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Аннотация. Одной из ключевых задач современной морфологии почв явля-
ется объективная количественная оценка неоднородности почв и дешифрирова-
ние почвенной памяти, закодированной в макроморфологических паттернах. 
Цифровые методы анализа изображений открывают новые возможности для её 
решения. В работе предложен подход цифрового морфометрического анализа 
зачисток подзолов (Glossic Stagnic/Folic Albic Podzols) среднетаежной подзоны 
Западной Сибири, сформированных на песчаных отложениях в двух формах 
микрорельефа – гриве и западине. Методология включала обработку фотогра-
фий горизонтальных и вертикальных зачисток, полученных при археологичес-
ких раскопках, в программах Adobe Photoshop и ImageJ с выделением морфонов 
генетических горизонтов (O, E, Eh, BF1, BF2, BC, Box, [AY]) и расчётом их пло-
щадных и геометрических параметров. Установлены статистически значимые 
различия в распределении морфонов между элементами рельефа: в западинах 
выявлены гидрогенно-ожелезнённые (Box) и погребённые серогумусовые 
([AY]) морфоны раннеголоценового возраста (7,8–8,5 тыс. кал. л.н.), а на гри-
вах – псевдофибры. Показано, что формирование сложной морфонной организа-
ции является результатом сочетания процессов заполнения корневых ходов, вет-
ровальных нарушений и последующей элювиально-иллювиальной дифферен-
циации. Подход подтверждает перспективность цифровой морфометрии для ко-
личественной оценки внутрипрофильной неоднородности почв, реконструкции 
их генезиса и уточнения запасов почвенного органического углерода. 
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Summary. This study addresses the fundamental need for a quantitative assess-

ment of soil profile heterogeneity and the interpretation of genetic information encod-
ed in macromorphological patterns. Digital image analysis offers a powerful new me-
thodology for this task, particularly for soils with complex internal organisation, such 
as Podzols. The presented research develops and tests a digital morphometric ap-
proach for analysing soil sections. 

The work was conducted in the middle taiga of Western Siberia on the left-bank 
terrace of the Bolshoy Yugan River (60°24'29.4840" N, 73°56'56.6808" E). The study 
objects were Glossic Stagnic/Folic Albic Podzols (WRB) formed on light alluvial de-
posits within two conjugate microtopographic elements: a ridge and an inter-ridge de-
pression. The methodology utilised high-quality photographic records from large-
scale archaeological excavations. In total, 76 horizontal and vertical soil sections with 
a combined area of 1653 m2 were analysed. 
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The core methodology comprised processing section photographs in Adobe Pho-
toshop CC 2018 for the preliminary delineation of horizons and morphons, followed 
by quantitative analysis in ImageJ 1.45 software. For each identified morphon of the 
genetic horizons (O, E, Eh, BF1, BF2, BC, Box, [AY]), key morphometric parameters 
were calculated: Area (%), Perimeter (cm), Aspect Ratio (AR), Circularity, Solidity, 
and Roundness. Statistical processing was performed using MS Excel 2019 and STA-
TISTICA 12. 

The key results are as follows. Statistically significant differences in the composi-
tion and spatial distribution of morphons between the ridge and the depression were 
established. In the depression soils, hydromorphic iron-enriched (Box) morphons and 
relic buried humus ([AY]) morphons were identified, whereas lamellae (pseudofibers) 
were characteristic of the ridge soils (See Figs. 2 and 3). Radiocarbon dating of char-
coal from the [AY] morphons yielded an Early Holocene age of 7801–8546 cal yr BP 
(See Table 1). 

Quantitative analysis revealed that the maximum number of eluvial (E) horizon 
morphons in the ridge soils is twice as high as in the depression at a depth of 25 cm, 
while their size (perimeter) is larger in the depression (See Fig. 7). The maximum area 
of the illuvial (BF2) horizon in the depression is located 10 cm higher in the profile 
compared to the ridge. This shift is associated with the occurrence of Box morphons 
in the depression, which peak in area at 55-65 cm depth (See Fig. 7). A previously un-
described contact eluvial-illuvial-humus (Eh) morphon, consistently located between 
the E and BF1 horizons, was identified and characterised (See Fig. 3a and Fig. 7e, f). 
Principal component analysis of the morphometric data confirmed the paragenesis of 
most morphons; only the Box morphons formed a distinct cluster due to their different 
genesis (See Fig. 11 in Supplement 2). 

In conclusion, the formation of the complex macromorphological pattern in the 
studied Podzols is conclusively shown to result from three main agents acting in con-
cert: (1) the penetration and die-back of tree root systems, forming deep rounded ton-
gues; (2) windthrow disturbances, creating large elongated or rounded structures; and 
(3) subsequent eluvial-illuvial differentiation of substances along these biogenic path-
ways. The developed digital morphometry approach proves highly promising for the 
objective quantification of intra-profile soil heterogeneity, the reconstruction of pedo-
genesis, and the refinement of soil organic carbon stock estimates. 

The article contains 7 Figures, 2 Tables, 66 References, and 2 Supplements. 
Keywords: Glossic Stagnic Folic Albic Podzol и Glossic Folic Albic Podzol (La-

mellic), windfalls, geoarchaeology, radiocarbon age, soil genesis, residual humus 
morphones 
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and Higher Education of the Russian Federation (Grant No. FSWM-2024-0006). 
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Введение 
 
Методы генетического анализа морфологических характеристик почв 

зародились на ранних этапах развития почвоведения и стали самым прос-
тым и очевидным способом получения информации о почвенном теле, его 
истории и функционировании. Значительный прогресс в области микро-
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скопии позволил создать эффективные методы диагностики процессов на 
субмикро- и микроуровнях организации почвенной массы [1, 2]. Однако на 
уровне мезо- и макроморфологии подходы к интерпретации почвенных ри-
сунков (паттернов) на зачистках почвенных профилей и естественных по-
верхностях почвенных отдельностей развивались менее динамично. В ре-
зультате микроморфологические методы стали более популярными и часто 
используемыми по сравнению с макроморфологическими. 

Макроморфологические исследования, включающие анализ срезов почв 
метровой размерности, получили развитие в основном для целей выделе-
ния почвенных горизонтов [3, 4], классификации и диагностики почв. Раз-
витие макроморфологии всегда было ограничено возможностями фототех-
ники, субъективным фактором при описании и зарисовке почвенных про-
филей, а также небольшим размером стандартного почвенного среза, не-
возможностью доставить и хранить крупные почвенные монолиты в лабо-
раториях и депозитариях. Для преодоления этих ограничений предлагалось 
проводить морфологический анализ почв с использованием балльной сис-
темы в поле, а для удобства было введено понятие морфона [5]. 

Появление и совершенствование цифровой фототехники в последние 
два десятилетия явилось тем самым драйвером для развития мезо- и макро-
морфологии почв, как в свое время микроскопия и технологии изготовле-
ния шлифов для микроморфологии. Качественные матрицы высокой свето-
чувствительности, автоматические алгоритмы выбора баланса белого, воз-
можности фотовспышек позволяют в достаточной мере правдиво переда-
вать окраску почвы в условиях естественного освещения, что позволяет 
уйти от субъективизма текстовых описаний, существовавшего в доцифро-
вую эпоху. Современная техника позволила задействовать в исследованиях 
информацию, что несут в себе морфологические рисунки, вскрываемые на 
зачистках почв и трудно поддающиеся описаниям. Достаточно уже одного 
взгляда, чтобы уловить основной мотив строения почвы и, следовательно, 
главный почвообразовательный процесс. Благодаря современным матри-
цам фотоаппаратов можно в пределах одного фотоснимка «путешество-
вать» по нескольким иерархическим уровням сразу – от первых миллимет-
ров (уровень микроагрегатов и элементарных почвенных частиц) до метра 
и более (уровень педона и полипедона), что было невозможно ещё 20 лет 
назад. Это, а также программное обеспечение для обработки цифровых 
изображений вылилось в последние годы в развитие методов цифровой 
морфометрии почв [6–11]. 

Дополнительным драйвером прогресса морфологии почв стала концеп-
ция памяти почв, объединившая в себе подходы к расшифровке носителей 
почвенной памяти всех иерархических уровней структурной организации 
почв [12–15]. Большинство работ по интерпретации морфологического об-
лика почв сосредотачиваются на отдельных факторах, главенствующих 
в формировании морфологических паттернов. Выполнены исследования, 
посвященные оценке роли почвенной фауны [16–18], корневых систем де-
ревьев [19], ветровального морфогенеза [20–25], криогенеза [26–36], в том 
числе и в палеопочвах [37–39]. Реже, в силу большей сложности, про-
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водится комплексный морфогенетический анализ почвенного профиля  
[40–42]. 

Для цифрового макроморфологического анализа необходимы качест-
венные зачистки стенок почвенных выработок в разных проекциях. На 
практике получить фотографические материалы такого качества довольно 
трудозатратно, поэтому полезна кооперация с археологами, проводящими 
разведочные или спасательные работы на фоновых территориях или за 
пределами памятников при установлении их границ. Археологические ма-
териалы удобны для анализа почвенных морфологических паттернов, так 
как исследования памятников выполняются с помощью крупных раскопов, 
выполняемых путём прохождения послойных горизонтальных зачисток, 
сопровождаемых детальным фотографированием горизонтальных срезов, 
стратиграфий и детальной съемкой микрорельефа местности. Работа с ма-
териалами археологов в почвоведении не нова [43, 44], однако цифровые 
подходы к извлечению морфогенетической информации ещё малоразрабо-
таны. Единично встречаются работы, в которых почвенную информацию 
получают с помощью цифровой обработки фотографий почв на археологи-
ческих раскопках, например [45]. 

