Город Орел в этом 
плане не является исключением. В городе первые встречи с птицами, вклю-
чая токующих самцов, начали регистрироваться начиная с 2006 г. в перифе-
рических частях города, в том числе на Наугорском кладбище, Знаменском 
лесопарке, на территории Агробиостанции, в садоводческом обществе в 
окрестностях озера Светлая Жизнь. Первый факт гнездования вяхиря в за-
строенной части города датируется 2016 г. – на пересечении улиц Матвеева 
и Игнатова найдено строящееся гнездо, которое размещалось на клене ясе-
нелистном (Acer negundo) рядом с проезжей частью дороги на высоте при-
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мерно 6 м над поверхностью земли. При этом, несмотря на близость к жи-
лым домам и оживленному участку автодороги, гнездовое дерево распола-
галось на участке, где люди перемещались крайне редко из-за отсутствия 
тротуара. В последующие годы гнезда, располагающиеся в застроенной ча-
сти города, отмечались регулярно. Их число с каждым годом росло. 

По данным литературы, в ходе формирования городская популяция вя-
хиря широко распространяется по территории города, включая его цен-
тральную часть. Например, в Лондоне, Брюсселе, Берлине, Пизе, Флорен-
ции он имеет достаточно широкое распространение по территории городов, 
гнездясь в 100, 99, 91, 88 и 84% квадратов соответственно [13, 14, 21, 32–
33]. В Калининграде вяхирь заселяет 66,5% квадратов [10]. 

В настоящее время в г. Орле вяхирь гнездится на территории всего го-
рода, его гнезда встречаются в том числе и в центральной части города как 
вдоль оживленных автодорог, так и во дворах жилой зоны с преобладанием  
5-этажных домов. В 2021 г. в центре города вне периода гнездования в без-
лиственный период на участке от моста у р. Орлик до здания правительства 
найдено три гнезда, которые располагались на придорожных липах 
(Tilia sp.) на высоте около 5 м над землей. 
Плотность населения вяхиря в различных городских биотопах города. 

Вяхирь в г. Орле отмечен на гнездовании в широком спектре биотопов – в 
лесопарке, парках, на кладбище, в индивидуальной застройке и озелененной 
жилой зоне с преобладанием 5-этажных домов. В скверах в период наблю-
дений на учетных площадках отмечен не был. 

В исследуемых биотопах средняя плотность населения вяхиря колеба-
лась от 0,5 до 1,5 пары/10 га. Наиболее высокая плотность населения заре-
гистрирована на кладбищах (1,5 ± 1,7 пары/10 га) и в лесопарках (1,1 ± 
0,8 пары/10 га). Но вместе с тем плотность населения в озелененной жилой 
зоне с преобладанием 5-этажных домов оказалась незначительно ниже, чем 
в лесопарках и на кладбищах, достигая 0,9 ± 0,4 пары/10 га. Средняя плот-
ность населения вяхиря по городу составила 0,8 ± 0,2 пары/10 га (табл. 1). 

Проведенный статистический анализ сравнения плотности населения вя-
хиря между тремя биотопами (лесопарк, парк и озелененная жилая зона с пре-
обладанием 5-этажных домов) с использованием критерия Краскела–Уоллиса 
показал отсутствие статистических различий (H = 0,22; df = 2; p = 0,898). 

Сведения по значениям плотности населения вяхиря в природных лес-
ных местообитаниях Орловской области отсутствуют. Но, судя по всему, 
плотность населения вяхиря в национальном парке «Орловское Полесье» 
ниже, чем в городских местообитаниях г. Орла. В национальном парке в 
1998 г. отмечены отдельные особи, в том числе токующие на гнездовых 
участках самцы; в 1999 г. найдено одно жилое гнездо [34]. В Воронежской 
области в Хреновском бору в 2010 г. плотность населения вяхиря составила 
1 пару/км2, в 2011 г. – 2 пары/км2 [35]. 
Сравнение плотности населения с другими городами. В целом плотность 

населения вяхиря в г. Орле значительно ниже в сравнении с большинством 
других городов Европы, а также Северо-Западной Африки. Более высокая 
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плотность населения вяхиря в иных городах связана с более длительной ис-
торией существования там городских популяций. При этом в отдельных го-
родах Калининградской области (Гвардейск, Добровольск, Приморск, Бал-
тийск), парке Лазенки и районах Раковце и Вежбно в г. Варшаве и парке де 
ла Коломбьер в г. Дижон плотность населения вяхиря сопоставима с плот-
ностью в г. Орле. 

 
Таблица 1 [T a ble  1 ]  

Плотность населения вяхиря (Columba palumbus L.)  
на учетных площадках в г. Орле 

[Population density in the Woodpigeon (Columba palumbus L.) at census plots in the city of Oryol] 
 

№ Биотоп 
[Biotope] 

Место расположения 
учетной площадки 

[The location  
of the census plot] 

Числен-
ность, число

пар 
[Numbers, 

number  
of pairs] 

Площадь 
учетной 

площадки, 
га 

[Census plot 
area, ha]

Плотность 
населения, 
пар/10 га 
[Population 

density, 
pairs/10 ha] 

1 

Лесопарк 
[Forest park] 

Лесопарк Прокуровский 
[Forest park Prokurovskiy] 2 7,7 2,6 

2 
Парк культуры  
и отдыха «Ботаника» 
[park of culture and recreation 
Botanika] 

0 20,1 0 

3 

Парк «Дворянское 
гнездо», парк Победы 
(объединенная террито-
рия) [Dvoryanskoe Nest park, 
Pobedy Park (combined 
territory)] 

6 44,2 1,4 

Средняя плотность населения M ± SE [Average population density M ± SE] 1,1 ± 0,8 

4 

Парк 
[Park] 

Городской парк культуры 
и отдыха [City park  
of culture and recreation] 

1 13,0 0,8 

5 
Парк аграрного  
университета  
[Agricultural university park]

1 21,5 0,5 

6 Парк Семинарский 
[Seminarsky park] 1 3,6 2,8 

7 Сквер Гуртьева*  
[Gurtiev square*] 0 3,2 0 

Средняя плотность населения M ± SE [Average population density M ± SE] 0,7 ± 0,6 

8 Кладбище 
[Cemetery] 

Троицкое кладбище 
[Troitskoe Cemetery]

0 7,6 0 

9 Крестительское кладбище 
[Krestitel'skoe Cemetery]

2 6,0 3,3 

Средняя плотность населения M ± SE [Average population density M ± SE] 1,5 ± 1,7 

10 
Индивидуаль-
ная застройка 
[Individual houses]

ул. Солдатская, ул. Уриц-
кого, ул. Солнцевская,  
ул. Черепичная [st. Soldat-
skaya, st. Uritskogo, st. 
Solntsevskaya, st. Cherepichnaya] 

2 11,3 1,8 
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№ Биотоп 
[Biotope] 

Место расположения 
учетной площадки 

[The location  
of the census plot] 

Числен-
ность, число

пар 
[Numbers, 

number  
of pairs] 

Площадь 
учетной 

площадки, 
га 

[Census plot 
area, ha]

Плотность 
населения, 
пар/10 га 
[Population 

density, 
pairs/10 ha] 

11 

ул. Достоевского, Волго-
градский переулок, ул. Ка-
линина, ул. Андреева  
[st. Dostoevskogo, lane Vol-
gogradskiy, st. Kalinina,  
st. Andreeva]

0 14,0 0 

12 

ул. Колхозная, проезд 
Щорса, ул. Чапаева,  
ул. Чайкиной, ул. Колхоз-
ная [st. Kolkhoznaya, Passage 
Shchorsa, st. Chapaeva, st. 
Chaykinoy, st. Kolkhoznaya]

0 16,2 0 

Средняя плотность населения M ± SE [Average population density M ± SE] 0,5 ± 0,6 

13 

Сквер 
[Square] 

Сквер у областной биб-
лиотеки [Square near the re-
gional library]

0 1,5 0 

14 Комсомольский сквер 
[Komsomolsky square] 0 4,3 0 

15 Сквер Танкистов  
[Tankistov square] 0 1,1 0 

16 Трамвайный сквер 
[Tramvaynyy square] 0 0,8 0 

17 Сквер Поликарпова 
[Polikarpova square] 0 1,0 0 

18 Сквер Ермолова  
[Ermolova square] 0 1,2 0 

19 Сквер Лескова 
[Leskova square] 0 1,3 0 

20 Сквер Семьи [Sem'i square] 0 1,2 0 

21 Сквер Артиллеристов 
[Artilleristov square] 0 0,9 0 

22 
Сквер Героев Граждан-
ской войны [Geroev 
grazhdanskoy voyny square] 

0 1,0 0 

Средняя плотность населения M ± SE [Average population density M ± SE] 0 

23 Озелененная 
жилая зона с 
преобладанием 
5-этажных  
домов 
[Green residential 
areas with predom-
inantly 5-store 
housing blocks] 

ул. Комсомольская,  
ул. Латышских Стрелков, 
Комсомольский переулок, 
Карачевский переулок  
[st. Komsomol'skaya,  
st. Latyshskikh Strelkov,  
lane Komsomol'skiy, lane 
Karachevskiy]

1 8,9 1,1 

24 

ул. МОПРа, ул. Холодная, 
ул. Песковская, ул. Мая-
ковского, ул. Нормандия-
Неман [st. MOPRa, st. Kho-
lodnaya, st. Peskovskaya,  
st. Mayakovskogo,  
st. Normandiya-Neman] 

0 17,2 0 
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№ Биотоп 
[Biotope] 

Место расположения 
учетной площадки 

[The location  
of the census plot] 

Числен-
ность, число

пар 
[Numbers, 

number  
of pairs] 

Площадь 
учетной 

площадки, 
га 

[Census plot 
area, ha]

Плотность 
населения, 
пар/10 га 
[Population 

density, 
pairs/10 ha] 

25 

ул. Комсомольская,  
ул. МОПРа, ул. Латыш-
ских Стрелков, Комсо-
мольский переулок [st. 
Komsomol'skaya, st. MOPRa, 
st. Latyshskikh Strelkov, lane 
Komsomol'skiy]

2 9,9 2,0 

26 
ул. Комсомольская,  
Карачевское шоссе  
[st. Komsomol'skaya, 
Karachevskoe highway]

1 10,2 1,0 

Средняя плотность населения M ± SE [Average population density M ± SE] 0,9 ± 0,4 
Примечание. * – c учетом площади и структуры зеленых насаждений сквер Гуртьева 
условно отнесен к паркам. 
[Note. *Taking into account the area and the structure of green spaces, Gurtiev Square is conventionally 
classified as a park]. 

 
Таблица 2  [T a bl e  2 ]  

Плотность населения в ареале вяхиря (Columba palumbus L.)  
в городских местообитаниях 

[Population density in the Woodpigeon (Columba palumbus L.) range in urban habitats] 
 

№ Город (страна) 
[City (country)] 

Годы проведе-
ния учетов 
[Count years] 

Плотность населе-
ния, пар/10 га 

[Population density, 
pairs/10 ha]

Источник 
[Source] 

1 Орел (Россия) 
[Biotope] 2019, 2021 0,8 Собственные  

данные 

2 Калининград (Россия) 
[Kaliningrad (Russia)] 2008–2010 2,2–2,8 [24] 

3 

Города Калининград-
ской области (Россия): 
Светлогорск, Советск 
[Svetlogorsk, Sovetsk] 

2011 

8,0–10,0 
 

[25] 

Неман, Пионерский,  
Багратионовск,  
Янтарный, Мамоново 
[Neman, Pionerskiy,  
Bagrationovsk, Yantarny, 
Mamonovo] 

4,0–6,0 

Зеленоградск, Донское, 
Полесск, Гусев, Несте-
ров, Ладушкин, Славск 
[Zelenogradsk, Donskoye, 
Polessk, Gusev, Nesterov, 
Ladushkin, Slavsk]

2,7–3,9 

Черняховск, Светлый, 
Гурьевск, Правдинск 
[Chernyakhovsk, Svetly,  
Guryevsk, Pravdinsk]

2,0–2,3 
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№ Город (страна) 
[City (country)] 

Годы проведе-
ния учетов 
[Count years] 

Плотность населе-
ния, пар/10 га 

[Population density, 
pairs/10 ha]

Источник 
[Source] 

Гвардейск, Добровольск, 
Приморск, Балтийск 
[Gvardeysk, Dobrovolsk, Pri-
morsk, Baltiysk]

 0,9–1,8 

4 

Легнице (Польша): 
парк Центральный (цен-
тральная часть города) 
[Legnice (Poland): 
Central Park (central part of 
the city)] 

1966 
1967 
1972 
2003 
2004 

80 
68,6 
65,7 
152,8 
138,9 

[36] 

Кладбище 
[Cemetery] 

2004 
2005 
2006 

28,4 
26,4 
33,2 

[37] 
 

5 

Вроцлав (Польша): 
парк Щитницкий 
[Wroclaw (Poland): 
Schitnitsky park]

2009–2010 10,7 [38] 

Парк Словацкий 
[park Slovatskiy] 

1970–1973 
2008–2010 

61,8 
11,8 

[39] 

Парк Бискупиньский 
[Biskupinskiy park] 2011 4,6 

Полудневый парк 
[Poludnevyy park] 2013 22,0 

Ботанический сад 
[Botanical Garden] 2013 10,8 

Особовицкое кладбище 
[Osobovitskoe cemetery] 2008 5,3 

Центр города 
[City center] 2016 4,6 

6 

Люблин (Польша): 
парк «Сад Саский» 
[Lublin (Poland): 
Park “Garden Sasky”]

1988–1990 5,7 

[40] 

Парк Людовы 
[Ludova park] 1982–1984 1,2 

Парк Академический 
[Academic park] 1988–1990 6,1 

Парк Броновицких 
[Bronovitsky park] 1987–1990 3,0 

Ботанический сад 
[Botanical Garden] 1989–1991 6,3 

Кладбище на ул. Липова
[cemetery on st. Lipova] 1982–1984 2,0 

Кладбище  
на ул. Уницкой 
[Cemetery on st. Unitskaya]

1987–1989 2,1 

Кладбище Майданек 
[Majdanek cemetery] 1988–1990 3,2 

Кладбище  
на ул. Калиновщизна 
[Cemetery  
on st. Kalinovshchizna]

1988–1990 3,7 
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№ Город (страна) 
[City (country)] 

Годы проведе-
ния учетов 
[Count years] 

Плотность населе-
ния, пар/10 га 

[Population density, 
pairs/10 ha]

Источник 
[Source] 

Территория, засаженная 
деревьями (Чехуев) 
[Forested area (Chekhuev)]

1989–1991 6,7 

7 

Слупск (Польша): 
пригородные парки 
[Slupsk (Poland): 
suburban parks]

1974–1977 
1985–1989 
1990–1997 

9,4 
6,3 
9,0 [20] 

Городские парки 
[City parks] 

1974–1977 
1985–1989 
1990–1997 

2,0 
21,6 
52,4 

8 

Варшава (Польша): 
парк Лазенки 
[Warsaw (Poland): 
Lazienki park] 

Конец  
1980-х гг. 0,8* 

[41] 

Районы Раковце, Вежбно
[Districts Rakovce, Vezhbno]

Конец  
1980-х гг. 0,15* 

Кладбище-мавзолей  
Советских воинов 
[Cemetery-mausoleum  
of Soviet soldiers] 

2000 5,6* 

Усадьба на 
ул. Домбровского 
[Homestead at  
st. Dombrovsky] 

2000 4,5* 

9 

Дижон (Франция): 
парк Спортивный 
[Dijon (France): 
park Sports] 

1980–1984 1,6 [42] 
 

Парк де ла Коломбьер 
[Park de la Colombière] 1980 0,8 

10 Лондон (Великобрита-
ния): парк Кенсингтон-
ские сады 
[London (Great Britain): 
Kensington Gardens park]

1974 10 [43] 
 

Парк Сент-Джеймс 
[St. James Park] 1974 40 

11 Алжир (Алжир): 
парк национальной выс-
шей школы агрономии 
[Algeria (Algeria): 
park of the National High 
School of Agronomy]

2008 57 [19] 

Примечание. * – в источнике плотность населения приводится на 1 км2. 
[Note. * Population density in the source is given per 1 km2]. 
 

Как показано на примере других городов, в течение времени в ходе ста-
новления городской популяции плотность населения вяхиря, как правило, 
растет [7, 19, 20, 24 и др.]. Указанные данные могут свидетельствовать о 
том, что в ближайшие годы можно ожидать увеличение плотности населе-
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ния вяхиря в г. Орле. Но далее после значительного роста плотность город-
ской популяции вида может снижаться [36, 39]. Причиной снижения плот-
ности населения вяхиря является появление и / или увеличение числа птиц 
семейства врановых, в особенности серой вороны / черной вороны, которые 
являются основными гнездовыми хищниками [20, 43–47]. Высокая числен-
ность серой вороны Л. Томялойцем [44] отнесена к факторам, затрудняю-
щим колонизацию вяхирем городской среды. 

В г. Орле, по нашим данным, серая ворона является малочисленным 
гнездящимся видом. На учетных площадках в озелененной жилой зоне 
гнезда указанного вида нами отмечены не были, в индивидуальной за-
стройке зарегистрировано лишь одно гнездо (плотность гнездования 
0,2 гнезда/10 га). Серая ворона в городе в небольшом числе гнездится в го-
родских лесопарках. Другой вид врановых – сорока, которая также является 
гнездовым хищником, в городе довольно обычна на гнездовании, на учетных 
площадках ее плотность гнездования в озелененной жилой зоне составила 
2,2 гнезда/10 га, в индивидуальной застройке – 1,5 гнезда/10 га. 
Места размещения гнезд. Найденные гнезда вяхиря в г. Орле размеща-

лись на различных видах древесно-кустарниковых растений: липе, тополе 
(Populus sp.), клене ясенелистном, рябине обыкновенной (Sorbus aucuparia), 
черемухе обыкновенной (Prunus padus), яблоне (Malus sp.), груше (Pyrus 
sp.), ели обыкновенной (Picea abies), сосне обыкновенной (Pinus sylvestris), 
лиственнице (Larix sp.), туе (Thuja sp.). Найденные гнезда размещались на 
высоте от 4 до 10 м от поверхности земли. Гнезда на постройках человека 
найдены не были. Вместе с тем в других городах, где городские популяции 
вяхиря имеют более длительную историю формирования, гнезда встреча-
ются не только на деревьях и кустарниках, но также и на сооружениях че-
ловека [7, 10, 21–23, 48]. 
Кормовые перемещения птиц на сельскохозяйственные угодья. Для 

группировок вяхиря, гнездящихся в городах, характерны дальние кормовые 
перемещения на окрестные сельскохозяйственные угодья, где птицы полу-
чают дополнительную пищу помимо корма, который они собирают в самом 
городе [7, 19, 37, 49]. Гнездящиеся особи способны к регулярным кормовым 
перемещениям на расстоянии до 15 км и более [7]. На сельскохозяйствен-
ных угодьях птицы кормятся в основном зернами и молодыми побегами зер-
новых, включая пшеницу (Triticum sp.), рожь (Secale cereale), кукурузу (Zea 
mays), рапс (Brassica napus), горох (Pisum sp.) [7, 49–51]. 

Город Орел со всех сторон окружает Орловский район площадью 1700,3 км2, 
где, по всей видимости, кормятся вяхири, гнездящиеся в городе. Агроклимати-
ческие условия Орловского района характеризуются как наиболее привлека-
тельные для выращивания сельскохозяйственных культур. По состоянию на 
1.01.2017 г. зерновые там занимали 75% посевных площадей, остальную 
долю – кормовые культуры, картофель, технические культуры и овощи [52]. 

В западной части города (над кварталом микрорайона «Зареченский») 
регулярно отмечались кормовые перелеты и, видимо, перелеты на водопой 
одиночных птиц и групп до 4–6 особей в юго-западном и западном направ-



Зоология / Zoology 

134 

лениях на высоте примерно 40–50 м от поверхности земли. Кроме того, кор-
мящиеся птицы нечасто наблюдаются на газонах города. По данным неко-
торых авторов, на газонах птицы питаются травой, почками и листьями ку-
старников, семенами [50]. 

Город Орел находится в плодородной зоне на юге средней полосы Рос-
сии. Как полагает Л. Томялойц [7], расположение города в долине реки 
среди плодородных почв, трансформация окружающего город ландшафта в 
облесенные территории с развитым сельским хозяйством в виде обрабаты-
ваемых полевых угодий относятся к одному из условий, способствующему 
формированию устойчивой городской популяции вяхиря. 
Иные особенности городской популяции. В г. Орле птицы совершают то-

ковые полеты над оживленными улицами и дворами, для присад нередко 
используют провода, фонарные столбы и антенны. 

В городе существует как минимум одно место массовой ночевки вяхи-
рей, которое располагается в парке Победы, где скапливается порядка не-
скольких десятков птиц, однако после реконструкции парка в 2021 г. суще-
ствование ночевки не подтвердилось. Кроме того, более мелкие коллектив-
ные места ночевок вяхиря обнаружены в поросли вокруг озера Веселого в 
центре города, а также в елях у администрации Заводского района, в по-
росли ив вдоль железной дороги Орел – Брянск с тыльной стороны торгово-
развлекательного комплекса «МегаГринн» в Заводском районе. 

Используя разработанные Л. Томялойцем [7] стадии синантропизации, 
городскую популяцию вяхиря в г. Орле условно можно отнести к 3-й стадии 
синантропизации – гнездование в городских парках с высокой плотностью, 
а также регулярное гнездование в жилой зоне (на улицах). Исследуемая по-
пуляция пока еще не достигла последней, 4-й стадии синантропизации, ко-
гда вид гнездится с высокой плотностью в городских парках, а также в жи-
лой зоне и отдельные пары начинают размещать гнезда на сооружениях че-
ловека. 

 
Заключение 

 
Проведенные исследования свидетельствуют о наличии в г. Орле город-

ской популяции вяхиря, находящейся на одной из заключительных стадий 
синантропизации. Птицы гнездятся не только в лесопарках и парках, но 
также колонизируют индивидуальную застройку, дворы озелененной жилой 
зоны и придорожные зеленые насаждения в самом центре города. Вяхирь, 
как и в других городах, где прослежена история появления городских попу-
ляций, осваивал г. Орел постепенно, начиная гнездиться в малотрансформи-
рованных местообитаниях (лесопарках), заселив в итоге высокоурбанизиро-
ванный центр города. При этом в настоящее время плотность населения 
вида в исследуемых трансформированных биотопах г. Орла значительно 
уступает другим городам Западной и Центральной Европы и Северно-За-
падной Африки, что связано с небольшой длительностью существования го-
родской популяции вяхиря в исследуемом городе. В г. Орле до сих пор не 
отмечены гнезда, располагающиеся на сооружениях человека. 
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К благоприятным условиям появления городской популяции вяхиря в 
г. Орле можно отнести низкую численность серой вороны, а также наличие 
значительных площадей зерновых культур, окружающих город, где птицы 
получают дополнительную пищу. 
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Abstract. The study aims to analyze the dynamics of the Eurasian lynx in the moun-
tain taiga, and to search for the factors affecting the numbers of this predator. The study 
was conducted in the Southern Urals (Russia) from 2008 to 2019. The dynamics of lynx 
and its main prey numbers Capreolus pygargus, Lepus timidus and L. europaeus, 
Tetrao urogallus and Bonasa bonasia is based on the data obtained during the complex 
winter census (CWC). Annual CWCs were performed in Chelyabinsk Oblast with total 
area of 23.445.5 km². The hypotheses on the influence of snow depth on the number of 
lynx and the relationship between the dynamics of the predator and prey abundances 
were tested using regression method. The relationship between the number of lynx and 
snow depth were obtained using Spearman's coefficient. The number of lynxes varied 
from 51 to 281 individuals, population density - from 0.09 lynx/100 km2 to 
0.48 lynx/100 km2. The lowest abundances were recorded in 2013 and 2016. In the 
winters of 2013 and 2016, the snow depth was 2.0-2.5 times greater than on average for 
long-term observations. However, no significant decrease in the number of the Siberian 
roe deer was observed in these years, while the number of lynxes decreased by 2 times 
compared to the previous years. No significant correlation was found between the abun-
dance of lynxes and the Siberian roe deer, r = 0.25 ± 0.3. A negative relationship was 
found between the amount of precipitation and the winter number of lynxes  
(r = -0.717 ± 0.22; p ˂  0.05). The amount of snow cover in the Southern Ural Mountains 
is an important factor affecting the distribution of ungulates. The snow depth may de-
termine the lynx presence both directly and through the changes in the number of its 
main prey. 
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Аннотация. Целью исследования является анализ динамики численности 

рыси в горной тайге и поиск факторов, влияющих на численность этого хищника. 
Исследование проводилось на Южном Урале (Россия) в 2008–2019 гг. Динамика 
численности рыси и ее основных жертв – Capreolus pygargus, Lepus timidus и 
L. europaeus, Tetrao urogallus и Bonasa bonasia – основана на данных, полученных 
в ходе комплексного зимнего учета (КЗУ). Ежегодные КЗУ проводились в Челя-
бинской области на общей площади 23 445,5 км2. Гипотезы о влиянии глубины 
снега на численность рыси и взаимосвязи между динамикой численности хищ-
ника и жертв были проверены с использованием метода линейной регрессии. Вза-
имосвязь между численностью рыси и глубиной снега была выяснена с исполь-
зованием коэффициента ранговой корреляции Спирмена. Численность рыси ва-
рьировала от 51 до 281 особи, плотность популяции – от 0,09 рыси/100 км2 до 
0,48 рыси/100 км2. Наименьшая численность была зафиксирована в 2013 и 
2016 гг. Зимой 2013 и 2016 годов толщина снежного покрова была в 2,0–2,5 раза 
больше, чем в среднем за многолетние наблюдения. Однако существенного сни-
жения численности сибирской косули в эти годы не наблюдалось, в то время как 
численность рыси сократилась в 2 раза по сравнению с предыдущими годами. 
Не было обнаружено значимой корреляции между численностью рыси и сибир-
ской косули, r = 0,25 ± 0,3. Отрицательная зависимость была обнаружена между 
количеством осадков и зимней численностью рыси (r = -0,717 ± 0,22; p < 0,05). 
Количество снежного покрова в горах Южного Урала является важным факто-
ром, влияющим на распределение копытных животных. Глубина снега может 
определять присутствие рыси как непосредственно, так и по изменению числен-
ности ее основной добычи. 

Ключевые слова: Lynx lynx, динамика численности, глубина снежного по-
крова, взаимоотношения хищника и жертвы, Южный Урал 
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Introduction 
 

Estimation of animal population density is a key step in providing sound con-
servation and management strategies for wildlife [1]. Eurasian lynx Lynx lynx 
(L 1758) (here in after: lynx and Eurasian lynx) is a widespread Palaearctic forest 
species inhabiting different natural zones. The abundance of lynx is believed to 
be closely related to that of its main prey [2-3]. 

The highest population density of the Eurasian lynx in Europe is due to a high 
proportion of roe deer in its diet, and its population density is lower if it feeds on 
hares and tetraonids [4]. The number of predators is often closely related to the 
abundance of their prey, therefore, in order to understand the peculiarities of lynx 
dynamics, it is necessary to consider features of spatial placement of prey and its 
abundance. 

Eurasian lynx is versatile in prey selection [4]. Over 30 different species have 
been recorded as the prey of the Eurasian lynx [5]; its diet varies significantly in 
different regions [6, 4]. The European roe deer Capreolus capreolus (L 1758) is 
the preferred prey for lynx in Norway, Sweden, Estonia, Latvia, Poland, Switzer-
land [7-8], Slovenia, Croatia [9], the Czech Republic [10], and countries of the 
Balkan region [11]. In the northern and lowland taiga regions, lagomorphs and 
Tetraonids form the basis of the lynx diet [11, 12-15]. When the main prey is 
lacking, the Eurasian lynx hunts for rodents and birds. It has been reported that 
rodents make up < 1% of the biomass consumed by the lynx [5, 14]; the lynx 
hunts for rodents relatively rarely throughout its range [6]. However, in the north-
ern Dinaric Mountains of Croatia and Slovenia, dormouse Glis glis (L 1766) is an 
alternative prey for lynx, which may constitute 7% of the total ration [9]. On the 
Putorana Plateau, the occurrence of the northern pika Ochotona hyperborean (Pal-
las 1811) in the feces of the lynx exceeds that of the mountain hare, while willow 
ptarmigan Lagopus lagopus (L 1758) is the most frequent part of the diet [15]. 
In the northern Far East, the average annual share of small mammals (lemmings, 
mice, voles, etc.) may reach 25% [3].  

The diet of the lynx in the Ilmen State Nature Reserve is known from 343 sam-
ples of lynx feces collected in different types of mountain taiga. There, the main 
prey for the lynx are the hares and birds (mainly black grouse), ungulates (mainly 
the Siberian roe deer Capreolus pygargus (Pallas 1771), and small mammals. The 
other remains namely, squirrel, muskrat Ondatra zibethicus (L 1766), and European 
hamster Cricetus cricetus (L 1758), moose Alces alces (L 1758) were rarely found 
in the feces of the lynx [16]. In another area of the Southern Ural (the Bashkirsky 
Nature Reserve) in the feces (n = 64) of the lynx, the remains of hares accounted 
for 72% Tetraonids 12% ungulates 12% (including red deer) [17]. Therefore, the 
lynx's diet was similar in different areas of the Southern Urals, the most important 
prey for the lynx were hares, ungulates, birds (Tetraonids), and small mammals – 
an important feed for yearling Eurasian lynxes. 

In recent decades, the abundance of lynx and its prey in Russia has been esti-
mated based on direct counts of animals or their tracks [4]. There are few data 
obtained as a result of long-term tracking [15], radio telemetry techniques [18] or 
using camera traps, and they are fragmentary.  
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The purpose of our study is to analyze the abundance and dynamics of the lynx 
population in the mountain taiga of the Southern Urals and search for factors af-
fecting the numbers of this predator, compare the dynamics of the lynx population 
and its main prey, and test the hypothesis about the effect of snow depth on the 
number of lynxes. 

 
Material and methods 

 
Study area. Chelyabinsk Oblast belongs to the Southern Urals; it is located in the 

center of the Eurasian continent, its area is 87.9 thousand km2; the length from north 
to south is about 490 km (from 51°57  ́N to 56°22  ́N), from west to east, about 
400 km (from 57°05ˊE to 63°25ˊE). The region borders the Republic of Bashkorto-
stan and Sverdlovsk Oblast. Ilmen State Nature Reserve is located on the eastern mac-
roslope of the southern Ural Mountains, its area is 303.8 km2. The southern border of 
the forest zone and the northern border of the steppe zone, both adjoined by the forest-
steppe zone, pass through Chelyabinsk Oblast. More than three-quarters of Chelya-
binsk Oblast is located in the forest-steppe and steppe zones of Trans-Urals, the rest 
of the territory is covered by mountain taiga (Fig. 1). The Southern Ural Mountains 
are a system of meridional ridges of various heights from 400-600 to 1000-1400 m 
above sea level, separated by wide intermontane depressions. Despite the low altitude, 
the Southern Ural is an important climatic boundary dividing the region into climatic 
zones of varying degrees of continentality. The climate is cool and humid; the tem-
perature regime largely depends on the land relief. Permanent snow cover forms from 
October 25 to November 5 and lasts until the end of April, in some years, until mid-
May. The snow depth is uneven; it reaches 1.5-2.0 m on the northern slopes, in the 
ravines and valleys, but only a few centimeters in the upper part of the southern slopes 
and on the ridges. 

Deep snow is the main reason for pronounced seasonal migration of ungulates 
in mountainous areas. In autumn, the Siberian roe deer move from eastwards and 
northeastwards of the ridge to the Ilmen Mountains, some of them go further east 
and southeast into the forest-steppe, reaching Kazakhstan. A moose migration dis-
tance is about 250 km [19-21].  

The diversity of the relief determines the great diversity of microclimatic pa-
rameters of the environment and significant meteorological differences even be-
tween the territories slightly distant from each other. 

The dynamics of lynx and its main prey (Siberian roe deer, hares, and Tetraon-
ids) numbers are based on the data obtained during the complex winter census 
(CWC) (which is called Winter Route Census in Russia). The latter consists of a 
registration of tracks on the snow cover (and following the daily track in order to 
obtain a conversion factor, so that the trace index can be then converted into the 
number of individuals using Formozov-Malyshev-Perelishin (FMP) formula [22]; 
the formula based on the Buffon's needle problem). For many decades in Russia, 
CWC in areas with stable snow cover in winter has been the main type of regis-
tration of game animals. These data are used to assess the population density of 
each species; when recalculated for the habitat of each species, the absolute num-
ber of most species of game animals in certain area is determined. The CWC is 
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held annually throughout Russia in accordance with the "Methodological Guide-
lines for the Implementation of State Monitoring of Hunting Resources and Their 
Habitat by the Method of Winter Route Census" [23]. On the territory of Chelya-
binsk Oblast, accounting is carried out on 1100-1200 routes [24]. 

The CWC is held within two days. On the first day of counting, the tracks of 
animals are wiped out along the survey route, which allows determining the next 
day fresh tracks left within 20-28 hours after the wiping out. At the same time, the 
length of the daily trace of at least five lynx individuals is found on this territory 
and the average value is used to calculate population density according to the FMP 
formula [23]. As practice has shown, this coefficient varies little over the years in 
lynx. The regional conversion factor for lynx in Chelyabinsk Oblast is 1.0. 

Counting of game birds during the CWC is carried out simultaneously with 
that of the mammals’ tracks, but the seen birds are counted on a 50 m wide transect 
(25 m apart from the route left and right). Bird counting on the route is carried out 
twice, on the day of wiping out the tracks and on the day after. The average num-
ber of birds of each species per 10 km of the route is determined (the "counting 
rate"). The population density of birds of each species is determined (individuals 
per 1000 ha, or per 10 km2). The snow depth is measured several times in each 
category of landscape. 

 

 
 

Fig. 1. Study area: 
 - The Ilmen State Nature Reserve; 1-3 - the number of a pair of neighboring  

game husbandries of Chelyabinsk Oblast and the Republic of Bashkortostan 



Kiseleva N.V., Poddubnaya N.Ya. Abundance of Eurasian lynx 

147 

In many regions, ungulates move to areas with a lower depth of snow during 
snowy winters and are followed by predators [3, 21]. Therefore, we have collected 
the СWC data on the number of lynx in Chelyabinsk Oblast and in the Republic 
of Bashkortostan (Table 1) and in the three districts of the Republic of Bashkor-
tostan [25] adjacent to Chelyabinsk Oblast in 2014-2019 (Fig. 1; Table 2). We 
compared the data on the lynx population in these and neighboring game husband-
ries of Chelyabinsk Oblast: Beloretskoe and Katav-Ivanovskoe (53°44ˊ-54°89  ́N, 
57°65 -́59°93  ́E), Uchalinskoe and Miasskoe (54°03 -́55°38  ́N, 59°09ˊ-60°42  ́E), 
Salavatskoe and Katavskoe (54°31ˊ-55°24  ́ N, 58°64ˊ-58°33  ́ E). Uchalinskoe 
and Salavatskoe game husbandries are located in the forest-steppe landscape, the 
rest in the taiga (Table 2). The territories of Beloretskoe and Katav-Ivanovskoe 
game husbandries are mountainous, with highly rugged terrain resulting in great 
landscape diversity and, thus, a very uneven distribution of snow cover in winter. 
The second pair of game husbandries, Uchalinskoe and Miasskoe, adjoin each 
other, but they are located in different natural zones. Uchalinskoe game husbandry 
is located in the forest-steppe zone, whereas Miasskoe in the mountain taiga. Sala-
vatskoe and Katavskoe game husbandries are also united geographically, but there 
are few mountainous areas in the Salavat District, mainly the northern forest-
steppe there; Katavskoe game husbandry is located in the remote mountain taiga.  