В работе предложен подход к цифровому анализу изображений почвен-
ных срезов и интерпретации полученной информации. Для этого выбраны 
подзолы, так как они обладают достаточно простым строением почвенного 
профиля, контрастными по цвету горизонтами и морфонами, границы 
между которыми легко определить. Исходные фотоматериалы были полу-
чены во время археологических исследований в средней тайге Западной 
Сибири. 

Цель работы заключалась в применении методов цифрового анализа 
для выявления различий в генезисе подзолов двух форм микрорельефа 
в пределах одной катены. Проведение подобного исследования также ста-
вило задачу расширить существующие весьма неполные представления 
о морфонно-горизонтной организации почв на легких отложениях запад-
носибирской части бореального пояса. 

 
Материалы и методики исследования 

 
Исследования проведены в средней тайге Западной Сибири на левобе-

режной террасе р. Большой Юган (левый приток р. Оби). Терраса сложена 
легкими аллювиальными слоистыми отложениями, перевеянными с по-
верхности. На них сформированы подзолы иллювиально-железистые, ча-
сто глееватые по WRB [46] Glossic Stagnic Folic Albic Podzol и Glossic Folic 
Albic Podzol (Lamellic). Для изучения влияния микрорельефа на морфоло-
гические свойства почвы использованы фотографии последовательных 
горизонтальных срезов подзолов. Фотографии были получены при прове-
дении спасательных археологических раскопок на двух объектах – «сели-
ще Кулунигый 5» (60°24'29,4840" N, 73°56'56,6808" E) и «могильник Кулу-
нигый 73» (60°24'28,8252" N, 73°56'49,8552" E). Кроме селища и могильни-
ка на краю и в глубине террасы имеются другие памятники, датирующиеся 
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в широком временном диапазоне от эпохи неолита до позднего Средневе-
ковья [47]. 

В рамках спасательных археологических работ на памятниках селище 
Кулунигый 5 и могильник Кулунигый 73 были заложены масштабные рас-
копы. В нашем исследовании использованы раскопы, не имеющие призна-
ков антропогенного почвообразования, что позволяет использовать их как 
примеры типичных фоновых подзолов (рис. 1 в Приложении 2). Раскопы 
№№ 1–10 расположены в краевой части могильника Кулунигый 73, кото-
рый находится на гриве (рис. 1B). Раскоп № 4 был заложен на периферии 
селища Кулунигый 5, в межгривном понижении (западине). Этот раскоп 
был разделён на 19 секторов. Перепад высот между формами микрорелье-
фа составляет 2,5–3 метра. 

Все раскопы пройдены горизонтальными зачистками, а поуровневые 
планы фиксировались через каждые 5–10 см, вплоть до глубины в 75 см. 
Каждый уровень был сфотографирован общим планом с помощью квадро-
коптера, а иногда дополнительно – фотоаппаратом по фрагментам с после-
дующим сшиванием в Agisoft PhotoScan 1.4.3. Также фотографировались 
стратиграфические срезы стенок раскопов. 

Для проведения морфометрического анализа были использованы четы-
ре сектора селища Кулунигый 5 и четыре траншеи могильника Кулуни-
гый 73. Общая площадь раскопок составила 158 м2. Было проанализирова-
но 76 горизонтальных срезов, общая площадь которых достигла 1653 м2. 
Объём выработки составил 126 м3, что эквивалентно 196 почвенным разре-
зам глубиной и шириной по 80 см. Площадь вертикальных срезов состави-
ла 119 м2, что сопоставимо с площадью 186 рабочих стенок почвенных 
разрезов. 

Первый этап работы заключался в обработке фотографий путём выде-
ления контуров следующих горизонтов и морфонов: (1) О – органогенных, 
(2) Е – подзолистых, (3) Еh – контактно-иллювиально-гумусовых, (4) BF1 и 
(5) BF2 – иллювиально-железистых, (6) BC – переходных к почвообразу-
ющей породе, (7) Box – гидрогенно-ожелезненных, (8) [AY] – погребенных 
серогумусовых. Отметим, что на горизонтальных срезах горизонты обычно 
выглядят как крупные морфоны. 

Предварительно для отработки методики в программе ImageJ были 
опробованы 4 метода выделения границ перечисленных горизонтов: (1) руч-
ное выделение морфонов инструментом «свободное выделение»; (2) авто-
матическое выделение функцией Trashold; (3) предварительная подготовка 
изображения в программе Adobe Photoshop с последующим использова-
нием функции Trashold; (4) выделение функцией Color Threshold.  

Выявлено, что площадь ВС горизонта можно вычислить только косвен-
но по разнице общей и суммарной площади BF и E, что обусловлено слож-
ностью определения границ между E и BC горизонтами. Обработка изоб-
ражений перечисленными методами позволила получить следующие пло-
щади горизонтов в % для методов 1, 2, 3, 4 соответственно: BF – 
19/15/32/43, BC – 52/65/45/37, E – 27/20/23/20.  
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Рис. 1. Расположение объектов исследования: А – вид на место проведения  
археологических раскопок с дрона; B – расположение изученных археологических  
раскопов (красным) в микрорельефе с указанием абсолютных высотных отметок 
[Fig. 1. Location of the study objects: A - view of the archaeological excavation site from a drone;  

B - microtopographic location of the studied soil sections (red) indicating the altitude above sea level] 
 
В методах 1 и 2 площадь неучтенных участков фотографии среза оказа-

лась наибольшей, в связи с этим и завышенные результаты площади ВС го-
ризонта. При использовании методов 3 и 4 классификации поддаётся боль-
шая часть изображения среза. 

В случае использования в ImageJ функции автоматического выделения 
по цветовому диапазону (метод 4) возникает проблема невозможности 
применения одинаковых настроек ко всем фотографиям, так как условия 
освещения в момент фотографирования всегда разные. Также остаётся 
проблемой разделение E и BC горизонтов в связи со слабой контрастно-
стью. Метод 3 по сравнению с предыдущим более трудоемкий, так как за-
ключается в подготовке 5–6 вариантов одной фотографии с выделенными 
на них горизонтами в Adobe Photoshop для дальнейшего подсчета в ImageJ. 
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Длительность обработки компенсируется качеством, появляется возмож-
ность точнее обработать участки с тенью или бликами, непосредственно 
оценить площадь каждого горизонта, не прибегая к вычислению по разни-
це. В связи с этим был выбран метод 3, включавший предварительную 
подготовку фотографий в программе Adobe Photoshop СС 2018. 

Второй этап работы включал анализ полученных изображений. Для 
каждого морфона создавался отдельный файл, в котором искомый морфон 
окрашивался в белый, а фон – в черный цвет. Далее это бинаризованное 
изображение открывалось в программе ImageJ 1.45 и с помощью функции 
Threshold производилось выделение морфонов и их дальнейший анализ. 
Морфоны размером менее 4 см2 игнорировали. Для каждого среза рассчи-
тывали следующие показатели. (1) Количество всех морфонов в шт./м2 по 
глубинам срезов. (2) Количество морфонов каждого типа по глубинам сре-
зов. (3) Area, площадь в % от анализируемого среза. (4) Perimetr, периметр 
морфона в см. (5) AR, отношение большой оси к меньшей. (6) Circularity 
(Circ), изометричность формы (значение 1,0 говорит о том, что выделенная 
область является кругом; чем ближе значение к 0, тем более плоскую фор-
му имеет контур). Этот параметр чувствителен к пустотам в морфоне и 
неровностям границы. Параметр рассчитан по формуле  

4 areaCirc .
perimetr
π ⋅

=  

(7) Solidity, схож с Circ (R2
 = 0,84), но в отличие от него он игнорирует 

форму и волнистость границы, реагирует на наличие лопастей и пустот 
в морфоне. Параметр рассчитан по формуле  

area
Solidity .

perimetr (2 )
π

=
π

 

(8) Roundness (Round), показатель округлости внешнего контура, игно-
рирует пустоты в морфоне и форму границы контура. Параметр рассчитан 
по формуле  

4 areaRound .
major axis
⋅

=
π ⋅

 

Статистическая и графическая обработка проведена в программах MS 
Excel 2019, STATISTICA 12, Grapher 15. Три образца углей были датирова-
ны в Познанской радиоуглеродной лаборатории (Poz) Университета имени 
Адама Мицкевича (Познань, Польша). Калибровка радиоуглеродного воз-
раста проводилась с помощью онлайн-версии OxCal 4.4 на основе калиб-
ровочной кривой IntCal20 для Северного полушария [48]. 

 
Результаты исследования 

 
Морфоаналитическая характеристика почв гривы и западины. Морфо-

логический анализ горизонтальных и вертикальных срезов почв позволил 
выявить следующие почвенные морфологические элементы (горизонты) 
(рис. 2, 3): 
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О – органогенные морфоны, смесь белесо-серого песка, углей и детрита 
разной степени разложения. На горизонтальных срезах имеют вид неболь-
ших пятен. 

Е – подзолистый горизонт, белесый песок в верхней части профиля на 
вертикальном сечении имеет сплошное простирание, относительно ровную 
верхнюю границу, за исключением случаев с механическим нарушением 
строения профиля. Нижняя граница горизонта волнистая, часто формирует 
разнообразные карманистые и языковатые структуры. 