In our study, we consider changes in the number of lynx and its main prey: two 
species of hares Lepus timidus and L. europaeus in total, hereinafter – hares (two spe-
cies were combined as their tracks are not distinguishable with certainty according to 
the CWC; although it is known that L. timidus is common in the mountain taiga, while 
L. europaeus is rare), the Siberian roe deer, the western capercaillie Tetrao urogallus 
(L 1758), and hazel grouse Bonasa bonasia (L 1758). The numbers are based on the 
annual CWC in 13 game husbandries, five game reserves, two national parks, and one 
nature reserve in Chelyabinsk Oblast, which altogether covered an area of 23445.5 
km² for the period from 2008 to 2019. Data on the lynx CWC counted in the Ilmen 
State Nature Reserve (54°48  ́N, 58°53  ́E) in 2017 and 2019, and expel (run) animals’ 
method [16] in 1975, 1976, and 1983 are given based on the annual Reserve Chroni-
cles of the Nature. The CWC-based data on the number of lynx in the Republic of 
Bashkortostan (Table 1) are provided by the Ministry of Nature Management and 
Ecology of the Republic of Bashkortostan [25, 26]. Freely available meteorological 
data are provided by the Chelyabinsk Center for Hydrometeorology and Environmen-
tal Monitoring [27]. 

The hypotheses on the influence of snow depth on the number of lynx and the 
relationship between the dynamics of the predator and prey abundances were 
tested using the linear regression method. The monthly average data on the 
amount of precipitation for December-March was set as a predictor. Statistical 
analyses were carried out using StatSoft Statistica 12.0 and Microsoft Excel 2016. 
Arithmetic means (m), standard deviation (SD), and minimum/maximum (limits) 
were calculated. Statistical significance was set at p < 0.05. The Mann-Whitney 
test was used to assess the differences between the number of lynx from different 
types of landscape and the relationship between the number of lynx and snow 
depth was established using Spearman's rank correlation coefficient. 
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Table  1 
The abundance of Eurasian lynx Lynx lynx in Chelyabinsk Oblast  

and the Republic of Bashkortostan in 2008-2019 
 

Year 

Abundance of lynx, individuals Snow depth (cm) 
in the mountain 

taiga, Chelyabinsk 
Oblast 

Mountain taiga,
Chelyabinsk 

Oblast 

Island forests 
in the forest-steppe and 

steppe zone,  
Chelyabinsk Oblast 

The Republic 
of Bashkorto-
stan (entire 

area) 
2008 159 22 no data 85 
2009 104 44 no data 90 
2010 165 16 no data 76 
2011 152 46 145 85 
2012 122 67 160 70 
2013 51 31 235 157 
2014 132 29 291 61 
2015 153 23 no data 90 
2016 84 23 232 137 
2017 173 37 301 68 
2018 264 37 419 93 
2019 281 75 381 65 

 
Table  2 

The abundance of lynx in neighboring game husbandries  
of Chelyabinsk Oblast and the Republic of Bashkortostan 

 

The number of 
a pair of neigh-

boring game 
husbandries 

Name of game 
husbandry Landscape 

Years 
2014 2015 2016 2017 2018 2019 

Abundance of lynx, individuals 

1 
Beloretskoe* Mountain 

taiga 

31 9 43 33 54 34 
Katav-

Ivanovskoe 5 16 14 30 34 30 

2 
Uchalinskoe Forest-steppe 11 6 6 4 6 2 

Miasskoe Mountain 
taiga 39 33 4 41 39 42 

3 
Salavatskoe Forest-steppe 8 4 19 26 23 19 

Katavskoe Mountain 
taiga 25 13 65 0 6 7 

Note. * The game husbandries located on the territory of the Republic of Bashkortostan are 
highlighted in bold. 

 
Results and discussion 

 

In 2008-2019, the number of lynxes in Chelyabinsk Oblast varied from 51 to 
281 individuals, population density: from 0.09 lynx/100 km2 to 
0.48 lynx/100 km2, three minimums and three peaks of the abundance were noted. 
The lowest abundance was recorded in 2013 and 2016 (Fig. 2, A). 

In the entire observation period, the largest amount of snow falls in December-
March of 2013 and 2016 (Table 1). A negative significant relationship between 
precipitation and lynx abundance has been found (r = -0.717 ± 0.22; p ˂ 0.05) 
(Fig. 2, B). The depth of snow has a negative impact on the number of hares, but 
it is insignificant at the level of significance (r = -0.19 ± 0.3; p ˃ 0.05). 
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Since 2010, the number of hares in the mountain taiga declined gradually. In 
2013 and 2016, the number of hares decreased by 1.4-1.5 times compared to 2012 
and 2015 (Fig. 2, C). The strong decrease of 2009-2011 did not coincide with 
particularly snowy winters but winter temperatures were as low as -35°C and  
-40°C, and the summer was dry. When considering the relationship between the 
number of lynx and hares, data for 2013 and 2016 were excluded from the analy-
sis, because in these years the winter seasons were characterized by an abnormally 
high level of snow cover which could have a significant impact on the number of 
both these species and their relationships. A negative, but insignificant relation-
ship between the numbers of lynx and hares has been found (r = -0.587 ± 0.3) 
(Fig. 2, D).  
 

 
 

Fig. 2. The dynamics of abundances of lynx Lynx lynx, hare Lepus timidus and L. europaeus, 
and the Siberian roe deer Capreolus pygargus in Chelyabinsk Oblast mountain taiga in  

2008-2019 and their interrelations: A - the lynx abundance dynamics; B - the dependence  
of lynx abundance on the amount of snowfall in December-March 2008-2019; C - the hare 
abundance dynamics; D - the dependence of lynx abundance on hare abundance (excluding 

the years of 2013 and 2016); E - the Siberian roe deer abundance dynamics;  
F - the dependence of lynx abundance on the Siberian roe deer abundance 

 
The number of the Siberian roe deer was the lowest at the beginning of the 

study period; it slightly increased by 2010. In 2011-2013, the number of this spe-
cies did not change significantly, but the maximum was observed in 2014. After 
a decline in 2015, the number remained at the same level for three years; in 2018, 
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it increased again. No significant correlation was found between the abundance 
of lynx and the Siberian roe deer, r = 0.25 ± 0.3 (Fig. 2, E). 

In the snowy winter of 2013, the number of Western capercaillie decreased by 
2.3 times compared to 2012 (Fig. 3, A), while the number of hazel grouse de-
creased by 1.8 times (Fig. 3, B). 

We analyzed the CWC data for 2014-2019 on the depth of snow cover and the 
number of lynx in Chelyabinsk Oblast and the Republic of Bashkortostan (Table 1). 
To identify possible movements of predators, we conducted an analysis of the number 
of game husbandries located nearby, but differing in landscape features (Fig. 1; Ta-
ble 2). Analysis of changes in the number of lynx on the territories of neighboring 
game husbandries with landscape differences over the period from 2014 to 2019 
showed that in each of the neighboring husbandries there were interannual changes in 
the number lynx (Table 2). In some years, the number of lynx in certain game hus-
bandries could decrease, in others it could increase in the same year; in some years it 
could remain constant. For example, 65 lynxes were registered in the Katavskoe game 
husbandry (mountain taiga) in 2016; the following year not a single individual was 
registered, but in the adjacent Salavatskoye game husbandry (forest-steppe), the num-
ber of lynxes increased (Table 2). In Miasskoe game husbandry (mountain taiga), the 
number of lynx is usually higher than in Uchalinskoe game husbandry (forest-steppe), 
but in 2016, the opposite phenomenon was observed (Table 2). In game husbandries 
located in different types of mountain taiga (Beloretskoe and Katav-Ivanovskoe), in-
terannual changes in the number of lynx were also observed, the differences are sta-
tistically significant for game husbandries Uchalinskoe and Beloretskoe (p = 0.02), 
and Uchalinskoe and Miasskoe (p = 0.03). 

The territories of Beloretskoe and Katav-Ivanovskoe game husbandries are 
mountainous, with highly rugged terrain. This results in landscape diversity and 
the mosaic of the environment parameters and, consequently, to a very uneven 
distribution of snow cover in winter and more places with suitable conditions for 
feeding ungulates and lynxes. We believe that the landscape features allow the 
lynx to move to areas with more suitable conditions in unfavorable seasons. 

Undoubtedly, the predator movements take place not only between these game hus-
bandries, as there are other areas nearby. Therefore, if we take into account the abun-
dance of lynxes in administrative territories, then sharp "declines" and "rises" in num-
bers are obvious. In fact, they are most likely associated with predator movements, when 
lynxes either follow migrating ungulates or seek more optimal conditions, especially in 
snowy winters. Meteorological factors in 2013 and 2016 were characterized by sharp 
contrasts during the seasons. In the winter of 2013 and 2016 there were severe frosts 
down to -36°С and -45°С, the snow depth was 2.0-2.5 times greater than on average for 
a long-term observation period (Table 1). There was a sharp decline in the number of 
hares, western capercaillies, and hazel grouses. However, no significant decrease in the 
number of the Siberian roe deer was observed in these years, while the number of lynx 
decreased by 2 times compared to previous years. 

Due to the weather features of the winter seasons of 2013 and 2016 and the large 
depth of snow, the predators seem to have left Chelyabinsk Oblast and migrated to 
the western slopes of the Ural Mountains, i.e. to the territory of the Republic of Bash-
kortostan, where the number of lynx increased significantly at that time (Table 1). 
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Fig. 3. The dynamics of abundance (ind. - individuals) of the western capercaillie  
Tetrao urogallus (A) and hazel grouse Bonasa bonasia (B) in the mountain taiga  

in 2008-2019 
 

In Chelyabinsk Oblast, 75% of the lynx population inhabits the mountain taiga 
[24]. According to the survey results in the Ilmen Nature Reserve, the population 
density of lynx in the winter of 1973-1974 was 2.5 lynx/100 km2, in the winter of 
1974-1975 – 3.5 lynx/100 km2, in February 1983 – 1.0 lynx/100 km2 [26]. 

For 12 years (2008-2019), the population density of lynxes varied from 
0.09 lynx/100 km2 to 0.48 lynx/100 km2. This is two and ten times lower than the 
population density obtained by the same method in the same area in 1983, and 
seven and thirty-five times lower than the population density obtained by the 
method of absolute population accounting (run method) in this area in 1974-1975. 
The population densities in Chelyabinsk Oblast are lower or approximately the same 
for those obtained for different areas in Western Europe: 0.58 ± 0.13 lynx/100 km2 in 
the Štiavnica Mountains, and 0.81 ± 0.29 lynx/100 km2 in Veľká Fatra National 
Park in Slovakia (by camera-trapping surveys) [28-29]; 0.4 individuals/100 km2 
from camera trapping data or 0.9 individuals/100 km2 from telemetry data within 
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the Bavarian Forest National Park [30], and between 0.24 and 0.91 lynx/100 km2 
from camera trapping data in the French Jura and Vosges mountains [31]. 

In the Ilmen Nature Reserve, the population density of lynx in 1970s and 1983 
was from 3.5 lynx/100 km2 to 1.0 lynx/100 km2 [26]. In nature reserves, the pop-
ulation number of predators is usually higher than in hunting areas [4, 32]. In 
addition, in the 1970s and 1980s, there was an increase in the population of lynx 
on the territory of former USSR after the abolition of its unlimited production as 
an animal harmful to hunting farms. At that time, lynx population densities ranged 
from 1-2 to 5-8 lynx/100 km2 in Karelia, 3.2-4.0 in the Vyatka-Kama Region, 0.5-
2.0 in the Yenisei Region of Siberia, 0.1-4.0 in the Sayan Mountains, 2.0-6.0 in 
the Tien Shan Mountains in Kazakhstan, 2.0-4.0/lynx/100 km2 in the south of 
Amur Oblast [4]. 

The Russian Federation has large hunting territories and a service for protec-
tion and accounting of game animals. Experts of the service periodically publish 
reports on different species of animals. Therefore, in their opinion, over the past 
30 years (since early 1990s), there has been a steady decline in the number of lynx 
in Russia [33]. 

In 2017, the number of lynx slightly increased from 30.1 to 30.9 thousand in-
dividuals [34]. It is impossible to assess the trends in dynamics unambiguously 
due to the vastness and diversity of the territory inhabited by the lynx. It is also 
difficult to identify the limiting ecological factors. 

The Ural Mountains is inhabited by L. lynx (L 1758) [28]. In the Middle Urals 
bordering with Chelyabinsk Oblast and Bashkiria on the south, the mountain hare 
is the main food item for the lynx [34], its share in the lynx diet varies from 30% to 
35.1%; however, in the southern part of this region, the share of the Siberian roe 
deer increases significantly, up to 21% of frequency of occurrence [13, 34]. For 
these flat areas, Malafeev, Mikheeva [35] found that the population cycles of the 
lynx and mountain hare are closely linked. In different parts of the Ural Mountains, 
populations of the Eurasian lynx and hare (Lepus sp.) may be closely related. 

In recent decades, the number of the European (brown) hare and mountain hare 
has decreased significantly in different regions of Russia [36] as well as, for ex-
ample, in Fennoscandia [37]. In 2015-2017, the total number of hares in the game 
husbandries of Chelyabinsk Oblast reached an absolute minimum over the past 
30 years; the hunting of these animals in some game husbandries was banned for 
one to three years [24]. The population of mountain hare continues to decline in 
Chelyabinsk Oblast. The reasons for this decline in numbers have not been estab-
lished. During this period of low hare numbers, a negative significant relationship 
between the number of lynx and hares was obtained (r = -0.587 ± 0.3). Obviously, 
when the number of hares is very low, the lynx switches to preying on ungulates. 

For any predator, the abundance of prey is one of the priority factors. A stable 
and high number of prey allows the predator to maintain a high level of its own 
numbers. In the Southern Urals, the number of roe deer is stable and quite high, 
and even with very low number of hares, the number of lynx is maintained at a 
high level. There is no significant correlation between the number of lynx and 
Siberian roe deer (r = 0.25± 0.3), it is likely that the interannual fluctuations in the 
number of lynx are not due to nutritional factors. 
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One of these factors may be an increase in the number of wolves. It is known 
that the lynx disappeared in eastern Slovakia after the number of wolves increased 
after the Second World War [28]. Over the past ten years, the number of wolves 
in the entire territory of the Southern Urals has increased by three to four times 
[24]. With such a large number, wolves can influence the lynx population both 
directly and through competition for food, but there is no data on the number of 
wolves in the mountain taiga to assess this influence. 

A deep and loose snow cover can significantly reduce the success of hunting. 
In snowy winters, lynxes often die of exhaustion, go hunting to poultry farms, and 
hunt domestic dogs and cats [4]. Snowy winters constrain the animals to find areas 
characterized by lesser snow depth and more food [38-39]. Snow forces ungulates 
to move to less snowy places and lynxes move behind them. A negative signifi-
cant relationship between precipitation in December-March and lynx abundance 
(r = -0.717 ± 0.22; p ˂ 0.05) (Fig. 2, B) confirms the hypothesis on the influence 
of snow on the lynx population. 

Weather events can cause reduction in the number of preys. A thick ice crust 
can cork grouse birds (Poddubnaya, unpublished data) in the snow and close the 
access of predators to forest rodents; an ice crust wounds ungulates and lynxes. 
The inclement weather, usual in the beginning of winter, a sharp change in air 
temperature, and alternation of heavy snowfalls and rain may completely suppress 
the activity of the lynx for up to three days [40]. The continuous repetition of such 
phenomena, up to several times during the winter, may be accompanied by a high 
mortality of young animals in different carnivorous species. Rainy cold spring and 
extremely dry hot summer can also reduce the number of prey and predator pop-
ulations. The weather in 2013 and 2016 was characterized by sharp contrasts 
throughout all seasons. The summer of 2016 was extremely hot and dry, being the 
most extreme (since 1864) for the entire period of instrumental observations on 
the territory of Chelyabinsk Oblast. Most rivers had a reduced water level (20-
60% of the norm), small rivers dried up completely [27]. The number of forest 
rodents, for example, in the Ilmen Nature Reserve, dropped to a multi-year mini-
mum [41]. Summer heat and drought could have a negative impact on the lynx 
during the rearing period. First of all, due to the lack of important food for cubs – 
small mammals and birds, and possibly due to the lack of water to drink during 
the period when 2.5-3-month-old cubs left the family shelter and started moving 
around the territory with their mother. 

Cold and wet weather can contribute to high mortality of cubs at their early 
age [7]. Cubs have not yet established homeostatic body functions, which leads 
to easy overcooling or overheating (dehydration), as is known for other mammals 
[32]. Small mammals are primarily exposed to direct adverse effects of meteoro-
logical factors and since small mammals absolutely dominate in the diet of young 
lynxes up to 1.5 years of age [3], their low availability may cause low survival of 
young predators.  Thus, a rainy cold spring and extremely dry hot summer can 
have a negative effect on the number of lynx both directly and through prey. 

The number of animals can be significantly affected by intensive hunting. In 
five different regions of Scandinavia, poaching accounted for 46% of adult lynx 
mortality, but legal hunting also significantly reduces population growth [42]. 
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Could hunting have influenced the abundance of lynx in Chelyabinsk Oblast in 
2008-2018 and interfere with the identification of natural population dynamics? 
Lynx hunting in Chelyabinsk Oblast is allowed, the size of the possible lynx catch 
varies as 3 to 10% of the population. The catch limit for specific game husbandries 
is set at no more than 10% of the species population in each of them. In 2014-
2016, the annual limit of lynx catch in Chelyabinsk Oblast was set to 2.8-5.2% of 
the abundance, which were not fewer than 7 and not more than 25 individuals. In 
2015, no more than 60% of the established limit was harvested; in 2016, it was 
0% of the established lynx catch limit. No facts of illegal hunting (poaching) of 
lynx were revealed during the period under review [24]. Therefore, legal hunting 
and poaching could not be the reasons for the sharp drop in the number of lynx in 
Chelyabinsk Oblast in 2008-2018, and especially in 2016. The population de-
clines of 2013 and 2016 were not caused by an anthropogenic factor. 

 
Conclusions 

 
Therefore, in the Southern Urals, the lynx has no shortage of fodder. Unlike 

other regions of Europe, where the number of lynx depends on the population of 
ungulates, the Siberian roe deer ensures the sustainability of the lynx population 
in the Southern Urals, and apparently reduces the amplitude of long-term popula-
tion dynamics. Anthropogenic factors are insignificant; the number of lynx, in our 
opinion, is regulated by a complex of natural factors, among which the level of 
snow in winter in the mountains directly or indirectly affecting the placement of 
lynx during the population census in January-February. 
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Аннотация. Физиологические показатели добытых в естественной среде 

мелких млекопитающих используются для оценки условий их обитания, анализа 
влияния на популяции всевозможных факторов, выявления механизмов адапта-
ций животных к этим факторам и в прочих целях. При этом для отлова животных, 
в особенности бурозубок, зачастую применяют ловушки-конусы с водой. Темпе-
ратура воды в таких ловушках характеризуется довольно низкими значениями. 
Даже относительно кратковременное пребывание животных в холодной воде мо-
жет привести к изменению их физиологических параметров, что необходимо учи-
тывать. Целью данного исследования была экспериментальная оценка таких из-
менений у бурозубок на примере Sorex isodon. Непродолжительное пребывание в 
холодной (4,5–9°C) воде привело к резкому падению концентрации гликогена в 
печени, увеличению уровня глюкозы в крови, изменению массы жировой ткани 
и некоторых органов животных. Полученные результаты, помимо прочего, про-
ясняют некоторые особенности физиологической реакции бурозубок на острое 
холодовое воздействие. В частности, снижение массы их жировой ткани при хо-
лодовом стрессе было сравнительно быстрым. Высокая интенсивность жирового 
обмена, судя по всему, является важной адаптацией бурозубок к обитанию в 
условиях холодного климата. 

Ключевые слова: мелкие млекопитающие, бурозубки, Sorex isodon, острый 
холодовой стресс, физиологические показатели 
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Summary. The physiological indices of small mammals caught in the natural envi-
ronment are used to assess their living conditions, analyze the impact of various factors 
on populations, identify the mechanisms of animal adaptation to these factors, and for 
other purposes. At the same time, pitfall traps with water are often used to capture animals, 
especially shrews. The water temperature in such traps is characterized by rather low val-
ues. Even a relatively short stay of animals in cold water can lead to changes in their 
physiological parameters, which must be taken into account. The aim of this study was to 
evaluate such changes in shrews, on example of Sorex isodon. The variability of the phys-
iological parameters of shrews during immersion in cold water is also of interest from the 
point of view of their physiology of thermoregulation. Shrews are among the smallest 
mammals, and therefore are characterized by high rates of heat loss. At the same time, 
these animals are active all year round and are widely distributed in the northern regions, 
where they are often exposed to acute cold exposure. The physiological mechanisms of 
adaptation of shrews to such conditions are still insufficiently studied. 

The study was conducted in late July-August 2016 on immature young-of-the-year 
even-toothed shrews (Sorex isodon Turov, 1924). The capture of shrews was carried 
out in the vicinity of Magadan (Russia). Before the start of the experiment, the caught 
animals had been kept individually for 2 days in plastic containers (37x26x26 cm) at 
room temperature with the provision of water and food ad libitum. Control animals 
were decapitated under ether anesthesia after keeping. The experimental animals were 
placed in a container with water preliminarily cooled to 4.5-9°C (6.5°C on average). 
After the swimming intensity of the shrews significantly decreased, they were also sub-
jected to anesthesia and decapitation. The experimental group consisted of 22, and the 
control group consisted of 21 animals. The following physiological indices were deter-
mined in the shrews: blood glucose level, glycogen and lipid content in the liver, mass 
of internal organs and fat reserves, and the number of bone marrow cells in the femur. 
For statistical analyses, the Mann-Whitney U-test was used. 

The average swimming time of S. isodon in the experiment was 5.8 minutes. A rel-
atively short immersion in cold water led to a significant change in the values of some 
physiological parameters in S. isodon. The indices of energy metabolism showed great-
est differences between the control and experimental groups of animals. The level of 
blood glucose in S. isodon in the test group was significantly higher (See Fig. 1). On 
the contrary, the liver glycogen content in shrews sharply decreased after the experi-
mental treatment. The level of this carbohydrate in the experimental group was 80% 
less than in the control. Acute cold exposure also provoked a fairly rapid change in the 
mass of fat reserves in S. isodon. The absolute and relative mass of the interscapular 
adipose tissue of S. isodon decreased by 11.9% and 10.7%, respectively, and that of the 
inguinal adipose tissue, by 20.9% and 18.8%, respectively (See Table 1). Differences 
in the mass of some shrew organs were also significant. The absolute and relative 
weight of the spleen was higher in the experimental animals. After exposure to cold 
water, S. isodon also had a higher relative heart mass than controls, although the differ-
ences in the absolute mass of this organ were insignificant. On the contrary, the absolute 
mass of shrew kidneys decreased after immersion in cold water. All other physiological 
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indices showed no significant differences between the groups of control and experi-
mental S. isodon. 

Thus, a relatively short stay of shrews in cold water provokes a significant change 
in the mass of their adipose tissue and some organs. High demand for glucose during 
acute cold stress leads to rapid depletion of liver glycogen. The rate of reduction of fat 
reserves in shrews under cold exposure is also quite high and exceeds that of most other 
mammals. It is known that in regions characterized by severe climatic conditions, the 
rate of reserve fat mobilization is of great importance for the survival of small mam-
mals. The ability to quickly store and spend fat reserves, therefore, seems to be an im-
portant adaptation of shrews to living in cold climates. 

The article contains 1 Figure, 1 Table, 41 References. 
Keywords: small mammals, shrews, Sorex isodon, acute cold stress, physiological 

indices 
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Введение 

 
Физиологические показатели добытых в естественной среде мелких мле-

копитающих, включая бурозубок, используются для оценки условий их оби-
тания, анализа влияния на популяции всевозможных факторов, выявления ме-
ханизмов адаптаций животных к этим факторам и в прочих целях (например, 
[1–6]). Для отлова мелких млекопитающих обычно применяют ловушки с 
приманкой (живоловки и давилки) или врытые в уровень с поверхностью 
почвы открытые емкости (обычно конусы, реже цилиндры), в которые живот-
ные попадают случайно при перемещении по земной поверхности. Выбор 
типа ловушек осуществляется в зависимости от целей исследования. Важным 
аспектом при подборе ловушек также является привлекательность для живот-
ных приманки. Многие виды бурозубок, например, на приманку реагируют 
плохо, и отлов конусами является наиболее эффективным методом их сбора 
[7–9]. При этом для ускорения гибели зверьков в конусы обычно наливают 
воду, температура которой, по крайней мере в регионах с холодным клима-
том, характеризуется довольно низкими значениями. Так, например, по 
нашим данным, на Крайнем Северо-Востоке Азии (в лесных биотопах) тем-
пература воды в конусах даже в самые теплые летние месяцы, как правило, не 
превышает 10°С. Несмотря на то, что время жизни бурозубок при нахождении 
в столь холодной воде составляет менее 10 мин [3, 10] (цит. по: [11]), этого 
может быть достаточно для изменения ряда их физиологических параметров. 
С целью оценки влияния этого фактора на некоторые физиологические пока-
затели бурозубок и было спланировано данное исследование. 

Изменчивость физиологических показателей бурозубок при иммерсии в 
холодной воде представляет интерес и с точки зрения их физиологии термо-
регуляции. Землеройки-бурозубки являются одними из самых мелких мле-
копитающих, в связи с чем характеризуются большими относительными 
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теплопотерями. Они обладают крайне высоким уровнем метаболизма и вы-
нуждены часто и много питаться [12, 13]. В то же время эти животные ши-
роко распространены в регионах, характеризующихся холодной продолжи-
тельной зимой и большими перепадами температуры среды в течение суток. 
Из-за круглогодичной активности и необходимости постоянного поиска 
пищи бурозубки нередко подвергаются острому холодовому воздействию. 
Во время расселения бурозубки достаточно часто форсируют холодные вод-
ные преграды, в том числе озера и реки [11, 14, 15]. Механизмы, способству-
ющие поддержанию их жизнедеятельности в подобных условиях, все еще не-
достаточно ясны и требуют всесторонних исследований. К настоящему мо-
менту имеется множество данных по сезонным адаптивным изменениям раз-
личных физиологических показателей бурозубок, однако изменчивость тако-
вых показателей при остром холодовом стрессе практически не изучалась. 

Таким образом, целью данного исследования является экспериментальная 
оценка влияния отлова конусами с водой на физиологические показатели буро-
зубок (на примере S. isodon), а также выявление физиологических изменений, 
происходящих в их организме при остром холодовом воздействии. 

 
Материалы и методы 

 
Исследование выполнено в конце июля – августе 2016 г. на неполовозре-

лых сеголетках равнозубой бурозубки (Sorex isodon Turov). Отлов бурозу-
бок осуществлялся в окрестностях г. Магадан при помощи цилиндров, снаб-
женных кормом и гнездовым материалом. Пойманных животных до начала 
проведения эксперимента в течение 2 суток передерживали индивидуально 
в пластиковых контейнерах (37×26×26 см) при комнатной температуре (20–
22°С) с предоставлением воды и корма ad libitum. Подробное описание про-
цедур отлова и содержания бурозубок в неволе приводилось ранее [16]. 
В качестве корма для животных в данной работе использовались куриный 
фарш, а также беспозвоночные, собранные в местах обитания землероек при 
помощи ловушек Барбера. Все процедуры, выполненные в исследованиях с 
участием животных, соответствовали этическим стандартам, утвержденным 
правовыми актами РФ, принципами Базельской декларации. 

Контрольных животных (21 экз.) после передержки в неволе взвешивали 
на весах с точностью до 0,1 г и декапитировали под эфирным наркозом. Экс-
периментальных животных (22 экз.) также взвешивали и вручную поме-
щали в пластиковые емкости (высота – 30 см, диаметр – 25 см) с предвари-
тельно охлажденной до 4,5–9°С (в среднем – 6,5°С) водой, где они одно-
кратно подвергались свободному плаванию. В каждой емкости с водой на 
протяжении всего эксперимента находилось лишь одно животное. После 
того как интенсивность плавания бурозубок существенно снижалась (жи-
вотные практически переставали работать конечностями, но оставались на 
поверхности воды, приподняв нос для дыхания), их также подвергали 
наркозу и декапитации. Кровь от животных собиралась в чашки Петри. 
У первых 6 опытных особей в конце эксперимента массу тела измеряли по-
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вторно. При этом животных предварительно тщательно протирали салфет-
ками для удаления влаги. К массе тушки прибавляли массу полученной 
крови. Так как масса тела до и после проведения эксперимента не отлича-
лась, в дальнейшем оценку этого показателя проводили только перед погру-
жением бурозубок в воду. Эксперименты были выполнены в светлое время 
суток между 12.00 и 16.00. 

У бурозубок определяли следующие физиологические показатели: уро-
вень глюкозы в крови, содержание гликогена и липидов в печени, массу 
внутренних органов и жировых резервов, а также количество клеток кост-
ного мозга в бедренной кости. Паховую (с одной стороны), межлопаточную 
жировую ткань и органы животных взвешивали на аналитических весах 
«WAGA Torsyjna-WT, Techniprot» (Польша) с точностью до 1 мг. Относитель-
ную массу (индекс) тканей и органов выражали в мг/г тела (‰). Определе-
ние процентного содержания воды в органах (во всех, за исключением пе-
чени, которая использовалась для анализов на содержание гликогена и ли-
пидов) проводили после их высушивания до постоянного веса. 

Концентрацию глюкозы крови определяли, используя автоматизирован-
ный глюкометр «Accu-Chek Performa Nano, Roche Diagnostics» (Швейцария) 
и тест-полоски (Accu-Chek Performa) к данному прибору. Тест-полоску, 
находившуюся в глюкометре, опускали в чашку Петри с цельной кровью, 
после чего производился автоматический подсчет результатов. Гликоген 
осаждали этанолом после обработки предварительно взвешенной части пе-
чени 30% KOH и гидролизовали до глюкозы в 2 N H2SO4 [17]. Количество 
глюкозы в гидролизате выявляли ортотолуидиновым методом [18]. Содер-
жание гликогена в печени выражали в мг глюкозы на 1 г сырой массы ор-
гана. Общие липиды экстрагировали из другой части печени смесью этанола 
и диэтилового эфира (3:1) в течение 48 ч и оценивали турбидиметрическим 
методом [19]. Подсчет общего количества клеток костного мозга в бедрен-
ной кости осуществляли при помощи камеры Горяева [20]. 

Статистическая обработка данных выполнена в Statistica 10.0 (StatSoft, 
Inc.). Достоверность различий по физиологическим показателям между кон-
трольной и экспериментальной группами животных определяли, используя 
непараметрический критерий Манна–Уитни для двух независимых выборок. 
Так как достоверных половых различий по исследуемым показателям у сего-
леток бурозубок выявлено не было, данные по самцам и самкам объединяли 
для анализа. Оценку связи между температурой воды и временем плавания 
бурозубок проводили с помощью рангового коэффициента корреляции Спир-
мена (RS). Все данные представлены как средние и ошибки средних. 

 
Результаты исследования 

 
Среднее время плавания S. isodon в эксперименте составило 5,8 мин (от 

3,1 до 9,8 мин). Значимой связи этого параметра с температурой воды уста-
новлено не было (RS = –0,1; p > 0,05). Иммерсия в холодной воде привела к 
достоверному увеличению уровня глюкозы в крови S. isodon (Z = 2,0;  
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p < 0,05) (рис. 1). Содержание гликогена в печени бурозубок после экспери-
ментального воздействия, напротив, резко сократилось. Уровень этого угле-
вода у животных в опытной группе был на 80% меньше, чем у таковых в 
контроле (Z = 2,9; p < 0,01). Острое холодовое воздействие также спровоци-
ровало снижение массы жировых резервов S. isodon (абсолютная и относи-
тельная масса паховой жировой ткани: соответственно Z = 2,8; p < 0,01 и  
Z = 2,7; p < 0,01; межлопаточной жировой ткани: соответственно Z = 2,1;  
p < 0,05 и Z = 2,0; p < 0,05) (таблица). 
 

 
Рис. 1. Содержание глюкозы в крови (1), гликогена (2) и липидов (3) в печени  

у Sorex isodon в контроле и после пребывания в холодной воде: *, ** – уровень стати-
стической значимости различий по отношению к контролю согласно критерию Манна–
Уитни (* – p < 0,05, ** – p < 0,01). Данные представлены как средние и ошибки средних 
[Fig. 1. Contents of blood glucose (1), glycogen (2) and lipids (3) in the liver of Sorex isodon in control 

and after exposure to cold water: *, ** - level of statistical significance of differences in relation  
to control according to the Mann-Whitney test (* - p < 0.05, ** - p < 0.01).  

Data are presented as means and SEM 
 

Физиологические показатели Sorex isodon в контрольной  
и экспериментальной группах 

[Physiological indices of Sorex isodon in the control and experimental groups] 
 

Показатель 
[Index] 

Контрольная  
группа 

[Control group] 

Экспериментальная 
группа 

[Experimental group] 
Масса тела, г 
[Body mass, g] 8,7 ± 0,13 8,5 ± 0,12 
Паховая жировая ткань: 
[Inguinal adipose tissue:] 

масса, мг [mass, mg] 
индекс, ‰ [relative mass, ‰] 

 
 

41,7 ± 2,09 
4,8 ± 0,26 

 
 

33,0 ± 1,75** 
3,9 ± 0,19** 
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Показатель 
[Index] 

Контрольная  
группа 

[Control group] 

Экспериментальная 
группа 

[Experimental group] 
Межлопаточная жировая ткань: 
[Interscapular adipose tissue:] 

масса, мг [mass, mg] 
индекс, ‰ [relative mass, ‰] 

 
 

265,6 ± 9,81 
30,8 ± 1,18 

 
 

233,9 ± 9,43* 
27,5 ± 1,00* 

Печень: 
[Liver] 

масса, мг [mass, mg] 
индекс, ‰ [relative mass, ‰] 

 
 

517,3 ± 15,17 
59,7 ± 1,43 

 
 

530,3 ± 15,38 
62,4 ± 1,28 

Сердце: 
[Heart:] 

масса, мг [mass, mg] 
индекс, ‰ [relative mass, ‰] 
содержание воды, % [water content, %] 

 
 

91,8 ± 1,74 
10,6 ± 0,21 
72,2 ± 0,19 

 
 

98,9 ± 3,02 
11,7 ± 0,36* 
73,9 ± 0,72* 

Почки: 
[Kidneys:] 

масса, мг [mass, mg] 
индекс, ‰ [relative mass, ‰] 
содержание воды, % [water content, %] 

 
 

118,4 ± 1,84 
13,8 ± 0,20 
72,0 ± 0,33 

 
 

112,0 ± 1,67* 
13,2 ± 0,19 
72,3 ± 0,46 

Селезенка: 
[Spleen:] 

масса, мг [mass, mg] 
индекс, ‰ [relative mass, ‰] 
содержание воды, % [water content, %] 

 
 

63,1 ± 7,28 
7,3 ± 0,77 

76,1 ± 0,56 

 
 

78,1 ± 6,65* 
9,1 ± 0,73* 
74,7 ± 0,29* 

Большой лимфоидный орган: 
[Pancreas of Aselli:] 

масса, мг [mass, mg] 
индекс, ‰ [relative mass, ‰] 
содержание воды, % [water content, %] 

 
 

72,4 ± 1,80 
8,4 ± 0,20 

78,6 ± 0,27 

 
 

68,2 ± 2,57 
8,0 ± 0,24 
77,8 ± 0,34 

Тимус: 
[Thymus:] 

масса, мг [mass, mg] 
индекс, ‰ [relative mass, ‰] 
содержание воды, % [water content, %] 

 
 

15,1 ± 2,27 
1,8 ± 0,27 

77,4 ± 0,99 

 
 

13,3 ± 1,24 
1,6 ± 0,15 
78,5 ± 0,75 

Клеточность костномозговой ткани, 
клеток бедра/г тела × 105 
[Bone marrow cellularity, cells per femur/g  
of body × 105] 

6,7 ± 0,43 6,1 ± 0,32 

Примечание. Данные представлены как средние и ошибки средних. *, ** – уровень ста-
тистической значимости различий по отношению к контрольной группе согласно крите-
рию Манна–Уитни (* – p < 0,05, ** – p < 0,01). 
[Note. Data are presented as means and SEM. *, ** - level of statistical significance of differences in rela-
tion to control group according to the Mann-Whitney test (* - p < 0.05, ** - p < 0.01)]. 
 

Экспериментальное воздействие привело к достоверному изменению 
массы некоторых органов бурозубок (см. таблицу). После пребывания в хо-
лодной воде зверьки имели бóльшую относительную массу сердца, чем в кон-
троле (Z = 2,1; p < 0,05). Процентное содержание воды в этом органе было 
также значимо выше у экспериментальных животных (Z = 1,2; p < 0,05). Раз-
личия по абсолютной массе сердца оказались незначительными (Z = 1,7;  
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p = 0,10). Абсолютная и относительная масса селезенки была выше у под-
вергшихся экспериментальному воздействию бурозубок (Z = 2,1; p < 0,05 
как для абсолютной, так и для относительной массы). Процентное содержа-
ние воды в селезенке, в отличие от такового в сердце, у животных в экспе-
риментальной группе было значимо меньше (Z = 2,3; p < 0,05). Абсолютная 
масса почек S. isodon после пребывания в холодной воде существенно сни-
зилась (Z = 2,5; p < 0,05). Относительная масса почек у опытных бурозубок 
также была меньше по сравнению с контролем, но эти различия были недо-
стоверны (Z = 1,8; p = 0,08). Статистически значимых различий по всем 
остальным физиологическим показателям между контрольными и экспери-
ментальными животными выявлено не было. 

 
Обсуждение результатов исследования 

 
Пребывание в холодной воде привело к достоверному изменению значе-

ний некоторых физиологических показателей S. isodon. Помимо собственно 
температурных условий, определенное влияние на исследуемые показатели 
могла оказывать физическая активность зверьков. И все же, принимая во 
внимание относительно короткую продолжительность эксперимента, пред-
полагается, что основное воздействие на физиологические параметры буро-
зубок оказывал холодовой стресс. Наибольшие различия между контроль-
ной и экспериментальной группами животных проявили показатели энерге-
тического обмена. Уровень глюкозы крови у S. isodon в экспериментальной 
группе был достоверно выше. Как известно, развитию гипергликемии у жи-
вотных в начальный период острого стресса, в том числе холодового, спо-
собствует быстрое расщепление гликогена печени под влиянием ряда гор-
монов, главным образом, адреналина [21–24]. Содержание гликогена в пе-
чени у S. isodon после экспериментального воздействия было в 5 раз ниже, 
чем в контроле. Истощение печеночного гликогена у зверьков после погру-
жения в холодную воду, таким образом, происходит очень быстро, и пой-
манные при помощи конусов бурозубки имеют лишь остаточные количе-
ства этого углевода. 

Острое холодовое воздействие привело к существенному снижению 
массы жировых резервов S. isodon. Землеройки-бурозубки обладают высо-
ким уровнем жирового обмена [25]. Относительно быстрое расходование 
жировых запасов у представителей рода Sorex, включая S. isodon, наблюда-
лось и при голодании [2, 7, 16, 25]. Обильное питание бурозубок при неогра-
ниченном доступе к пище, напротив, приводит к быстрому депонированию 
больших количеств жировых отложений [2, 7, 16]. Скорость снижения 
массы жировой ткани у S. isodon при нахождении в холодной воде оказалась 
более высокой, чем при голодании. Менее чем за 10 мин эксперименталь-
ного воздействия абсолютная и относительная масса межлопаточной жиро-
вой S. isodon снизилась соответственно на 11,9 и 10,7%, паховой жировой 
ткани – соответственно на 20,9 и 18,8%. Данная особенность, по всей види-
мости, связана с интенсификацией метаболических процессов во время хо-
лодового стресса и некоторыми особенностями жировой ткани бурозубок. 
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Так же, как и у других мелких млекопитающих, воздействие низких темпе-
ратур на организм бурозубок приводит к увеличению уровня их метабо-
лизма и теплопродукции [12, 26–28]. При этом, как отмечалось на примере 
Sorex araneus и Sorex minutus, согласно гистологической структуре, практи-
чески вся жировая ткань бурозубок является бурой [29]. И хотя предполага-
лось [16], что помимо собственно бурых жировых клеток значительную 
часть этой ткани у бурозубок могут представлять бежевые адипоциты, оба 
этих типа клеток принимают активное участие в несократительном термо-
генезе [30, 31]. Увеличение теплопродукции в ответ на воздействие низких 
температур, таким образом, может значительно ускорить темп выработки 
жировых отложений у этих животных. Сочетание острого холодового воз-
действия и голодания приводит к особенно быстрой редукции жировой 
ткани бурозубок. Так, например, отмечалось, что при попадании в конус без 
воды бурозубки погибают в течение часа, жировые отложения к этому вре-
мени у них уже практически отсутствуют [2, 7]. Известно, что в регионах, 
характеризующихся суровыми климатическими условиями и частыми боль-
шими перепадами температур среды в течение суток, скорость мобилизации 
резервного жира имеет большое значение для выживаемости мелких млеко-
питающих [32]. Способность к быстрому запасанию и расходованию жиро-
вых запасов, таким образом, судя по всему, является важной адаптацией бу-
розубок к обитанию в условиях холодного климата. Для выявления меха-
низмов, лежащих в основе столь высокой изменчивости жировых резервов 
бурозубок под влиянием кормовых и температурных условий, требуются 
специальные исследования. Интересно, что на основе оценки уровня  
ГДФ-связывания митохондриями бурой жировой ткани у Sorex vagrans был 
сделан вывод о сравнительно невысокой ее термогенной способности [26]. 

Масса некоторых органов S. isodon после иммерсии в холодной воде до-
стоверно отличалась от таковой в контроле. Известно, что длительное пре-
бывание мелких млекопитающих в условиях низких температур среды про-
воцирует гипертрофию и соответствующее увеличение массы ряда органов 
[32–35]. Относительно короткое время эксперимента, однако, предполагает, 
что наблюдаемые различия в массе органов у S. isodon были связаны с дру-
гими причинами. Выявленные изменения в определенной мере могли быть 
следствием влияния холодового стресса на гемодинамику организма живот-
ных. Острое охлаждение организма приводит к различным сдвигам в функ-
ционировании сердечно-сосудистой системы, включая перераспределение 
кровотока от поверхностных тканей к внутренним органам и жировой 
ткани, повышение кровяного давления и рабочей нагрузки сердца и др. [24, 
35, 36]. Эти изменения, помимо прочего, направлены на снижение теплопо-
терь и активацию термогенеза. Наряду с большей относительной массой 
сердца экспериментальные S. isodon характеризовались достоверно боль-
шим процентным содержанием воды в этом органе. Это может указывать на 
повышение содержания крови в сердце животных. Схожая особенность 
наблюдалось ранее и у другого вида бурозубок – Sorex caecutiens. Пойман-
ные при помощи конусов с водой особи этого вида имели достоверно боль-
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шую абсолютную и относительную сердечную массу по сравнению с жи-
вотными, пойманными при помощи давилок [37]. Как отмечалось автором 
этого исследования, сердце погибших в конусах бурозубок характеризова-
лось бόльшим наполнением кровью. Содержание воды в сердечной мышце 
у них также было значительно выше даже после удаления крови из камер 
этого органа. Приток крови к почкам при остром переохлаждении может, 
напротив, снижаться [38, 39], у крыс в начальный период гипотермии отме-
чалась резкая ишемия почек [40] (цит. по: [24]). Возможно, с подобными 
особенностями и было связано снижение почечной массы у S. isodon после 
экспериментального воздействия. 

Экспериментальные животные характеризовались значимо большей аб-
солютной и относительной массой селезенки. Для выяснения причин этих 
различий необходимы специальные исследования, однако достоверно мень-
шее содержание воды в селезенке у S. isodon после экспериментального воз-
действия свидетельствует, что увеличение ее массы происходило не за счет 
простого наполнения кровью. Скорее это было связано с повышением со-
держания в селезенке определенных кровяных клеток в результате, напри-
мер, увеличения ее фильтрационной функции, активации гемолиза / гемо-
поэза и т.д. В целом селезенка бурозубок по составу, морфологии и функци-
онально схожа с таковой у других млекопитающих, но ее гемопоэтическая 
функция сохраняется на протяжении всей жизни [41]. 

Масса печени у экспериментальных S. isodon также имела тенденцию к 
более высоким значениям по сравнению с контролем, однако различия были 
недостоверны. В то же время у отловленных при помощи конусов с водой 
S. caecutiens относительная масса этого органа была значимо больше, чем у 
таковых, отловленных при помощи давилок [37]. Изменчивость массы пе-
чени у добытых в естественной среде мелких млекопитающих, в том числе 
у бурозубок, обычно связывают с динамикой содержания в ней резервных 
энергетических веществ, в особенности гликогена [1, 32]. Тенденция к уве-
личению массы печени на фоне резкого снижения концентрации гликогена 
у S. isodon после пребывания в холодной воде свидетельствует, что, по край-
ней мере у пойманных конусами животных, масса данного органа показате-
лем уровня энергетических запасов служить не может. 

 
Заключение 

 
Таким образом, выявлен ряд особенностей, которые необходимо учиты-

вать при выполнении работ, связанных с оценкой физиологических показа-
телей добытых конусами животных. Относительно непродолжительное пре-
бывание бурозубок в холодной воде провоцирует достоверное изменение 
массы их жировой ткани и некоторых органов. Высокая потребность орга-
низма в глюкозе при остром холодовом стрессе приводит к быстрому исто-
щению печеночного гликогена. Пойманные при помощи конусов с водой 
животные имеют лишь остаточные количества этого углевода. 

Темп выработки жировых резервов бурозубок при холодовом воздей-
ствии также достаточно высок и превышает таковой у большинства других 
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млекопитающих. Как известно, в регионах, характеризующихся суровыми 
климатическими условиями, скорость мобилизации резервного жира имеет 
большое значение для выживаемости зверьков. Способность к быстрому за-
пасанию и расходованию жировых запасов, таким образом, судя по всему, 
является важной адаптацией бурозубок к обитанию в условиях холодного 
климата. 
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Аннотация. В работе представлены результаты исследования содержания 

белка и активности ферментов – каталазы и супероксиддисмутазы в талломах ли-
стоватых лишайников Peltigera praetextata и Hypogymnia physodes. Фотобионтом 
вида P. praetextata являются цианобактерии рода Nostoc, вид Hypogymnia 
physodes содержит зеленые водоросли рода Trebouxia. В ходе исследования ана-
лизировались талломы разной стадии онтогенеза из лесных сообществ средней и 
северной тайги. Для талломов цианолишайника P. praetextata было выявлено бо-
лее низкое (в 2 раза) содержание белка и более высокая (в 4–5 раз) активность 
супероксиддисмутазы и каталазы в сравнении с хлоробионтным лишайником 
H. physodes. Различий в активности супероксиддисмутазы талломов разных он-
тогенетических стадий у исследованных видов не выявлено. У обоих видов ли-
шайников максимальные значения активности каталазы установлены для вирги-
нильных талломов, а минимальные – для сенильных талломов. Содержание белка 
и активность каталазы у обоих исследованных видов было выше в талломах из 
северотаежных сообществ. 

Ключевые слова: каталаза, супероксиддисмутаза, цианолишайник, хлоро-
бионтный лишайник, Peltigera praetextata, Hypogymnia physodes 
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Summary. Data on the activity of catalase and superoxide dismutase in the thalli 
of the cyanolichen Peltigera praetextata and the green algal lichen Hypogymnia 
physodes (See Fig. 1) at different ontogenetic conditions are not available in the 
literature. At the same time, the study of antioxidant system of lichen thalli with 
different photobionts during ontogenesis is relevant and can contribute to understanding 
the mechanisms of adaptation of symbionts to changing environmental conditions, and 
also serve as indicators of the functional state of the organism. The aim of the study 
was to investigate the activity of catalase and superoxide dismutase enzymes in lichen 
thalli P. praetextata and H. physodes at different stages of ontogenesis. 

P. praetextata and H. physodes thalli samples were collected from aspen and pine 
trunks under similar ecological conditions of mixed aspen-spruce communities in the 
middle taiga (62°15'15.9'' N, 33°58'746.1'' E, 61°50'17'' N, 34°23'13'' E, the Republic 
of Karelia) and northern taiga (64°34'13.9' 'N, 43°15'48'' E, Arkhangelsk Oblast, 64° 
33'19'' N, 30°20'46'' E, the Republic of Karelia). Based on morphological features, thalli 
samples were divided into groups of different age. P. praetextata thalli were divided 
into 3 groups: virginal (pregenerative, young thalli without reproduction structures), 
generative (thalli with apothecia and phyllidia – structures of vegetative reproduction), 
and senile thalli (thalli with signs of degradation over a larger area). H. physodes thalli 
were divided into 2 groups: virginil and senile thalli; generative thalli with apothecia 
are extremely rare in the study areas. Catalase activity measured based on enzymatic 
degradation of hydrogen peroxide, superoxide dismutase activity was determined 
spectrophotometrically by inhibition of photoreduction of nitroblue tetrazolium, protein 
content was determined by the method Bradford. Statistical analysis of the data was 
carried out using one-way analysis of variance. 

The protein content (mg/g dry mass) in P. praetextata thalli within the studied 
sample averaged 1.12 ± 0.09, in H. physodes thalli – 2.45 ± 0.32. The activity of 
superoxide dismutase (units/mg of protein) in thalli of P. praetextata reached an 
average of 0.34 ± 0.12, in thalli of H. physodes – 0.09 ± 0.01. The values of catalase 
activity (µmol H2O2/µg protein) in P. praetextata thalli averaged 2.06 ± 0.48,  
H. physodes – 0.49 ± 0.07.  

For the thalli of the cyanolichen P. praetextata, a lower (2 times) protein content 
(See Fig. 2) and a higher (4-5 times) activity of superoxide dismutase (See Fig. 3) and 
catalase (See Fig. 4) were found in compared with the chlorobiont lichen H. physodes. 
The species P. praetextata belongs to the group of cyanolichens, and its photobiont is 
cyanobacteria of the genus Nostoc located in the algal layer of the thallus.  

In both lichen species, the maximum values of catalase activity were established 
for virginal thalli, and the minimum values for senile thalli. Perhaps this is due to the 
high intensity of "growth respiration" of young lichen thalli, which leads to the 
formation of reactive oxygen species. Differences in the activity of superoxide 
dismutase in thalli of different ontogenetic stages in the studied species were not shown. 
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In the thalli of P. praetextata and H. physodes, the activity of catalase in thalli from 
the northern taiga communities is higher than in the thalli of the middle taiga, while the 
activity of superoxide dismutase, on the contrary, was on average higher in the lichen 
thalli of the middle taiga. This might be due to variability in the intensity of 
photosynthesis and respiration along the latitudinal gradient. In lichens, catalase activity 
can be a marker of mycobiont respiration, and superoxide dismutase activity is a marker 
of photobiont photosynthesis. 

The question of contribution of the fungal or algal components of the lichen thallus 
to the activity of antioxidant enzymes remains open. 

The article contains 4 Figures, 51 References. 
Keywords: catalase, superoxide dismutase, cyanolichen, chlorobiont lichen, 

Peltigera praetextata, Hypogymnia physodes 
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Введение 

 
Лишайники представляют собой уникальные симбиотические орга-

низмы, которые способны осваивать различные местообитания, включая 
экстремальные, за счет разноуровневых адаптаций (клеточные, организмен-
ные, популяционные), связанных во многом со структурно-физиологиче-
скими и биохимическими особенностями фото- и микобионтов [1–3]. Фер-
менты как биологические активаторы химических реакций, меняя свою ак-
тивность, принимают участие в регуляции метаболических процессов, обес-
печивая тем самым соответствие обмена веществ организмов меняющимся 
условиям среды. Ферменты каталаза (КАТ, КФ 1.11.1.6) и супероксиддис-
мутаза (СОД, КФ 1.15.1.1) относятся к антиоксидантной системе (АОС), ко-
торая, являясь сложной и многоуровневой, защищает клетки организмов от 
негативного действия активных форм кислорода (АФК), вызывающих окис-
лительный стресс. Супероксиддисмутаза и каталаза – важнейшие ферменты 
антирадикальной защиты, которые обнаружены у всех аэробов, и, согласно 
эволюционным исследованиям, появились у организмов раньше других 
ферментов антиоксидантной системы [4]. 

Супероксиддисмутаза катализирует превращение супероксиданионра-
дикала (О2

*–), имеющего очень высокую окислительную способность, в пе-
рекись водорода (Н2О2) и молекулярный кислород (О2). Эта универсальная 
реакция дисмутации считается первым рубежом защиты от окислительного 
стресса у эукариотических клеток. Активность супероксиддисмутазы регу-
лирует баланс между супероксид-радикалом и перекисью водорода, кото-
рые играют роль вторичных мессенджеров во многих процессах. Каталазы 
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разлагают перекись водорода с образованием воды и молекулярного кисло-
рода. О2

*– и Н2О2 являются продуктами аэробного метаболизма клетки, об-
разующимся в результате ряда ферментативных и неферментативных реак-
ций [4–6]. 

Внимание к изучению антиоксидантной системы лишайников возросло 
в последнее десятилетие. Среди современных биологических исследований 
изучается общая антиоксидантная активность разных видов лишайников [7–
10], активность их неферментативных компонентов АОС [11–12], актив-
ность АОС ферментов в природных условиях [13–14] и под влиянием стрес-
совых факторов [15–18], ведется поиск природных антиоксидантов лишай-
ников для фармацевтических целей [19]. 

Виды лишайников Peltigera praetextata (Flörke ex Sommerf.) Zopf (пель-
тигера окаймленная) (рис. 1, А) и Hypogymnia physodes (L.) Nyl. (гипогимния 
вздутая) (рис. 1, B) являются популярными модельными объектами иссле-
дований различных направлений, используются как объекты мониторинга 
[20–23]. Эти широкораспространенные в бореальных лесах листоватые ли-
шайники различаются составом фотобионтов. Вид Peltigera praetextata от-
носится к группе цианолишайников, и его фотобионтом являются цианобак-
терии рода Nostoc [24], расположенные в альгальном слое таллома. Вид 
Hypogymnia physodes является хлоробионтным лишайником, фотобионт ко-
торого представлен зелеными водорослями рода Trebouxia [25]. 

В современных исследованиях особое внимание уделяется изучению 
хода онтогенеза организмов с акцентом на происходящие в течение этого 
процесса изменения структурно-физиологических характеристик [26–27]. 
Виргинильные, генеративные и сенильные особи на разной стадии онтоге-
неза по-разному развивают реакции адаптации к меняющимся условиям 
среды. Так, известно, что на начальных этапах жизненного цикла могут осу-
ществляться многочисленные приспособительные реакции (в том числе и 
изменение экспрессии генов ферментов, изменение интенсивности физио-
логических процессов, включение шунтовых механизмов обмена: снижение 
интенсивности цикла Кребса при увеличении интенсивности гликолиза [28], 
разобщение окисления и фосфорилирования в митохондриях [29], возраста-
ние доли шикиматного пути синтеза вторичных метаболитов [30]). Общая 
устойчивость молодых особей может быть ниже, по сравнению со зрелыми, 
и с прохождением фаз онтогенеза может повышаться [30]. 

Биология и физиология лишайников в ходе их онтогенеза изучены слабо. 
Данные об активности ферментов каталазы и супероксиддисмутазы в талло-
мах лишайников Peltigera praetextata и Hypogymnia physodes разных онтоге-
нетических состояний в литературе отсутствуют. Вместе с тем изучение осо-
бенностей антиоксидантной системы талломов лишайников с разными фото-
бионтами в течение онтогенеза актуально и может внести вклад в понимание 
механизмов адаптации симбионтов к меняющимся условиям среды, а также 
послужить индикаторами функционального состояния организма. 

Целью исследования являлось изучение активности ферментов каталазы 
и супероксиддисмутазы в талломах лишайников Peltigera praetextata и 
Hypogymnia physodes разной стадии онтогенеза. 
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Рис. 1. Peltigera praetextata (А) и Hypogymnia physodes (Б) (фото В.И. Андросова) 

[Fig. 1. Peltigera praetextata (А) and Hypogymnia physodes (В) (photo VI Androsova)] 
 

Материалы и методы 
 

Образцы талломов P. praetextata и H. physodes собраны со стволов осин 
(Populus tremula L.) и сосен (Pinus sylvestris L.) в схожих экологических 
условиях смешанных осиново-еловых сообществ средней тайги на террито-
рии государственного природного заповедников «Кивач» (62°15'15,9'' N, 
33°58'746' 'E, Республика Карелия, среднетаёжная подзона), «Пинежский» 
(64°34'14'' N, 43°15'48'' E, Архангельская обл., северная тайга), «Костомук-
шский» (64°33'19'' N, 30°20'46'' E, Республика Карелия, северотаёжная под-
зона) и на территории Ботанического сада ПетрГУ (61°50'17'' N, 34°23'13'' E, 
Республика Карелия, среднетаёжная подзона). Образцы лишайников соби-
рались в сухую погоду и хранились в сухом, темном месте минимально воз-
можный срок при температуре 15°С. Среднее содержание воды в талломах 
не превышало 10%. 

Основываясь на морфологических признаках, образцы талломов были 
разделены на группы разного возрастного состояния. Талломы P. praetextata 
были разделены на 3 группы: виргинильные (прегенеративные, молодые 
талломы без структур размножения), генеративные (талломы с плодовыми 
телами и филлидиями – структуры вегетативного размножения) и сениль-
ные (талломы, имеющие признаки деградации на большей площади) [31]. 
Среды талломов H. physodes выделены 2 группы: виргинильные и сениль-
ные, генеративные талломы со сформированными плодовыми телами у 
этого вида встречаются крайне редко в районах исследования. 
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Методы определения активности ферментов антиоксидантной си-
стемы. Биохимические исследования проводились на базе лаборатории ка-
федры ботаники и физиологии растений ПетрГУ и лаборатории научно-ис-
следовательского центра аквакультуры Института биологии, экологии и аг-
ротехнологий ПетрГУ. Талломы лишайников гомогенизировали 
(«TissueLyser LT», «QIAGEN», Германия) в среде следующего состава: 
67 мМ K, Na-фосфатный буфер (рН = 7,8), 0,5 мМ ЭДТА; соотношение 
ткань: буфер – 1:10. После 20-минутной экстракции при 4°С гомогенат два-
жды центрифугировали при 10 000 g в течение 20 мин («Centrifuge 5804 R», 
«Eppendorf», Швейцария) [32].  

Об активности супероксиддисмутазы судили по ингибированию фото-
восстановления нитросинего тетразолия. Инкубационная среда для опреде-
ления активности супероксиддисмутазы содержала 67 мМ K, Na-фосфат-
ный буфер (рН 7,8), 172 мкМ нитросинего тетразолия, 210 мкМ метионин, 
24 мкМ рибофлавин, 0,1% тритон Х-100. Количество супернатанта 100 мкл. 
Для определения активности супероксиддисмутазы измеряли уменьшение 
оптической плотности при 560 нм после 30 мин инкубации под светом флу-
оресцентных ламп. Активность супероксиддисмутазы выражали в усл. ед. 
на 1 мг белка за 30 мин (усл. ед./мг белка) [33–34].  

Об активности каталазы судили по ферментативному разложению пере-
киси водорода. Инкубационная среда содержала 67 мМ K, Na-фосфатный 
буфер (рН 7,8) и 10,3 мМ перекись водорода, количество супернатанта 50–
200 мкл в зависимости от активности фермента. Линейная зависимость ак-
тивности каталазы от времени реакции наблюдалась в течение 30 мин, для 
реакции было выбрано время инкубации – 20 мин. Для определения актив-
ности каталазы измеряли уменьшение оптической плотности при 240 нм, 
содержание перекиси водорода рассчитывали по предварительно построен-
ному градуировочному графику в диапазоне 1,5–20,6 мМ перекиси водо-
рода. Активность каталазы выражали в мкмоль восстановленной перекиси 
водорода на 1 мг белка за 20 мин (мкмоль H2O2/мг белка) [32, 35].  

Содержание белка определяли по методу Бредфорда [36] и выражали в 
мг белка на г сух. массы (мг белка/г сух. массы). Содержание белка опреде-
ляли в супернатанте (параллельно определению активности каталазы и су-
пероксиддисмутазы), который получали, как описано выше, на основе рН 
фосфатного буфера 7,8. 

Все анализы были выполнены в трехкратной повторности. Объем полу-
ченной выборки для каждого показателя одной стадии онтогенеза каждого 
вида составил 27 образцов (n = 27). Статистический анализ данных прове-
дён с использованием однофакторного дисперсионного (ОДА) [37] в среде 
Microsoft Office Excel 2010. Данные на рисунках и в таблицах приведены в 
виде средних арифметических с ошибками средних. 

 
Результаты исследования 

 
В ходе работы были получены значения содержания белка, активности 

АОС ферментов – каталазы и супероксиддисмутазы в талломах лишайников 
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P. praetextata и H. physodes и проведен сравнительный анализ значений 
между виргинильными, генеративными и сенильными талломами лесных 
сообществ средней и северной тайги.  
Содержание белка. Согласно полученным данным, содержание белка 

(мг/г сух. массы) в талломах P. praetextata в пределах всей изученной вы-
борки составило в среднем 1,12 ± 0,09. Содержание белка различалось в тал-
ломах разных онтогенетических стадий: наибольшее содержание белка 
было обнаружено в виргинильных талломах P. praetextata из сообществ се-
веротаежной подзоны (ОДА, р < 0,01) (рис. 2, А). Кроме того, среднее зна-
чение содержания белка в талломах P. praetextata северотаежных сообществ 
(1,34 ± 0,06) в 1,5 раза превышало таковое в талломах среднетаежных сооб-
ществ (834,61 ± 103,31), где наибольшее содержание белка зафиксировано в 
сенильных образцах (ОДА, р < 0,01). 

 

 
 

    
 

Рис. 2. Содержание белка в талломах лишайника Peltigera praetextata (А)  
и Hypogymnia physodes (B) разных онтогенетических состояний в лесных сообществах 

северной и средней тайги: v – виргинильные талломы,  
g – генеративные талломы, s – сенильные талломы 

[Fig. 2. Protein content in lichen thalli of Peltigera praetextata (А) and Hypogymnia physodes (В)  
at different ontogenetic stages in forest communities of northern and middle boreal subzone.  

On the X-axis - Ontogenetic stages; on the Y-axis - Protein content, mg/g dry weight 
Note (hereinafter): white columns - northern boreal subzone, bold columns - middle boreal subzone,  

v - virginal thalli, g - generative thalli, s - senile thalli] 
 

Содержание белка в талломах H. physodes в исследованной выборке со-
ставило в среднем 2,45 ± 0,32. Наибольшее содержание белка установлено в 

B 
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виргинильных талломах (4,29 ± 0,55) (ОДА, p < 0,001) (рис. 2, B). Количе-
ство белка в талломах H. physodes из северотаежных сообществ 
(3579,99 ± 257,11) в 2–3 раза превышало его содержание в талломах средней 
тайги (1,31 ± 0,10)) (ОДА, p < 0,001). 

Таким образом, содержание белка в талломах хлоробионтного лишай-
ника H. physodes почти в 2 раза выше, по сравнению с цианобиотным ли-
шайником P. praetextata. Содержание белка у обоих исследованных видов 
выше в талломах из северотаежных сообществ. 
Активность супероксиддисмутазы. Анализ полученных данных об ак-

тивности супероксиддисмутазы (усл. ед./мг белка) в талломах P. praetextata 
показал, что активность фермента в пределах всей выборки составила в 
среднем 0,34 ± 0,12. Наибольшая активность супероксиддисмутазы была от-
мечена для виргинильных талломов среднетаежных сообществ (ОДА, 
р < 0,01) и составляла 0,90 ± 0,17 (рис. 3, А). Различий в активности супе-
роксиддисмутазы северотаежных талломов P. praetextata на разной стадии 
онтогенеза выявлено не было.  

 

 

 
 

Рис. 3. Активность супероксиддисмутазы (СОД) в талломах лишайников  
Peltigera praetextata (А) и Hypogymnia physodes (B) разных онтогенетических стадий  

из лесных сообществ средней и северной тайги 
[Fig. 3. Superoxide dismutase activity in lichen thalli of Peltigera praetextata (А) and Hypogymnia 

physodes (В) at different ontogenetic stages in forest communities of northern and middle boreal subzone. 
On the X-axis - Ontogenetic stages; on the Y-axis - activity of catalase, µmol H2O2/µg protein] 
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Значение активности супероксиддисмутазы в талломах H. physodes в 
пределах исследованной выборки составило в среднем 0,09 ± 0,01. Согласно 
полученным данным (рис. 3, B), активность супероксиддисмутазы выше в 
3 раза в талломах H. physodes из среднетаежных сообществ (0,14 ± 0,03) в 
сравнении с северотаежными (0,04 ± 0,01) (ОДА, p < 0,01). Среди изучен-
ных онтогенетических стадий наибольшая активность супероксиддисму-
тазы была получена для сенильных талломов H. physodes (ОДА, p < 0,01). 

Таким образом, для талломов лишайника P. praetextata была выявлена 
более высокая (в 4–5 раз) активность супероксиддисмутазы в сравнении с 
талломами H. physodes. Однако достоверных различий в активности  
супероксиддисмутазы для талломов разных онтогенетических стадий изу-
ченных видов не выявлено. Можно отметить только максимальную актив-
ность фермента для виргинильных талломов P. praetextata из среднетаеж-
ных лесных сообществ и более высокую активность супероксиддисмутазы 
у сенильных талломов H. physodes в изученных местообитаниях. 

 

 

 
 

Рис. 4. Активность каталазы в талломах лишайников Peltigera praetextata (А)  
и Hypogymnia physodes (B) разных онтогенетических стадий  

из лесных сообществ средней и северной тайги 
[Fig. 4. Catalase activity in lichen thalli of Peltigera praetextata (А) and Hypogymnia physodes (В) 

 at different ontogenetic stages in forest communities of northern and middle boreal subzone.  
On the X-axis - Ontogenetic stages; on the Y-axis - activity of superoxide dismutase, units/mg of protein] 

 
Активность каталазы. Согласно полученным данным, значения актив-

ности каталазы (мкмоль H2O2/мкг белка) всех исследованных талломов 
P. praetextata составила в среднем 2,06 ± 0,48. Активность каталазы в вир-

B
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гинильных талломах P. praetextata в 2–3 раза превышала активность фер-
мента в талломах других стадий онтогенеза (ОДА, р < 0,01) (рис. 4, А). При 
этом более высокая активность каталазы зарегистрирована для талломов 
P. praetextata из северотаежных сообществ (2,48 ± 0,28) по сравнению с тал-
ломами из среднетаежных (1,53 ± 0,12) (ОДА, р < 0,01), за исключением се-
нильных талломов, для которых различия в зависимости от местообитания 
не выявлено.  

В исследуемой выборке значения активности каталазы в талломах ли-
шайника H. physodes составили в среднем 0,49 ± 0,07. Согласно полученным 
данным, активность каталазы виргинильных талломов H. physodes значи-
тельно (в 6–7 раз) выше, чем сенильных талломов (ОДА, p < 0,01) (рис. 4, B). 
В талломах H. physodes из сообществ северной тайги активность каталазы 
была незначительно выше (0,50 ± 0,19), чем у среднетаежных талломов 
(0,46 ± 0,09) (ОДА, p < 0,05). 

Таким образом, активность каталазы в талломах P. praetextata выше в 
4 раза по сравнению с H. physodes. У обоих видов лишайников максималь-
ные значения активности фермента установлены для виргинильных талло-
мов, а минимальные – для сенильных талломов. 

 
Обсуждение 

 
В ходе работе были исследованы содержание белка и активность фер-

ментов каталазы и супероксиддисмутазы в талломах разной стадии онтоге-
неза цианобионтного лишайника P. praetextata и хлоробионтного лишай-
ника H. physodes из лесных сообществ средней и северной тайги. Согласно 
полученным данным, в талломах H. physodes содержание белка в 2 раза 
выше, по сравнению с талломами P. praetextata (см. рис. 2). Кроме того, тал-
ломы изученных видов из северотаежных сообществ содержали больше 
белка, чем из среднетаежных сообществ. Согласно имеющимся данным, из-
вестна роль белков в механизмах адаптации лишайников к экстремальным 
условиям Арктики [38]. Различия в содержании белка в талломах разных 
онтогенетических стадий были выражены в северотаежных образцах обоих 
видов лишайников: виргинильные талломы характеризуются более высо-
ким содержанием белка. В литературе данные по содержанию белка в тал-
ломах разных онтогенетических стадий имеются только для цефалодиевого 
хлоробионтного лишайника Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm., при исследова-
нии которого было установлено, что содержание белка в талломах не зави-
сит от стадии онтогенеза [39–40]. Полученные авторами значения содержа-
ния белка в талломах L. pulmonaria (3,32 ± 0,01 мг/г сух. массы) сопоста-
вимы со значениями этого показателя у изученного вида H. physodes. Оба 
эти вида являются хлоробионтными лишайниками, содержащими в талло-
мах в качестве основного фотобионта зеленые водоросли. Кроме того, вид 
H. physodes, для которого отмечено более высокое содержание белка, как и 
вид L. pulmonaria, является эпифитным лишайником, обитающим на ство-
лах деревьев, тогда как вид P. praetextata обитает преимущественно среди 
мхов на основании стволов деревьев. Белки могут участвовать в механизмах 
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регулирования водного обмена талломов лишайников путем связывания мо-
лекул воды и повышая водоудерживающую способность талломов [41–42]. 
Вероятно, это может объяснять более высокое содержание белка в талломах 
вида H. physodes, который обитает в условиях недостаточного увлажнения 
по сравнению с P. praetextata. Таким образом, содержание белка является 
видоспецифичным показателем, зависящим от особенностей метаболизма и 
экологических условий местообитания. 

Известно, что АФК у грибов регулируют все жизненно важные про-
цессы: смену фаз развития, межклеточные взаимодействия, защиту от меж-
видовой конкуренции [6]. В различных исследованиях показано, что нали-
чие различных источников АФК и систем их детоксикации позволяет гри-
бам поддерживать концентрацию этих соединений, необходимую для вы-
полнения ими сигнальных функций. Лихенизированные грибы подверга-
ются действию не только «собственных», но и образованных водорослевым 
компонентом АФК [6]. Основными источниками АФК у лишайников явля-
ются электрон-транспортные цепи дыхания микобионта и фотобионта, а 
также фотосинтеза фотобионта. Сравнение полученных значений активно-
сти АОС ферментов в талломах лишайников со значениями, известными для 
высших растений, выявило различия. Так, значения активности супероксид-
дисмутазы, приводимые исследователями для березы повислой (Betula 
pendula Roth var. pendula) и карельской березы (B. pendula var. carelica 
(Mercklin), в 3–4 раза выше [33], а каталазы – в 3–4 раза ниже [32] получен-
ных в данном исследовании значений для талломов лишайников.  

В исследовании установлено, что активность супероксиддисмутазы и ка-
талазы в талломах вида P. praetextata в 4–5 раз выше, чем у H. physodes. 
Виды P. praetextata и H. physodes – гетеромерные листоватые лишайники, 
различающиеся составом фотобионтов и, следовательно, имеющие метабо-
лические особенности. Фотобионтом вида H. physodes являются зеленые во-
доросли рода Trebouxia. Вид P. praetextata относится к группе цианолишай-
ников, и его фотобионт – цианобактерии рода Nostoc. Согласно имеющимся 
в литературе данным, лишайники подотряда Peltigerineae, к которому при-
надлежит P. praetextata, отличаются высокой редокс-активностью и в целом 
высокими индексами метаболической активности [43]. Возможно, в связи с 
этим в талломах P. praetextata активность АОС ферментов выше у этого ци-
анолишайника. Активное образование О2

*– в талломах пельтигеры в том 
числе рассматривается исследователями и как защитная реакция против па-
тогенов [43]. 

Анализ активности супероксиддисмутазы в талломах исследованных ли-
шайников не выявил ее зависимости от стадий онтогенеза (см. рис. 3). Воз-
можно, разнонаправленный характер изменений активности этого фермента 
связан с особенностями метаболизма именно фотобионта лишайника, про-
дуцирующего супероксиданион радикал в окислительно-восстановитель-
ных реакциях фотосинтеза. Это подтверждает необходимость поддержания 
стабильного постоянного уровня активности именно супероксиддисмутазы 
в симбиотическом организме на всеи протяжении жизненного цикла. Так, 
как показывают исследования, обе формы фермента супероксиддисмутазы: 
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Cu, Zn СОД и Mn СОД – необходимы для прохождения нормального жиз-
ненного цикла у грибов [6] и обнаружены у лихенизированных грибов [44]. 
Мутанты грибов по супероксиддисмутазе характеризуются снижением про-
должительности жизни, редукцией полового процесса и пониженной спо-
собностью к образованию конидий [45], наблюдалось увеличение уровня 
спонтанных мутаций [46], что указывает на участие этих ферментов в за-
щите клеток от АФК и их важную роль в регуляции развития [6]. Таким об-
разом, в течение всего жизненного цикла активность супероксиддисмутазы 
достаточно стабильна.  