Eh – контактный подзоло-иллювиально-гумусовый морфон. На верти-
кальном срезе выглядит как серая или темно-серая полоска шириной 2–
6 см на контакте горизонтов E–BF1 или E–BF2. На горизонтальном срезе 
выглядит как кайма вокруг E морфонов. 

BF1 (иллювиально-железистый горизонт) – 5–6 см полоса, ниже Eh, E и 
реже O горизонтов. Имеет интенсивную темно-охристую окраску, часто по 
нижней границы встречаются железисто-марганцевые микроконкреции. 

 

 

Рис. 2. Горизонты и морфоны профилей изученных почв:  
a – подзол иллювиально-железистый языковатый на гриве;  

b – подзол иллювиально-железистый языковатый глееватый в западине 
[Fig. 2. Horizons and morphons of the studied soil profiles: a - Glossic Albic Podzol (Lamellic)  

on the ridge; b - Glossic Stagnic Albic Podzol in the depression] 
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Рис. 3. Горизонты и морфоны профилей изученных почв: а – горизонтальный срез 
с морфонами О, E, Eh, BF1, BF2, BC; b – горизонтальный срез с морфонами E, [AY], 

BF1, Box, BC; c – профиль траншеи с морфонами O, E, BF1, BF2, [AY], BC;  
d – профиль с псевдофибрами; e – горизонтальный срез с морфонами  

[AY], BF1, Box, BC 
[Fig. 3. Horizons and morphons of the studied soil profiles: a - horizontal section of morphons O, E,  

Eh, BF1, BF2, BC; b - horizontal section of morphons E, [AY], BF1, Box, BC; c - trench profile  
demonstrating the configuration of morphons O, E, BF1, BF2, [AY], BC; d - profile showing  

the distribution of lamellae; e - horizontal section of morphons [AY], BF1, Box, BC] 
 
BF2 – морфоны светло-охристой окраски имеют крупные размеры. На 

стратиграфическом срезе всегда находится под BF1 горизонтом. Данный 
тип морфонов обладает слабоконтрастными границами по отношению к 
BF1 и BC морфонам. 
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Box – гидрогенно-ожелезненные ржаво-охристые морфоны описаны в 
почвах западин (см. рис. 2b, 3b, 3e) в почвенном профиле имеют вид круп-
ных пятен яркого-ржавого охристого цвета. Обычно они приурочены к BC 
горизонту реже к BF1 и BF2, в этом случае имеют плохо различимые грани-
цы. 

BC – светло-палевый песок, в некоторых случаях он может иметь слои-
стую структуру, слабый охристый оттенок, псевдофибры. 

[AY] – погребенные серогумусовые морфоны сохранившиеся от серогу-
мусовой стадии почвообразования. В горизонтальном и вертикальном се-
чении представляют собой крупные песчаные морфоны серого цвета, если 
они находятся в BC горизонте. Часто на данный тип может накладываться 
более позднее гидрогенное или иллювиальное ожелезнение, что приводит 
к усилению интенсивности окраски обоих типов морфонов. Из этих мор-
фонов были отобраны образцы древесного угля для радиоуглеродного ана-
лиза. Полученные результаты показали раннеголоценовый возраст: 7801 ± 

60, 8346 ± 59, 8546 ± 64 кал. л. н. (табл. 1). Значит, эти морфоны унаследова-
ны от почв первой половины голоцена. 

Псевдофибры – полосы, к которым в большинстве случаев приурочена 
смена гранулометрического состава. Имеют светло- и темно-охристую 
окраску и толщину, варьирующуюся в пределах 0,5–3 см. Ламели приуро-
чены к BC горизонту. 

E, BF1, BF2 и BC горизонты присутствуют в почвах двух изученных 
форм рельефа, но имеют разную глубину нижней границы (табл. 1 в При-
ложении 1; рис. 4). Глубина нижней границы этих горизонтов статистиче-
ски не различается. 

В каждой форме рельефа имеются топоприуроченные типы морфонов. 
Псевдофибры характерны только для почв гривы, в основном они присут-
ствуют в BC горизонте, имеют различную интенсивность окрашивания и 
толщину. Иногда они могут находиться и в BF2 горизонте, однако в этом 
случае они или проявляются очень слабо, или сильно нарушены ветровала-
ми и корнями (см. рис. 3d). 

 
Таблица 1 [Table 1] 

Результаты радиоуглеродного датирования углей из горизонтов [AY] 
[Results of radiocarbon dating of coals from horizon [AY]] 

 

Лаб. 
шифр 
[Lab 
code] 

Разрез 
[Soil 

profile] 

Глубина, 
см 

[Depth, 
cm] 

Радиоуглеродный 
возраст, л. н. 

[Radiocarbon age, 
BP] 

Калиброванный радиоуглерод-
ный возраст, кал. лет назад 

[Calibrated radiocarbon age,  
cal. yr. BP] 

Среднее 
[Average] 

От 
[From] 

До 
[To] % 

Poz-
145308 Ку20-2 57 7780 ± 50 8546 ± 64 8645 8420 95,4 

Poz-
145310 Ку20-2 65 7550 ± 50 8346 ± 59 8424 8200 95,4 

Poz-
145311 Ку20-3 75 6970 ± 40 7801 ± 60 7926 7692 95,4 
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Рис. 4. Глубины нижних границ горизонтов. По оси х – глубины, по оси y – горизонты 
(медиана, нижние верхние квартили, минимум, максимум) 

[Fig. 4. Depths of lower boundaries of horizons. Оn the x-axis depths are shown, and on the y-axis  
horizons are shown (median, lower and upper quartiles, minimum, maximum)] 

 
В почвах западины встречаются Box и [AY]. Первые встречаются в поч-

венных профилях в виде пятен в диапазоне глубин 20–70 см, максимальное 
их количество приурочено к 50 см. Вторые, погребенные серогумусовые, 
встречаются в диапазоне глубин 20–75 см и глубже (рис. 5). 

Почвы западин характеризуются повышенными концентрациями угле-
рода, железа и алюминия, демонстрируя элювиально-иллювиальный харак-
тер распределения (табл. 2). В горизонтах E и Eh содержание Сорг варьиру-
ется от 0,12% до 0,43% в почвах западин, тогда как в почвах грив этот по-
казатель не превышает 0,28% в горизонте Eh. Горизонты BF1 (0,50–0,57%) 
и BF2 (0,11–0,16%) имеют близкие значения. Наиболее низкие показатели 
характерны для горизонтов Е, [AY], BC, не превышающие 0,12%. Содер-
жание аморфного железа достигает максимума в горизонте BF1, причем в 
почвах грив концентрация этого элемента в 1,5 раза превышает значения, 
характерные для почв западин. Распределение алюминия имеет обратную 
тенденцию: наибольшие концентрации наблюдаются в почвах западин, где 
его содержание достигает 0,83%.  

 

 
 

Рис. 5. Морфоны [AY] в изученных почвах западин на вертикальном  
и горизонтальном срезах 

[Fig. 5. Morphons [AY] in the studied soils of depressions on vertical and horizontal sections] 
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Характеристика морфонов на горизонтальных срезах. В почвах обеих 
форм рельефа наибольшее количество морфонов приурочено к средней 
части профиля, рис. 6a. Крупные и редкие морфоны расположены на верх-
них срезах до глубины 20 см, рис. 6b. Суммарная площадь морфонов с 
наименьшей педогенной переработкой материала (BC, BF2, Box) посте-
пенно увеличивается к нижней части профиля, рис. 6c (табл. 2 в Приложе-
нии 1). 

Грива и западина не имеют достоверных различий между средними раз-
мерами всех морфонов и площадями морфонов с наименьшей педогенной 
переработкой материала, однако достоверно различаются по количеству 
морфонов (табл. 3 в Приложении 1). 

Крупные и многочисленные морфоны органогенного горизонта сосре-
доточены в верхней части профиля (рис. 7a, 7b), проникая вплоть до глу-
бин 50 см. Морфоны О между почвами гривы и западины по площади и 
количеству не различаются (табл. 7 в Приложении 1). E горизонт (рис. 7c, 
7d) в верхней части профиля имеет крупные единичные морфоны. С глу-
биной количество E морфонов увеличивается (максимум на 25 см), а пло-
щадь уменьшается. По площади E морфонов грива и западина не различа-
ются, за исключением глубины 15 см (p = 0,03, U = 0,0). По количеству 
морфонов грива и западина разделились, однако при сравнении по глуби-
нам различая только на 35 см (p = 0,06, U = 1). Eh морфоны (рис. 7e, 7f) на 
гриве не отличаются от западины ни по площади, ни по количеству мор-
фонов. 