Динамика активности на разных стадиях онтогенеза талломов выявлена 
только для каталазы у обоих исследованных видов лишайников (см. рис. 4).  
У молодых талломов виргинильной стадии активность каталазы была зна-
чительно выше в сравнении с сенильными. Возможно, это связано с высокой 
интенсивностью метаболизма молодых талломов лишайников, приводя-
щего к образованию перекиси водорода. Высокая интенсивность дыхания 
(так называемое «дыхание роста») при активном росте организмов известна 
для растений [47], тогда как данные об интенсивности дыхания талломов 
лишайников в ходе их развития отсутствуют в литературе. Изучение актив-
ности супероксиддисмутазы и каталазы с учётом онтогенетических стадий 
лишайника L. pulmonaria также выявило различия между стадиями в уровне 
активности только каталазы: у виргинильных талломов она была в 2,5 раза 
выше [39]. 

Чувствительность каталазы отмечается в исследованиях влияния загряз-
нения на активность антиоксидантных ферментов. Так, в талломах эпифит-
ного листоватого лишайника Pyxine cocoes (Sw.) Nyl. именно активность ка-
талазы резко уменьшалась с увеличением времени экспозиции воздействия 
загрязнителя [17] в отличие от супероксиддисмутазы, для активности кото-
рой чёткой закономерности не выявлено.  

В талломах P. praetextata и H. physodes активность каталазы (см. рис. 3) 
в талломах из северотаежных сообществ выше, чем в талломах средней 
тайги, а активность супероксиддисмутаза, напротив, была в среднем выше 
у среднетаежных талломов лишайников. Возможно, это связано с вариа-
бельностью интенсивности процессов фотосинтеза и дыхания по широт-
ному градиенту. Для растений известно, что интенсивность дыхания увели-
чивается [48], а фотосинтеза снижается [49] c продвижением в северные ши-
роты. Возможно, у лишайников активность каталазы выступает маркером 
процессов дыхания микобионта, а активность супероксиддисмутазы – фо-
тосинтеза фотобионта. Кроме того, для представителей подотряда 
Peltigerineae отмечена каталазаподобная активность фермента тиразиназы, 
которая также активно участвует в разложении Н2О2, защищая лишайники 
от негативного действия АФК [50]. 

Интересным открытым вопросом остается вклад грибного и водоросле-
вого компонентов таллома лишайника в активность антиоксидантных фер-
ментов. На сегодняшний день практически невозможно выделить компо-
ненты таллома лишайника без их биохимических изменений. Однако, с од-
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ной стороны, учитывая тот факт, что около 90% таллома лишайника сфор-
мировано микобионтом, возможно предположить, что большей частью оце-
ниваемая активность ферментов отражает состояние антиоксидантной си-
стемы грибного компонента. С другой стороны, у микобионта основной 
процесс образования АФК – это дыхание, у фотобионта это еще и процесс 
фотосинтеза, который, считается, вносит наибольший вклад в продукцию 
АФК [51]. Поэтому сложно утверждать о большем вкладе в полученные зна-
чения активности антиоксидантных ферментов одного из компонентов ли-
шайниковой ассоциации.  

 
Заключение 

 
Таким образом, впервые были получены значения активности ферментов 

антиоксидантного комплекса – каталазы и супероксиддисмутазы – в талло-
мах лишайников Hypogymnia physodes и Peltigera praetextata на разных ста-
диях онтогенеза. Активность каталазы и супероксиддисмутазы выше в тал-
ломах цианобионтного лишайника P. praetextata по сравнению с хлоробио-
нтным лишайником H. physodes, что, вероятно, обусловлено высокой интен-
сивностью окислительно-восстановительного метаболизма цианолишай-
ника. Относительно стадий онтогенеза можно отметить зависимость актив-
ности каталазы, которая максимальна у виргинильных талломов обоих ви-
дов лишайников. В ходе исследования для активности каталазы в талломах 
лишайников выявлена бóльшая чувствительность к стадии онтогенеза и к 
условиям обитания. 

 
Список источников 

 
1. Gielwanowska I., Olech M. New ultrastructural and physiological features of the thallus in 

Antarctic lichens // Acta Biologica Cracoviensia Series Botanica. 2012. Vol. 54, № 1. 
РР. 40–52. 

2. Sadowsky A., Ott S. Symbiosis as a successful strategy in continental Antarctica: 
performance and protection of Trebouxia photosystem II in relation to lichen pigmentation 
// Polar Biology. 2016. № 39. РР. 139–151. doi: 10.1007/s00300-015-1677-0 

3. Sonina A.V., Androsova V.I., Tsunskayay A.A., Suroeva L.E. Comparative study of 
structural and ecophysiological features of lichens of different ecological groups in rocky 
forest communities of northernmost boreal zone (Karelia, Russia) // Czech Polar Reports. 
2018. Vol. 8, № 2. PР. 186–197. doi: 10.5817/CPR2018-2-15 

4. Никерова К.М., Галибина Н.А., Чирва O.В., Климова (Успенская) A.В. Активные 
формы кислорода и компоненты антиоксидантной системы – участники метаболизма 
растений. Взаимосвязь с фенольным и углеводным обменом // Труды КарНЦ РАН. 
Серия: Экспериментальная биология. 2021. № 3. C. 5–20. doi: 10.17076/eb1312 

5. Головко Т.К., Силина Е.В., Лашманова Е.А., Козловская А.В. Активные формы кис-
лорода и антиоксиданты в живых системах: интегрирующий обзор // Теоретическая 
и прикладная экология. 2022. № 1. С. 17–26. doi: 10.25750/1995-4301-2022-1-017-026 

6.  Гесслер Н.Н., Аверьянов А.А., Белозерская Т.А. Активные формы кислорода в регу-
ляции развития грибов // Биохимия. 2007. Т. 72, № 10. С. 1342–1364. 

7. Kosanić M., Ranković B., Vukojević J. Antioxidant properties of some lichen species //  
J Food Sci Technol. 2011. Vol. 48, № 5. PP. 584–590. doi: 10.1007/s13197-010-0174-2 



Физиология и биохимия растений / Plant physiology and biochemistry 

186 

8. Dixit P., Maurya A., Mishra T., Upreti D., Pal M. Evaluation of Phytochemical Constituents 
and Antioxidant activity of the Roccella montagnei // Cryptogam Biodiversity and 
Assessment. 2017. Vol. 2, № 1. РР. 14–18. doi: 10.21756/cab.v2i01.8610 

9. Aoussar N., Manzali R., Nattah I., Rhallabi N., Vasiljević P., Bouksaim M., Douira A., 
Manojlovic N., Mellouki F. Chemical composition and antioxidant activity of two lichens 
species (Pseudevernia furfuracea L. and Evernia prunastri L.) collected from Morocco // 
Journal of Materials and Environmental Sciences. 2017. № 8. РР. 1968–1976. 

10. Aoussar N., Rhallabi N., Rajaa A., Manzali R., Bouksaim M., Douira A., Mellouki F. 
Seasonal variation of antioxidant activity and phenolic content of Pseudevernia furfuracea, 
Evernia prunastri and Ramalina farinacea from Morocco // Journal of the Saudi Society of 
Agricultural Sciences. 2018. № 19. doi: 10.1016/j.jssas.2018.03.004 

11. Fernández-Moriano C., Gómez-Serranillos M.P., Crespo A. Antioxidant potential of lichen 
species and their secondary metabolites. A systematic review // Pharm Biol. 2016. Vol. 54, 
№ 1. РР. 1–17. doi: 10.3109/13880209.2014.1003354 

12. Ahmed E., Elkhateeb W., Taie H., Rateb M., Fayad W. Biological capacity and chemical 
composition of secondary metabolites from representatives Japanese Lichens // Journal of 
Applied Pharmaceutical Science. 2017. № 7. РР. 98–103. doi: 10.7324/JAPS.2017.70113 

13. Beckett R., Minibayeva F., Liers C. On the occurrence of peroxidase and laccase activity 
in lichens // The Lichenologist. 2013. Vol. 45, № 2. PP. 277–283. doi: 
10.1017/S0024282912000771 

14. Sundararaj J.P., Ganesan A., Purusothaman D.K., Ponnusamy P. In vitro evaluation of 
partially purified antioxidant enzymes from lichen Leptogium papillosum // Asian Journal 
of Pharmaceutical and Clinical Research. 2016. Vol. 9, № 7. РР. 140–144.  

15. Shelyakin M., Malyshev R., Silina E., Zakhozhiy I., Golovko T. UV-B induced changes in 
respiration and antioxidant enzyme activity in the foliose lichen Peltigera aphthosa (L.) 
Willd. // Acta Physiol Plant. 2022. Vol. 44, № 116. doi: 10.1007/s11738-022-03457-9 

16. Beckett R., Minibayeva F., Solhaug K., Roach T. Photoprotection in lichens: adaptations 
of photobionts to high light // The Lichenologist. 2021. № 53. PP. 21–33. doi: 
10.1017/S0024282920000535 

17. Bajpai R., Pandey A., Deeba F., Upreti D., Nayaka S., Pandey V. Physiological effects of 
arsenate on transplant thalli of the lichen Pyxine cocoes (Sw.) Nyl. // Environmental science 
and pollution research international. 2014. № 19. РР. 1494–502. doi: 10.1007/s11356-011-
0628-8 

18. Hell A.F., Gasulla F., Gonzï Lez-Hourcade M.A., Del Campo E.M., Centeno D.C., 
Casano L.M. Tolerance to Cyclic Desiccation in Lichen Microalgae is Related to Habitat 
Preference and Involves Specific Priming of the Antioxidant System // Plant Cell Physiol. 
2019. Vol. 60, № 8. РР. 1880–1891. doi: 10.1093/pcp/pcz103 

19. Tripathi A.H., Negi N., Gahtori R., Kumari A., Joshi P., Tewari L.M., Joshi Y., Bajpai R., 
Upreti D.K., Upadhyay S.K. A review of anti-cancer and related properties of lichen-
extracts and metabolites // Anti-Cancer Agents in Medicinal Chemistry. 2022. Vol. 22, № 1. 
PP. 115–142. doi: 10.2174/1871520621666210322094647 

20. Balabanova B., Stafilov T., Šajn R., Baèeva Andonovska K. Characterisation of heavy 
metals in lichen species Hypogymnia physodes and Evernia prunastri due to biomonitoring 
of air pollution in the vicinity of copper mine // International Journal of Environmental 
Research. 2012. Vol. 6, № 3. РР. 779–792. 

21. Babelewska A. Application of Scots pine bark and Hypogymnia physodes thallus tests in 
assessing the impact of industrial contamination in forest communities // Sylwan. 2014. 
Vol. 158, № 4. РР. 251–257. 

22. Cansaran-Duman D., Altunkaynak E., Aslan A., Büyük İ., Aras S. Application of molecular 
markers to detect DNA damage caused by environmental pollutants in lichen species // 
Genetics and Molecular Research. 2015. № 14. PP. 4637–4650. doi: 
10.4238/2015.May.4.23 

23. Paoli L., Guttová A., Sorbo S., Grassi A., Lackovičová A., Basile A., Senko D., Loppi S. 
Vitality of the cyanolichen Peltigera praetextata exposed around a cement plant (SW 



Андросова В.И., Теребова Е.Н., Быкова А.Д. Активность супероксиддисмутазы 

187 

Slovakia): A comparison with green algal lichens // Biologia. 2016. Vol. 71, № 3. PP. 272–
280. doi: 10.1515/biolog-2016-0059 

24. Vitikainen O. Peltigeraceae // Nordic Lichen Flora. 2007. № 3. PP. 113–131. 
25. Westberg M., Ahti T., Thell A. Hypogymnia // Nordic lichen flora. 2011. № 4. PР. 56–62. 
26. Oborny B. The plant body as a network of semi-autonomous agents: a review // Philos. Trans. 

R. Soc. Lond. B. Biol. Sci. 2019. Vol. 374, № 1774. PP. 1–11. doi: 10.1098/rstb.2018.0371 
27. Головко Т.К., Гармаш Е.В. Дыхание растений: классические и современные пред-

ставления // Физиология растений. 2022. Т. 69, № 6. С. 563–571. 
28. Grabelnych O.I. The energetic function of plant mitochondria under stress // Soil Biology 

and Biochemistry. 2005. Vol. 1, № 1. PP. 37–54.  
29. Mierziak J., Kostyn K., Kulma A. Flavonoids as important molecules of plant interaction 

with the environment // Molecules. 2014. Vol. 19, № 10. PP. 16240–16265. doi: 
10.3390/molecules191016240 

30. Драгавцев В.А., Удовенко Г.В., Батыгин Н.Ф., Климашевский Э.Л., Климашев-
ская Н.Ф., Шевелуха В.С., Ковалев В.М., Курапов П.Б., Гончарова Э.А., Кума-
ков В.А., Игошин А.П., Зеленский М.И. Физиологические основы селекции расте-
ний. Т. 2, ч. 2. СПб. : ВИР, 1995. 648 с. 

31. Андросова В.И., Виролайнен П.А. Анатомо-морфологические и физиологические 
особенности талломов цианолишайника Peltigera praetextata (Florke ex Sommerf.) 
Zopf разных онтогенетических состояний // Вестник Томского государственного 
университета. Биология. 2022. № 58. C. 71–95. doi: 10.17223/19988591/58/4 

32. Никерова К.М., Галибина Н.А., Мощенская Ю.Л., Новицкая Л.Л., Подгор-
ная М.Н., Софронова И.Н. Каталазная активность в листовом аппарате у сеянцев бе-
резы повислой разных форм (Betula pendula Roth): var. pendula и var. carelica 
(Mercklin) // Труды КарНЦ РАН. Серия: Экспериментальная биология. 2016. № 11. 
C. 68–77. doi: 10.17076/eb460. 

33. Никерова К.М., Галибина Н.А., Мощенская Ю.Л., Бородина М.Н., Софронова И.Н. Опре-
деление активности супероксиддисмутазы и полифенолоксидазы в древесине Betula 
pendula var. carelica (Betulaceae) при разной степени нарушения ксилогенеза // Раститель-
ные ресурсы. 2019. Т. 55, № 2. C. 213–230. doi: 10.1134/S0033994619020134 

34. Giannopolitis C.N., Ries S.K. Superoxide dismutases: I. Occurrence in higher plants // Plant 
Physiol. 1977. Vol. 59, № 2. РР. 309–314. doi: 10.1104/pp.59.2.309 

35. Beers R.F., Sizer J.W. Spectrophotometric method for measuring breakdown of hydrogen 
peroxide catalase // Journal of Biological Chemistry. 1952. № 195. РР. 133–140. 

36. Bradford M.M. A Rapid and Sensitive Method for the Quantitation of Microgram 
Quantities of Protein Utilizing the Principle of Protein-Dye Binding // Anal. Biochem. 
1976. № 72. РР. 248–254. 

37. Ивантер Э.В., Коросов А.В. Введение в количественную биологию : учеб. пособие. 
Петрозаводск : Изд-во ПетрГУ, 2011. 302 с. 

38. Гигиняк Ю.Г., Мямин В.Е., Бородин О.И., Белый П.Н., Канделинская О.Л., Гри-
щенко Е.Р., Рипинская К.Ю., Давыдов Е.А. Эколого-биохимические особенности от-
дельных представителей лихенобиоты Антарктиды // Весцi НАН Беларусi. 2016. № 2. 
С. 47–53. 

39. Chirva O.V., Nikerova K.M., Androsova V.I., Ignatenko R.V. Activity of catalase and 
superoxidedismutase in lichen Lobaria pulmonaria in forest communities of middle and 
northernmost boreal zone (Karelia, Russia) // Czech Polar Reports. 2019. Vol. 9, № 2. 
PР. 228–242. doi: 10.5817/CPR2019-2-19 

40. Chirva O.V., Nikerova K.M., Ignatenko R.V., Androsova V.I., Tarasova V.N. Superoxide 
dismutase and catalase activity as an indicator of the ontogenetic state of the threatened 
Lichen Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm. in the middle boreal subzone // Russian Journal of 
Plant Physiology. 2023. Vol. 70, № 76. doi: 10.1134%2Fs1021443722602798 

41. Honegger R. Water relations in lichens // Fungi in the Environment / eds by G.M. Gadd, 
S.C. Watkinson, P. Dyer. Cambridge University Press, 2006. PP. 185–200. 



Физиология и биохимия растений / Plant physiology and biochemistry 

188 

42. Banchi E., Candotto Carniel F., Montagner A., Petruzzellis F., Pichler G., Giarola V., 
Bartles D., Pallavicini A., Tretiach M. Relation between water status and desiccation-
affected genes in the lichen photobiont Trebouxia gelatinosa // Plant Physiology and 
Biochemistry. 2018. № 129. РР. 189–197. doi: 10.1016/j.plaphy.2018.06.004 

43. Beckett R.P., Minibayeva F. Wounding induces a burst of extracellular superoxide 
production in Peltigera canina // Lichenologist. 2003. Vol. 35, № 1. РР. 87–89. doi: 
10.1006/lich.2002.0431 

44. Weissman L., Garty J., Hochman A. Characterization of enzymatic antioxidants in the 
lichen Ramalina lacera and their response to rehydration // Appl Environ Microbiol. 2005. 
Vol. 71, № 11. PP. 6508–6514. doi: 10.1128%2FAEM.71.11.6508-6514.2005 

45. Munkers K.D. Free Rad // Biol. Chem. 1992. № 13. РР. 305–318. 
46. Natvig D.O., Sylvester K., Dvorachek W.N., Baldwin J.L. // The Mycota / eds by 

R. Brambl, G. Marzluf. Berlin : Springer–Verlag, 1996. РР. 191–209. 
47. Семихатова О.А., Чиркова Т.В. Физиология дыхания растений. СПб. : Изд-во СПб. 

ун-та, 2001. 220 с. 
48. Семихатова О.А., Иванова Т. И., Кирпичникова О.В. Сравнительное исследование 

темнового дыхания растений Арктики и умеренной зоны // Физиология растений. 
2007. Т. 54, № 5. С. 659–665.  

49. Гармаш Е.В., Маслова С.П., Далькэ И.В., Плюснина С.Н. Сравнительное исследова-
ние роста, фотосинтеза и дыхания некоторых бореальных видов в условиях средней 
и крайне-северной тайги // Теоретическая и прикладная экология. 2014. № 2. С. 91–
100.  

50. Beckett R., Minibayeva F. Rapid breakdown of exogenous extracellular hydrogen peroxide 
by lichens // Physiologia Plantarum. 2007. № 129. PP. 588–596. doi: 10.1111/j.1399-
3054.2006.00846.x 

51. Колупаев Ю.Е., Карпец Ю.В. Активные формы кислорода при адаптации растений к 
стрессовым температурам // Физиология и биохимия культурных растений. 2009. 
Т. 41, № 2. С. 95–108. 

 
References 

 
1. Gielwanowska I, Olech M. New ultrastructural and physiological features of the thallus in 

Antarctic lichens. Acta Biologica Cracoviensia Series Botanica. 2012;54(1):40-52. 
2. Sadowsky A, Ott S. Symbiosis as a successful strategy in continental Antarctica: 

performance and protection of Trebouxia photosystem II in relation to lichen pigmentation. 
Polar Biology. 2016;39:139-151. doi: 10.1007/s00300-015-1677-0 

3. Sonina AV, Androsova VI, Tsunskayay AA, Suroeva LE. Comparative study of structural 
and ecophysiological features of lichens of different ecological groups in rocky forest 
communities of northernmost boreal zone (Karelia, Russia). Czech Polar Reports. 
2018;8(2):186-197. doi: 10.5817/CPR2018-2-15 

4. Nikerova KM, Galibina NA, Chirva OV, Klimova (Uspenskaja) AV. Aktivnye formy 
kisloroda i komponenty antioksidantnoj sistemy - uchastniki metabolizma rastenij. 
Vzaimosvjaz' s fenol'nym i uglevodnym obmenom [Reactive oxygen species and 
antioxidant system components – participants of plant metabolism. relationships with 
phenolic and carbohydrate metabolism]. Trudy KarNC RAN. Ser. Jeksperimental'naja 
biologija. 2021;3:5-20. doi: 10.17076/eb1312 In Russian, English Summary 

5. Golovko TK, Silina EV, Lashmanova EA, Kozlovskaja AV. Aktivnye formy kisloroda i 
antioksidanty v zhivyh sistemah: integrirujushhij obzor [Reactive oxygen species and 
antioxidants in living systems: an integrated overview]. Teoreticheskaja i prikladnaja 
jekologija. 2022;1:17-26. doi: 10.25750/1995-4301-2022-1-017-026In Russian, English 
Summary 

6. Gessler NN, Belozerskaya TA, Aver'yanov AA. Reactive oxygen species in regulation of 
fungal development. Biochemistry. 2007;72(10): 1342-1364. doi: 
10.1134/S0006297907100070 



Андросова В.И., Теребова Е.Н., Быкова А.Д. Активность супероксиддисмутазы 

189 

7. Kosanić M, Ranković B, Vukojević J. Antioxidant properties of some lichen species. J 
Food Sci Technol. 2011;48(5):584-590. doi: 10.1007/s13197-010-0174-2 

8. Dixit P, Maurya A, Mishra T, Upreti D, Pal M. Evaluation of Phytochemical Constituents 
and Antioxidant activity of the Roccella montagnei. Cryptogam Biodiversity and 
Assessment. 2017;2(1):14-18. doi: 10.21756/cab.v2i01.8610 

9. Aoussar N, Manzali R, Nattah I, Rhallabi N, Vasiljević P, Bouksaim M, Douira A, 
Manojlovic N, Mellouki F. Chemical composition and antioxidant activity of two lichens 
species (Pseudevernia furfuracea L. and Evernia prunastri L.) collected from Morocco. 
Journal of Materials and Environmental Sciences. 2017;8:1968-1976. 

10. Aoussar N, Rhallabi N, Rajaa A, Manzali R, Bouksaim M, Douira A, Mellouki F. Seasonal 
variation of antioxidant activity and phenolic content of Pseudevernia furfuracea, Evernia 
prunastri and Ramalina farinacea from Morocco. Journal of the Saudi Society of 
Agricultural Sciences. 2018;19. doi: 10.1016/j.jssas.2018.03.004 

11. Fernández-Moriano C, Gómez-Serranillos M.P., Crespo A. Antioxidant potential of lichen 
species and their secondary metabolites. A systematic review. Pharm Biol. 2016;54(1):1-
17. doi: 10.3109/13880209.2014.1003354 

12. Ahmed E, Elkhateeb W, Taie H, Rateb M, Fayad W. Biological capacity and chemical 
composition of secondary metabolites from representatives Japanese Lichens. Journal of 
Applied Pharmaceutical Science. 2017;7:98-103. doi: 10.7324/JAPS.2017.70113 

13. Beckett R, Minibayeva F, Liers C. On the occurrence of peroxidase and laccase activity in 
lichens. The Lichenologist. 2013;45(2):277-283. doi: 10.1017/S0024282912000771 

14. Sundararaj JP, Ganesan A, Purusothaman DK, Ponnusamy P. In vitro evaluation of partially 
purified antioxidant enzymes from lichen Leptogium papillosum. Asian Journal of 
Pharmaceutical and Clinical Research. 2016;9(7):140-144.  

15. Shelyakin M, Malyshev R, Silina E, Zakhozhiy I, Golovko T. UV-B induced changes in 
respiration and antioxidant enzyme activity in the foliose lichen Peltigera aphthosa (L.) 
Willd. Acta Physiol Plant. 2022;44(116). https://doi.org/10.1007/s11738-022-03457-9 

16. Beckett R, Minibayeva F, Solhaug K, Roach T. Photoprotection in lichens: adaptations of 
photobionts to high light. The Lichenologist. 2021;53:21-33. doi: 10.1017/S0024282920000535 

17. Bajpai R, Pandey A, Deeba F, Upreti D, Nayaka S, Pandey V. Physiological effects of 
arsenate on transplant thalli of the lichen Pyxine cocoes (Sw.) Nyl. Environmental science 
and pollution research international. 2014;19:1494-502. doi: 10.1007/s11356-011-0628-8 

18. Hell AF, Gasulla F, Gonzï Lez-Hourcade MA, Del Campo EM, Centeno DC, Casano LM. 
Tolerance to Cyclic Desiccation in Lichen Microalgae is Related to Habitat Preference and 
Involves Specific Priming of the Antioxidant System. Plant Cell Physiol. 2019;60(8):1880-
1891. doi: 10.1093/pcp/pcz103 

19. Tripathi AH, Negi N, Gahtori R, Kumari A, Joshi P, Tewari LM, Joshi Y, Bajpai R, Upreti 
DK, Upadhyay SK. A review of anti-cancer and related properties of lichen-extracts and 
metabolites. Anti-Cancer Agents in Medicinal Chemistry. 2022;22 (1):115-142. 
doi:10.2174/1871520621666210322094647 

20. Balabanova B, Stafilov T, Šajn R, Baèeva Andonovska K. Characterisation of heavy metals 
in lichen species Hypogymnia physodes and Evernia prunastri due to biomonitoring of air 
pollution in the vicinity of copper mine. International Journal of Environmental Research. 
2012;6(3):779-792. 

21. Babelewska A. Application of Scots pine bark and Hypogymnia physodes thallus tests in 
assessing the impact of industrial contamination in forest communities. Sylwan. 
2014;158(4):251-257. 

22. Cansaran-Duman D, Altunkaynak E, Aslan A, Büyük İ, Aras S. Application of molecular 
markers to detect DNA damage caused by environmental pollutants in lichen species. 
Genetics and Molecular Research. 2015;14:4637–4650. doi: 10.4238/2015.May.4.23 

23. Paoli L, Guttová A, Sorbo S, Grassi A, Lackovičová A, Basile A, Senko D, Loppi S. Vitality 
of the cyanolichen Peltigera praetextata exposed around a cement plant (SW Slovakia): A 
comparison with green algal lichens. Biologia. 2016;71(3):272-280. doi: 10.1515/biolog-
2016-0059 



Физиология и биохимия растений / Plant physiology and biochemistry 

190 

24. Vitikainen O. Peltigeraceae. Nordic Lichen Flora. 2007;3:113-131. 
25. Westberg M, Ahti T, Thell A. Hypogymnia. Nordic lichen flora. 2011;4:56-62. 
26. Oborny B. The plant body as a network of semi-autonomous agents: a review. Philos. 

Trans. R. Soc. Lond. B. Biol. Sci. 2019;374(1774): 1-11. doi: 10.1098/rstb.2018.0371 
27. Golovko TK, Garmash EV. Plant respiration: classical and current notions. Russian Journal 

of Plant Physiology. 2022;69(6): 1-8. 
28. Grabelnych OI. The energetic function of plant mitochondria under stress. Soil Biology and 

Biochemistry. 2005;1:37-54.  
29. Mierziak J, Kostyn K, Kulma A. Flavonoids as important molecules of plant interaction with the 

environment. Molecules. 2014;19(10):16240–16265. doi: 10.3390/molecules191016240 
30. Dragavcev VA, Udovenko GV, Batygin NF, Klimashevskij JeL, Klimashevskaja NF, 

Sheveluha VS, Kovalev VM, Kurapov PB, Goncharova JA, Kumakov VA, Igoshin AP, 
Zelenskij MI. Fiziologicheskie osnovy selekcii rastenij [Physiological basis of plant 
breeding]. T. 2. St. Peterburg : VIR Publ.; 1995. 648 p. In Russian 

31. Androsova VI, Virolainen PA. Anatomical, morphological and physiological features of 
thalli of cyanolichen Peltigera praetextata (Flörke ex Sommerf.) Zopf at different 
ontogenetic states. Vestnik Tomskogo gosudarstvennogo universiteta. Biologiya – Tomsk 
State University Journal of Biology. 2022;3(58):71-95. In Russian, English summary 

32. Nikerova KM, Galibina NA, Moshhenskaja JuL, Novickaja LL, Podgornaja 
MN, Sofronova IN. Katalaznaja aktivnost' v listovom apparate u sejancev berezy povisloj 
raznyh form (Betula pendula Roth): var. pendula i var. carelica (Mercklin) [Сatalase 
activity in leaves of silver birch seedlings of different forms (Betula pendula Roth): var. 
pendula and var. carelica (Mercklin)]. Trudy KarNC RAN. Ser. Jeksperimental'naja 
biologija. 2016;11:68-77. doi: 10.17076/eb460. In Russian, English Summary 

33. Nikerova KM, Galibina NA, Moshhenskaja JuL, Borodina MN, Sofronova IN. Opredelenie 
aktivnosti superoksiddismutazy i polifenoloksidazy v drevesine Betula pendula var. 
carelica (Betulaceae) pri raznoj stepeni narushenija ksilogeneza [Determination of 
superoxide dismutase and polyphenol oxidase activityin betula pendula var. carelica 
(betulaceae) wood with different degree of xylogenesis disturbance]. Rastitel'nye resursy. 
2019;55(2): 213-230. doi: 10.1134/S0033994619020134 In Russian, English Summary 

34. Giannopolitis CN, Ries SK. Superoxide dismutases: I. Occurrence in higher plants. Plant 
Physiol. 1977;59(2):309-314. doi: 10.1104/pp.59.2.309 

35. Beers RF, Sizer JW. Spectrophotometric method for measuring breakdown of hydrogen 
peroxide catalase. Journal of Biological Chemistry. 1952;195:133-140. 

36. Bradford MM. A Rapid and Sensitive Method for the Quantitation of Microgram Quantities 
of Protein Utilizing the Principle of Protein-Dye Binding. Anal. Biochem. 1976;72:248-
254. 

37. Ivanter EV, Korosov AV. Vvedenie v kolichestvennuyu biologiyu [Introduction to Quantitative 
Biology]. Petrozavodsk: Petrozavodsk State University Publ.; 2011. 302 p. In Russian 

38. Giginjak Ju G, Mjamin VE, Borodin OI, Belyj PN, Kandelinskaja OL, Grishhenko ER, 
Ripinskaja KJu, Davydov EA. Jekologo-biohimicheskie osobennosti otdel'nyh 
predstavitelej lihenobioty Antarktidy [Ecological and biochemical features оf Antarctica 
lichen biota representatives]. Vesci NAN Belarusi. 2016;2:47-53. In Russian, English 
Summary 

39. Chirva OV, Nikerova KM, Androsova VI, Ignatenko RV. Activity of catalase and 
superoxidedismutase in lichen Lobaria pulmonaria in forest communities of middle and 
northernmost boreal zone (Karelia, Russia). Czech Polar Reports. 2019;9(2):228-242. doi: 
10.5817/CPR2019-2-19 

40. Chirva OV, Nikerova KM, Ignatenko RV., Androsova VI, Tarasova VN. Superoxide 
dismutase and catalase activity as an indicator of the ontogenetic state of the threatened 
Lichen Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm. in the middle boreal subzone. Russian Journal of 
Plant Physiology. 2023;70(76). doi: 10.1134%2Fs1021443722602798 

41. Honegger R. Water relations in lichens. In: Fungi in the Environment. Gadd GM, 
Watkinson SC, Dyer P. editors. Cambridge University Press; 2006: 185-200. 



Андросова В.И., Теребова Е.Н., Быкова А.Д. Активность супероксиддисмутазы 

191 

42. Banchi E, Candotto Carniel F, Montagner A, Petruzzellis F, Pichler G, Giarola V, Bartles 
D, Pallavicini A, Tretiach M. Relation between water status and desiccation-affected genes 
in the lichen photobiont Trebouxia gelatinosa. Plant Physiology and Biochemistry. 
2018;129:189-197. doi: 10.1016/j.plaphy.2018.06.004 

43. Beckett RP, Minibayeva F. 2003: Wounding induces a burst of extracellular superoxide 
production in Peltigera canina. Lichenologist. 2003;35(1):87-89. doi: 10.1006/lich.2002.0431 

44. Weissman L, Garty J, Hochman A. Characterization of enzymatic antioxidants in the lichen 
Ramalina lacera and their response to rehydration. Appl Environ Microbiol. 
2005;71(11):6508-6514. doi: 10.1128%2FAEM.71.11.6508-6514.2005 

45. Semihatova OA, Chirkova TV. Fiziologija dyhanija rastenij [Physiology of plant 
respiration]. St. Petersburg: St. Petersburg University Publ.; 2001. 220 p. In Russian 

46. Munkers KD. Free Rad. Biol. Chem. 1992;13:305-318. 
47. Natvig DO, Sylvester K, Dvorachek WN, Baldwin JL. In: The Mycota. Brambl R, Marzluf 

G. editors. Berlin: Springer–Verlag; 1996: 191-209. 
48. Semihatova OA, Ivanova TI, Kirpichnikova OV. Comparative study of dark respiration in 

plants inhabiting arctic (wrangel island) and temperate climate zones. Russian journal of 
plant physiology. 2007;54(5):659-665.  

49. Garmash EV, Maslova SP, Dal'kje IV, Pljusnina SN. Sravnitel'noe issledovanie rosta, 
fotosinteza i dyhanija nekotoryh boreal'nyh vidov v uslovijah srednej i krajne-severnoj tajgi 
[Comparative study of growth, photosynthesis and respiration of some boreal species in the 
conditions of the middle and extreme northern taiga]. Teoreticheskaja i prikladnaja 
jekologija. 2014;2:91-100. In Russian 

50. Beckett R, Minibayeva F. Rapid breakdown of exogenous extracellular hydrogen peroxide by 
lichens. Physiologia Plantarum. 2007;129:588-596. doi: 10.1111/j.1399-3054.2006.00846.x 

51. Kolupaev JuE, Karpec JuV. Aktivnye formy kisloroda pri adaptacii rastenij k stressovym 
temperaturam [Reactive oxygen species during adaptation of plants to stress temperatures]. 
Fiziologija i biohimija kul'turnyh rastenij. 2009;41(2):95-108. In Russian 

 
Информация об авторах:  
Андросова Вера Ивановна, доцент, канд. биол. наук, доцент кафедры ботаники и фи-
зиологии растений. Институт биологии, экологии и агротехнологий, Петрозаводский 
государственный университет (Петрозаводск, Россия). 
E-mail: vera.androsova28@gmail.com 
Теребова Елена Николаевна, доцент, канд. биол. наук, доцент кафедры ботаники и фи-
зиологии растений, Институт биологии, экологии и агротехнологий, Петрозаводский 
государственный университет (Петрозаводск, Россия).  
E-mail: eterebova@gmail.com 
Быкова Анастасия Дмитриевна, магистрант 2-го курса кафедры ботаники и физиоло-
гии растений, Институт биологии, экологии и агротехнологий, Петрозаводский государ-
ственный университет (Петрозаводск, Россия) 
E-mail: starostabiologov31@gmail.com 
 
Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов. 
 
Information about the authors: 
Vera I. Androsova, Cand.Sci. (Biol.), Associate Professor, Department of Botany and Plant 
Physiology, Institute of Biology, Ecology and Agrotechnologies, Petrozavodsk State University 
(Petrozavodsk, Russian Federation).  
E-mail: vera.androsova28@gmail.com 
Elena N. Terebova, Cand.Sci. (Biol.), Associate Professor, Department of Botany and Plant 
Physiology, Institute of Biology, Ecology and Agrotechnologies, Petrozavodsk State University 
(Petrozavodsk, Russian Federation). 
E-mail: eterebova@gmail.com 



Физиология и биохимия растений / Plant physiology and biochemistry 

192 

Anastasia D. Bykova, 2nd year master's student, Department of Botany and Plant Physiology, 
Institute of Biology, Ecology and Agrotechnologies, Petrozavodsk State University 
(Petrozavodsk, Russian Federation). 
E-mail: starostabiologov31@gmail.com 
 
The Authors declare no conflict of interest. 
 

 
Статья поступила в редакцию 27.01.2023; 

одобрена после рецензирования 15.03.2024; принята к публикации 14.06.2024. 
 

The article was submitted 27.01.2023; 
approved after reviewing 15.03.2024; accepted for publication 14.06.2024. 

 



Вестник Томского государственного университета. Биология. 2024. № 66. С. 193–212 
Tomsk State University Journal of Biology. 2024;66:193-212 

 

© Беляева П.Г., 2024 

 
 

ЭКОЛОГИЯ 
 
Научная статья 
УДК 581.526.325:502.51 
doi: 10.17223/19988591/66/10 

 
Состав и структура фитопланктона Сылвенско-Чусовского 

плеса Камского водохранилища (Россия) 
 

Полина Геннадьевна Беляева1 
 

1 Институт экологии и генетики микроорганизмов УрО РАН, 
филиал ПФИЦ УрО РАН, Пермь, Россия,  

https://orcid.org/0000-0001-6741-0424, belyaeva@psu.ru 
 

Аннотация. По материалам исследований фитопланктона Сылвенско-Чусов-
ского плеса Камского водохранилища в июле 2020 и 2022 гг. изучены его таксо-
номический состав, эколого-географическая структура и количественные показа-
тели. Идентифицировано 267 видовых и внутривидовых таксонов водорослей из 
9 отделов, основу видового богатства создают диатомовые, зеленые, золотистые 
водоросли и цианопрокариоты. По всей акватории наблюдается массовое разви-
тие безгетероцистных цианопрокариот Aphanocapsa holsatica, A. inserta, Anathece 
clathrata, Planktolyngbya limnetica, Aphanothece bachmannii. Трофический статус 
Сылвенско-Чусовского плеса по составу структурообразующих видов и уровню 
биомассы определен как мезотрофный (средняя биомасса 2,68 мг/л). К основным 
изменениям фитопланктона относится значительное возрастание таксономиче-
ского разнообразия золотистых водорослей, а также усиление ценотической роли 
дизазотрофных цианопрокариот и динофитовых водорослей, что свидетельствует 
о прогрессирующей эвтрофикации вод Сылвенско-Чусовского плеса при сов-
местном влиянии антропогенных факторов и потепления климата. 

Ключевые слова: фитопланктон, видовой состав, эколого-географическая 
характеристика, структура сообществ, доминирующий комплекс, трофический 
статус, Сылвенско-Чусовской плес, Камское водохранилище 
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Summary. Based on the materials from studies of phytoplankton in the Sylvensko-
Chusovsky reach of the Kama Reservoir in July 2020 and 2022, its taxonomic compo-
sition, ecological-geographical structure and quantitative indicators were studied. The 
large marginal Sylvensko-Chusovsky reach of the Kama Reservoir is formed by the 
confluence of the Sylva and Chusovaya rivers and includes two districts and three sec-
tions (See Fig. 1). The mineralization of water throughout the reach varies significantly, 
from 225 to 1000 mgL-1, which is associated with the influx of river water. In the Sylva 
River, the average mineralization values in summer are significantly higher (650 mgL-1) 
than those of the Chusovaya River (250 mgL-1). Precipitation and surface inflow vol-
umes in the study area (July 2020 and 2022) were below long-term averages. The years 
of research varied significantly in temperature regime: the water temperature of the 
Sylvensko-Chusovsky reach in 2020 was 30.3 ± 1.6°С, in 2022 – 20.3 ± 0.6°С. 

As a result of the study, 267 species and intraspecific taxa of algae from 9 depart-
ments were identified in the phytoplankton composition of the Sylvensko-Chusovsky 
reach of the Kama Reservoir. The basis of the species richness was formed by diatoms 
(36.0%), green (28.5%), golden (12.5%) algae, and cyanoprokaryotes (11.6%); the 
share of other algae departments totaled 11% (See Table 1). The species composition 
of phytoplankton differs in various parts of the reach, which is associated with the flow 
of river waters from the Sylva and Chusovaya rivers into the bays; the degree of floristic 
similarity according to the Sørensen-Chekanovsky coefficients is low and ranges from 
0.41 to 0.68 (See Fig. 2). As a result of the carried-out work, the floristic list of algae 
of the Sylvensky Bay was replenished by 41%, previously numbering 69 species and 
varieties from 5 departments (See Fig. 3). In the ecological and geographical aspect, the 
algal flora of plankton is represented by typically planktonic species, widespread in 
water bodies of the globe, indifferent to water salinity, living only in fresh water bodies 
and preferring neutral waters (See Table 2). In Sylvensky Bay, the ecological structure 
of algocenoses retained its proportions from 2004 to 2022. 

During the summer low-water period of algal flora, the most significant contribu-
tion is made by cyanoprokaryotes, which appear with diatoms and green sea waves (See 
Fig. 4). Quantitative indicators of phytoplankton development varied significantly: 
abundance from 0.9 to 85.0 million cellsL-1, biomass from 0.39 to 13.02 mgL-1. Dif-
ferences in the temperature regime during the years of the study determined the level 
of phytoplankton development; in 2022, the abundance and biomass values were three 
times higher compared to the abnormally hot 2020 (See Table 3). Throughout the entire 
water area, the dominant complex in number is represented mainly by species indicators 
of anthropogenic eutrophication (Aphanizomenon flos-aquaе, Aphanocapsa holsatica, 
Aulacoseira granulata, Stephanodiscus binderanus) and there is a massive develop-
ment of non-heterocyst cyanoprokaryotes (Aphanocapsa holsatica, A. inserta, 
Anathece clathrata, Planktolyngbya limnetica, A. phanothece bachmannii). Dinophyte 
algae (Apocalathium aciculiferum, Peridinium cinctum, P. willei, Peridinium sp. and 
Gymnodinium sp.) played a significant role in the composition of dominant species by 
biomass, along with diatoms (See Table 4). As a result of the development of small-
sized algal species, phytoplankton abundance values have increased more than 20-fold 
from 2004 to the present, while phytoplankton biomass has increased only twofold. 
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The Shannon species diversity index values (2.96-5.02) indicate a complex struc-
ture and high biodiversity of phytoplankton. Higher index values were characteristic of 
riparian areas in 2022. Simpson's indices, reflecting the degree of expression of domi-
nance of certain species, vary from 0.04 to 0.36 in the Sylvensko-Chusovsky Bay. The 
decrease of the index in the Chusovsky Bay (0.15 ± 0.03) is associated with a higher 
diversity of phytoplankton compared to the Sylvensky Bay (0.23 ± 0.05).  

Based on the composition of structure-forming species and the level of biomass, the 
trophic status of the Sylvensko-Chusovsky reach is determined as mesotrophic. Since 
the distribution of phytoplankton across the water area is uneven, the trophic state was 
assessed from β-oligotrophic in the Sylvensko-Chusovsky area to mesotrophic in the 
bays in 2020, and from mesotrophic to α-eutrophic level in 2022. The main changes in 
phytoplankton include a significant increase in the taxonomic diversity of golden algae, 
an increase in the coenotic role of disazotrophic cyanoprokaryotes and dinophyte algae, 
which indicates the progressive eutrophication of the waters of the Sylvensko-Chusov-
sky reach under the combined influence of anthropogenic factors and climate warming. 

The article contains 4 Figures, 4 Tables, 52 References. 
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Введение 

 
Исследования фитопланктона позволяют выявить современное состоя-

ние водоемов, оценить качество их вод, дать прогноз изменениям экосистем 
и поэтому являются важнейшими компонентами в системе биологического 
мониторинга. Одной из основных задач современных гидроэкологических 
исследований является изучение таксономической структуры и эколого-гео-
графической характеристики водорослей планктона. Среди параметров 
структуры фитопланктонных сообществ особое значение имеет изучение 
состава доминирующих видов и показателей их развития, которые рассмат-
риваются как наиболее информативные для оценки экологического состоя-
ния [1]. Количественные оценки, связанные с развитием фитопланктона, 
также считаются приоритетными среди биологических показателей [2]. 

Создание искусственных водоемов (водохранилищ, прудов) нарушает 
функционирование речных биоценозов, сильно изменяя условия обитания 
гидробионтов и облик их сообществ. Камское водохранилище, образован-
ное в 1954 г. в результате перекрытия р. Камы плотиной Камского гидроузла 
в районе г. Перми, является первой ступенью каскада водохранилищ. 
В верхнем бьефе Камского водохранилища ниже слияния рек Чусовой и 
Сылвы расположен основной водозабор крупного промышленного центра 
на Урале – г. Перми. Исследование водорослей планктона р. Камы и круп-
нейших водоемов ее бассейна положено еще в начале XX в. [3–6], однако 
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сведения о фитопланктоне Сылвенско-Чусовского плеса до сих пор отсут-
ствуют. 

Цель работы – оценить современное экологическое состояние Сылвен-
ско-Чусовского плеса Камского водохранилища по показателям фитопланк-
тона.  

 
Материалы и методы 

 
Камское водохранилище – это узкий со значительной извилистостью бе-

реговой линии водоем долинного типа с сезонным регулированием стока. 
Площадь водного зеркала при НПУ составляет 337,6 км2, длина водохрани-
лища 219 км, средняя ширина – 1,8 км, максимальная – 5,1 км, средняя глу-
бина – 7,2 м, максимальная глубина – 28,9 м. Морфометрически в водохра-
нилище выделяют два плеса: главный – Камский и крупный краевой Сыл-
венско-Чусовской, образованный слиянием рек Сылва и Чусовая [7]. По-
следний включает в себя два района и три участка (рис. 1). Площадь мелко-
водной зоны до 2 м составляет 16,4% в Чусовском заливе, 17,0% в Сылвен-
ском и 3,8% в Сылвенско-Чусовском участке. Водотоки, образующие крае-
вой плес, близки по водосборной площади, в нижних течениях равнинные, 
имеют преимущественно снеговое питание с коротким периодом стока та-
лых вод, в летне-осенний период со значительной ролью дождевых павод-
ков, и для р. Сылвы – грунтовых вод [8].  

Гидродинамическая активность в плесе невысокая, более слабая в Сыл-
венском и Чусовском заливах за счет повышенной извилистости рек. Воды 
Сылвенско-Чусовского плеса относятся к гидрокарбонатному классу каль-
циевой группы с большим количеством сульфатов. Из-за почвенно-геохи-
мических особенностей водосборных площадей рек химический состав вод 
разных участков плеса существенно различается. Минерализация вод по ак-
ватории плеса значительно варьирует, от 225 до 1000 мг/л, что связано с по-
ступлением речных вод. В р. Сылве средние значения минерализации в летнее 
время значительно выше (650 мг/л) минерализации воды р. Чусовой (250 мг/л) 
[9]. В связи с существенным различием минерализации рассматриваемых водо-
токов ниже их слияния наблюдается значительная вертикальная неоднород-
ность из-за «подтекания» и «натекания» вод разной плотности [10]. 

Материалом для работы послужили батометрические пробы фитопланк-
тона (42) объемом 1,0 л, отобранные в разных участках Сылвенско-Чусов-
ского плеса (см. рис. 1) в поверхностном (0,5–1,0 м) слое воды 16–17 июля 
2020 г. и 5–7 июля 2022 г. на 8 створах (левый берег, фарватер, правый бе-
рег). Обработку проб проводили стандартными методами. Пробы концен-
трировали методом фильтрации через мембранные фильтры «Владипор» с 
диаметром пор 1,2–3,0 мкм. Учет водорослей проводили в камере «Учин-
ская» объемом 0,01 мл, биомассу определяли счетно-объемным методом 
[11, 12]. Диатомовые водоросли определяли после сжигания органики хро-
мовой смесью в постоянных препаратах с применением смолы Naphrax в 
световом микроскопе (ZEISS Axiostar Plus, Германия) с использованием 
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масляной иммерсии (×2500) [12]. Таксономическую принадлежность раз-
личных групп водорослей устанавливали по определителям и справочникам 
[13–23]. Отделы водорослей приведены согласно классификации, принятой 
в справочнике «Водоросли» [11]. Для современной номенклатуры видов ис-
пользовали международную базу данных интернет-ресурсов Algaebase [24]. 
Эколого-географическая характеристика водорослей составлена по наибо-
лее разработанным системам, принятым в экологии и биогеографии водо-
рослей [25–28]. 
 

 
 

Рис. 1. Карта-схема расположения створов отбора проб фитопланктона  
в Сылвенско-Чусовском плесе Камского водохранилища (1–8 – створы отбора проб) 

[Fig. 1. Map-scheme of phytoplankton sampling sites in the Sylvensko-Chusovsky reach  
of the Kamskoye reservoir (1-8 sampling sites)] 

 
Полученные результаты статистически обрабатывали с применением 

программ Microsoft Excel и STATISTICA 6.0. Сходство альгоценозов оцени-
вали по видовому составу методом попарных сравнений с использованием 
качественной меры Серенсена–Чекановского [29]. Дендрограммы иерархи-
ческой кластеризации строили с использованием метода Варда. К доминант-
ным относили виды с биомассой или численностью, большей и равной 10% 
от общих величин [29]. Для каждой пробы по численности и биомассе от-
дельных видов вычисляли индекс видового разнообразия – Шеннона–
Уивера и доминирования – Симпсона [29, 30]. Для оценки степени органи-
ческого загрязнения вод применяли метод Пантле и Букка в модификации 
Сладечека [31]. Для определения трофности водоема применена классифи-
кация С.П. Китаева [32]. Одновременно измеряли температуру, рН воды и 
содержание кислорода. Для оценки изменений в фитопланктоне Сылвен-
ского залива привлечены данные более ранних исследований [33]. 
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Результаты исследования и обсуждение 
 

Годы исследований относились к теплым и маловодным. Количество 
осадков и объем поверхностного притока были ниже средних многолетних 
величин: в 2020 г. осадки составили 51% от нормы, в 2022 г. – 10% [34]. 
Вода в Сылвенско-Чусовском плесе значительно различалась по темпера-
турному режиму: средняя температура составляла 30,3 ± 1,6°С в 2020 г. и 
20,3 ± 0,6°С в 2022 г. Значения рН воды и кислородный режим варьировали 
незначительно: рН – 8,00 ± 0,27 и 7,81 ± 0,36, содержание О2 – 8,10 ± 0,41 и 
6,84 ± 0,26 мг/л в 2020 и 2022 г. соответственно. 

В период исследования в составе фитопланктона Сылвенско-Чусовского 
плеса Камского водохранилища выявлено 267 таксонов водорослей рангом 
ниже рода (254 вида) из 9 отделов (табл. 1). Наибольшим видовым богат-
ством отличался отдел Bacillaiophyta, в составе которого было зафиксиро-
вано 36% общего числа таксонов. Наряду с диатомовыми водорослями гос-
подствующее положение по числу представителей занимали отделы Chloro-
phyta, Chrysophyta и Cyanoprokaryota, на их долю приходилось 28,5; 12,5 и 
11,6% соответственно. Доля представителей других отделов составляла 
около 11%: Dinophyta – 4%, Euglenophyta – 4%, Cryptophyta – 1,5%, 
Charophyta – 1% и Raphidophyta – 0,4%. Соотношение отделов фитопланк-
тона как в заливах, так и для всего плеса водохранилища за период исследо-
вания сохранялось.  

Удельное видовое богатство фитопланктона (УВБ) варьировало от 44 до 
106 видов, разновидностей и форм водорослей: в Чусовском заливе выяв-
лена наиболее разнообразная флора, УВБ составляло 78 ± 6 видов, в Сыл-
венском – в 1,3 раза ниже (см. табл. 1). Наименьшее УБВ (57 ± 5 видов) ха-
рактерно для Сылвенско-Чусовского участка. Это, по-видимому, определя-
ется изменением гидродинамической активности по акватории плеса, гете-
рогенностью смешиваемых вод по химическому составу и минерализации. 
В верхних по течению точках отбора проб Сылвенского (ст. 1 и 2) и Чусов-
ского (ст. 5 и 6) заливов формируются сообщества с самым высоким видо-
вым богатством (УВБ – 91 и 87 соответственно) и, как правило, высокими 
показателями обилия. Индекс сходства (Серенсена–Чекановского) фито-
планктона разных участков краевого плеса варьировал от 0,41 до 0,68 и сви-
детельствовал о невысоком сходстве состава водорослей в связи с разнород-
ностью вод. На дендрограмме выявлено 3 кластера (рис. 2), что определя-
ется специфичностью станций верхних частей Сылвенского и Чусовского 
заливов по составу видов и где планктон наиболее разнообразен. Выражена 
также обособленность разнородного участка плеса (ст. 8) и нижних станций 
заливов (ст. 7 и 4). Например, фитопланктон ст. 7 отличается от соседних 
участков присутствием крупноразмерных диатомовых водорослей (Ulnaria 
acus (Kütz.) Aboal, Surirella librile (Ehrenb.) Ehrenb., видов рода Navicula 
Bory) и развитием Pandorina morum (O.F.Müll.) Bory (20–25% общей чис-
ленности фитопланктона).  

По сравнению с данными по фитопланктону Сылвенского залива за 
2004 г. [33] в период исследования число видов увеличилось здесь на 41% 
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(с 69 до 168 видов). Ранее выявлены представители 5 отделов водорослей, в 
альгоценозах также преобладали диатомовые (45%, сейчас 32%), зеленые 
водоросли (37%, сейчас 31%) и в меньшей степени цианопрокариоты (ЦП) 
(12%, сейчас 12,5%). 
 

Таблица 1  [T a ble  1 ]  
Таксономическая структура фитопланктона Сылвенско-Чусовского плеса  

Камского водохранилища  
[Taxonomic structure of phytoplankton in the Sylvensko-Chusovsky reach of the Kama Reservoir] 

 

Таксон [Taxon] 
Сылвенский 

залив 
[Sylvensky Bay]

Чусовской  
залив 

[Chusovsky Bay]

Сылвенско-Чусов-
ской участок 

[Sylvensko-Chusovsky 
section]

Сылвенско- 
Чусовской плес 

[Sylvensko-Chusovsky 
reach]

Chlorophyta 52 60 24 76 
Cyanoprokaryota 21 25 7 31 
Bacillariophyta 54 77 34 97 

Dinophyta 9 5 2 11 
Chrysophyta 19 33 13 33 
Cryptophyta 4 3 2 4 
Charophyta 1 3 1 3 

Euglenophyta 8 8 1 11 
Raphidophyta – 1 1 1 
Всего [Total] 168 215 85 267 

Примечание: «–» – данные отсутствуют. 
[Note: "-" - no data]. 
 

 
Рис. 2. Дендрограмма сходства видового состава фитопланктона  

Сылвенско-Чусовского плеса Камского водохранилища. По оси ординат – расстояние 
объединения (1-Ks), по оси абсцисс – станции отбора проб 

[Fig. 2. Dendrogram of similarity of the species composition of phytoplankton  
in the Sylvensko-Chusovsky reach of the Kama Reservoir. The ordinate axis is the merging distance  

(1-Ks), the abscissa axis is the sampling station] 
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Харофитовые водоросли, представленные десмидиевыми, составляли 

5% флоры, золотистые – 1%, сейчас число видов золотистых водорослей 
увеличилось до 19 (11% видового состава) (рис. 3). Несмотря на равную 
долю ЦП в альгоценозах, именно в этом отделе выявлены наиболее суще-
ственные изменения в составе: сократилось число видов ЦП азотфиксаторов 
(гетороцистных Anabaena Bory ex Born. et Flah., Dolichospermum (Ralfs ex 
Born. et Flah.) P. Wack., Hoff. et Komárek) и возросло число представителей 
диазотрофов (безгетероцистных Aphanocapsa Näg., Planktolyngbya Anagn. et 
Komárek, Anathece (Komárek & Anagn.) Komárek, Kastovsky et Jezberová). 
В целом увеличение разнообразия золотистых и диазотрофных ЦП в Сыл-
венско-Чусовском плесе связано как с периодом отбора проб (июль), когда 
в водоемах умеренной зоны получают развитие зеленые, диатомовые водо-
росли, часто при участии золотистых и ЦП [35–36], так и c «цветением 
воды» из-за происходящих глобальных климатических изменений [37–40] и 
условиями лет наблюдений. Также типичным является увеличение обилия 
миксотрофных фитофлагеллят, способных использовать дополнительные 
источники фосфора. 

 

 
 

Рис. 3. Таксономическая структура фитопланктона Сылвенского залива  
Камского водохранилища 

[Fig. 3. Taxonomic structure of phytoplankton in the Sylvensky Bay of the Kama Reservoir] 
 

Эколого-географическая характеристика водорослей планктона Сылвен-
ско-Чусовского плеса представлена в табл. 2. Большинство видов водорос-
лей являлись истинно планктонными (64%); меньшую часть альгоценозов 
составляли бентосные представители (18%), еще меньше планктонно-бен-
тосных видов (9%). Основу планктона составляли широко распространен-
ные виды и космополиты – 84%. По отношению к содержанию NaCl в воде 
практически весь перечень индикаторов образован пресноводными видами 
с низкой соленостью – олигогалобами. Виды-индифференты составляют 
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72%, галофилов, вегетирующих в пресноводных или слегка солоновато вод-
ных местообитаниях, – 19%. Доля галофобов, погибающих даже от незна-
чительного повышения содержания NaСl в воде, составляла 5% состава ин-
дикаторов солености воды, мезогалобов – 4%. По отношению к степени кис-
лотности водных масс состав показательных в этом отношении видов водо-
рослей на 60% сформирован индифферентами, алкалифилы образуют 37% 
и только 8% – представители кислых вод – ацидобионты. Виды-индикаторы 
сапробности воды включали в себя более 65% от списочного состава, среди 
них 43% – β-мезосапробы, 32% относились к группе β-o- и o-β-мезосапро-
бов. Индикаторы олигосапробных, а также загрязненных вод представлены 
в меньшей степени.  
 

Таблица 2  [T a ble  2 ]  
Эколого-географическая характеристика фитопланктона  
Сылвенско-Чусовского плеса Камского водохранилища  

[Environmental and geographic characteristics of phytoplankton of the studied  
Sylvensko-Chusovsky reach of the Kama reservoir] 

 

Характеристика 
[Characteristic] 

% от числа  
видов 

[% of the number 
of species] 

Характеристика 
[Characteristic] 

% от числа видов 
[% of the number  

of species] 

Распространение [Distribution] рН приуроченность [рН] 
Космополиты  
[Cosmopolites] 162 (84) Ацидофилы  

[Acidophilic] 3 (2) 

Бореальные  
[Boreal] 16 (8) Индифференты  

[Indifferents] 93 (60) 

Аркто-альпийские  
[Arctic-alpine] 15 (8) Алкалифилы  

[Alkaliphilic] 57 (37) 

Галобность [Halobnost]  Алкалибионты  
[Alkalibiontic] 2 (1) 

Галофилы [Halophiles] 22 (19) Сапробность [Saprobity] 
Индифференты  

[Indifferents] 86 (72) ο-сапробы [ο-saprob] 1 (0,5) 

Мезогалобы  
[Mezohalobes] 5 (4) ο-α-мезосапробы 

[ο-α-saprob] 10 (6,4) 

Галофобы [Halophobes] 6 (5) ο-β-(β-ο)-мезосапробы 
[ο-β-(β-ο)-saprob] 50 (32) 

Местообитание [Habitat] β-мезосапробы  
[β-mesosaprob] 67 (43) 

Планктонные [Planktonic] 129 (64) α-β-(β-α)-мезосапробы 
[α-β-(β-α)-mesosaprob] 10 (6,4) 

Бентосные [Benthic] 36 (18) α-мезосапробы  
[α-mesosaprob] 7 (4,2) 

Планктонно-бентосные 
[Planktonic-benthic] 19 (9) о-χ (χ-ο)-сапробы 

[о-χ (χ-ο)-saprob] 8 (5) 

Литоральные [Littoral] 7 (3) χ-сапробы [χ-saprob] 3 (2) 

Эпифитные [Epiphitic] 12 (6) α-ρ-(ρ-α)-сапробы
[α-ρ-(ρ-α)-saprob] 1 (0,5) 

 
В Сылвенском заливе на протяжении ряда лет (с 2004 по 2022 г.) эколо-

гическая структура альгоценозов сохранила свои пропорции. Различия в 
эколого-географических спектрах наблюдали по отношению к рН воды, 
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доля индифферентных видов выросла (на 10%), алкалифильных – сократи-
лась (на 14%). Также отмечено сокращение видов β- и ο-β-мезосапробов (на 
6%) и увеличение α-мезосапробов (на 5%). 
 

 
 

Рис. 4. Вклад отделов водорослей в структуру фитопланктона  
Сылвенско-Чусовского плеса Камского водохранилища: 

1 – Bacillariophyta; 2 – Chlorophyta; 3 – Cyanoprokaryota; 4 – Chrysophyta;  
5 – прочие отделы водорослей; A – Сылвенский залив, B – Чусовской залив,  

C– Сылвенско-Чусовской участок, D – Сылвенско-Чусовской плес. 
По оси ординат: а – численность; b – биомасса 

[Fig. 4. Сontribution of main microalgae taxa in Sylvensko-Chusovsky reach of the Kama reservoir 
(1 - Bacillariophyta; 2 - Chlorophyta; 3 - Cyanoprokaryota; 4 - Chrysophyta; 5 - other taxa of microalgae.  

A - Sylvensky Bay, B - Chusovsky Bay, C - Sylvensko-Chusovsky section,  
D - Sylvensko-Chusovsky reach; y-axis: а - number, million cells/L (a); b - biomass, mg/L (b))] 

 

Значения численности планктонных водорослей Сылвенско-Чусовского 
плеса варьировали от 0,9 до 85,0 млн кл./л (15,9 ± 6,0), биомассы – от 0,39 
до 13,02 мг/л (4,59 ± 0,94). Максимальные значения численности отмечены 
в Сылвенском заливе (створ 3) и связаны с высоким уровнем развития ЦП, 
основу биомассы здесь составляли динофитовые, диатомовые водоросли и 
в меньшей степени ЦП. На Сылвенско-Чусовском участке значения числен-
ности ниже в 15 раз, биомассы – в 8 раз, причем основу альгоценозов фор-
мировали диатомовые водоросли (рис. 4). В обоих заливах численность фи-
топланктона на русловых станциях в 2,0–2,5 раза ниже, чем на мелковод-
ных, при практически равных значениях биомассы, что определялось мас-
совым развитием мелкоразмерных ЦП на мелководьях. До создания Кам-
ского водохранилища увеличение доли ЦП отмечали только в устьевых 
участках рек Сылва и Чусовая [41]. Зарегулирование стока рек, в том числе 
р. Камы, привело к перестройке диатомово-зеленых ценотических комплек-
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сов в сторону ЦП [6, 35–36, 42]. В 2004 г. количественное развитие фито-
планктона в Сылвенском заливе соответствовало 319,8 ± 1,1 тыс. кл./л, при 
биомассе 1,08 ± 0,31 мг/л при доминировании пеннатных бентосных диато-
мовых, а также зеленых хлорококковых водорослей Pediastrum boryanum 
(Turp.) Meneg. и P. simplex Meyen. В результате развития мелкоразмерных 
видов ЦП и золотистых водорослей значения численности фитопланктона в 
период исследования увеличились более чем в 20 раз, тогда как биомасса 
фитопланктона стала больше только в 2 раза (преимущественно за счет раз-
вития представителей динофитовых водорослей и ЦП Aphanizomenon flos-
aquae). При этом уровень развития фитопланктона в 2022 г. значительно 
выше по сравнению с 2020 г. (аномально жарким), что определялось разли-
чием температурного режима в эти годы (табл. 3).  

Поскольку распределение фитопланктона в Сылвенско-Чусовском плесе 
по станциям было неравномерным, трофическое состояние (по Китаеву, 
[32]) на акватории менялось от β-олиготрофного в Сылвенско-Чусовском 
участке до мезотрофного в заливах в 2020 г. и от мезотрофного до α-эвтроф-
ного уровня в 2022 г.  

Доминирующий комплекс летнего фитопланктона Сылвенско-Чусовского 
плеса богат и разнообразен, в него входили 14 видов по численности 
(Cyanoprokaryota – 6 видов, Bacillariophyta – 4, Chlorophyta – 2, Chrysophyta – 2) 
и 9 по биомассе (Cyanoprokaryota – 1, Bacillariophyta – 3, Chlorophyta – 1, Di-
nophyta – 4). Существенных различий количества доминирующих видов право-
бережных и левобережных участков не выявлено. На отдельных участках за-
лива количество доминантных видов достигало 7 таксонов, что могло быть свя-
зано со слиянием разнородных вод заливов и Камского плеса.  
 

Таблица 3 [T a ble  3 ]   
Количественное развитие фитопланктона, ценотические индексы  

и сапробность Сылвенско-Чусовского плеса Камского водохранилища 
[Structure of phytoplankton in Sylvensko-Chusovsky reach of the Kama reservoir] 

 

Участки плеса 
[Sections  

of the reach] 

Числен-
ность,  

млн кл./л 
[Numbers, 

million cells/L]

Биомасса, 
мг/л 

[Biomass, 
mg/L] 

Индекс 
Шеннона–

Уивера 
[Shannon  

index]

Индекс 
Симпсона 

[Simpson  
index] 

Индекс са-
пробности 

[Index  
saprobity] 

Чусовской  
залив 
[Chusovsky Bay] 

4,8 ± 2,3 
13,1 ± 2,8 

1,25 ± 0,52 
3,86 ± 0,94 

3,48 ± 0,58 
3,92 ± 0,31 

0,19 ± 0,001
0,10 ± 0,001

1,92 ± 0,08 
2,10 ± 0,03 

Сылвенский  
залив  
[Sylvensky Bay] 

9,1 ± 2,4 
30,9 ± 14,3 

1,88 ± 0,29 
7,48 ± 1,56 

3,42 ± 0,54 
3,85 ± 0,34 

0,23 ± 0,02 
0,25 ± 0,03 

1,81 ± 0,13 
2,00 ± 0,02 

Сылвенско- 
Чусовской  
участок 
[Sylvensko-
Chusovsky section] 

1,8 ± 0,22 
2,1 ± 0,53 

0,59 ± 0,11 
0,99 ± 0,28 

– 
3,72 ± 0,09 

– 
0,20 ± 0,01 

– 
1,86 ± 0,02 

Примечание. Над чертой среднее с ошибкой за 2020 г., под чертой – 2022 г.; «–» – данные 
отсутствуют. 
[Note: Above the line is the average with an error for 2020. Below the line is 2022; "-" - no data]. 
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Ценотические комплексы фитопланктона в краевом плесе различались. 
На станциях Чусовского залива по численности доминировали ЦП 
(Aphanizomenon flos-aquae Ralfs ex Bornet et Flah., Anathece clathrata (West 
et G.S.West) Komárek et al., Aphanothece bachmannii Komárk.-Legn. et Cronb., 
Aphanocapsa holsatica (Lemm.) Cronb. et Komárek, А. inserta (Lemm.) 
G. Cronb. & Komárek) и диатомовые, последние (Aulacoseira granulata (Ehr.) 
Sim., A. ambigua (Grun.) Sim., Cyclotella meneghiniana Kütz., Lindavia radiosa 
(Grun.) De Toni & Forti, Stephanodiscus binderanus (Kütz.) и S. hantzschii 
Grun.) практически полностью формировали биомассу фитопланктона.  

 
 

Таблица 4 [T a ble  4 ]  
Доминантные виды фитопланктона в Сылвенско-Чусовском плесе Камского во-

дохранилища  
[Dominant phytoplankton species in Sylvensko-Chusovsky reach of the Kama reservoir] 

 
Участки плеса 

[Sections  
of the reach] 

Доминантный комплекс видов [Dominant species complex] 

 по численности (в %)  
[in numbers (in %)]

по биомассе (в %)  
[in biomass (in %)]

2020 г. 

Чусовской 
[Chusovsky Bay] 

Aphanothece bachmannii (15) 
Aphanocapsa inserta (11) 

Aphanizomenon flos-aquae (10) 
Anabaena spp. (10) 

Peridiniopsis penardii (15) 
Apocalathium aciculiferum (13) 

Peridinium cinctum (10) 

Сылвенский 
[Sylvensky Bay] 

Aphanizomenon flos-aquae (17), 
Planktolyngbya limnetica (33) 

Dinobryon divergens (15) 
D. sertularia (10) 

Aphanizomenon flos-aquae (10) 
Peridinium cinctum (31) 

P. willei (11) 

2022 г. 

Чусовской 
[Chusovsky Bay] 

Aphanizomenon flos-aquae (13) 
Planktolyngbya limnetica (15) 
Aphanothece bachmannii (20) 
Aphanocapsa holsatica (10) 
Aulacoseira granulata (12) 

A. ambigua (10) 
Stephanodiscus binderanus (14) 

Aulacoseira granulata (18) 
Aphanizomenon flos-aquae (10) 
Stephanodiscus binderanus (10) 

Сылвенский 
[Sylvensky Bay] 

Aphanizomenon flos-aquae (28) 
Aphanocapsa holsatica (20) 

A. delicatissima (12) 
Planktolyngbya limnetica (10) 

Coenochloris fotti (10) 

Aphanizomenon flos-aquae (22) 
Aulacoseira granulata (22) 

Apocalathium aciculiferum (20) 
Peridinium cinctum (10) 

Сылвенско- 
Чусовской 
[Sylvensko-
Chusovsky] 

Aphanizomenon flos-aquae (18), 
Limnothrix planctonica (10) 

Planktolyngbya limnetica (10) 
Pandorina morum (14) 

Aulacoseira granulata (12) 
A. ambigua (10) 

Aulacoseira granulata (20) 
Aphanizomenon flos-aquae (11) 

Pandorina morum (10) 
Aulacoseira ambigua (10) 

 
В сылвенских водах усиливалась ценотическая значимость зеленых хло-

рококковых водорослей (по численности Coelastrum astroideum De-Not, 



Беляева П.Г. Состав и структура фитопланктона Сылвенско-Чусовского плеса 

205 

C. microporum Nägeli, Coenochloris fotti (Hind.) Tetraedron triangulare 
Korsch.) при сохранении доминирования ЦП. В составе доминантных видов 
по биомассе наряду с диатомовыми, значительную роль играли динофито-
вые водоросли (Apocalathium aciculiferum (Lemm.) et al., Peridinium cinctum 
(O.F.M.) Ehr., P. willei Huitfeldt-Kaas, Peridinium sp. и Gymnodinium sp.) 
(табл. 4). На Сылвенско-Чусовском участке состав доминирующего ком-
плекса по численности и биомассе состоял из представителей ЦП 
(Planktolyngbya limnetica, Limnothrix planctonica (Wołos.) Meffert и Aphani-
zomenon flos-aquae), диатомовых (Aulacoseira granulata, Stephanodiscus 
binderanus) водорослей и зеленой Pandorina morum (O.F. Müller) Bory.  

Отличие фитопланктона отдельных станций Сылвенского залива в 2020 г. 
заключалось в массовом развитии золотистых водорослей, представленных 
видами рода Dinobryon (D. sertularia Ehrenb., D. divergens O.E. Imhof), а 
также отсутствием представителя рафидофитовых водорослей 
Gonyostomum semen (Ehr.) Diesing. 

Несмотря на отличия в составе видов доминантного комплекса для со-
временного этапа развития фитопланктона в целом характерен процесс рас-
ширения его состава за счет массового развития индикаторов антропоген-
ного эвтрофирования: диазотрофов (Aphanizomenon flos-aquaе, Aphanocapsa 
holsatica, Anathece clathrata, Planktolyngbya limnetica), диатомовых (Aulaco-
seira granulata, Stephanodiscus hantzschii) и динофитовых (Peridiniopsis 
penardii, Apocalathium aciculiferum, Peridinium cinctum) водорослей. Уста-
новлено, что подобное явление наблюдается во многих водохранилищах 
(волжского каскада [41], Бухтарминского [43], ангарских [44], Краснояр-
ского [45], Камского и Воткинского [4, 6, 42], Новосибирского [46], Стры-
кувского (Центральная Польша, Европа) [47], Джатилухур (Западная Ява, 
Индонезия) [48], в озерах и водохранилищах Америки [49]) на заключитель-
ных стадиях олиго-эвтрофной сукцессии, что свидетельствует об увеличе-
нии трофического статуса вод [1, 36, 50–52].  