 

 
 

Рис. 6. Изменение по глубине в подзолах гривы (1) и западины (2): a – среднего  
количества морфонов всех типов на м2 среза (штук/м2); b – средней площади  

единичного морфона от площади среза в % на основе усреднения морфонов всех типов; 
c – сумма площадей (в % от площади изученного среза) наименее переработанных  

почвообразованием горизонтов BC, BF2 на гриве и BC, BF2, Box в западине 
[Fig. 6. Variation with depth in Podzols ridge (1) and depression (2): a - average number of all morphons 

per m2 of section (pieces/m2); b - average area of a single morphon from the section area in % based  
on averaging of morphons of all types; c - sum of areas (in % of the area of the studied section) of the 

least transformed by soil processes horizons BC, BF2 on the ridge and in BC, BF2, Box in the depression] 
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Рис. 7. Распределение по глубинам средних площадей горизонтов (%) и среднего коли-
чества морфонов (шт./м2) горизонтов O (a, b), E (с, d), Eh (e, f), BF1 (g, h), BF2 (i, j), BC 

(k, l) на гриве (1) и в западине (2). Распределение по глубина средних площадей (m)  
и среднего количества морфонов на м2 (n) Box (3) и [AY] (4) в западине 

[Fig. 7. Distribution by depth of average areas (in %) and average number of morphons (pieces/m2)  
of horizons O (a, b), E (c, d), Eh (e, f), BF1 (g, h), BF2 (i, j), BC (k, l) on the ridge (1)  

and in the depression (2). Distribution by depth of average areas (m) and average number  
of morphons per m2 (n) for Box (3) and [AY] (4) in the depression] 
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Наибольшую площадь Eh занимает на 25 см (табл. 4 в Приложении 1), 
максимальное количество этих морфонов в западине приурочено к 25 см, а 
на гриве – к 45–55 см (табл. 5 в Приложении 1). По средней площади и ко-
личеству BF1 морфонов (см. рис. 7g, 7h) между гривой и западиной нет 
различий. По BF2 морфонам (см. рис. 7i, 7j) почвы гривы и западины не 
различаются, а площадь максимальна на 35 и 45 см соответственно (табл. 4 
в Приложении 1). Сравнение по глубинам BC морфонов выявило разницу 
средней площади морфона на глубине 45 и 55 см (p = 0,03, U = 0 и p = 0,06, 
U = 1). В отличие от почв гривы в западине BC морфоны начинают появ-
ляться уже в верхней части профиля (см. рис. 7k, 7l). 

Окисленно-глеевые морфоны редкие, появляются только в нижней ча-
сти профиля (см. рис. 7m, 7n и табл. 6 в Приложении 1). Погребенные се-
рогумусовые морфоны [AY] (см. рис. 7m, 7n) залегают глубже 40 см, до-
стигая максимальной площади на срезе 55 см, а максимального количества 
на 45 см (табл. 6 в Приложении 1). 

Морфометрическая характеристика отдельных типов морфонов. 
Морфометрические показатели органогенного горизонта гривы и западины 
(рис. 3в в Приложении 2) статистических различий не имеют (табл. 8 в 
Приложении 1). Solidity (рис. 3d в Приложении 2) имеет схожее распреде-
ление по профилю. Морфоны на гриве имеют более округлую форму 
(рис. 3a в Приложении 2). Эллипсоидность или вытянутость морфонов ва-
рьируется в широких пределах (рис. 3b в Приложении 2). Периметр морфо-
нов (рис. 3e в Приложении 2) уменьшается к нижней части профиля. 

Геометрия E морфонов (рис. 4 в Приложении 2) между гривой и запади-
ной не различается (табл. 8 в Приложении 1). AR (рис. 4b в Приложе-
нии 2), Roundness (рис. 4c в Приложении 2) незначительно меняются по 
профилю. На гриве встречаются достаточно вытянутые морфоны на глуби-
не 65 см (рис. 4b в Приложении 2). Контур элювиальных морфонов на гри-
ве более волнистый (рис. 4a в Приложении 2). Периметр морфонов умень-
шается с глубиной (рис. 4e в Приложении 2). 

Морфоны BF1 имеют овальную форму (рис. 5b, 5c в Приложении 2), по 
профилю AR (рис. 5b в Приложении 2) и Roundness (рис. 5c в Приложе-
нии 2) распределены равномерно. В западине морфоны более округлые, 
чем на гриве (табл. 8 в Приложении 1, рис. 5a в Приложении 2). Высокие 
значения Solidity указывают на отсутствие «дыр» в морфонах обеих форм 
рельефа (рис. 5d в Приложении 2). Периметр (рис. 5e в Приложении 2) от-
личается сильной вариативностью. 

BF2 горизонт обладает таким же распределением и значением морфо-
метрических показателей, как и BF1 за исключением нескольких отличий 
(табл. 8 в Приложении 1, рис. 6 в Приложении 2). Circularity (рис. 6a в 
Приложении 2) в западине больше, чем на гриве на всех глубинах. На сре-
зах 45 см в почвах гривы морфоны более вытянутые (рис. 6b в Приложе-
нии 2). Периметр BF2 (рис. 6e в Приложении 2) меняется на гриве в более 
широком диапазоне. В основном представляет собой изометричные фор-
мы, которые не имеют большого количества лопастей и пустот (рис. 6d в 
Приложении 2). 



Почвоведение / Soil science 
 

24 

ВС морфоны между почвами гривы и западины отличаются по двум па-
раметрам Circularity и Solidity (табл. 8 в Приложении 1). Форма морфонов 
в западине по сравнению с гривой ближе к кругу (рис. 7a в Приложении 2) 
по всему профилю, за исключением 35 см, там кривые пересекаются. 
В почвах гривы и западины ВС представлен сложными морфонами изомет-
ричной формы (рис. 7с в Приложении 2), которые имеют плавные границы 
(рис. 7d в Приложении 2) и небольшое количество полостей (рис. 7с, 7b в 
Приложении 2). 

Морфометрические показатели Eh горизонта (табл. 8 в Приложении 1, 
рис. 8 в Приложении 2) достоверно различаются только по Roundness 
(рис. 8с в Приложении 2). Округлость внешнего контура морфонов на гри-
ве выше, чем в западине. Низкие значения Circularity (рис. 8a в Приложе-
нии 2) и Solidity (рис. 8d в Приложении 2) обусловлены наличием крупных 
полостей. На гриве округлость постепенно снижается к нижней части про-
филя, в то время как в западине этот показатель дифференциации не имеет. 
Вытянутость морфонов меняется незначительно (рис. 8b в Приложении 2). 
Периметр морфонов к нижней части профиля уменьшается, максимальные 
значения на гриве и в западине приходятся на разные глубины (рис. 8e в 
Приложении 2). 

В средней части профиля Box морфоны более округлые (рис. 9a в При-
ложении 2). Box морфоны имеют плавные очертания (рис. 9d в Приложе-
нии 2), изометричную вытянутую форму (рис. 9b, 9c в Приложении 2). 
[AY] морфоны имеют вытянутую (рис. 9a в Приложении 2) овальную 
форму (рис. 9b в Приложении 2) с плавными ровными границами (рис. 9d в 
Приложении 2), не имеют пустот (рис. 9c в Приложении 2). 

В табл. 9–15 (Приложение 2) для всех горизонтов приведены морфо-
метрические параметры изученных морфонов по двум формам рельефа. 

Анализ морфометрических данных методом главных компонент был 
проведён для двух выборок. Первая выборка представляла собой морфо-
метрические параметры и глубины залегания для 23 137 морфонов гривы и 
западины (рис. 10a, 10с в Приложении 2). Её анализ позволил выделить 
три кластера: параметры (Rnd, Sld, Cr), положительно скоррелированные с 
первым и вторым фактором; положительно – с первым и отрицательно со 
вторым фактором (Ar, ArT, P); отрицательно – с двумя факторами (D, AR). 
Видно, что большая часть морфонов в почвах гривы и западины в этих 
факторах распределена одинаково (рис. 10a в Приложении 2). Выделяется 
небольшая группа морфонов западины, отличающаяся размерами и слож-
ностью формы. Наиболее круглые морфоны залегают глубже по почвен-
ному профилю и имеют небольшой размер. Крупные морфоны имеют бо-
лее вытянутую форму. Вторая выборка состояла из средних значений мор-
фонов для каждого среза всех индивидуальных секторов и траншей раско-
пов. Кластеризация параметров оказалась менее выраженной (рис. 10b, 10d 
в Приложении 2). 

Далее проанализировали распределение отдельных горизонтов в про-
странстве двух выявленных факторов. При рассмотрении индивидуальных 
морфонов видно их схожее распределение, копирующее групповой общий 
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паттерн. Выбиваются только морфоны Box горизонта (рис. 11 в Приложе-
нии 2). Однако различия в распределении морфонов в пространстве факто-
ров, полученном по выборке средних значений параметров на единичный, 
выражены сильнее (рис. 12 в Приложении 2). Особенно это заметно у E и 
BC, формирующих очень крупные контуры сложной формы. 

 
Обсуждение результатов 

 
Выполненная работа продолжает серию морфоаналитических исследо-

ваний песчаного почвообразования в континентальных условиях Западной 
Сибири [49–53]. Данное исследование сосредоточено на макроморфологи-
ческом уровне изучения результатов педогенеза в условиях хорошо филь-
трующих древнеэоловых песчаных отложений под бореальной раститель-
ностью в пределах речных среднетаёжных террас, имеющих довольно 
сложную климатическую историю почвообразования [54], осложненную 
антропогенными воздействиями древних обществ [47, 55], что нашло от-
ражение в пирогенных архивах района исследования [51]. Как отмечал 
В.Д. Тонконогов [56], при сильном колебании свойств почв на небольшом 
пространстве, как это наблюдается для подзолов, характер пространствен-
ных закономерностей изменения свойств почв и причин, их обуславлива-
ющих, может быть установлен достаточно достоверно только количе-
ственными методами исследования. 

Микротопография является важным фактором, контролирующим фор-
мирование катен на песчаных почвообразующих породах. В таких катенах 
в условиях гумидного климата при движении от верхних частей склонов 
к их подножьям происходит уменьшение мощности подзолистого горизон-
та и увеличение мощности иллювиального, одновременно с ростом содер-
жания в нём органического вещества. Такие закономерности расположения 
подзолистых катен характерны для разных континентов и климатических 
условий [57, 58]. Главную роль в формировании подобных катенарных 
сочетаний отводят латеральной подзолизации [59], в ходе которой вдоль 
склона мигрируют алюмо-железо-органические коллоиды. 