В Сылвенско-Чусовском плесе средние коэффициенты видового разнооб-
разия Шеннона, рассчитанные по численности и биомассе фитопланктона, ва-
рьировали от 2,96 до 5,02 и от 2,98 до 4,52 соответственно. Высокие значения 
индекса указывают на сложность структуры и высокое биоразнообразие фито-
планктона и определялись тем, что в формировании общей численности и био-
массы вклад доминантных видов редко превышал 20%. В целом более высокие 
показатели видового разнообразия характерны для прибрежий в 2022 г. Ин-
дексы Симпсона в Сылвенско-Чусовском плесе изменяются от 0,04 до 0,36 и по 
численности, и по биомассе фитопланктона. На мелководных участках индекс 
ниже (0,13 ± 0,02), чем в русле (0,20 ± 0,03). Как известно, этот индекс показы-
вает степень выраженности доминирования определенных видов в структуре 
сообщества и понижается с увеличением разнообразия сообществ, поэтому его 
значения ниже в Чусовском заливе (0,15 ± 0,03) по сравнению с Сылвенским 
(0,23 ± 0,05). 

Индексы сапробности, отражающие степень органического загрязнения 
водных масс, варьировали от 1,57 до 2,13. Различия значений индексов 
между разными участками в Сылвенско-Чусовском плесе незначительны и 
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характеризовали данный участок Камского водохранилища в летний сезон 
как β-мезосапробный с III классом качества воды – умеренно загрязненная.  

 
Заключение 

 
Приведены первые сведения о фитопланктоне Сылвенско-Чусовского 

плеса Камского водохранилища в июле 2020 и 2022 гг. В составе фитопланк-
тона выявлено 267 видов и внутривидовых таксонов водорослей из 9 отде-
лов. Основу видового богатства формировали диатомовые (36,0%), зеленые 
(28,5), золотистые (12,5) водоросли и цианопрокариоты (11,6%). В Сылвен-
ском заливе по сравнению с июлем 2004 г. отмечено увеличение (на 41%) 
видового богатства фитопланктона. Видовой состав фитопланктона отлича-
ется на разных участках плеса, что связано с поступлением в заливы речных 
вод Сылвы и Чусовой различной минерализации. Поэтому степень флори-
стического сходства по коэффициентам Серенсена–Чекановского невысо-
кая и составила от 0,41 до 0,68.  

Эколого-географическая структура фитопланктона показывает преобла-
дание типично планктонных видов, широко распространенных в водоемах 
земного шара, индифферентных к уровню солености воды, обитающих 
только в пресных водоемах и предпочитающих нейтральные воды по вели-
чине рН. В эколого-географическом аспекте фитопланктон Сыльвенского 
залива в 2022 г. не имел существенных различий по сравнению с 2004 г.  

В формирование фитопланктона Сылвенско-Чусовского плеса в период 
летней межени наиболее весомый вклад вносили цианопрокариоты наряду 
с диатомовыми и зелеными водорослями. Количественные показатели раз-
вития фитопланктона варьировали: от 0,9 до 85,0 млн кл./л по численности 
и от 0,39 до 13,02 мг/л по биомассе. Различия температурного режима в годы 
исследований определяли уровень развития фитопланктона; в 2022 г. значе-
ния численности и биомассы были в три раза выше по сравнению с ано-
мально жарким 2020 г. Трофический статус водоема изменялся от олиго-
мезотрофного в 2020 г. до эвтрофного в 2022 г. Численность фитопланктона 
Сылвенского залива с 2004 г. по настоящее время в результате развития мел-
ких видов водорослей увеличилась более чем в 20 раз, тогда как биомасса 
фитопланктона – лишь в 2 раза.  

По всей акватории доминирующий комплекс представлен преимуще-
ственно видами-индикаторами антропогенного эвтрофирования 
(Aphanizomenon flos-aquaе, Aphanocapsa holsatica, Aulacoseira granulata, 
Stephanodiscus binderanus), наблюдается массовое развитие безгетероцист-
ных цианопрокариот (Aphanocapsa holsatica, A. inserta, Anathece clathrata, 
Planktolyngbya limnetica, Aphanothece bachmannii) и усиление ценотической 
роли динофитовых водорослей, способных использовать дополнительные 
источники фосфора. 

Индексы сапробности, отражающие степень органического загрязнения, 
характеризовали водные массы Сылвенско-Чусовского плеса как β-мезоса-
пробные III класса качества воды (умеренно загрязненная). 
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Аннотация. Приведены результаты исследования по выделению микроорга-

низмов-продуцентов и опытно-промышленному испытанию сконструированного 
бактериального консорциума для совместного компостирования отходов животно-
водства (на примере птичьего помета) и деревообработки (опилок хвойных пород) 
в условиях Западной Сибири. В состав консорциума вошли термофильные и тер-
мотолерантные штаммы органотрофных непатогенных бактерий, продуцентов гид-
ролитических ферментов, выделенные из отходов животноводства и избыточного 
активного ила очистных сооружений в Томской области: Anoxybacillus 
kamchatkensis AS-GOS-2, Bacillus amyloliquefaciens PL-1, Aneurinibacillus 
thermoaerophilus PL-5, Brevibacillus brevis PM-3, Pseudoxanthomonas taiwanensis 
PM-cell. Тестирование консорциума в ходе совместного компостирования птичьего 
помета и опилок хвойных пород в соотношении 1:2, проведенное в течение 46 суток 
при температуре окружающей среды от +3°С до –15°С, показало положительное 
влияние консорциума на санитарно-паразитологические и микробиологические ха-
рактеристики использованного помета. Разработанный консорциум может быть ре-
комендован для компостирования органических отходов в широком технологиче-
ском коридоре значений рН и температур. 
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Summary. Disposal of agro-industrial wastes is one of the major unresolved envi-

ronmental problems of our time in many countries of the world, and it is associated with 
adverse impacts on ecosystems due to their improper storage. Composting is considered 
one of the most attractive ways of using a wide range of organic wastes due to its envi-
ronmental safety, low cost and the possibility to obtain useful products. In addition to 
fresh animal and poultry litter, organic wastes such as lignin and cellulosic materials 
from crop production, wood processing, and others can be used in co-processing sys-
tems through microbial bioconversion to produce organic fertilisers or soil mixes. Many 
existing methods of controlled composting of waste are based on the use of expensive 
technological techniques and equipment, which significantly increases the cost of the 
product. Therefore, in addition to increasing the rate of composting, it is very important 
to simplify the process of obtaining the finished product and also reduce labour and 
energy costs. 

The aim of this study was to isolate and investigate new strains of organotrophic 
microorganisms, develop a microbial consortium for accelerated composting, and con-
duct industrial-scale trials of combined composting of animal waste (poultry manure as 
an example) and wood processing (conifer sawdust) under the conditions of Western 
Siberia. During this work, the necessity of aeration of the mixture for successful com-
posting of waste was also investigated.  

Sampling of organic wastes (poultry manure, swine manure, and pine sawdust) for 
research purposes was carried out in January-February 2020 at the relevant enterprises 
of Tomsk and Tomsk district. The obtained samples of poultry and swine manure served 
as a source for isolation of thermophilic and thermotolerant heterotrophic microorgan-
isms – organic matter decomposers. A total of 7 pure cultures of organotrophic bacteria 
were isolated from animal waste and identified by molecular methods, most of which 
were represented by Gram-positive spore-forming cells (see Fig. 1). The only strain 
that did not form spores was characterised by its ability to degrade cellulose (see Fig. 2). 
The bacterial strains isolated from animal waste belonged to the families Paenibacil-
laceae and Bacillaceae within the phylum Bacillota (see Table 1). The strains were se-
lected for the consortium based on their ability to degrade organic matter, including 
complex polymers, and general physiological properties that determine the biotechno-
logical potential for waste bioconversion. As a result, the consortium included thermo-
philic and thermotolerant strains of organotrophic non-pathogenic bacteria that produce 
hydrolytic enzymes: Bacillus amyloliquefaciens PL-1, Aneurinibacillus thermoaeroph-
ilus PL-5, Brevibacillus brevis PM-3, and Pseudoxanthomonas taiwanensis PM-cell. 
The consortium also included a thermotolerant organotolerant strain Anoxybacillus 
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kamchatkensis AS-GOS-2, previously isolated from activated sludge of municipal 
wastewater treatment plant in Tomsk. The physicochemical conditions for the applica-
tion of the developed consortium are presented in Table 2. 

Pilot tests of the technology of joint composting of animal waste (poultry manure) 
and wood processing waste (coniferous sawdust) using the developed microbial con-
sortium were conducted in October-November 2021 for about 6 weeks. Composting of 
raw materials was carried out in piles (dimensions 3×3×2 m, volume 18 m3) designated 
as “PB-1” – experimental pile with consortium application and use of forced aeration, 
“PB-2” – experimental pile with use of forced aeration, and “PB-3” – no effect control 
pile. All treatments were carried out with a 1:2 ratio of poultry manure to sawdust. 
Forced aeration of the mixtures in the experimental piles was carried out by discrete air 
supply at a rate of 0.35 m3/min, starting from the first day of composting in the 12-hour 
mode after a 12-hour rest. Throughout the experiment, the temperature of each pile 
mixture was measured at 10 points at a depth of 50 cm (see Fig. 3). The obtained data 
on the temperature changes in the piles during composting testify to intensive biological 
processes in the PB-1 sample related to the development of thermophilic and thermo-
tolerant microorganisms in the consortium. 

The physico-chemical and agrochemical parameters of the obtained compost were 
evaluated for compliance with the normative requirements for organic fertilisers based 
on animal waste (see Table 3). The content of pathogenic and opportunistic microor-
ganisms, the presence of protozoan cysts and oocysts, as well as helminth eggs and 
larvae were evaluated to control sanitary and hygienic indicators (see Table 4). Contrary 
to the control samples, the compost obtained with the participation of the microbial 
consortium not only complied with the norms as regards the content of organic matter 
and other nutrients, but was also characterised by elimination of the eimeriosis pathogen 
together with a reduction in the number of opportunistic microorganisms to the norma-
tive level. 

Thus, the combined composting of poultry manure and conifer sawdust in the ratio 
of 1:2, carried out for 46 days at ambient temperatures from +3℃ to -15℃, showed a 
positive effect of the developed consortium on the quality of the obtained compost. The 
developed consortium can be recommended for composting organic waste in a wide 
technological corridor of pH values and temperatures. 

The article contains 3 Figures, 4 Tables, 30 References. 
Keywords: сontrolled composting, organic waste, bioconversion, microbial consor-

tia, thermophilic and thermotolerant organotrophic microorganisms 
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Введение 
 

Утилизация отходов агропромышленного комплекса (АПК) является од-
ной из основных и нерешенных экологических проблем современности во 
многих странах мира и связана с неблагоприятным воздействием на экоси-
стемы из-за их неправильного хранения [1, 2]. Современная тенденция раз-
вития устойчивого хозяйства и стремления к рециклингу природных ресур-
сов диктуют необходимость поиска эффективных подходов для управления 
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отходами АПК. Компостирование рассматривают как один из самых при-
влекательных способов утилизации широкого спектра органических отхо-
дов из-за его экологической безопасности, низкой себестоимости и возмож-
ности получения полезных продуктов [3, 4]. Процесс компостирования сво-
дит к минимуму некоторые агрохимические и санитарно-биологические 
риски, связанные с использованием непереработанных органических отхо-
дов [1]. Свежие отходы животноводческих комплексов и птицефабрик, не-
смотря на высокое содержание питательных веществ, не могут быть исполь-
зованы для растениеводства непосредственно после их образования. При-
чина в том, что непереработанные навозы и пометы при внесении на поля 
вызывают загрязнение почв, поверхностных и грунтовых вод биогенными 
элементами и могут быть источниками условно-патогенной микрофлоры, 
цист простейших, яиц гельминтов и личинок насекомых [5–6].  

Другие виды органических отходов также могут быть утилизированы в 
совместных технологических схемах путем микробной биоконверсии с по-
лучением органических удобрений или грунтов. Например, лигнин- и цел-
люлозосодержащие отходы растениеводства, деревообработки, ланд-
шафтных хозяйств. Они обычно содержат около 40–50% целлюлозы, 25–
30% гемицеллюлозы и 15–25% лигнина [7]. Древесина содержит много уг-
лерода (около 50%) и сравнительно бедна азотом (0,1–1,2%), поэтому ши-
рокое применение одних древесных остатков в качестве удобрения малоэф-
фективно. Для удобрения почвы лучше использовать компосты с включе-
нием в их состав конвертированных древесно-растительных остатков [8, 9]. 

Контролируемое компостирование – это биологический процесс, в ко-
тором используются встречающиеся в природе микроорганизмы для пре-
образования биоразлагаемых органических веществ в гумусоподобный 
продукт. В процессе компостирования уничтожаются болезнетворные 
микроорганизмы, происходит превращение азота в формы, доступные для 
растений, уменьшается объем отходов [1–4]. Процесс лимитируется фи-
зико-химическими параметрами (температура, влажность, pH и аэрация) и 
свойствами субстрата [10]. Баланс питательных веществ определяется 
прежде всего соотношением углерода и азота в компостной смеси. По ли-
тературным данным, оптимальное соотношение С:N находится в пределах 
от 20:1 до 40:1 [11]. Также важным параметром при компостировании яв-
ляется доступ кислорода, необходимого для эффективной жизнедеятель-
ности аэробных микроорганизмов, осуществляющих превращения органи-
ческого вещества и соединений азота. Адекватное снабжение кислородом 
позволяет биологическим процессам развиваться с оптимальной эффек-
тивностью. Аэрация также влияет на температуру, влажность, содержание 
углекислого газа (CO2) и кислорода (O2) в воздухе, насыщающем компост, 
а также на скорость удаления дурно пахнущих и потенциально токсичных 
газов. Минимальная концентрация кислорода для поддержания аэробных 
условий составляет 5%. Распространенными способами улучшения аэра-
ции во время контролируемого компостирования являются механическое 
перемешивание материала и принудительная аэрация посредством си-
стемы труб [12]. 



Ивасенко Д.А. и др. Биоконверсия твердых отходов животноводства 

217 

В настоящее время разработаны и предложены различные методы контро-
лируемого компостирования отходов с использованием приемов, способству-
ющих ускорению созревания компостов; конструкций для улучшения массо-
обмена, поддержания определенной температуры и влажности, подачи кис-
лорода, углекислого газа и т. д. Многие из них основаны на применении до-
рогостоящих технологических приемов и оборудования, что значительно уве-
личивает стоимость продукта. Поэтому, наряду с повышением скорости ком-
постирования, очень важным является упрощение процесса получения гото-
вого продукта, а также снижение трудозатрат и энергоемкости [13]. 

Цель настоящего исследования заключалась в выделении и изучении 
штаммов органотрофных микроорганизмов для ускорения компостирования, 
разработке микробного консорциума на их основе и проведении промышлен-
ных испытаний в ходе совместного компостирования отходов животновод-
ства (на примере птичьего помета) и деревообработки (опилок хвойных по-
род) в условиях Западной Сибири. В ходе работы также исследовалась необ-
ходимость аэрации смеси для успешного компостирования отходов.  

 
Материалы и методы  

 
Отбор органических отходов для целей исследования проводили в ян-

варе–феврале 2020 г. непосредственно в местах их образования и накопле-
ния. Всего отобрано 3 объединенные пробы отходов на профильных пред-
приятиях в г. Томске и Томском районе: проба PL – куриный помет, поме-
тохранилище птицефабрики «Томская» АО «Сибагро»; проба РМ – свиной 
навоз, навозохранилище свинокомплекса «Томский» АО «Сибагро»; проба 
CS – сосновые опилки, деревообрабатывающее предприятие, ООО 
«Томлесдрев». Пробы отбирали стерильными инструментами в одноразо-
вые пластиковые емкости и хранили до анализа и последующего примене-
ния при 4°С. Физико-химические и агрохимические показатели органиче-
ских отходов животноводства и полученных образцов компоста оценивали 
с точки зрения соответствия требованиям ГОСТ 33830-2016 для органиче-
ских удобрений на основе отходов животноводства [14]. Комплексный ла-
бораторный анализ проводили в аккредитованной испытательной лаборато-
рии ФГБУ «Станция агрохимической службы «Томская». Для контроля са-
нитарно-гигиенических показателей органических отходов и компоста про-
водили паразитологические и микробиологические исследования в ОГБУ 
«Томская областная ветеринарная лаборатория». В ходе исследований оце-
нивалось содержание условно-патогенных и патогенных микроорганизмов, 
наличие ооцист и цист простейших, а также яиц и личинок гельминтов. 

Для культивирования термофильных и термотолерантных гетеротрофных 
микроорганизмов-деструкторов органического вещества из проб PL и PM были 
использованы богатые питательные среды в жидкой форме без уплотнения ага-
ром – коммерческий ГРМ-бульон (ФБУН ГНЦ ПМБ, Россия) и жидкий аналог 
среды Plate Count Agar (РСА), содержащий (г/л): дрожжевой экстракт – 2,50, 
NaCl – 5,00, D-глюкозу – 1,00, пептон ферментативный – 5,00. Селективным 
фактором при получении накопительных культур служила температура (50°С). 
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Для выделения бактерий-продуцентов целлюлаз использовали синтетическую 
среду с микрокристаллической целлюлозой (МКЦ) следующего состава (г/л): 
KH2PO4 – 0,50, MgSO4·7H2O – 0,25, МКЦ – 2,00.  

Жидкие накопительные культуры получали в аэробных условиях с ис-
пользованием шейкера (180 об/мин). Полученные культуры послужили ис-
точниками для выделения чистых культур штаммов-продуцентов для био-
конверсии отходов в составе промышленных консорциумов. Чистые куль-
туры микроорганизмов-деструкторов органического вещества и целлюло-
литических микроорганизмов выделяли методом Коха (изолированием от-
дельно лежащей колонии) на соответствующих плотных питательных сре-
дах. Для изучения морфологии клеток применяли метод фазово-контраст-
ного микроскопирования («Биомед 6», Россия) с использованием объектива 
×100 и программного обеспечения Toup Tek ToupView, Версия Х86.  

Идентификацию микроорганизмов и биоинформационный анализ прово-
дили с помощью анализа последовательностей гена 16S рРНК, близких к 
полным [15]. Тотальная ДНК из колоний была выделена с использованием 
модифицированного фенол-хлороформного метода [16] с обработкой 
CTAB. Для этого около 100 мг биомассы смешивали с 490 мкл TE-буфера 
(рН 8,0), 15 мкл 20% SDS, протеиназой К, лизоцимом, аккуратно перемеши-
вали и инкубировали в течение 1 ч при 37°С. Вносили 100 мкл 5М NaCl, 
перемешивали, добавляли 160 мкл CTAB/NaCl и инкубировали при 65°С в 
течение 15 мин. Вносили равный объем хлороформа, перемешивали и цен-
трифугировали 5–7 мин при 12 000 об/мин, супернатант смешивали со сме-
сью фенол:хлороформ:изоамиловый спирт (25:24:1), центрифугировали в 
течение 5 мин при 12 000 об/мин. ДНК осаждали из супернатанта холодным 
изопропанолом в количестве 0,7× от объема (мкл) с добавлением 35 мкл 3М 
ацетата натрия. Далее нити ДНК собирали в течение 10 мин при 
14 000 об/мин. Осадок дважды промывали в 500 мкл охлажденного 70% эта-
нола в течение 1 мин при 1 400 об/мин. Финальную промывку проводили 
100% охлажденным этанолом. Осадок просушивали при 40°С в течение 10–
15 мин в твердотельном термостате. Полученную ДНК растворяли в 100 мкл 
TE буфера. Для амплификации последовательности гена 16S рРНК бактерий 
использовали праймеры 27F (5' AGAGTTTGATCCTGGCTCAG) и 1492R  
(5' GGTTACCTTGTTACGACTT). Состав ПЦР смеси соответствовал реко-
мендуемому для Taq-полимеразы (#EP0402, Thermo Scientific). Продукты 
амплификации разделяли в 1% агарозном геле в смеси с интеркалирующим 
красителем SYBRGreen (1:5 мкл) при 110 V в течение 25 мин и визуализи-
ровали на трансиллюминаторе. Секвенирование проводили в ЗАО «Синтол» 
(г. Москва) автоматизированным методом Сэнгера с предварительной фер-
ментативной очисткой продуктов ПЦР. Из отдельных последовательностей 
ДНК были получены консенсусные последовательности максимально воз-
можной длины в приложении BioEdit [15]. Для анализа консенсусных по-
следовательностей была использована база данных GenBank NCBI. Близкие 
к полным последовательности 16S рРНК выделенных и идентифицирован-
ных штаммов депонированы в базу данных GenBank NCBI под номерами 
PP572911–PP572917. 
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При отборе штаммов для консорциума на основе данных биоинформа-
ционного анализа и культуральных свойств учитывали филогенетическое 
положение и отсутствие патогенных свойств, а также принимали во внима-
ние наличие способности к деструкции органических веществ, включая 
трудноразлагаемые полимеры и общие физиологические свойства, которые 
обусловливают биотехнологический потенциал органотрофов для биокон-
версии отходов. 

Опытную партию консорциума для испытаний получали в ферментере 
«Ф-200» (Китай) на цитратно-аммонийной среде следующего состава, г/л: 
натрий лимоннокислый 3-замещенный – 2,0, хлорид натрия – 5,0, сульфат 
магния 7-водный – 0,2, гидрофосфат аммония – 1,0, дигидрофосфат калия – 
1,0, сахароза – 1,0, масло растительное в качестве пеногасителя – 10,0. 
Опытно-промышленные испытания технологии компостирования птичьего 
помета птицефабрики «Томская» проводили в октябре–ноябре 2021 г. в те-
чение ~6 нед на производственной площадке ООО «Дарвин», г. Томск. 
В ходе работ тестировали разработанный консорциум для совместного ком-
постирования отходов животноводства (помета) и деревообработки (опилок 
хвойных пород). Компостирование сырья проводили в буртах. Общее число 
буртов составило 3, каждый из них имел габариты 3×3×2 м, объем 18 м3. 
Были заложены следующие варианты буртов: ПБ-1 – экспериментальный 
бурт с внесением консорциума и использованием принудительной аэрации; 
ПБ-2 – экспериментальный бурт с использованием принудительной аэра-
ции; ПБ-3 – контроль без воздействий. Все варианты были заложены при 
соблюдении пропорций птичьего помета и опилок 1:2. Данное соотношение 
компонентов попадает в зону оптимального соотношения С:N на основе 
расчетов с учетом насыпной плотности отходов. Принудительную аэрацию 
смесей в буртах проводили с помощью дискретной подачи воздуха со ско-
ростью 0,35 м3/мин, начиная с первых суток компостирования в режиме 12 ч 
через 12 ч в ходе всего технического процесса. 

На протяжении всего эксперимента проводили измерения температуры 
каждого бурта в 10 точках на глубине 50 см. Статистическая обработка дан-
ных температурных измерений проведена с применением непараметриче-
ского U-критерия Манна–Уитни путем сравнения средних значений на ос-
нове не менее 10 индивидуальных замеров в каждой временной точке, по-
лученных для каждого варианта эксперимента. Отличия считали значи-
мыми при р < 0,01. На графике представлены средние арифметические зна-
чения полученных показателей со стандартным отклонением. 

 
Результаты исследования и обсуждение  

 
Процесс компостирования может быть как аэробным (с потреблением 

кислорода), так и анаэробным, однако аэробный вариант компостирования 
гораздо более быстрый и более эффективный с точки зрения нейтрализации 
неприятного запаха и получения качественного готового продукта [17]. По-
этому исследование было сосредоточено на выделении и тестировании 
аэробных продуцентов для промышленного применения.  
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Полученные из куриного помета и свиного навоза накопительные куль-
туры послужили источниками для выделения штаммов-продуцентов для 
биоконверсии отходов в составе промышленных консорциумов. Всего из 
отходов животноводства выделено 7 чистых культур органотрофных бакте-
рий. Все устойчиво растущие в чистых культурах штаммы термофильных и 
термотолерантных бактерий были представлены палочковидными клет-
ками. Большинство представлено грамположительными спорообразую-
щими формами (рис. 1).  

 

 
 

Рис. 1. Клетки и споры штаммов органотрофных бактерий, выделенных из отходов  
животноводства, фазово-контрастная микроскопия, линейка 5 мкм 
[Fig. 1. Cells and spores of organotrophic bacteria isolated from livestock waste,  

phase-contrast microscopy, scale bar is 5µm] 
 

Из бактерий, полученных на среде с МКЦ при 50°С, стабильный рост в 
культуре показал лишь один штамм – РМ-cell из свиного навоза. На плотной 
среде с добавлением МКЦ в качестве единственного источника углерода и 
электронов штамм РМ-cell образует прозрачные слизистые колонии непра-
вильной формы с неровным краем. Клетки представляют собой короткие 
мелкие палочки с закругленными концами, 0,5–0,7×1,0–1,5 мкм (рис. 2, а). 
Клетки неподвижные, не образуют спор, по Граму окрашиваются отрица-
тельно. Штамм разлагает целлюлозу, что подтверждает качественный тест 
на минеральной питательной среде с фильтровальной бумагой (рис. 2, b). 

Штаммы бактерий, выделенные из птичьего помета, относились к семей-
ствам Paenibacillaceae и Bacillaceae внутри филума Bacillota (табл. 1). Бакте-
рии, выделенные из пробы куриного помета, близкородственны Bacillus 
amyloliquefaciens (штамм PL-1, 100% гомологии последовательности), 
Bacillus subtilis (PL-4, 99,93%) и Aneurinibacillus thermoaerophilus (PL-5, 
99,93%). Бактерии данных групп, включающих термофильных и термотоле-
рантых представителей, являются органотрофами и могут быть использо-
ваны для биоконверсии органического вещества в ходе компостирования. 
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Интересно, что нам удалось выделить термотолерантного представителя, 
близкого к B. subtilis, что встречается довольно редко, но такие представи-
тели могут иметь полезные свойства, как, например, штамм, выделенный 
ранее из коровьего навоза [18]. 

 

 
 

Рис. 2. Клетки штамма PM-cell на агаризованной среде с МКЦ:  
a – фазово-контрастная микроскопия, линейка 5 мкм;  

b – результаты качественного теста на деструкцию целлюлозы 
[Fig. 2. PM-cell strain cells on agar medium with MCC, a - Phase-contrast microscopy,  

scale bar is 5 µm, b - Results of a qualitative test for cellulose destruction] 
 

Таблица 1 [T a ble  1 ]  
Результаты идентификации штаммов бактерий из органических отходов  

на основании анализа последовательности гена 16S рРНК  
[Data on identification of bacterial strains from organic waste based on analysis  

of the 16S rRNA gene sequence] 
 

Штамм 
[Strain] 

Филогенетическая  
принадлежность 

[Phylogenetic affiliation] 

Ближайший  
валидно описан-
ный родственник 

[Closest validly 
described relative] 

Номер до-
ступа Gen-
Bank NCBI 

[GenBank NCBI 
accession  
number] 

% сходства 
(количество  
совпавших  

нуклеотидов) 
[% similarity (number 

of matched  
nucleotides)] 

Источник выделения: птичий помет PL 
[Source of isolation: poultry manure PL] 

PL-1 
Bacteria; Bacillota; Ba-
cilli; Bacillales; Bacil-
laceae; Bacillus 

Bacillus 
amyloliquefaciens 
SN-15  

KR010172 100 (1453 / 1453) 

РL-4 
Bacteria; Bacillota; Ba-
cilli; Bacillales; Bacil-
laceae; Bacillus 

Bacillus subtili s 
BRU16-Sr MT645257 99,93 (1451 / 1452) 

PL-5 

Bacteria; Bacillota; 
Bacilli; Bacillales;  
Paenibacillaceae;  
Aneurinibacillus 

Aneurinibacillus 
thermoaerophilus  
DSM 10154 

NR_112216 99,93 (1444 / 1445) 
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Штамм 
[Strain] 

Филогенетическая  
принадлежность 

[Phylogenetic affiliation] 

Ближайший  
валидно описан-
ный родственник 

[Closest validly 
described relative] 

Номер до-
ступа Gen-
Bank NCBI 

[GenBank NCBI 
accession  
number] 

% сходства 
(количество  
совпавших  

нуклеотидов) 
[% similarity (number 

of matched  
nucleotides)] 

Источник выделения: свиной навоз, PM 
[Source of isolation: swine manure PM] 

PM_ 
cell 

Bacteria; Pseudomonad-
ota; Gammaproteobacte-
ria; Xanthomonadales; 
Xanthomonadaceae; 
Pseudoxanthomonas

Pseudoxanthomonas 
taiwanensis штамм 
NBRC 101072 

NR_113974 100 (1443 / 1443) 

PM-1 

Bacteria; Bacillota;  
Bacilli; Bacillales;  
Paenibacillaceae; 
Aneurinibacillus 

Aneurinibacillus  
thermoaerophilus 
SSA4 

MH988755 100 (1444 / 1444) 

РМ-2 

Bacteria; Bacillota;  
Bacilli; Bacillales;  
Paenibacillaceae;  
Brevibacillus 

Brevibacillus brevis 
BEA1 EF079071 99,93 (1428 / 1429) 

PM-3 

Bacteria; Bacillota;  
Bacilli; Bacillales;  
Paenibacillaceae; 
Brevibacillus 

Brevibacillus brevis 
BEA1 EF079071 99,93 (1450 / 1451) 

 
Штаммы РМ-1, РМ-2 и РМ-3 из свиного навоза также идентифициро-

ваны как принадлежащие к Bacillota (семейство Paenibacillaceae). Штамм 
РМ-1 на основании анализа последовательности, кодирующей ген 16S 
рРНК, отнесен к виду A. thermoaerophilus, который включает термофильные 
органотрофные бактерии. Штаммы РМ-2 и РМ-3 близкородственны 
(99,93%) штамму Brevibacillus brevis BEA1, выделенному из вермикомпоста 
из отходов производства оливкового масла [19], и также имеют потенциал 
для применения в составе промышленных консорциумов для компостиро-
вания органических отходов. РМ-cell относится к Pseudoxanthomonas 
taiwanensis, типовой штамм которого выделен и описан из горячего источ-
ника на Тайване [20]. 

Так как сравнительный анализ маркерных последовательностей ДНК 
позволил определить видовую принадлежность выделенных микроорганиз-
мов, анализ литературных источников позволил исключить присутствие 
среди них потенциально патогенных для растений и животных. 

При отборе штаммов, которые могут быть включены в состав консорци-
ума, принимали во внимание наличие у ближайших родственников способ-
ности к деструкции органических веществ, включая трудноразлагаемые по-
лимеры и общие физиологические свойства, которые обусловливают био-
технологический потенциал органотрофов для биоконверсии отходов. 
Также отбраковали повторяющиеся штаммы, идентичные по последова-
тельности гена 16S рРНК. В результате был разработан консорциум, пред-
назначенный для компостирования органических отходов животноводства, 
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перерабатывающей и пищевой промышленности, включающий следующие 
штаммы: 

1. B. amyloliquefaciens PL-1 – термотолерантный аэробный органотроф с 
диапазоном температур от 15 до 60°C, оптимумом при 37°C [21, 22]. Спосо-
бен к образованию спор. Оптимально растет при рН 5,0–7,0, более слабый 
рост отмечается при низких значениях рН 4,5. Штамм PL-1 также представ-
ляет ценность как продуцент альфа-амилазы и протеаз, так как эти свойства 
характерны для всех представителей вида Bacillus amyloliquefaciens [21]. 

2. A. thermoaerophilus (ранее Bacillus thermoaerophilus) PL-5 – термо-
фильный аэробный деструктор органического вещества с оптимумом для 
роста при 50–55°C, максимальная температура для деления клеток дости-
гает 65°C, не растет при температуре ниже 35–37°C [23]. Устойчив к высо-
ким значениям рН. Способен к образованию эндоспор. Представители  
A. thermoaerophilus хорошо известны как продуценты липаз [24], щелочных 
целлюлаз [25] и других гидролитических ферментов [26], что делает штамм 
PL-5 ценным с точки зрения применения в биотехнологиях компостирова-
ния отходов. 

3. B. brevis PM-3 – термотолерантный органотроф с температурным диа-
пазоном для роста от 15 до 55°C и оптимумом при 37°C [27]. Способен к 
образованию эндоспор. Все известные штаммы Brevibacillus brevis гидроли-
зуют казеин и желатин, организм устойчив к высоким значениям рН (до 9,0).  

4. P. taiwanensis PM-cell – термофильный аэробный сахаролитик. Рост 
возможен при температуре от 30 до 60°C, оптимум 50°C [20]. Диапазон рН 
от 6,0 до 11,0, оптимально растет при рН 8,0. Данный микроорганизм про-
дуцирует во внешнюю среду β-глюкозидазу – гидролитический фермент, 
расщепляющий β-гликозидные связи полисахаридов (в частности, целлю-
лозы). Биопрепараты, содержащие P. taiwanensis PM-cell, могут использо-
ваться для разложения полисахаридов, в том числе в условиях высоких тем-
ператур. 

Помимо перечисленных, в состав консорциума вошел выделенный нами ра-
нее из активного ила городских очистных сооружений штамм Anoxybacillus 
kamchatkensis AS-GOS-2. Это термофильная органотрофная бактерия, имеет 
диапазон температур для роста 38–67°C с оптимумом при 57–62°C, диапазон 
рН 5,7–9,9 с оптимумом 6,8–8,5 [28]. Клетки способны к образованию эндо-
спор. Главным образом, микроорганизм утилизирует сахара, включая полиса-
хариды (пектин и крахмал) в аэробных условиях [29, 30]. 

Физико-химические условия для применения разработанного консорци-
ума представлены в табл. 2. 

Для промышленного применения штаммы бактерий культивировали ин-
дивидуально во избежание сукцессии отдельных микроорганизмов и фор-
мирования неравновесного сообщества и лишь на последнем этапе жидкие 
культуры каждого штамма объединяли для получения опытной партии био-
препарата. Далее проводили тестирование разработанного консорциума 
универсального назначения для совместного компостирования отходов жи-
вотноводства (куриного помета) и деревообработки (опилок хвойных по-
род). 
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Таблица 2 [T a ble  2 ]  
Тепловая карта, характеризующая технологический коридор  
для применения штаммов, вошедших в состав консорциума  

[Heatmap showing the technological corridor for the use of the strains in the consortium] 
 

  
Температура, ℃ 
[Temperature, ℃] 

4–15 15–30 30–45 45–60 60–75 

11 A. kamchatkensis 
AS-GOS-2 

     
     

22 B. amyloliquefaciens PL-1      
     

33 A. thermoaerophilus PL-5      
     

44 B. brevis PM-3      
     

55 P. taiwanensis PM-cell      
     

 
4,0–5,0 5,0–6,0 6,0–7,0 7,0–8,0 8,0–9,0 

рН, ед. рН 
[pH, units pH]

Примечание. Верхний ряд ячеек для каждого штамма характеризует температурную 
устойчивость, нижний – устойчивость к рН. Интенсивность заливки ячеек отражает 
устойчивость к данному диапазону температуры и рН (чем темнее, тем выше устойчи-
вость). 
[Note. The top row of cells for each strain characterises temperature resistance, the bottom row pH re-
sistance. The intensity of the cell filling reflects the resistance to a given range of temperature and pH (the 
darker the cell, the higher the resistance)]. 

 
На рис. 3, b показаны температурные кривые смеси в буртах с принуди-

тельной аэрацией без применения консорциума микроорганизмов (ПБ-2), с 
принудительной аэрацией и с применением консорциума микроорганизмов 
(ПБ-1) по сравнению с интактным контролем (ПБ-3). Средняя температура 
смеcи за период экспозиции в контрольном бурте ПБ-3 (34°C) была значимо 
ниже (p < 0,01) по сравнению с экспериментальными буртами ПБ-2 и ПБ-1 
со средними значениями 49 и 55°С соответственно. Сравнительный анализ 
температурных кривых в буртах ПБ-2 и ПБ-3 с применением критерия 
Манна–Уитни показал, что температура смеси в бурте с внесением микроб-
ного консорциума (ПБ-1) была более высокой (р < 0,01). Полученные дан-
ные об изменениях температуры в буртах в ходе компостирования свиде-
тельствуют об интенсивных биологических процессах в пробе ПБ-1, связан-
ных с развитием термофильных и термотолерантных микроорганизмов в со-
ставе использованного консорциума.  