Рассмотренное сопряжение подзолов по микрорельефу развивается на 
перепаде высот 3,1 м в условиях коротких склонов от гривы к центру запа-
дины. Это небольшой перепад, поэтому латеральная подзолизация прояви-
лась в изученном сопряжении не столь ярко, как это описывается в литера-
туре для длинных склонов. В почве гривы площадь морфонов E горизонта 
была больше до глубины 35 см, ниже площадь этих морфонов больше уже 
в западине до глубины 55 см, после чего они сравниваются (см. рис. 7; 
табл. 4 в Приложении 1). Такое изменение можно объяснить большим про-
никновением по языкам водных растворов в условиях западины. Хотя в 
приповерхностной части условия складываются для оподзоливания лучше 
на гриве, как это и бывает наиболее часто [29, 50, 57–59]. Если рассматри-
вать глубину нижней границы горизонтов E и BF1 как показатель степени 
оподзоливания, то заметна лишь тенденция к более близкому расположе-
нию этих границ к поверхности почвы (см. рис. 4). 
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Неожиданным результатом оказалось глубокое проникновение морфо-
нов О горизонта, который является поверхностным. Он фиксировался 
вплоть до глубины в 65 см, хотя его площадь и упала ниже 1% с глубины 
35 см. Такое расположение этого горизонта связано с корневыми ходами и 
западинами ветровалов, в которые погружены эти морфоны. 

Самые яркие и характерные морфоны, осложняющие горизонтное стро-
ение подзолов средней тайги Западной Сибири – языки и карманы [30]. 
В средней тайге языки в основном биогенного и фильтрационного элюви-
ально-иллювиального происхождения [51], севернее широко распростра-
нены языки криогенного происхождения [60]. Полученные данные в пол-
ной мере отражают эту особенность строения. Так, если в среднем глубина 
нижней границы горизонта E укладывается в 20–25 см (см. рис. 4, 7с), по-
сле чего площадь Е морфонов резко уменьшается. То количество этих 
морфонов, наоборот, возрастает, имея максимум на глубине 25 см. На гри-
ве их количество на этой глубине больше в 2 раза, чем в западине. Ниже 
происходит плавное падение их числа. На глубине 75 см в почвах гривы 
встречаемость языков составляет в среднем 1,7 ± 0,2 шт./м2, а в западине 
0,5 ± 0,8 шт./м2. При этом размер, если его оценивать по периметру, больше 
у языков западины, что также подтверждает большее количество мигри-
рующих вод по этим преимущественным путям миграции влаги. 

Впервые для подзолов описан контактный подзоло-иллювиально-гуму-
совый Eh морфон, залегающий всегда между горизонтами E и BF1 (см. 
рис. 3a и рис. 7e, 7f). Толщина его на вертикальном срезе превышает 2 см 
только лишь в языках, где он достигает мощности нескольких см. При ана-
лизе литературы не удалось найти описание данного морфона. Его анали-
тические свойства показывают накопление в нём в основном углерода ор-
ганических соединений, в отличие от горизонта BF1, где резко увеличено 
содержание оксалатно-растворимого железа, в сравнении с E горизонтом. 
Отмечено, что этот морфон отсутствует в местах недавних ветровальных 
нарушений. Возможно, его формирование связано с адсорбцией органиче-
ских коллоидов на контакте с BF1 горизонтом [61], песчаные зерна кото-
рого покрыты железистыми пленками. 

В поведении иллювиально-железистых горизонтов прослеживают об-
щие черты для обеих форм рельефа. На гриве заметно большее количество 
BF1 морфонов (см. рис. 7g, 7h), как и E морфонов, связанных с языками. 
Их максимум в почвах гривы смещен вглубь относительно максимума в 
западине. Число языков в почвах гривы больше, а размер их меньше. Чис-
ло BF2 морфонов в почвах гривы и западины схоже, а вот размер уже 
больше в почвах гривы. Максимум площади BF2 горизонта в западине 
расположен на 10 см выше, чем в почве гривы. Это связано с появлением 
морфонов Box в почве западины, с максимумом площади в диапазоне глу-
бин 55–65 см. 

Кроме Box, вторым топоприуроченным морфоном является погружен-
ный серогумусовый [AY] материал реликтового горизонта первой полови-
ны голоцена, о чём свидетельствует возраст древесных углей, извлеченных 
из этих морфонов (см. табл. 1). И хотя в средней тайге Западной Сибири 
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гумусовые голоценовые реликты только начали изучаться [62], учитывая 
общий контекст распространения вторых гумусовых горизонтов на Во-
сточно-Европейской равнине и в Западной Сибири [63], предсказуемым 
является и их встречаемость в среднетаёжных почвах, что демонстрируют 
полученные данные. Площадь реликтов [AY] достигает 10,4 ± 1,9% на го-
ризонтальном срезе на глубине 55 см (см. рис. 7m). Полученные результа-
ты свидетельствуют, что дальнейшие поиски гумусовых реликтов целесо-
образнее всего проводить в микропонижениях, где они лучше сохраняют-
ся, будучи защищенными капиллярной каймой. 

Полученные геометрические параметры почвенных морфонов свиде-
тельствуют об их парагенезисе, что наглядно показал метод главных ком-
понент (рис. 11 в Приложении 2). Лишь в западине выделена группа мор-
фонов, отличающаяся размерами и сложностью формы. Это морфоны Box 
горизонта, имеющего иной генезис. Остальные морфоны имеют не только 
близкие геометрические параметры, но и размеры, совпадающие с разме-
ром корневых систем деревьев. 

В формировании морфологических паттернов в подзолах иных регио-
нов мира основное участие принимают процессы, связанные с жизнью кор-
невых систем деревьев, их отмиранием и движением воды по сформиро-
ванным преимущественным путям миграции влаги [19, 64, 65]. Ранее для 
ключевого участка мы описали основные фитогенные морфологические 
структуры подзолов [51], а для более северных районов показали глубокие 
ветровальные нарушения почв сосной обыкновенной [66]. 

Проведенная работа подтвердила, что в распределении морфонов по 
профилю, изменении их формы с глубиной принимают участие три основ-
ных агента, связанных с биомеханикой и параллельной гидролого-биогео-
химической дифференциацией. 

Первый – это проникновение корневых систем вглубь. Благодаря этому 
формируются многочисленные глубокие языки округлой формы в горизон-
тальном сечении. Второй – ветровальные нарушения почв, приводящие к 
формированию крупных вытянутых или округлых, эллипсовидных струк-
тур. Эти два агента отвечают и за проникновение морфонов O горизонта 
вплоть до глубин 60 см. Морфоны горизонта BC благодаря ветровалам 
встречаются уже на глубине 15 см. Можно предположить большую актив-
ность ветровального морфогенеза в западинах, так как площадь BC морфо-
нов выше в верхней части почв западин в сравнении с аналогичными глу-
бинами почв на гриве. Все геометрические параметры показали заметную 
изометричность, округлость описанных морфонов. Третий – это элювиаль-
но-иллювиальная дифференциация по корневым ходам и ветровальным 
почвенным комплексам. Благодаря этим процессам происходят расшире-
ние исходных нарушений, а также их углубление, в том числе и ниже 50 см 
горизонтов E, BF1 и BF2. 

Проведенный морфоаналитический анализ подзолов демонстрирует пер-
спективность данного подхода для оценки внутрипочвенной неоднородно-
сти, в том числе и связанной с содержанием углерода. Выполненная работа 
расширяет представление о генезисе западносибирских среднетаежных 
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подзолов. Дополнительно данный подход можно применять и для более 
точных референсных расчётов запасов почвенного органического углерода 
и сопряженных с ним химических элементов. Предложенный подход мог 
бы быть применен и в иных природных зонах. Однако в представленной 
методологии работа является весьма трудоемкой, и на современном техно-
логическом этапе её вполне можно автоматизировать благодаря алгорит-
мам искусственного интеллекта.  

 
Заключение 

 
На основе материалов археологических раскопов разработан и успешно 

апробирован метод цифрового макроморфометрического анализа почвен-
ных срезов с использованием программ Adobe Photoshop и ImageJ. Полу-
чены количественные данные о распределении и геометрических парамет-
рах (площадь, периметр, форма) морфонов генетических горизонтов (O, E, 
Eh, BF, BC, Box, [AY]) в подзолах западносибирской средней тайги. Уста-
новлены статистически значимые различия в составе и строении почв двух 
сопряженных форм микрорельефа (грива, западина). В почвах западин ди-
агностированы гидрогенно-ожелезнённые (Box) и реликтовые погребён-
ные серогумусовые ([AY]) морфоны раннеголоценового возраста, а на гри-
вах – псевдофибры. Показано, что формирование сложной морфонной ор-
ганизации подзолов является результатом совместного воздействия трёх 
основных агентов: проникновения корневых систем деревьев, ветроваль-
ных нарушений почвы и последующей элювиально-иллювиальной диффе-
ренциации вещества по созданным биогенным проводящим путям. Под-
тверждена перспективность цифрового морфометрического подхода для 
объективной количественной оценки пространственной неоднородности 
почвенного профиля, что открывает новые возможности для реконструкции 
генезиса почв и уточнения запасов почвенного органического углерода. 