После экспозиции в течение 46 суток были получены эксперименталь-
ные образцы биокомпоста на основе органических отходов животноводства 
(птичьего помета) и сосновых опилок (рис. 3, a).  

Результаты лабораторного анализа физико-химических и агрохимиче-
ских параметров образцов компоста из отходов животноводства (птичьего 
помета) и отходов деревообработки представлены в табл. 3. Физико-хими-
ческие и агрохимические показатели полученного компоста, как и исходное 
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сырье в виде отходов, оценивали на соответствие требованиям ГОСТ 33830-
2016 для органических удобрений на основе отходов животноводства. 

 

 
1 – Аэрация + консорциум, среднее значение температуры 55,0 ± 10,3℃ [Aeration + 
consortium, average temperature 55.0 ± 10.3℃] 
2 – Аэрация, среднее значение температуры 49,5 ± 6,5℃ [Aeration, average temperature 49.5 ± 6.5℃] 
3 – Контроль, среднее значение температуры 33,9 ± 2,4℃ [Control, average temperature 33.9 ± 2.4℃] 
On the X-axis - Day; on the Y-axis - Temperature, ℃ 
 

Рис. 3. Результаты эксперимента по компостированию: a – внешний вид  
экспериментальных образцов компоста на основе птичьего помета и хвойных опилок;  
b – температурные кривые буртов с разными условиями компостирования по сравнению  

с интактным контролем. В каждой точке показана средняя температура бурта  
на глубине 50 см по результатам 10 измерений ± стандартное отклонение  

[Fig. 3. Composting experiment results: a - Appearance of experimental samples of compost based  
on bird droppings and pine sawdust, b - Temperature curves of piles with different composting conditions 

compared to intact control. Each point shows the average temperature of the pile at a depth of 50 cm, 
based on the results of 10 measurements ± standard deviation] 

 
После компостирования влажность во всех полученных экспериментальных 

образцах была в пределах нормы (< 75%), содержание органического вещества 
соответствовало требованиям ГОСТ 33830-2016 [14], составляя не менее 50% 
(табл. 3). Содержание питательных элементов для растений (N, P, K) удовле-
творяло нормативным требованиям во всех образцах. Единственным агрохими-
ческим показателем, превышающим норму, оказался уровень рН (от 8,9 до 9,1 
при нормативном значении от 6,5 до 8,5 ед.), который нуждается в коррекции. 
Для получения в данных условиях компоста, соответствующего требованиям 
по рН (до 8,5) необходимо продлить срок стабилизации продукта на 2–4 нед. 
По показателям, характеризующим радиоактивность субстрата, отклонений от 
нормативных значений в образцах компоста не обнаружено – удельная актив-
ность радионуклидов была в норме во всех исследованных пробах (см. табл. 3). 
Показатели содержания токсичных металлов в компосте также полностью со-
ответствовали требованиям ГОСТ 33830-2016. 

В экспериментальном образце биокомпоста ПБ-1, полученном в ходе 
компостирования органических отходов в присутствии консорциума термо-
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фильных и термотолерантных микроорганизмов и с принудительной аэра-
цией, не обнаружено цист кишечных патогенных простейших, жизнеспо-
собных яиц и личинок гельминтов, патогенных и болезнетворных микроор-
ганизмов (табл. 4). 

 
Таблица 3  [Table 3] 

Результаты лабораторных испытаний сырья  
и экспериментальных образцов компоста 

[Results of laboratory analysis of raw materials and experimental compost samples] 
 

Наименование 
показателя 
[Index name] 

Еди-
ницы 
изме-
рения
[Units]

Сырьё 
[Raw materials] 

Экспериментальные образцы 
компоста 

[Experimental compost samples] 

Норма-
тив 

ГОСТ  
33830-
2016 

[Standard 
GOST 
33830-
2016]  

Птичий 
помет PL

[Poultry 
manure 

PL] 

Опилки 
хвойные 

[Pine 
sawdust] 

ПБ-1 
[PB-1] 

ПБ-2 
[PB-2] 

ПБ-3 
[PB-3] 

рН 
[pH] 

ед. рН
[units 
pH] 

5,00 ± 
0,10 – 9,00 9,10 8,90 6,00–

8,50 

Массовая доля 
влаги 
[Mass fraction  
of moisture] 

% 78,70 ± 
0,9 – 55,30 ± 

0,80 
61,00 ± 

0,80 
62,40 ± 

0,80 < 75,00 

Массовая доля 
сухого вещества 
[Mass fraction  
of dry matter] 

% – 39,20  
± 2,00 – – – > 25,00 

Зольность 
[Ash content] % 13,60  

± 1,50 0,6 ± 0,1 – – – – 

Массовая доля 
органического 
вещества в пе-
ресчете на С 
[Mass fraction  
of organic matter  
in terms of C] 

% – 49,7 ± 0,8 35,5 ± 1,2 42,5 ± 0,8 34,30  
± 1,20 – 

Массовая доля 
органического 
вещества 
[Mass fraction  
of organic matter] 

% 86,40 99,40 71,00 85,00 68,60 > 50,00 

Массовая доля в сухом веществе 
[Mass fraction in dry matter] 

Общего азота (N) 
[Total nitrogen (N)] % 4,05  

± 0,30 
0,49  

± 0,07 
4,50  

± 0,30 
5,34  

± 0,30 
4,69  

± 0.30 > 0,70 

Аммонийного 
азота 
[Ammonium 
nitrogen] 

% 0,05  
± 0,03 – 1,97  

± 0,20 
2,36  

± 0,20 
1,01  

± 0,10 – 

Общего фос-
фора (P2O5) % 2,32  

± 0,20 
0,06 

 ± 0,02 
3,00  

± 0,20 
3,40  

± 0,20 
2,70  

± 0,20 > 0,50 
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Наименование 
показателя 
[Index name] 

Еди-
ницы 
изме-
рения
[Units]

Сырьё 
[Raw materials] 

Экспериментальные образцы 
компоста 

[Experimental compost samples] 

Норма-
тив 

ГОСТ  
33830-
2016 

[Standard 
GOST 
33830-
2016]  

Птичий 
помет PL

[Poultry 
manure 

PL] 

Опилки 
хвойные 

[Pine 
sawdust] 

ПБ-1 
[PB-1] 

ПБ-2 
[PB-2] 

ПБ-3 
[PB-3] 

[Total phosphorus 
(P2O5)] 
Общего калия 
(K2O) 
[Total potassium 
(K2O)] 

% 2,15  
± 0,10 

0,09  
± 0,02 

1,70  
± 0,10 

2,10  
± 0,10 

0,70  
± 0,05 > 0,30 

Металлы и мышьяк (валовая форма) 
[Metals and arsenic (bulk form)] 

Ртуть 
[Mercury] 

мг/кг 
[mg/kg] < 0,20 – < 0,20 < 0,20 < 0,20 < 2,10 

Мышьяк 
[Arsenic] 

мг/кг 
[mg/kg] < 0,20 – 0,40 э± 

0,10 
0,30  

± 0,10 
0,90  

± 0,10 < 10,00 

Кадмий 
[Cadmium] 

мг/кг 
[mg/kg]

0,36  
± 0,04 

0,19  
± 0,07 

0,20  
± 0,07 

0,24  
± 0,08 

0,52  
± 0,18 < 2,00 

Свинец 
[Lead] 

мг/кг 
[mg/kg]

0,23  
± 0,05 

1,68  
± 0,59 

2,10  
± 0,74 

1,32  
± 0,46 

5,79  
± 2,01 < 130,00 

Радионуклиды (удельная активность) 
[Radionuclides (specific activity)] 

Цезий-137 
[Cesium-137] 

Бк/кг 
[Bq/kg] < 2 ,00 – < 2,00 2,98  

± 7,72 < 2 300,00 

Стронций-90 
[Strontium-90] 

Бк/кг 
[Bq/kg] 0,00 – < 0,20 < 0,20 < 0,20 300,00 

ЕРН 
[Natural 
radionuclides] 

Бк/кг 
[Bq/kg] – – – 59,85 – – 

Примечание. «–» – не определяли. 
[Note. «–» - Not determined]. 
 

В образце ПБ-2, полученном с применением аэрации, но без внесения 
консорциума микроорганизмов, сохранились возбудители эймериоза, кото-
рые изначально детектированы в птичьем помете. Таким образом, в резуль-
тате применения компостирования птичьего помета удалось снизить содер-
жание условно-патогенной микрофлоры. Во всех образцах после компости-
рования численность энтерококков соответствовала нормативному значе-
нию ГОСТ 33830-2016 (табл. 4). Численность бактерий группы кишечной 
палочки (колиформных бактерий) была снижена по сравнению с характери-
стиками исходного сырья, однако по окончании эксперимента соответство-
вала нормативу только в образце ПБ-1, полученному с применением кон-
сорциума с аэрацией и прошедшему более интенсивную термообработку в 
ходе компостирования. 

Таким образом, при использованном соотношении птичьего помета и 
опилок 1:2 компост, соответствующий нормативным требованиям ГОСТ 
33830-2016 по санитарно-микробиологическим и паразитологическим пока-
зателям, был получен только при применении микробного консорциума и 
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принудительной аэрации. Устранение возбудителя эймериоза в совокупно-
сти со снижением численности условно-патогенной микрофлоры до норми-
руемого уровня стало возможным за счет устойчивого повышения темпера-
туры смеси до уровня выше 60°С.  

 
Таблица 4  [Table 4] 

Результаты санитарно-микробиологического и паразитологического анализа  
сырья и экспериментальных образцов биокомпоста   

[Results of hygienic-microbiological and parasitological analyses  
of raw materials and compost samples] 

 

Наименование  
показателя 
[Index name] 

Ед. из-
мер. 

[Units] 

Сырьё 
[Raw 

materials]
Экспериментальные образцы 

компоста 
[Experimental compost samples] 

Норматив  
ГОСТ  
33830-
2016 

[Standard 
GOST 

33830-2016] 

Птичий  
помет PL 

[Poultry  
manure PL] 

ПБ-1 
[PB-1]

ПБ-2 
[PB-2]

ПБ-3 
[PB-3]

Цисты кишечных па-
тогенных простейших 
[Cysts of intestinal  
pathogenic protozoa] 

– 

Возбуди-
тель эйме-

риоза 
[Causative 

agent of 
eimeriosis] 

Н/о 

Возбудитель 
эймериоза 
[Causative 

agent of eimeri-
osis] 

Н/о 
[N/f] 

Не допус-
кается 

[Not 
allowed] 

Наличие жизнеспособ-
ных яиц и личинок 
гельминтов 
[Presence of viable hel-
minth eggs and larvae]

– Н/о 
[N/f] 

Н/о 
[N/f] 

Н/о 
[N/f] 

Н/о 
[N/f] 

Не допус-
кается 

[Not 
allowed] 

Наличие патогенных  
и болезнетворных 
микроорганизмов 
[Presence of pathogenic 
microorganisms] 

кл/г 
[cells/g]

Н/о 
[N/f] 

Н/о 
[N/f] 

Н/о 
[N/f] 

Н/о 
[N/f] 

Не допус-
кается 

[Not 
allowed] 

Колиформные  
бактерии 
[Coliform bacteria] 

кл/г 
[cells/g] 106 < 1 10 102 1–9 

Энтерококки 
[Enterococci] 

кл/г 
[cells/g] 106 < 1 < 1 < 1 1–9 

Примечание. «Н/о» – не обнаружено; «–» – не определяли. 
[Note. «N/f» - not found; «–» - Not determined]. 

 
Заключение 

 
Образцы отходов послужили источником для получения термофильных 

и термотолерантных органотрофных микроорганизмов, в том числе проду-
центов липолитических, целлюлолитических и лигнолитических фермен-
тов. Молекулярно-генетические исследования позволили идентифициро-
вать изоляты и отобрать непатогенные формы для включения в состав про-
мышленного консорциума. Данные биоинформационного анализа также по-
служили основой для оценки метаболического потенциала выделенных 
микроорганизмов.  
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На основе выделенных непатогенных штаммов микроорганизмов-проду-
центов разработан консорциум для компостирования отходов животновод-
ства и деревообработки с получением органических удобрений, включающий 
штаммы Anoxybacillus kamchatkensis AS-GOS-2 (термофильный органотроф, 
деструктор органического вещества), Bacillus amyloliquefaciens PL-1 (термо-
толерантный органотроф и продуцент гидролитических ферментов), 
Aneurinibacillus thermoaerophilus PL-5 (термофильный органотроф и проду-
цент гидролитических ферментов), Brevibacillus brevis PM-3 (термотоле-
рантный органотроф, продуцент протеолитических ферментов), 
Pseudoxanthomonas taiwanensis PM-cell (термофильный сахаролитик, проду-
цент целлюлолитических ферментов). 

Полученные контрольные и экспериментальные образцы биокомпоста 
на основе отходов животноводства в сочетании с отходами деревообработки 
продемонстрировали положительное влияние разработанного консорциума 
на процесс компостирования. В отличие от контрольных образцов, биоком-
пост, полученный с участием консорциума, соответствовал нормативам  
ГОСТа не только в отношении содержания органического вещества и дру-
гих питательных веществ, но также характеризовался устранением возбуди-
теля эймериоза в совокупности со снижением численности условно-пато-
генной микрофлоры до нормируемого уровня. 
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Аннотация. На протяжении всей истории изучения биолюминесценции вод 

Чёрного моря исследования были ограничены фотической зоной. С усовершен-
ствованием научного оборудования появилась возможность исследовать биолю-
минесценцию нижней части кислородной зоны, как результат были обнаружены 
дневные пики биолюминесценции, расположенные над редоксклином. В конце 
прошлого века стало известно, что у редоксклина наблюдаются плотные слои ко-
пепод и гребневиков. Поэтому возникло предположение, что глубинные пики 
биолюминесценции у нижней границы кислородной зоны связаны со свечением 
зоопланктонных организмов, среди которых наиболее вероятным претендентом 
на эту роль могли быть гребневики Pleurobrachia pileus (O.F. Muller 1776). Про-
блема заключалась в том, что эти животные считались не светящимися. Поэтому 
потребовались дополнительные исследования, которые показали, что этот вид 
также светится. В данной работе представлены результаты лабораторных экспе-
риментов и исследований in situ, которые показали, что плевробрахия обладает 
биолюминесцентными свойствами. Биолюминесценцию P. pileus исследовали на 
борту НИС «Профессор Водяницкий». Перед началом отбора живых проб выпол-
нялось зондирование зондом «Сальпа МА+» для регистрации дневного макси-
мума свечения у редоксклина. Пробы гребневиков отбирали сетью Богорова–
Расса. Показано, что только при температуре, не превышающей 14°С, плевробра-
хии оставались живыми в течение 2–3 дней. Приведенные сведения свидетель-
ствуют, что температура выше 14°С близка к предельно допустимой для P. pileus, 
поэтому именно при данной температуре (14°С) проводились эксперименты хи-
мической и механической стимуляции по высвечиванию гребневиков, которые 
выявили свечение, однако характер сигналов значимо отличался. Общая доля 
светящихся организмов от всего лова составила 32,43%, что однозначно доказы-
вает, что плевробрахия светится и вносит значительный вклад в интенсивность 
свечения на больших глубинах у редоксклина. 

Ключевые слова: Pleurobrachia pileus, биолюминесценция, Черное море, 
редоксклин, гребневик 
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Summary. Since the 1980s, in the Black Sea, there has been carried out intensive 

research of the ctenophores. The features of their distribution over the sea areas, in 
connection with depth, temperature and salinity, those of nutrition, respiration and re-
production, and luminescence under experimental conditions are being investigated. 
Until recently, it was believed that the autochthonous inhabitant of the Black Sea, Pleu-
robrachia pileus, (O.F. Muller 1776) is not a luminous species, therefore, in addition to 
studying the distribution and vital activity of this species, its bioluminescence has not 
been studied. In addition, throughout the history of studying the bioluminescence of the 
waters of the Black Sea, bathyphotometers were rarely lowered deeper than the photic 
zone in in situ studies. As a result, the bioluminescence of the lower part of the oxygen 
zone of the Black Sea has not been largely studied. However, at the end of the last 
century redoxclina became known to have dense layers of copepods and crests. There-
fore, it was suggested that the deep peaks of bioluminescence at the lower boundary of 
the oxygen zone are associated with the glow of zooplankton organisms, among which 
the most likely contender for this role could be pleurobrachia crests. 

P. pileus (Ctenophora: Cydippida) is found in the North Atlantic Ocean and along 
the northwestern coasts of Europe. The range of the combtail includes the Baltic Sea, 
Skagerrak, Kattegat and the North Sea. It is a pelagic species that lives in open waters, 
but sometimes it is found in rock pools or on the coast. P. pileus is also found off the 
eastern Atlantic coasts of North America and in the Black Sea (See Photo 1). This yel-
low-bodied organism is distributed all along the coast of Europe in early summer. P. pi-
leus has a spherical body up to 15 mm long. On the surface of the body there are eight 
rows of rowing plates or cten, starting near the aboral pole and extending more than 
three-quarters of the distance to the mouth. The combtail is seasonally one of the dom-
inant predators and can regulate the number of zooplankton. 

The problem was that these animals were considered non-luminous. Therefore, ad-
ditional studies were required, which showed that these species also glow. These works 
can be divided into two areas: in situ bioluminescence studies and laboratory measure-
ments of the luminescence intensity of individual organisms. 
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This paper presents the results of laboratory experiments and in situ studies of the 
Pleurobrachia pileus comb, (O.F. Muller 1776), which showed that this species has bio-
luminescent properties. The bioluminescence of P. pileus was studied during the 116th 
voyage of the RV Professor Vodyanitsky (See Fig. 1), onboard the vessel. Before the start 
of sampling, live samples were probed with the Salpa MA+ probe (See Fig. 4) to register 
the daily maximum glow in redoxcline, which was recorded in this zone, as a rule, in the 
depth range of 60-70 m, where dense clusters of P. pileus crests formed at that time. Sam-
ples of ctenophores were taken with a Bogorov–Russ net. It was shown that only at a 
temperature not exceeding 14°C, the pleurobrachia remained alive for 2-3 days. These 
data indicate that the temperature above 14°C is close to the maximum permissible for 
P. pileus, therefore, it was at this temperature (14°C) that chemical and mechanical stim-
ulation experiments were carried out to highlight the crests, which revealed a glow, but 
the nature of the signals was significantly different (See Fig. 5). The photosensitivity of 
P. pileus has not yet been studied enough at this stage of research, and since biolumines-
cence is inhibited in sunlight in many crests and this photoinhibition is reversible when 
living samples are kept in the dark, experiments to study the bioluminescence of P. pileus 
were carried out in complete darkness during the daytime. In total, 37 experiments on 
highlighting pleurobrachial crests were carried out onboard during the 116th voyage of 
the RV Professor Vodyanitsky. Typical bioluminescent signals of crests do not differ and 
represent one or two intense peaks with a steep rise front and the same attenuation front, 
while sharper flashes of greater amplitude, rapidly reaching a maximum and also rapidly 
decreasing, are observed during chemical stimulation. 

The total percentage of luminous organisms from the entire catch was 32.43% (See 
Table), which unequivocally proves that pleurobrachia glows and makes a significant 
contribution to the intensity of the glow at great depths in redoxklin. It has been estab-
lished that bioluminescence in redoxycline has a diurnal rhythm associated with the 
migrations of crests: during the day it increases when they smoothly migrate to the 
lower boundary of the oxygen zone, and at night this glow disappears. The dynamics 
of ctenophore bioluminescence in redoxycline is in the opposite phase to that in the 
surface layers, where it is associated with phytoplankton bioluminescence. The discov-
ery of this new phenomenon makes it possible to use bioluminescent methods to quickly 
assess the depth of daytime zooplankton layers for subsequent trapping by plankton 
nets. This significantly expands the possibilities of studying the structure and function-
ing of the pelagic ecosystem of the Black Sea and other marine basins with redoxcline. 

The article contains 5 Figures, 1 Photo, 1 Table, 26 References. 
Keywords: Pleurobrachia pileus, bioluminescence, Black Sea, redoxklin, cteno-
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Введение 

 
За последние 30 лет фауна гребневиков Черного моря существенно обо-

гатилась: в 1980–1990-е гг. к единственному виду-аборигену плевробрахии 
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(Pleurobrachia pileus (O.F. Muller 1776)) добавились два вида из родов мне-
миопсис (Mnemiopsis leidyi (A. Agassiz 1865)) и берое (Beroe ovatа (Mayer 
1912)) [1]. Гребневики-вселенцы не только пополнили список макропланк-
тона Черного моря, но и значительно повлияли на структуру и динамику его 
экосистемы, что привлекло к ним большое внимание. Изучение желетелого 
макропланктона представляет интерес и с другой точки зрения, поскольку 
потепление климата и одновременное усиление антропогенной эвтрофика-
ции привели в ряде случаев к существенному росту популяций не только 
гребневиков, но и медуз [2, 3]. Это повлияло на состояние морских сооб-
ществ и отразилось на деятельности человека: забивались рыболовные сети 
и водоводы, создавались помехи морскому купанию, а в Черном море одно-
временно с первой вспышкой массового развития мнемиопсиса резко упал 
промысел хамсы. 

С 1980-х гг. в Черном море проводится интенсивное исследование греб-
невиков-вселенцев: выясняются особенности их распределения по районам 
моря, в связи с глубиной, температурой и соленостью; изучаются особенно-
сти питания, дыхания и размножения, а также особенности свечения в экс-
периментальных условиях [4–7]. До недавнего времени считалось, что ав-
тохтонный житель Черного моря – гребневик P. pileus не является светя-
щимся видом [8], поэтому кроме изучения особенностей распространения и 
жизнедеятельности данного вида, его биолюминесценция не исследовалась.  

Кроме того, на протяжении всей истории изучения биолюминесценции 
вод Чёрного моря в исследованиях in situ батифотометры редко опускали 
глубже фотической зоны. В результате этого биолюминесценция нижней 
части кислородной зоны Чёрного моря практически не исследовалась. Од-
нако в конце прошлого века стало известно, что у редоксклина наблюдаются 
плотные слои копепод и гребневиков [9]. Поэтому возникло предположе-
ние, что глубинные пики биолюминесценции у нижней границы кислород-
ной зоны связаны со свечением зоопланктонных организмов, среди которых 
наиболее вероятным претендентом на эту роль могли быть гребневики 
плевробрахии. Проблема заключалась в том, что эти животные считались не 
светящимися [8]. Поэтому потребовались дополнительные исследования, 
которые показали, что этот вид также светится. Эти работы можно разбить 
на два направления: исследования биолюминесценции in situ и лаборатор-
ные измерения интенсивности свечения отдельных организмов. Определе-
ние характеристик биолюминесценции гребневика проводили в дневное 
время при полной темноте. Известно, что интенсивность биолюминесцен-
ции организмов неодинакова в течение суток, при этом у ктенофора её из-
менение может достигать двух порядков. 

В связи с вышеизложенным целью работы являлось выявить свечение 
гребневика P. pileus, оценив параметры его биолюминесценции.  

 
Материалы и методы 

 
Биолюминесценцию P. pileus исследовали в 116-м рейсе НИС «Профес-

сор Водяницкий» на борту судна. Исследования выполняли в центре запад-
ной халистазы Черного моря 07.05.2021 в 1100–1300 (рис. 1).  
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Рис. 1. Карта расположения станции № 246 отбора проб гребневиков P. pileus  
в мае 2021 г. (рейс 116 «НИС Профессор Водяницкий») 

[Fig. 1. Location map of P. pileus comb sampling station No. 246 in May 2021  
(Сruise 116 of VR“Professor Vodyanitsky”)] 

 
Перед началом отбора живых проб выполнялось зондирование зондом 

«Сальпа МА+» для регистрации дневного максимума свечения у редокс-
клина, который в этой зоне регистрировался, как правило, в диапазоне глубин 
60–70 м, где в это время формировались плотные скопления гребневиков 
P. pileus. Пробы гребневиков отбирали сетью БР (Богорова–Расса) с ячеей 
100 мкм в слое 60–70 м. После замыкания сеть поднимали к поверхности со 
скоростью 0,4–0,5 м·c–1. После этого организмы помещались в сосуды объе-
мом 3–5 л с профильтрованной (диаметр пор мембранных фильтров 35 мкм) 
морской водой. Для экспериментов отбирали группу одноразмерных особей 
(10–12 мм) без содержимого в гастроваскулярной полости. Далее организмы 
перемещались в отдельные кюветы для стимуляции свечения. 

Для изучения биофизических характеристик светоизлучения гребневи-
ков использовали приборный комплекс «Свет» «ФИЦ ИнБЮМ» (Россия), 
который включает высоковольтный блок питания (ВС-22); люминескоп, со-
стоящий из приемника светового излучения (ФЭУ-71) и темновой камеры 
для объекта, а также регистрирующее устройство – цифровой интерфейс. 
Согласно ранее выработанной методике лабораторных исследований био-
люминесценции ктенофор [10], в темновую камеру люминескопа устанав-
ливалась кювета объемом 50 см3 из прозрачного оргстекла, в которую отса-
живали подопытные и контрольные организмы. Светочувствительность 
P. pileus на данном этапе исследований ещё недостаточно изучена, а так как 
у многих гребневиков биолюминесценция ингибируется при солнечном 
свете и это фотоингибирование обратимо при содержании живых образцов 
в темноте [11], то эксперименты по исследованию биолюминесценции P. pi-
leus проводили в полной темноте в дневное время. Конструктивные особен-
ности темновой камеры установки «Свет» и используемых в них кювет поз-
волили применять химический и механический способ раздражения (стиму-
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ляции) биолюминесцентной системы планктонтов, а также изучать спек-
тральное распределение их светоизлучения в оптическом диапазоне длин 
волн. Для создания естественной для гребневиков реакции на гидродинами-
ческие возмущения использовали механическую стимуляцию, которая реа-
лизовалась за счет ускорения потоков воды вокруг тела животного с помо-
щью электронасоса. Для регистрации максимальных вспышек использовали 
химическую стимуляцию спиртом (для чего в кювету вводили около 10% 
96% этанола [12]. Всего выполнено 32 эксперимента. 

Исследования in situ проводились в рейсе 33 НИС «Мария С. Мериан», а 
также в 100, 102, 105, 108, 113 и 116 рейсах НИС «Профессор Водяницкий». 
Использовались видеокамеры с одновременным отбором проб воды в ре-
жиме реального времени из зоны наблюдений, горизонтальные буксировки 
многоразовых сетей и вертикальные обловы планктонными сетями. 

Для регистрации биолюминесцентного сигнала использовался мультипа-
раметрический гидробиофизический комплекс «Сальпа-МА+». Данный 
комплекс предназначен для исследования интенсивности биолюминесцент-
ного излучения организмов в слое Мирового океана 0–250 м в режиме мно-
гократного вертикального зондирования со скоростью до 1,2 м/с. Одновре-
менно c исследованием биолюминесценции проводилось измерение фото-
синтетически активной радиации, мутности, температуры, электропровод-
ности и гидростатического давления в автономном режиме с питанием от 
внутреннего источника. Измерение биолюминесценции организмов опреде-
лялось выбранным методом возбуждения, спектральной чувствительностью 
фотоприемного устройства. Перевод организмов в активное состояние, при 
котором они испускают световую энергию, производился методом механи-
ческого раздражения (стимуляции). Измерение малой интенсивности энер-
гии световых импульсов биолюминесценции проводилось in situ при внеш-
ней освещенности, превышающей интенсивность биолюминесценции в 107 
раз. Измеряемый биолюминесцентный потенциал определялся интенсивно-
стью свечения организмов [13]. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Краткая характеристика Pleurobrachia pileus (O.F. Muller 1776). P. pileus 

(Ctenophora: Cydippida) встречается в северной части Атлантического оке-
ана и вдоль северо-западных побережий Европы. Ареал гребневика вклю-
чает Балтийское море, Скагеррак, Каттегат и Северное море. Это пелагиче-
ский вид, обитающий в открытых водах, но иногда он встречается в скаль-
ных бассейнах или на побережье [14]. P. pileus также встречается у восточ-
ных атлантических побережий Северной Америки и в Черном море. Этот 
желетелый организм распространен по всему побережью Европы в начале 
лета [15]. 

P. pileus имеет сферическое тело длиной до 15 мм. На поверхности тела 
расположено восемь рядов гребных пластинок, или ктен, начинающихся 
вблизи аборального полюса и простирающихся более чем на три четверти 
расстояния ко рту (фото 1). Гистологическое строение ктен показывает, что 
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они представляют собой сросшиеся реснички, которые расположены на 
коротких поперечных пластинах, являющихся биолюминесцентными 
[16, 17]. Именно синхронное биение ресничек позволяет животному плавать 
и придает ему радужный вид. 

Ктены гребневика молочно-непрозрачные; эктомезодерма стекловидно-
прозрачная; щупальца, оболочка и глотка молочного или у некоторых 
экземпляров тускло-оранжевого цвета [14, 17]. Пара длинных щупалец 
происходит от коротких луковиц щупалец, которые расположены близко к 
глотке. Основание щупальца широко отделено от глоточного сосуда; 
сократительное щупальце может быть в пятнадцать-двадцать раз больше 
длины тела. Вдоль одной стороны щупалец имеется ряд подобных боковых 
нитей [18]. 
 

 
 

Фото. 1. Фото гребневика Pleurobrachia pileus (O.F. Muller 1776). Фото Силаков М.И. 
[Photo 1. Photo of Pleurobrachia pileus comb (O.F. Muller 1776). Photo Silakov M.I.] 

 
Ряды гребных пластинок используются для медленного продвижения же-

летелых вперед, когда они вылавливают добычу. Многочисленные липкие бо-
ковые ответвления на щупальцах заманивают добычу зоопланктона в ло-
вушку, когда она полностью вытянута. Захваченную добычу подносят ко рту 
с другой стороны тела вращательным движением, которое легко наблюдать в 
неволе [19]. P. pileus является хищником и питается такой активно плавающей 
добычей, как веслоногие моллюски, личинки рыб, различные виды яиц и мел-
ких ракообразных, амфиподы, личинки крабов, личинки ракообразных и ка-
ланоидные копеподы. Гребневик сезонно является одним из доминирующих 
хищников и может регулировать численность зоопланктона [20].  

В Северном море на большей части своего ареала плевробрахия сосуще-
ствует с другим видом – гребневиком Bolinopsis infundibulum (O.F. Müller 
1776). Установлено, что эти два вида не конкурируют за пищу, поскольку 
их пищевые привычки различаются. Так, P. pileus остается неподвижным, 
когда ловит более крупную добычу своими длинными щупальцами, в то 
время как B. infundibulum втягивает поток воды и отфильтровывает более 
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мелкий и слабо плавающий крошечный зоопланктон [20]. В Черном море 
плевробрахия сосуществует с двумя видами-вселенцами: мнемиопсисом и 
берое, и между ними также нет конкуренции за пищу в связи с сезонным 
различием в размножении трех видов гребневиков. Мнемиопсис и берое бо-
лее теплолюбивые, и пик их размножения приходится на июль–август и ав-
густ–сентябрь соответственно [4]. Плевробрахия достигает высокой числен-
ности в позднеосенний и зимний периоды [21]. 

P. pileus совершает большие ежедневные вертикальные миграции, как и 
его основная добыча – копеподы. Гребневики проводят ночь в верхних 
слоях воды, обычно чуть ниже термоклина, спускаясь на глубину от 80 до 
150 м ранним утром и снова поднимаясь ближе к вечеру [3, 15, 22]. Эти ми-
грации не происходят зимой, и в этот период P. pileus остается близко ко 
дну, часто с прекращением движения гребней ресничек. Данное изменение 
в поведении гребневика может быть связано с нехваткой добычи в толще 
воды в это время года.  

Нервная система P. pileus представлена поверхностным сплетением нер-
вных клеток, которые под рядами гребных пластинок образуют более плот-
ные тяжи, идущие к аборальному органу, служащему для регуляции движе-
ния и равновесия [23]. Как и остальные представители Cydippida, плевро-
брахия – самооплодотворяющийся гермафродит с гонадами из двух пучков. 
Плевробрахия невероятно плодовита – взрослая особь может выпустить до 
1 000 яиц в день, и размножение может происходить при любых размерах 
[19]. В результате в прибрежных районах в течение нескольких недель мо-
жет произойти массовое увеличение численности вида. У недавно вылупив-
шихся особей четыре пары параллельных рядов гребней образуют скопле-
ния расположенных в радиальном направлении длинных гребней; тело 
имеет грушевидную форму, а щупальца развиваются на поверхности.  
Во время развития ряды гребных пластинок удлиняются и разделяются, ос-
нование щупальца инвагинирует, а боковые нити развиваются, тело стано-
вится более сферическим. 
Биолюминесценция Pleurobrachia pileus. По результатам 33-го рейса вы-

явлено, что скопления плевробрахий действительно светятся. Установлено, 
что биолюминесценция у редоксклина обладает суточной ритмикой, связан-
ной с миграциями гребневиков: днем она усиливается, когда они плавно ми-
грируют к нижней границе кислородной зоны, а ночью это свечение пропа-
дает. Динамика биолюминесценции ктенофор у редоксклина находится в 
противофазе к таковой в поверхностных слоях, где она связана с биолюми-
несценцией фитопланктона [22].  

Таким образом, результаты, полученные нами in situ, находятся в явном 
противоречии с работой Хеддока и Кейса (1995) «Не все ктенофоры биолю-
минесцентны. Плевробрахия» [8]. Эти авторы выполнили обширные иссле-
дования в четырех регионах Мирового океана с использованием водолазов, 
которые собирали каждый организм по отдельности, помещали его в от-
дельный сосуд и адаптировали как минимум за 30 мин до экспериментов к 
условиям темноты, в которой и проводили исследования биолюминесцен-
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ции (рис. 2). В результате данных физико-химических анализов авторы по-
казали, что нет даже признаков того, что плевробрахии могут светиться 
(хотя все виды из других семейств дали положительные результаты).  

 

 
 

Рис. 2. Районы исследований с указанием видов и типов стимуляции  
по работе Хеддока и Кейса (1995) 

[Fig. 2. Research areas indicating the types and types of stimulation according  
to the work of Heddock and Case (1995)] 

 
Однако наш практический опыт сбора проб в Черном море говорил об 

обратном: плевробахии интенсивно визуально светились в пробах в ночное 
время. Это свечение продолжалось всего 5–10 мин, так как организмы пере-
ставали светиться предположительно из-за иного температурного режима. 
Поэтому опытным путем время между отбором пробы до проведения экспе-
римента минимизировано до данного предела. 

Вместе с тем нашей задачей являлось подобрать правильный темпера-
турный оптимум для данного вида. Поскольку в зоне вылова плевробрахии 
температура составляла около 14°С, при температуре в лаборатории выше 
18–20°С гребневики в аквариумах чувствовали себя подавленно, что выра-
жалось в снижении скорости биения ктен, и через несколько часов поги-
бали, а при температуре 26°С смерть наступала почти сразу.  

Показано, что только при температуре, не превышающей 14°С, 
плевробрахии оставались живыми в течение 2–3 дней. Приведенные сведе-
ния свидетельствуют, что температура выше 14°С близка к предельно допу-
стимой для P. pileus, что согласуется с данными других исследователей [4, 
24]. Поэтому именно при данной температуре (14°С) мы проводили даль-
нейшие эксперименты по высвечиванию гребневиков.  

Первые детальные лабораторные эксперименты по исследованию био-
люминесценции черноморской плевробрахии выполнены в отделе биофизи-
ческой экологии ИнБЮМ О.В. Машуковой (2018). Пробы гребневиков от-
бирали в районе Севастополя в период с июня по март 2018 г. на глубинах 
до 30 м с использованием сети Джеди. Гребневиков содержали в емкостях 
объѐмом 3–5 л с профильтрованной морской водой. Всего механически сти-
мулировано 85, химически – 57 особей. 
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В результате этих экспериментов установлено, что гребневики P. pileus 
имеют значительные сезонные изменения интенсивности биолюминесцен-
ции. Причем в летний период они не светились так же, как и в опытах 
Хеддока и Кейса (1995). Однако в ряде экспериментов в осенне-зимний и 
весенний периоды P. pileus высвечивалась как при механической, так и при 
химической стимуляции (рис. 3). Сезонную вариабельность свечения этого 
вида можно объяснить как сезонными колебаниями температуры воды в 
Черном море, так и особенностями его экологии: мелкие особи концентри-
руются в верхней части термоклина, а более крупные – у редоксклина при 
концентрации кислорода чуть более 1 мл·л–1 [21, 22, 25]. Показано, что 
взрослые особи плевробрахии предпочитают обитать под термоклином 
вплоть до нижней границы кислородной зоны [22]. 