 
Приложения 1, 2 доступны по ссылке https://doi.org/10.17223/19988591/72/1 
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Аннотация. Неотъемлемой частью бореальных ландшафтов являются лес-
ные почвы, играющие ведущую роль в биогеохимическом цикле углерода и со-
держащие до 40% его общепланетарных запасов. Уровень накопления углерода 
в этих почвах отличается высокой пространственной неоднородностью, что 
важно учитывать, оценивая углеродный баланс. В ходе проведенного исследо-
вания определены количественные показатели вариабельности содержания уг-
лерода и его запасы в серых и темно-серых почвах темнохвойных лесов Запад-
ной Сибири на южной границе их распространения. Рассматриваемые почвы от-
личаются выраженным процессом накопления органических веществ в гумусо-
во-аккумулятивных горизонтах. Так, в верхних 10 см содержание общего угле-
рода (Собщ) достигает 5–9%, а к иллювиальным горизонтам его содержание па-
дает до 0,3–1%. При этом в серой почве под осинником крупнотравным верхний 
серогумусовый горизонт отличается самыми низкими значениями (2,4–4,8%). 
В целом для темно-серых почв запасы Собщ наибольшие и составляют в слое 0–
30 см 136,2 ± 11 т/га. При этом самые высокие отмечаются в почвах под мелко-
травными кедровниками (127,9 ± 30,46 т/га в 30-см слое), а самые низкие под 
крупнотравным осинником (87,4 т/га в 30-см слое), что связано в первую оче-
редь с более высокой скоростью биологического круговорота, усилением мине-
рализации ежегодно поступающего на поверхность почвы органического веще-
ства в последних. Неоднородная структура древостоев лесных экосистем и мик-
роклиматические различия условий местообитания отражаются на активности 
гумусово-аккумулятивного процесса, что в свою очередь сказывается на варьи-
ровании содержания и запасов почвенного углерода. Исследование позволило 
выявить различия запасов углерода в зависимости от типа леса, что необходимо 
учитывать для мониторинга процессов углеродного баланса. 

Ключевые слова: органический углерод, серые почвы, структурное разно-
образие лесов, типы леса, темнохвойные леса 
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Summary. In the context of climate instability and anthropogenic pressure, terres-
trial ecosystems play a crucial role in maintaining biosphere stability by accumulating 
significant carbon stocks and providing numerous vital ecosystem services. The low-
land dark coniferous forests of Western Siberia, located in the subtaiga zone, exhibit 
an insular distribution pattern, typically persisting in remote or protected areas. These 
forests are predominantly in various stages of successional restoration, a consequence 
of the increasing degradation rate of coniferous forests. Therefore, when assessing the 
forest carbon balance, it is essential to account for the high spatiotemporal heteroge-
neity of forest ecosystems. Forest soils are an integral component of boreal land-
scapes, playing a central role in the biogeochemical carbon cycle and containing up to 
40% of the planet’s total carbon stocks. However, insufficient attention has been giv-
en to analyzing this issue. Accordingly, this study aims to assess the quantitative indi-
cators of variability in carbon content and its reserves in Luvic Retic Greyzemic 
Phaeozems (Loamic) of the dark coniferous forests of Western Siberia, located at the 
southern boundary of their distribution. 

District Forestry (Tomsk Oblast, Tomsk District, near the village of Arkashevo; 
56.44° N, 85.26° E) (See Fig. 1). The area is located on the western slope of the Tom-
Yaya interfluve and is a flat, gently dissected plain. The predominant parent material 
is loess-like loam underlain by clays. According to climate zoning, the Tom-Yaya in-
terfluve is part of the Tom-Chulym climatic district. The climate is humid continental 
cyclonic, with moderately warm summers and snowy winters. The average tempera-
ture in July is 18.1°C, while in January it is -19.2°C. Precipitation is unevenly distrib-
uted throughout the year, ranging from 550 to 630 mm. The vegetation cover of the 
Tom-Yaya interfluve consists of a complex of plant communities that combine south-
ern taiga and subtaiga. In the study area, 11 soil profiles were placed in different for-
est (See Table 1). The soils in the area are slightly frozen, which promotes high bio-
logical activity on the surface and rapid decomposition of leaf litter. Air-dried samples 
were analyzed for actual acidity, loss on ignition, total carbon content (CHNS-O, 
VELP Scientifica, Italy), and particle size distribution. Carbon stocks were calculated 
for the 0-20 cm, 0-50 cm, and 0-100 cm layers based on total carbon (TC) content and 
bulk density. 
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The soil cover has common morphological features and soil profile structures. The 
humus profile is extended in the form of a series of transitional horizons. The thick-
ness of the humus horizons ranges from 20-45 cm, depending on the sampling loca-
tion. Based on particle size distribution, the soils are classified as middle loamy soils 
and, less often as silty clay (See Fig. 1). The silt fraction predominates in all soil pro-
files (42-74%), which is typical of soils formed on loess-like deposits. The pH of the 
soil in the upper horizons is slightly acidic. The pH values gradually increase to 
pH = 6-6.8 towards the illuvial horizons and parent material. In the presence of car-
bonates or signs of residual carbonate content (P3, P8, P9, P11), the pH shifts to alka-
line, ranging from 7.1 to 8.2. 

The soils are characterized by a pronounced accumulation of organic matter in the 
humus-accumulative horizons. In the upper 10 cm, the TC content reaches 5-9%, 
while in the illuvial horizons, it drops to 0.3-1%. Compared to all other soils, the up-
per humus horizon in the Luvic Retic Stagnic Greyzemic Phaeozems (Loamic) under 
the tall-forb aspen forest has the lowest TC values (2.4-4.8%) (See Fig. 3). In turn, the 
highest carbon stocks are observed in soils under small-forb Siberian stone pine forest 
(127.87 ± 30.46 t/ha in a 30-cm layer) (See Fig. 4). The soil under the tall-forb aspen 
forest is characterized by the smallest reserves of total carbon (87.38 t/ha in a 30-cm 
layer), which is primarily due to the higher rate of biological turnover and increased 
mineralization of organic matter annually entering the soil surface. The heterogeneity 
of the species and age structure of the forest ecosystem stand, as well as the overall 
microclimatic differences in habitat conditions, are reflected in the activity of the hu-
mus-accumulative process, which in turn affects the variation in the content and soil 
carbon stocks. The study revealed the heterogeneity of carbon spatial distribution and 
established that its content depends on the composition of the plant community, which 
must be considered when monitoring carbon balance processes. 

The article contains 5 Figures, 1 Table, 48 References. 
Keywords: organic carbon, Luvic Retic Greyzemic Phaeozems (Loamic), forest 

diversity, dark coniferous forests  
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Введение 
 
В условиях климатической нестабильности и антропогенной нагрузки 

ключевую роль в формировании устойчивости биосферы играют наземные 
экосистемы, обладающие способностью к аккумулированию значительных 
запасов углерода и предоставляющие множество жизненно важных экоси-
стемных услуг. Одной из глобальных проблем исследования круговорота 
углерода является оценка его запасов и баланса, определение роли отдель-
ных компонентов на биосферном уровне. Так, лесные экосистемы боре-
альной зоны России, являющиеся одним из самых больших на суше резер-
вуаров углерода биомассы и почв, играют важную роль в глобальном цик-
ле как накопители углерода, так и источники его эмиссии [1–6]. Однако 
имеющиеся оценки запаса углерода, полученные различными группами 
исследователей, различаются существенно, практически на порядок (от 58 
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до 429 Мт С) [7–11]. Это связано с тем, что лес является многофункцио-
нальной и динамичной системой с высоким уровнем мозаичности и слож-
ной структурной организацией, в которой функционирование всех его 
компонентов происходит в различных интервалах углеродного цикла. 

Равнинные темнохвойные леса Западной Сибири на южном пределе 
распространения (в подтаежной зоне) имеют островной характер [12], со-
храняясь, как правило, в слабо доступных местах (террасные комплексы 
крупных рек и долины мелких рек и ручьев) или на природоохранных тер-
риториях. Здесь в настоящий момент господствуют леса, находящиеся на 
разных стадиях восстановительных сукцессий, что связано с повышением 
темпов деградации хвойных лесов в результате вспышек массового раз-
множения насекомых-дендрофагов, особенно видов инвайдеров, или уси-
ления антропогенной нагрузки [2, 13–15]. Поэтому при оценке лесного уг-
леродного баланса целесообразно учитывать высокую пространственно-
временную неоднородность лесных экосистем (тип леса, сукцессионную 
стадию, позицию в ландшафте, климатические условия, состав почвообра-
зующих пород) [1, 16]. 

Неотъемлемой частью бореальных ландшафтов являются лесные поч-
вы, играющие ведущую роль в биогеохимическом цикле углерода и со-
держащие до 40% его общепланетарных запасов [17, 18]. В условиях ин-
тенсивной антропогенной нагрузки и глобального изменения климата их 
роль в регулировании газового состава атмосферы возрастает. К тому же 
уровень накопления углерода в лесных почвах отличается высокой про-
странственной изменчивостью, что обусловлено взаимодействием ком-
плекса абиотических и биотических факторов. Изменение состава и струк-
туры растительных сообществ является драйвером динамики запасов поч-
венного углерода, однако анализу этого вопроса уделено недостаточно 
внимания. Все это усиливает необходимость в уточнении оценок запасов 
почвенного органического углерода. В настоящее время достаточно много 
внимания уделяется проблеме мониторинга и прогнозирования изменений 
запасов углерода в лесных почвах и выявлению основных факторов, опре-
деляющих его пространственную вариабельность на разных ландшафтных 
уровнях [8, 19–26]. Получены данные, касающиеся оценок почвенного уг-
лерода в хвойно-широколиственных лесах европейской территории России 
[9, 24, 27, 28]. Показано, что лесные экосистемы являются существенным 
поглотителем атмосферного углерода, главным образом за счет массы дре-
востоя и органического вещества почвы, а вариабельность запасов весьма 
высока. В Западной Сибири исследования в почвах таежных лесов более 
фрагментарны [15, 16, 29, 30]. Так, установлено, что сукцессионные смены 
лесов юга таежной зоны неизбежно отражаются на активности процессов 
почвообразования, прежде всего на накоплении органического вещества на 
поверхности (подстилки) и в гумусовом профиле почв. Таким образом, для 
получения реалистичных оценок и качественных прогнозов возможных 
изменений запасов почвенного углерода особую актуальность приобретает 
получение данные об их пространственной гетерогенности на разных 
ландшафтных уровнях с учетом типологического разнообразия лесов. 
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В связи с вышеотмеченным, целью настоящей работы является опреде-
ление содержания углерода, его запасов в серых и темно-серых почвах 
темнохвойных лесов Западной Сибири на южной границе их распростра-
нения. 

 
Материалы и методы 

 
Исследования проведены в июле–августе 2023 и 2024 гг. на территории 

Корниловского участкового лесничества (Томская область, Томский рай-
он, окрестности д. Аркашево; 56,44° с. ш., 85,26° в. д.) (рис. 1). В геомор-
фологическом отношении территория приурочена к западному макроскло-
ну Томь-Яйского междуречья и представляет плоскую слабо расчлененную 
равнину. Среди почвообразующих пород преобладают покровные лёссо-
видные суглинки, подстилаемые глинами. По климатическому районирова-
нию Томь-Яйское междуречье входит в состав Томь-Чулымского климати-
ческого округа. Климат континентально-циклонический, влажный с уме-
ренно-теплым летом и многоснежной зимой. Средняя температура июля 
18,1°С, а января –19,2°С. Количество осадков в течение года распределено 
неравномерно и составляет 550–630 мм. При этом значительная доля (до 
33%) в годовом количестве атмосферных осадков приходится на зимние 
осадки. Средняя мощность снежного покрова в лесах варьирует от 65 до 
85 см. Глубина промерзания почв в значительной степени определяется 
толщиной снежного покрова и редко превышает 40 см, что обусловлено в 
первую очередь экологическими факторами. Соответственно, почвы тер-
ритории малопромерзающие, что обеспечивает высокую биологическую 
активность на поверхности и быструю деструкцию лиственного расти-
тельного опада [30, 31]. 

По схеме почвенного-географического районирования России [32] рай-
он исследования находится в зоне серых лесных почв, которая протянулась 
вдоль южной границы бореальной тайги Западной Сибири. Территория 
Томь-Яйского междуречья согласно лесорастительному районированию 
Российской Федерации [33] относится к Западно-Сибирскому южно-таеж-
ному равнинному району таежной зоны; по природно-ресурсному райони-
рованию Томской области [34] – к Томскому округу вторично-мелкотрав-
ных и высокопродуктивных хвойных лесов, высоко и среднебонитетных 
почв Западно-Сибирской таежной зоны, а по целевому назначению – к экс-
плуатационным лесам. По геоботаническому районированию территория 
исследования относится к зоне подтайги [12, 35], которая является экото-
ном бореальной зоны [36]. 

Растительный покров территории Томь-Яйского междуречья представ-
лен комплексом растительных сообществ, в котором сочетаются южнота-
ежные и подтаежные элементы.  
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В качестве модельного объекта для изучения типичных для зоны под-
тайги Западной Сибири мелколиственных лесов был выбран крупнотрав-
ный осинник с почти сплошным многовидовым травяным покровом.  

В темнохвойных лесах древесный ярус образован кедром сибирским, 
елью сибирской и пихтой сибирской в разных сочетаниях, лишь с неболь-
шим участием сосны обыкновенной, лиственницы сибирской, березы по-
вислой и осины. Южнотаежные темнохвойные леса отличаются повышен-
ным флористическим разнообразием растительных сообществ, что наибо-
лее ярко проявляется в исследованных нами папоротниково-разнотравных 
пихтарниках, но мелкотравные ельники и кедровники также имеют более 
высокое видовое разнообразие травяного покрова по сравнению с анало-
гичными таежными экосистемами средней тайги. 

Специфика почвообразующих пород и рельефа обусловливает широкое 
распространение почв с повышенным залеганием карбонатов [37, 38]. 
Для оценки пространственной неоднородности запасов почвенного угле-
рода на территории исследования в типичных лесных экосистемах было 
выбрано 11 постоянных пробных площадей (50 × 50 м), в пределах которых 
заложено по одному почвенному разрезу в автоморфных позициях с укло-
ном склона не более 4°, за исключением разреза 10, занимающего транзит-
ное положение в рельефе на южном склоне крутизной 9°. Разрезы 8, 9, 11 
расположены на речной террасе на высоте 130–135 м, что сильно отличает 
их от остальных пробных площадей, заложенных на высотах 179–202 м. 
Высотная дифференциация несомненно влияет на микроклиматические 
условия, но эти различия нивелируются типом леса (см. табл. 1).  

На основе морфологических признаков, отражающих проявления ос-
новных почвообразовательных процессов (гумусонакопления и оподзоли-
вания), изучаемые почвы отнесены к типам серых и темно-серых глубоко- 
и сверхглубоко осветленных маломощных почв (Luvic Retic Greyzemic 
Phaeozems (Loamic)) [39, 40]. В типичных биогеоценозах проведены на-
блюдения за термическим режимом почв c использованием автоматичес-
ких измерителей почвенной температуры (АИПТ), разработанные в 
ИМКЭС СО РАН. Температура измерялась на глубинах 0, 2, 5, 10, 15, 20, 
30, 40, 60, 80, 100, 120, 140, 160 и 240 см с периодичностью 1 ч. 

Образцы почв в виде смешанной пробы (с интервалом 10 см) отбира-
лись с учетом границ генетических горизонтов почвенных разрезов в соот-
ветствии с действующими нормативными документами [41]. В предвари-
тельно высушенных до воздушно-сухого состояния пробах определены 
актуальная кислотность, потеря массы при прокаливании (ППП) путём 
сжигания образца в муфельной печи [42], содержание общего углерода 
(Собщ) на элементном анализаторе CHNS-O (VELP Scientifica, Италия), 
гранулометрический состав по методу Н.А. Качинского с применением 
пирофосфата натрия для диспергирования почвенных частиц [42]. Запасы 
углерода рассчитывались послойно (0–20, 0–50 и 0–100 см) расчетным пу-
тем исходя из содержания общего углерода и с учетом плотности сложе-
ния, определенной методом режущего кольца (50 см3) в трехкратной по-
вторности [43]. 
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Обработка данных происходила с использованием программного обес-
печения STATISTICA-12 (StatSoft Inc., Tulsa, OK, USA). При сравнении 
использован U-критерий Манна–Уитни. Результаты считали статистически 
значимыми при p < 0,05. Для построения графического материала исполь-
зовалась программа MS Excel 2010. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Почвенный покров исследованных пробных площадей отражает усло-

вия района исследования и имеет общие морфологические черты и строе-
ние почвенного профиля. Формируясь в теле относительно рыхлых лессо-
видных суглинков подстилаемых плотными тайгинскими глинами, почвы 
имеют специфический профиль, характеризующийся высокой степенью 
текстурной дифференциации, глубокой оподзоленностью (до 70–80 см).  

Гумусовый профиль растянут в виде серии переходных горизонтов. 
Мощность гумусовых горизонтов согласуется с типовой принадлежностью 
почв и составляет от 20–30 см в серых и до 30–45 см в темно-серых. Так, 
профиль состоит из небольшого по мощности дернового горизонта (AW), 
который сменяется гумусовым (AY или AU). Глубже выделяются светло-
серые, светло-бурые элювиальные (AEL, Ael, BEL) и буро-коричневые 
текстурные (BT, Bt) горизонты, переходящие к бурой, плотной почвообра-
зующей породе. В некоторых профилях встречаются признаки глубинного 
оглеения (Р7 и Р9), а также отмечается присутствие карбонатов глубже 
80 см (Р3 и Р8), что отражено в классификационной принадлежности почв. 
Помимо этого, отмечается языковатость границ перехода между горизон-
тами, наличие признаки остаточного гумусирования (hh) в виде морфонов 
(пятен) в области контакта элювиальных, текстурных горизонтов в разре-
зах 6 и 9. 