 

 
Рис. 3. Сезонная динамика амплитуды светоизлучения P. pileus  

при различных видах стимуляции (Машукова, 2018) 
[Fig. 3. On the X-axis - Amplitude of light emission, 108 quantum s-1 cm-2,  

Water surface temperature, °C; on the Y-axis – Month. Seasonal dynamics of P. pileus  
light emission amplitude under various types of stimulation (Mashukova, 2018)] 

 
Приведенные данные о вертикальном распределении P. pileus в Черном 

море также свидетельствуют о холодолюбивости данного вида [21, 25, 26]. 
Таким образом, повышение амплитуды биолюминесценции у P. pileus на 
несколько порядков при понижении температуры воды до 10°С в весенний 
и осенний периоды объясняется тем, что похолодание гребневики хорошо 
переносят. Именно поэтому численность их популяции в позднеосенний и 
особенно в зимний период резко увеличивается.  

Цикл экспериментов О.В. Машуковой убедительно показал, что этот вид 
имеет сезонную изменчивость биолюминесценции (т.е. в определенные се-
зоны он светится, а в другие – нет) [12]. С другой стороны, все пробы в экс-
периментах О.В. Машуковой собраны в зоне мелководья (до 30 м), и по-
этому вопрос о том, светятся ли они в холодных водах у редоксклина (на 
глубинах 50 м и ниже), по-прежнему оставался открытым.  
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Для выяснения этого обстоятельства в 116-м рейсе НИС «Профессор Во-
дяницкий» в мае 2021 г. в центре восточной халистазы (см. рис. 1) выпол-
нены дополнительные эксперименты на материале, собранном в слое 50 м, 
где на данной глубине регистрировался устойчивый пик биолюминесцен-
ции с максимальным значением 4 738 пВт см–2∙л–1 (рис. 4).  

 

 
Рис. 4. Вертикальный профиль биолюминесценции (синий),  

температуры (зелёный) и солёности (красный) 
на станции № 246 

[Fig. 4. On the X-axis - Depth, m; on the Y-axis - Temperature, °C, Salinity, ‰.  
Vertical profile of bioluminescence (blue), temperature (green) and salinity (red) at station No. 246] 

 
При исследованиях черноморский гребневик P. pileus высвечивался как 

при химической, так и при механической стимуляции, однако характер сиг-
налов значимо отличался (рис. 5). 

Так, амплитуда свечения гребневика при химической стимуляции в 
3 раза, а продолжительность в 1,5 раза выше таковой при механической сти-
муляции. Данное различие в биолюминесценции гребневиков можно объяс-
нить разной чувствительностью организмов к тому или иному стимулу. Так, 
химическая стимуляция P. pileus приводит к полному высвечиванию осо-
бей, заканчивающемуся их гибелью [12]. Именно этим объясняются высо-
кие показатели амплитуды и энергии светоизлучения при химической сти-
муляции. Механическая стимуляция в большинстве случаев не приводит к 
гибели организмов, а лишь раздражает механорецепторные клетки гребне-
виков, что соответствует природным гидродинамическим стимулам (волне-
нию воды, перемешиванию водных масс и т.д.) по способу и интенсивности 
воздействия.  

Всего в ходе проведения лабораторных исследований на борту НИС 
«Профессор Водяницкий» в 116-м рейсе выполнено 37 экспериментов по 
высвечиванию гребневиков плевробрахий. Типичные биолюминесцентные 
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сигналы гребневиков не отличаются и представляют собой один-два интен-
сивных пика с крутым фронтом нарастания и таким же фронтом затухания, 
при этом более резкие вспышки большей амплитуды, быстро достигающие 
максимума и также быстро спадающие, наблюдаются при химической сти-
муляции. Из 37 отобранных организмов большая часть высветилась при ме-
ханической стимуляции (таблица).  

 

 

 
 

Рис. 5. Амплитуда биолюминесцентных пиков P. pileus (экземпляр № 34)  
при разных методах стимуляции: а – механическая, b – химическая 

[Fig. 5. On the X-axis - Amplitude of light emission, 108 quantum s-1 cm-2; on the Y-axis - Duration  
of light emission, ms. The amplitude of the bioluminescent peaks of P. pileus (specimen No. 34)  

with different stimulation methods: a - mechanical, b - chemical] 
 

Таким образом, нами показано, что гребневики действительно создают 
светящиеся слои у редоксклина. Несмотря на огромный перепад давления и 
влияние планктонной сети, около трети животных оказались способными 
светиться.  
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Результаты экспериментальных исследований светимости гребневиков Р. pileus 
по материалам сборов 116-го рейса НИС «Профессор Водяницкий» в мае 2021 г.  

[The results of experimental studies of the luminosity of pileus combs based on the materials  
of the collections of the 116 flight of the RV "Professor Vodyanitsky" in May 2021] 

 
Номер  

эксперимента 
[Experiment 

number] 

Вид 
организма 

[Type 
of organism]

Размер тела, 
мм 

[Body size, mm]

Механическая  
стимуляция 
[Mechanical  
stimulation] 

Химическая  
стимуляция 

[Chemical stimulation] 

1 P. pileus 12 – – 
2 P. pileus 10 – – 
3 P. pileus 16 – – 
4 P. pileus 20 – – 
5 P. pileus 10 + – 
6 P. pileus 16 + + 
7 P. pileus 16 – – 
8 P. pileus 8 – – 
9 P. pileus 11 + + 
10 P. pileus 13 – – 
11 P. pileus 9 – – 
12 P. pileus 17 – – 
13 P. pileus 7 – – 
14 P. pileus 9 – – 
15 P. pileus 8 + – 
16 P. pileus 7 – – 
17 P. pileus 17 – – 
18 P. pileus 8 + + 
19 P. pileus 7 – – 
20 P. pileus 10 – – 
21 P. pileus 7 – – 
22 P. pileus 9 + – 
23 P. pileus 13 – – 
24 P. pileus 8 – – 
25 P. pileus 7 – – 
26 P. pileus 6 – – 
27 P. pileus 11 + + 
28 P. pileus 8 + + 
29 P. pileus 8 – – 
30 P. pileus 8 – – 
31 P. pileus 8 + – 
32 P. pileus 18 – + 
33 P. pileus 7 – – 
34 P. pileus 12 + + 
35 P. pileus 8 – – 
36 P. pileus 6 + – 
37 P. pileus 8 + + 

Примечание. «–» – отсутствие биолюминесцентного сигнала, «+» – биолюминесцентный 
сигнал зафиксирован. 
[Note. "-" - there is no bioluminescent signal, "+" - a bioluminescent signal has been received]. 
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Заключение 
 

На данный момент ещё нет конкретного вывода о природе биолюминес-
ценции P. pileus, но общая доля светящихся организмов от всего лова соста-
вила 32,43%, что однозначно доказывает, что плевробрахия светится и вно-
сит значительный вклад в интенсивность свечения на больших глубинах у 
редоксклина. Исследования Хеддока и Кейса (1995), вероятно, проводились 
без учета высокой чувствительности гребневиков плевробрахий к темпера-
турному режиму. Опыты, которые они проводили, содержали целый ряд 
этапов, которые являлись губительными для этих организмов. В результате 
этого получены ошибочные данные о том, что этот род не обладает способ-
ностью светиться. Опыты О.В. Машуковой у берегов Севастополя (2018) 
опровергли существовавшее почти 25 лет мнение о том, что плевробрахии 
не светятся. Более того, они показали, что Хеддок и Кейс (1995) проводили 
опыты без представления о том, что плевробрахии имеют сезонную измен-
чивость свечения (вполне вероятно, они собирали пробы летом, когда этот 
вид не светится). Настоящие исследования однозначно закрыли вопрос о 
том, способна ли плевробрахия светиться в зоне глубинных пиков биолю-
минесценции. Эти опыты, ставшие логическим продолжением работы 
О.В. Машуковой, убедительно показали способность слоев плевробрахий у 
редоксклина создавать нижний пик биолюминесценции. Открытие этого но-
вого феномена позволяет использовать биолюминесцентные методы для 
быстрой оценки глубины дневных слоев зоопланктона для последующих 
обловов планктонными сетями. Это значительно расширяет возможности 
изучения структуры и функционирования пелагической экосистемы Чёр-
ного моря и других морских бассейнов с редоксклином.  
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Abstract. Microplastic particles in the size range 0.15 to 5.00 mm were quantified 
and characterised in the gastrointestinal tracts of three wild freshwater fish (n = 141) 
from the Ob and Yenisei rivers, including common ruffe (Gymnocephalus cernua L.), 
Siberian dace (Leuciscus baicalensis Dybowski) and European perch (Perca fluviati-
lis L.). Microplastics were found in the gastrointestinal tract of 62% of the fish exam-
ined, ranging from 18.5% in the Yenisei perch sample to 92.6% in the Ob ruffe sample. 
The vast majority of microplastics in all fish species were fibres (up to 99.7% of all 
particles detected in perch), followed by irregularly shaped fragments (up to 22.7% in 
ruffe), with no preference between the three species. Spheres and films were found ex-
clusively in dace and ruffe, with proportions of 3.7% and 1.2% respectively. Particles 
consisted of polyethylene terephthalate, polypropylene, polyamide and other synthetic 
polymers with a significant proportion of highly degraded polymers. The mean MP 
content in fish GITs ranged from 0.44 ± 0.25 items per individual in Yenisei perch to 
3.81 ± 0.55 items per individual in Ob ruffe. Particle burdens in fish were significantly 
higher in the Ob than in the Yenisei (p < 0.05), which may reflect the common level of 
plastic contamination in these two rivers. MP ingestion varied in species with different 
feeding habits as ruffe (benthivorous) > dace (omnivorous) > perch (hunter) in both 
rivers (p < 0.01). This study was the first to quantify MP consumption by freshwater 
fish of different species in the Ob and Yenisei rivers and to identify patterns associated 
with different feeding habits.  

The paper contains 4 Figures, 2 Tables and 37 References. 
Keywords: microplastics, freshwater fish, Ob River, Yenisei River, bioindication, 

particle ingestion patterns, feeding habits 
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Аннотация. Проведен количественный учет и дана характеристика микроп-
ластика размерного диапазона от 0,15 до 5,00 мм в желудочно-кишечном тракте 
трех видов диких пресноводных рыб (n = 141) из рек Обь и Енисей, включая 
обыкновенного ерша (Gymnocephalus cernua L.), сибирского ельца (Leuciscus 
baicalensis Dybowski) и речного окуня (Perca fluviatilis L.). Микропластик был 
обнаружен в желудочно-кишечном тракте 62% исследованных рыб, доля рыб с 
пластиком варьировала от 18,5% в выборке енисейского окуня до 92,6% в вы-
борке обского ерша. Подавляющее большинство микропластика во всех видах 
рыб составляли волокна (до 99,7% всех частиц, обнаруженных в желудочно-ки-
шечном тракте окуней), затем следовали фрагменты неправильной формы (до 
22,7% у ерша). Достоверные отличия в поглощении частиц той или иной формы 
между тремя видами рыб отсутствовали. Сферы и пленки были обнаружены исклю-
чительно в выборках ельца и ерша, их доля составляла лишь 3,7 и 1,2%, соответ-
ственно. Найденные в рыбах частицы состояли из полиэтилентерефталата, полипро-
пилена, полиамида и других синтетических полимеров со значительной долей дегра-
дированных полимеров. Среднее содержание микропластика в желудочно-кишечном 
тракте рыб варьировало от 0,44 ± 0,25 шт. на особь у окуней из Енисея до 3,81 ± 0,55 
шт. на особь у ершей из Оби. Содержание частиц в рыбах было значимо выше для 
выборок из Оби, чем из Енисея (p < 0,05), что может отражать общий уровень пласти-
кового загрязнения в этих двух реках. Поглощение микропластика у видов с разным 
пищевым поведением распределялось в последовательности: ерш (бентофаг) > елец 
(эврифаг) > окунь (хищник) в обеих реках (p < 0,01). В данном исследовании впервые 
проведена количественная оценка потребления микропластика пресноводными ры-
бами разных видов в реках Обь и Енисей и выявлены закономерности, связанные с 
различным пищевым поведением.  

Ключевые слова: микропластик, пресноводные рыбы, Обь, Енисей, биоин-
дикация, особенности поглощения частиц, пищевое поведение 
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Introduction 
 

Freshwater fish, which are considered to be the main recipients and bioindica-
tors of microplastic < 5 mm (MPs) pollution in rivers and lakes, are a valuable 
model for developing knowledge on the effects of plastics on biota [1]. Published 
data show that MPs and smaller particles (nanoplastics) can have adverse effects 
on freshwater fish at almost all biological levels, including the cellular, tissue and 
organ, individual, population, aquatic community and ecosystem levels, causing 
metabolic disorders, altered feeding behaviour, mortality and changes in commu-
nity structure [2-3]. The uptake and effects of MP particles in freshwater fish were 
first documented in 2013 [4], and the number of publications has steadily in-
creased since then. More recently, evidence of plastic particles in commercial wild 
fish and fish products has emerged [5], highlighting the potential impact of MP 
contamination of the hydrosphere on human health [6-7]. Freshwater fish are im-
portant contributors to both aquatic and terrestrial food chains; in aquatic ecosys-
tems, fish are among the most important consumers or top predators, occupying 
an obvious position in the food web [8]. Many of Siberia's river fish are commer-
cially important and serve as a source of protein for local populations, highlighting 
the importance of research in this area. 

Research on the uptake of MPs by wild fish around the world is mainly based 
on examination of the gastrointestinal tract (GIT), as ingestion is considered to be 
the main external route for particles [9]. The trophic guild can be an important 
factor in explaining the presence and abundance of MPs in the GIT of a fish [10]. 
MPs can be ingested by fish with different feeding habits in several ways [11]: (1) 
predators ingest particles as prey; (2) planktophages ingest MPs passively when 
filtering nutrients; (3) organisms ingest MPs accidentally from the environment 
during non-filtering feeding; (4) organisms obtain MPs through food chains; and 
(5) organisms ingest MPs passively from the surrounding aquatic environment 
during respiration.  

MP ingestion has previously been demonstrated for omnivorous dace in trib-
utaries of the Ob and Yenisei [12-13], but not in the main rivers. The consumption 
of MP by perch and ruffe in Siberian rivers and its patterns for fish with different 
feeding habits are of interest. This study aimed to quantitatively evaluate the con-
sumption of MP by three freshwater fish species with different feeding strategies, 
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including Siberian dace, European perch and common ruffe in the main rivers of 
the Ob and Yenisei. The Siberian dace is a freshwater benthopelagic omnivorous 
fish of the Cyprinidae family that feeds on insect larvae such as caddis and may-
flies, terrestrial insects, cladocerans, copepods, algae and higher aquatic plants 
[14]. The European perch and the common ruffe are two demersal carnivorous 
freshwater fish of Percidae family [15]. The larvae and small juveniles of perch 
usually feed on planktonic invertebrates; the adult is a typical hunter, while the 
main food of adult ruffe is zoobenthic and nektobenthic organisms [15-16]. It was 
shown that the niche widths of perch and ruffe differ in terms of temperature, light 
intensity and distance from the bottom, providing evidence for complementary 
niche widths [17]. For the purposes of this study, we have classified dace, perch 
and ruffe as ‘omnivorous’, ‘hunters’ and ‘benthivorous’ respectively, based on 
their feeding habits. 

 
Materials and Methods 

 
Fish Sampling and Biological Analysis. The objects of the study were fresh-

water fish commonly found in Siberian rivers, namely European perch (Perca 
fluviatilis L., 1758), common ruffe (Gymnocephalus cernua L., 1758) and Sibe-
rian dace (Leuciscus baicalensis Dybowski, 1874). A total of 141 fish individuals 
of these species were caught using a fishing rod and analysed from the Ob  
(n = 74) and Yenisei (n = 67) rivers. The Yenisei fish collection was carried out 
in the Krasnoyarsk region from 20 to 29 June 2022. Dace (n = 20) and perch  
(n = 20) were collected from the Yenisei River within Krasnoyarsk (55°59' N 
92°50' E), another 7 perch individuals were caught near Bor settlement (61°35' N 
90°02' E), ruffe (n = 20) were collected in Dudinka (69°24' N 86°09' E). All Ob sam-
ples were caught in the Nizhnyaya Fedorovka settlement, Molchanovo district, 
Tomsk Oblast (57°42'24' N 83°51'32' E). Perch (n = 27) and ruffe (n = 24) were 
caught in June 2022; dace (n = 23) were caught in August 2023 at the same site. 

Total fish length (L) and standard body length (l) were measured to the nearest 
1 mm. Total body weight (Q) and body weight without viscera (q) (± 0.1–0.01 g) were 
determined using an electronic balance. Fish GIT fullness was determined visually 
and scored from 1 to 5 using the Lebedev scale [18]. Fish age was determined by the 
number of annual rings on the fish scales under a dissecting microscope. The sex of 
the fish was determined visually from the gonads as described by Pravdin [19].  

Fish individuals were dissected and the entire gastrointestinal tract (GIT), in-
cluding oesophagus, stomach and intestines, was removed for further processing 
as previously described [20]. GITs were fixed individually in 70% ethyl alcohol 
[21] prior to MP extraction.  

Extraction, Quantification and Identification of Microplastics. To extract MPs 
from fish GITs, we used a protocol based on alkaline digestion of soft tissues 
followed by density separation [22]. The digestion procedure involved the de-
struction of fish organs for 48 h in 100 mL of 10% KOH at 55°С. After tissue 
destruction, MPs were collected by density separation in a saturated NaCl solution 
(1.19 g/cm3) overnight to avoid mineral particles. To remove products of fat sa-
ponification, the upper phase from the separation funnel was additionally treated 
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with 96% ethyl alcohol (10% of sample volume). After treatment, each sample 
was individually vacuum filtered through a glass fiber filter with a pore size of 
1 μm (Membrane Solutions, China). 

Particles collected on the membrane filters were first examined by light mi-
croscopy (Micromed MC2 stereomicroscope) using a digital camera and 
ToupView 3.7.6273 software, and probed using a ‘hot needle test’ [23]. The pol-
ymer composition of the particles was determined using microscopy coupled with 
Raman spectroscopy (µRaman) as described previously [24]. Spectra were ob-
tained using an InVia Basic (Renishaw, UK) confocal Raman dispersion spec-
trometer fitted with a DM 2500 M microscope (Leica, Germany). Excitation was 
performed with a continuous wave semiconductor laser (wavelength 785 nm, 
100 mW). The maximum laser intensity did not exceed 10% to avoid heating and 
destruction of the sample. The signal spectrum was accumulated during 1 s and 
the number of scans reached 200. The spectra were measured in the range of 100 
to 1800 cm-1 with a spectral resolution of 1 cm-1. The spectra obtained were then 
compared with those of known plastic materials available in the PublicSpectra 
database. 

Quality Assurance and Control. Biological analysis was performed directly 
after sampling to avoid particle loss and underestimation, as recommended [25]. 
Each individual fish was rinsed with distilled water prior to dissection to remove 
any contamination from the fish body, and final dissection was performed in a 
filtered air laminar flow box. Blanks containing no biological material were 
analysed to control for air and reagent contamination as previously described [21] 
(n = 5 per 10 fish). Quantitative data were then normalised to account for blank 
results (0 to 2 fibers per filter).  

Analysis and Interpretation of the Data. MP abundance in GITs was assessed 
as the number of particles per individual fish (items/ind.) and interpreted in the 
paper as the arithmetic mean ± standard error of the mean for each sample. Stand-
ard deviation and variation of MP content values per individual are also shown. 
MP particles extracted from fish GITs were classified by shape into four groups: 
spheres, films, fibers and irregularly shaped fragments, as previously done for 
Siberian dace in the Yenisei tributary [13]. The particles were also classified into 
groups according to their largest dimension: 0.15-0.30 mm, 0.31-1.00 mm, 1.01-
5.00 mm. The proportion (%) of each shape and size group of MPs was calculated 
for each of the six fish samples examined.  

Differences in MP uptake by dace, perch and ruffe between the Ob and the Yenisei 
were assessed using the Mann-Whitney U test, as were differences in MP abundance 
between males and females, and adults and juveniles. The Kruskal-Wallis H test was 
used to determine the significance of differences in MP uptake by species within each 
river and in particle shape and size distribution in the GITs of three fish species. Dif-
ferences were considered statistically significant at p < 0.05. 

 
Results and Discussion 

 
Abundance of Microplastics in Fish GITs and Associations with Biological 

Characteristics. The biological characteristics of the investigated samples from 
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the Ob and Yenisei rivers, as well as the content of MPs in the GIT of fish, are 
presented in Table 1.  
 

Table  1 
Biological characteristics of fish samples and MP content in fish gastrointestinal tracts 

 

Parame-
ter L, mm l, mm Q, g q, g 

Age, 
years 
(n) 

n 
♀/♂/juv

GIT 
full-
ness, 
score 

% of 
fish 
with 
MPs 

MPs, 
items/ind. 

G. cernua, the Ob River, 2023
x̅ 93.41 84.96 13.97 13.02 1+ (2)

2+ (13)
3+ (11)
4+ (1)

27 
12/12/3

1.65 

92.59 

3.81 
SD 19.07 14.93 8.05 7.81 0.65 2.88 
mx̅ 3.7 2.87 1.55 1.5 0.13 0.55 

lim 70-135 67-120 5.57-33.08 4.77-
31.73 1-3 0-11 

L. baicalensis, the Ob River, 2023 
x̅ 96.78 88.26 9.95 8.55 

1+ (16)
2+ (7)

23 
3/0/20

2 

91.3 

1.85 
SD 14.16 12.77 5.17 4.96 1 1.58 
mx̅ 2.95 2.66 1.08 1.04 0.21 0.33 
lim 71-128 63-118 2.95-21.5 1.4-19 1-4 0-6 

P. fluviatilis, the Ob River, 2023 
x̅ 200.88 181.75 131.6 122.56 1+ (1)

3+ (12)
4+ (9)
5+ (2)

24 
14/10/0

1.83 

66.66 

1.65 
SD 17.38 17.72 30.96 29.33 0.98 3.11 
mx̅ 3.55 3.62 6.32 5.99 0.21 0.63 

lim 158-
230 

142-
215 

61.3-
199.02 

57.45-
188.01 1-4 0-15 

G. cernua, the Yenisei River, 2022
x̅ 126.5 115.2 18.57 16.25 

1+ (2)
2+ (10)
3+ (8)

20 
13/7/0

2.68 

75 

2.32 
SD 12.54 11.74 6.41 5.53 1.12 2.2 
mx̅ 2.8 2.63 1.43 1.24 0.25 0.49 

lim 109-
157 

100-
145 11.10-37.9 10.20-

32.3 1-5 0-9 

L. baicalensis, the Yenisei River, 2022
x̅ 208.15 188.25 110.85 95.18 6+ (6)

7+ (5)
8+ (8)
9+ (1)

20 
12/8/0

3.33 

30 

0.86 
SD 16.41 15.25 30.00 22.98 1.08 1.71 
mx̅ 3.67 3.41 6.71 5.14 0.24 0.38 

lim 180-
232 

159-
212 

60.20-
155.7 

56.10-
138.7 2-5 0-6 

P. fluviatilis, the Yenisei River, 2022
x̅ 213.89 189.93 154.79 141.25 1+ (1)

3+ (8)
4+ (9)
5+ (7)
6+ (1)
8+ (1)

27 
9/18/0

3.37 

18.52 

0.44 
SD 48.3 43.8 128.83 120.62 1.44 1.28 
mx̅ 9.3 8.43 24.79 23.21 0.28 0.25 

lim 166-
335 

147-
314 

60.20-
555.4 

53.30-
519.8 1-6 0-6 

 

Note. n - sample size; x̅ - arithmetic mean; SD - standard deviation; mx̅  - standard error of the mean; 
lim  - variation in values; ♀ - female; ♂ - male; juv. - immature; ind. - fish individual. 

 
The concentration of 0.15-5.00 mm plastic particles in the investigated fish 

varied between samples from 0.44 ± 0.25 items/ind. in perch from the Yenisei to 
3.81 ± 0.55 in ruffe from the Ob. In our study, 62% of fish  
(n = 141) contained MPs in their GIT, ranging from 18.5% of the Yenisei perch 
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sample to 92.6% of the Ob ruffe sample (Table 1). In addition to more individuals 
from the Ob containing MPs in their GIT compared to fish from the Yenisei, there 
were statistically significant differences in MP uptake by fish of the same species 
in the two rivers (Fig. 1). Ruffe caught in the Ob River ingested more particles  
(p < 0.05) than ruffe caught in the Yenisei River. The GITs of the Ob samples of 
dace and perch also showed a higher content of MPs (p < 0.01) than those of the 
Yenisei samples. This may be a bioindication of a higher MP load in the Ob sys-
tem compared to the Yenisei, as estimated in preliminary surface water and sedi-
ment pollution studies [26-27]. 

The uptake and accumulation of MPs by freshwater fish has been studied 
worldwide, with the two most intensively studied species being common carp 
(Cyprinus carpio L., 1758) and Nile tilapia (Oreochromis niloticus L., 1758) [9]. 
Much less attention is paid to the fish species analysed in our study. MPs in GIT 
were counted in perch from four Italian southern alpine lakes, showing that plastic 
particles < 0.4 mm were present in 86% of the samples analysed (n = 80), with 
mean values ranging from 1.24 ± 1.04 items/ind. in Lake Como to 5.59 ± 
2.61 items/ind. in Lake Garda [28].  
 

 
 

Fig. 1. Content of the MPs in GIT and differences in particle ingestion by fish between  
the rivers, based on the Mann-Whitney U-test, significant at p < 0.05 and p < 0.01.  

Designations (hereinafter): G.c. (O) and G.c. (Y) - G. cernua from the Ob and Yenisei rivers; 
L.l. (O) and L.l. (Y) - L. baicalensis from the Ob and Yenisei rivers; P.f. (O) and P.f. (Y) -  

P. fluviatilis from the Ob and Yenisei rivers 
 

Individuals of common dace (Leuciscus leuciscus L., 1758) from rivers and 
lakes in Baden-Württemberg, south-west Germany, contained no MPs in the 
GITs, whereas perch and ruffe, among other freshwater fish studied, ingested par-
ticles of 899 ± 1050 μm [29]. For fish from Siberian rivers, previous studies have 
only been carried out on samples of dace from tributaries of the Ob and Yenisei. 
In the GIT of dace from a tributary of the Ob, the Tom River (n = 13), the content 
of particles in the size range 0.15-5.00 mm was high, averaging 41.7 items/ind. 
[12]. However, the quantitative analysis was preliminary and without verification 
of the polymeric nature of the particles, which may account for the overestimated 
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content. Another possible explanation is the use of strong acid hydrolysis of fish 
GITs, which may lead to additional fragmentation of MPs and their overestima-
tion. Data on the content of MPs with confirmed polymer composition in the GIT 
of Siberian dace sampled from a tributary of the Yenisei, the Nizhnyaya Tunguska 
River (n = 40), have been published [13], which averaged 1.76 items/ind. and was 
significantly lower (p < 0.05) than that obtained in the present study for daces 
from the main river. 

Patterns in the ingestion of MPs by freshwater fish are often related to individ-
ual biological traits such as body size [1]. For example, a significant correlation 
between MP uptake and body length/weight (p < 0.01) was observed in fish from 
the Han River, South Korea [30]. In our study, MP content in fish GIT was mod-
erately correlated with linear size (L, l) and body weight (Q, q) in ruffe and perch 
from the Ob River samples (Table 2). No significant correlation was found be-
tween fish GIT fullness and the number of MPs in the fish.  
 

Table  2 
Spearman correlation between MP ingestion  
and biological parameters of the fish studied 

 

Sample MPs - L MPs - l MPs - Q MPs - q MPs -  
GIT fullness 

MPs -  
Age 

G. cernua,  
the Ob River, 2023 

rs = 0.59 
(p < 0.01)

rs = 0.66 
(p < 0.01)

rs = 0.55 
(p < 0.05)

rs = 0.53 
(p < 0.05) no no 

L. baicalensis,  
the Ob River, 2023 no no no no no no 

P. fluviatilis,  
the Ob River, 2023 

rs = 0.42 
(p < 0.05)

rs = 0.40 
(p < 0.05)

rs = 0.41 
(p < 0.05)

rs = 0.41 
(p < 0.05) no rs = 0.39 

(p < 0.05) 
G. cernua,  
the Yenisei River, 2022 no no no no no no 

L. baicalensis, 
the Yenisei River, 2022 no no no no no no 

P. fluviatilis,  
the Yenisei River, 2022 no no no no no rs = 0.46 

(p < 0.05) 
 

Note. MPs - number of MP particles in GITs, items/individual; rs - Spearman's rank correlation 
coefficient, no - no significant correlation. 
 

No significant association was observed between fish age and MP intake for 
dace and ruffe samples. However, a moderate positive Spearman correlation  
(p < 0.05) was found between age and MPs in the GIT for perch in both the Ob 
and Yenisei samples (Table 2). Statistical comparison of MP abundance in the 
GIT of fish using the non-parametric Mann-Whitney test showed no differences 
between groups of males and females and between adults and juveniles. Sex has 
been suggested as a possible explanation for differences in MP patterns in fresh-
water fish in several studies [31-32]. However, this is probably an artefact of body 
size associated with sexual dimorphism in fish [1, 33]. 

Characteristics of Microplastic Found in the Gastrointestinal Tract of Fish. 
The MPs found in fish GIT were diverse in their chemical structure and repre-
sented both single polymers and mixtures (Fig. 2). Of the individual polymers, 
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polyethylene terephthalate (PET) was detected in all six fish samples and ac-
counted for up to 60% of all particles in Siberian dace from the Ob River. Only 
ruffe and dace ingested polypropylene (PP) and acrylonitrile styrene acrylate 
(ASA) microparticles in proportions of < 10%; polyacrylamide (PA) fibres and 
styrene-ethylene-butylene-styrene (SEBS) MPs were detected exclusively in the 
Ob ruffe and Yenisei dace, respectively (Fig. 2). Approximately 4% of the MPs 
in the Yenisei ruffe were represented by a PA12-PTMG copolymer consisting of 
polyamide blocks and polyether blocks, and 5.6% of the MPs in the Ob ruffe were 
particles of high-density fluorinated ethylene-propylene copolymer (FEP).  
A comparatively large proportion of MPs in the GIT of Yenisei ruffes, daces and 
perches were identified as thermoplastic polyolefin polymethylpentene (PMP) 
with the low spectral similarity of < 35%. A similar situation was observed with 
particles of polymer based on industrially used polyethersulphone (PES) (Fig. 2). 
The problem of identifying MPs was previously highlighted by Galafassi et al. 
[28], who observed that 43% of plastic particles from perch GITs were highly 
degraded, making it impossible to identify them down to the polymer type. The 
authors characterised the polymer composition of such MPs using the terms ‘ali-
phatic polymers’ and ‘aromatic polymers’ based on narrow and intense infrared 
peaks in the aromatic and aliphatic C-H stretching region (2800-3150 cm-1).  

 

 
 

Fig. 2. Polymer structure of the MPs detected in the GITs of fish from the Ob  
and Yenisei rivers based on the results of the µRaman identification 

 
In terms of morphology, the majority of the MPs from GITs were fibers, which 

accounted for up to 99.7% in 51 perch individuals from two rivers (Fig. 3a). The 
proportion of fragments was higher in ruffe, reaching 22.7% of the total number 
of MPs; spheres and films were found exclusively in dace and ruffe, with a pro-
portion of 3.7% and 1.2% respectively. Based on the meta-analysis of plastics 
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ingested by fish worldwide, fibers were the most common MPs ingested by fish, 
with a relative abundance of about 72% [34]. Otherwise, more than half of all 
MPs detected in the GITs of freshwater fish in rivers and lakes of south-west Ger-
many were irregularly shaped fragments, followed by fibers, which accounted for 
almost 40% [29]. Plastic films and spheres were rare, similar to the results ob-
tained for Siberian fish in the current study. 

In the literature, MPs have been divided into two groups called ‘small micro-
plastics’ (< 1 mm) and ‘large microplastics’ (1-5 mm) [35]. Of the studies that re-
ported the size of MP ingested by fish globally, 74% found small particles to be the 
as the predominant size class [34]. The maximum content of the smallest particles 
of 0.15-0.30 mm (37%) was found in the GITs of omnivorous dace from Siberian 
rivers; ‘large’ MPs of 1.00-5.00 mm were relatively more abundant in benthivorous 
ruffe, accounting for up to 67% of the MP number (fig. 3b). However, the Kruskal-
Wallis test showed no preference for MPs of different shapes and sizes among the 
three fish species (p > 0.05). 

Microplastic Ingestion by Fish with Different Feeding Habits. The level of MP 
ingestion was dependent on the feeding habits of the fish species, with a signifi-
cant decrease in the raw benthivorous ruffe – omnivorous dace – hunting perch in 
two Siberian rivers (p < 0.01) (Fig. 4). It is thought that predatory or fish-eating 
fish are more vulnerable to MP consumption than fish with a different feeding 
strategy [36], but published data are inconsistent. Other studies support our find-
ings on the minimum MP consumption by perch, the only fish analysed with the 
smaller fish found in GIT. For example, a study of MP uptake by freshwater fish 
in southwest Germany shows a significantly lower particle loads in piscivorous 
fish than in lower trophic groups [29]. 
 

  
                                       a                                                                       b 

 

Fig. 3. Distribution of MP shapes (a) and sizes (b) in the GITs  
of fish from the Ob and Yenisei rivers 
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Fig. 4. MP ingestion by fish with different feeding habits, significant  
at p < 0.01 based on the Kruskal-Wallis H-test  

 
Previously, omnivorous fish were shown to have higher levels of MPs in their 

GIT (namely, fibers) than herbivores and carnivores [37]. Other research has 
shown that omnivorous and insectivorous fish contain more MPs than carnivorous 
and herbivorous fish [30]. In the current study, the MP content in the GIT of ruffe 
and perch, both carnivorous fish, was significantly different (p < 0.01), showing 
that not only the feeding type influences particle uptake but also the feeding be-
haviour and living habitat. As bottom sediments are a sink for MPs, demersal and 
benthic fish are likely to be more exposed to MPs than pelagic species, which has 
been shown in many studies for freshwater fish as reviewed by Collard et al. [36]. 
We detected the highest particle content in the GIT of benthivorous ruffe in the 
Ob and Yenisei rivers compared to two other fish species with different feeding 
habits (p < 0.01). This may be related to the release of MP deposited on the surface 
and inside sediments during ruffe feeding, supporting previous findings. 

 
Conclusions 

 
It has been shown that wild freshwater fish in the Ob and Yenisei rivers ingest 

MPs. Quantitative analysis coupled with µRaman spectroscopy revealed that 62% 
of the fish studied (n = 141) in two Siberian rivers contained MPs of 0.15-5.00 
mm in their GIT, ranging from 18.5% of Yenisei perch to 92.6% of Ob ruffe. MP 
content in fish GIT varied between samples from 0.44 ± 0.25 items/individual in 
perch from the Yenisei to 3.81 ± 0.55 in ruffe from the Ob. The ingestion of MPs 
depended on the feeding habits of the fish species (p < 0.01), e.g. benthivorous 
ruffe > omnivorous dace > hunting perch, which was true for both rivers. Most of 
the ingested particles were fibers (up to 99.7% in the GITs of perch). The maxi-
mum content of the smallest particles of 0.15-0.30 mm was found in the GITs of 
omnivorous dace from Siberian rivers, but ‘large’ MPs of 1.00-5.00 mm were 
relatively more abundant in ruffe. However, there was no significant preference 
for MPs of different shapes and sizes among the three fish species.  
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All three fish species samples caught in the Ob River ingested significantly 
more particles (p < 0.05) compared to the Yenisei River, which may indicate a 
higher MP load in the Ob system compared to the Yenisei. At the same time, the 
consumption of MPs by different fish species differed significantly in each of the 
rivers. The data may be useful for the selection of fish species for bioindication 
of plastic pollution in Siberian rivers in the future. 
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