По гранулометрическому составу почвы относятся к среднесуглини-
стым, реже – к тяжелосуглинистым разновидностям. В профиле всех почв 
преобладает фракция пыли (42–74%), что характерно для формирующихся 
на лессовидных отложениях почв. В нижележащих слоях происходит уве-
личение доли более тяжелых фракций. Характер распределения илистой 
фракции (рис. 2) имеет четко выраженный элювиально-иллювиальный тип, 
что объясняется всей совокупностью формирующих профиль процессов 
(оподзоливание, лессивирование, оглинивание и др.). В свою очередь тем-
но-серые почвы отличаются более низкими значениями илистых частиц 
(11–32%) в профиле почв и несколько повышенными значениями физиче-
ской глины (p = 0,045), что способствует стабилизации и накоплению боль-
шего количества органического вещества в почвах [44]. При этом в темно-
серой почве (Р10), находящейся в транзитной позиции склона, наблюда-
ется тенденция к уменьшению илистых частиц в профиле за счет более ин-
тенсивного переноса почвенных частиц в нижнюю часть склона.  
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Рис. 2. Распределение илистых частиц (< 0,001) по профилю почвенных разрезов 1–11 
[Fig. 2. Distribution of silt particles (< 0.001) along the soil profiles 1-11] 

 
Как отмечает А.Г. Дюкарев, для почв Томь-Колыванской складчатой 

зоны [45], развивающихся преимущественно на лессовидных и покровных 
отложениях суглинистого и тяжелосуглинистого состава, характерно пре-
обладание в гранулометрическом составе лессовой фракции, представлен-
ной крупнопылеватыми частицами. Такие особенности гранулометрии от-
ражают специфику почвообразующих пород региона и процессы их пост-
седиментационной трансформации [37, 45].  

Реакция среды почвенного раствора в верхних горизонтах рассматрива-
емых почв слабокислая. Вглубь профиля к иллювиальным горизонтам и 
почвообразующей породе значение рН постепенно возрастает до рН = 6,0–
6,8, сменяясь в сторону щелочной (рН = 7,1–8,2) в случае наличия карбона-
тов или признаков остаточной карбонатности (Р3, Р8, Р9, Р11). Величины 
ППП максимальны в верхних органогенных горизонтах, уменьшаются с 
глубиной и коррелируют с содержанием общего углерода (r = 0,85–0,93,  
p < 0,05, n = 103). Высокая активность биологических процессов в верхних 
горизонтах лесных почв активизирует и процессы агрегации минеральной 
массы в структуры разного уровня и рыхлое сложение [16]. Так, плотность 
сложения верхних горизонтов почв составляет 0,7–0,9 г/см3 в дерновых, 
0,9–1,2 г/см3 в темно- и серогумусовых. В нижних тяжелосуглинистых ил-
лювиальных горизонтах, которые характеризуются очень низкой фильтра-
ционной способностью, она достигает максимальных величин (1,6–
1,8 г/см3). 

Растительность как основной источник поступления органического ве-
щества в почву при взаимодействии с почвенной биотой, перерабатываю-



Раудина Т.В. и др. Запасы почвенного углерода в лесных экосистемах 
 

49 

щей растительный опад, и с абиотическими факторами среды определяет 
процессы формирования и накопления почвенного органического веще-
ства [25]. В почвах оно образуется преимущественно из надземного и под-
земного опада древесного яруса и травяного покрова. В свою очередь, 
накопление углерода в лесной подстилке определяется количеством по-
ступающего опада и интенсивностью его разложения, что существенно 
зависит от возраста древостоя. Установлена четкая зависимость: с увели-
чением возраста лесных почв возрастает мощность иллювиального гори-
зонта и его роль в общем запасе почвенного углерода [7]. Серые почвы 
в ряду текстурно-дифференцированных отличаются более выраженным 
процессом накопления органических веществ в верхних гумусово-аккуму-
лятивных горизонтах и слабовыраженным подзолистым процессом. При 
этом содержание гумуса невелико, так как в ходе почвообразовательных 
процессов (лессиважа и подзолообразования) происходит миграция гуму-
совых веществ из элювиальных горизонтов в нижележащие слои, и далее 
основная часть обогащенных органикой минеральных частиц выносится с 
поверхностным стоком в гидрографическую сеть. Темно-серые типы почв 
отличаются несколько большим накоплением углерода в темногумусовых 
горизонтах (p < 0,035) и его постепенно-убывающим характером в отличие 
от серых почв. Для всех почв, за исключением Р7, отмечается наибольшее 
содержание общего углерода в дерновом и гумусовом горизонтах, заметно 
уменьшающегося с глубиной. Так, в верхних 10 см содержание Собщ дости-
гает 5–9%, а на глубине к иллювиальным горизонтам его содержание падает 
до 0,3–1%. При этом в серой почве под осинником крупнотравным Собщ 
в верхнем серогумусовом горизонте отличается самыми низкими значения-
ми (2,4–4,8%) по сравнению с другими почвами (рис. 3).  

 

 
 

Рис. 3. Профильное распределение Собщ в разрезах 1–11 с учетом типа леса (см. табл. 1) 
[Fig. 3. Profile distribution of Сtotal in the soil profiles 1-11 considering the forest (see table 1)] 
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Согласно Д.С. Орлову и др. [46], содержание органического углерода в 
серых лесных почвах уменьшается с глубиной в 2–10 и более раз, поэтому 
на верхний (0–20 см) слой приходится примерно половина от запасов орга-
нического углерода в метровой толще. При этом его запасы в 0–100-см 
слое в 1,2 и 2,6 раза больше, чем в каштановых и дерново-подзолистых 
почвах, что делает серые и темно-серые почвы значимым глобальным ре-
зервуаром и стоком органического углерода. В целом запасы общего угле-
рода в рассматриваемых темно-серых почвах отличаются наибольшими 
значениями (рис. 4) и составляют в слое 0–30 см 136,2 ± 11 т/га. Анализ 
запасов углерода позволил выявить также различия в почвах в зависимости 
от состава растительных сообществ. Самые высокие их значения отмеча-
ются в почвах под мелкотравными кедровниками (127,9 ± 30,5 т/га в 30-см 
слое), варьирующие в более широких пределах от 92,7 т/га на серых поч-
вах до 146 т/га на темно-серых. Особенностями почв кедровников являют-
ся рыхлое сложение и высокая агрегированность гумусовых горизонтов 
[47], что создает оптимальные условия водно-воздушного и теплового ре-
жима в корнеобитаемой зоне, обусловливает богатство напочвенного по-
крова, высокую биологическую активность почв и быстрое разложение 
опада. В мелкотравных ельниках на темно-серых почвах запасы общего 
углерода также достаточно высоки и находятся в пределах 127 ± 5,2 т/га 
в 30-см слое. В папоротниково-разнотравных пихтарниках запасы углерода 
в 0,3-м слое почв отличаются уже более низкими значениями (108,3 ± 

10 т/га). В свою очередь почва под крупнотравным осинником характери-
зуется наименьшими величинами (87,38 т/га в 30-см слое), что связано 
с более высокой скоростью биологического круговорота в нем, активно-
стью разложения лиственного и травянистого опада, а также усилением 
минерализации ежегодно поступающего на поверхность почвы органиче-
ского вещества. 

 

 
 

Рис. 4. Запасы общего углерода в разрезах P1–P11 с учетом типа леса 
[Fig. 4. Total carbon stocks in the soil profiles P1-P11 considering the forest] 
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В термическом режиме почв проявляются микроклиматические разли-
чия условий местообитания, вызванные особенностями инсоляции под 
древесным пологом, которые влияют на активность гумусово-аккумуля-
тивного процесса и, соответственно, на содержание и запасы почвенного 
углерода (рис. 5). Так, по данным мониторинга температурного режима 
почв за 2023–2025 гг., сумма активных температур (> 10°С) на глубине 
20 см закономерно уменьшается от 1520°С в осиннике до 1062°С в ельни-
ке. Средняя температура на этой глубине составила: в осиннике 7,2°С, 
пихтарнике 6,2°С, кедровнике 5,6°С, ельнике 5,4°С. Глубина проникнове-
ния активных температур в осиннике более 2,5 м, пихтарнике – до 2 м, 
кедровнике – 1,5–1,8 м, а ельнике – всего 0,8–1,0 м. Соответственно, почвы 
относятся к группе малопромерзающих, что обусловлено в большей степе-
ни особенностями инсоляции под древесным пологом, специфичностью 
режимов замерзания и оттаивания почв. В зимний период промерзают 
только самые верхние почвенные горизонты. Проникновение отрицатель-
ных температур на глубину до 20 см и ниже характерно только для почв 
под темнохвойными древостоями, что обусловлено малой мощностью 
снежного покрова по сравнению с мелколиственными. При этом при нали-
чии более мощного снежного покрова почвы могут полностью оттаивать, 
что активизирует биологические процессы. Зимнее вторичное промерзание 
и оттаивание весной в свою очередь влияет на подвижность органического 
вещества почв и его вынос по мерзлотному экрану в виде растворов или 
с илистыми частицами с внутрипочвенным стоком за пределы лесного 
ландшафта, снижая потенциальную продуктивность. 

 
 

 
 

Рис. 5. Средние суточные температуры почв в различных типах леса по глубинам: 
осинник (А), пихтарник (B), кедровник (C), ельник (D) 

[Fig. 5. Average daily temperatures in the soil profiles considering the forests type:  
aspen forest (A), fir forests (B), Siberian stone pine forests (C), spruce forests (D)] 
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Обеспеченность термическими ресурсами и влагой, рыхлое сложение 
в корнеобитаемой зоне, высокая подвижность гумуса и других элементов 
питания определяют продуктивность и быстрое развитие древесных расте-
ний, а при их выпадении и напочвенного покрова [16]. 

Показано, что изменение инсоляционного и термического режимов на-
саждения в связи с распадом и сменой древостоя может приводить на раз-
ных стадиях сукцессии к значительной изменчивости продуктивности фи-
тоценоза и активности гумусово-аккумулятивного процесса. Соответствен-
но, смена древостоя с темнохвойного на лиственный сопровождается сни-
жением содержания углерода и его общих запасов, что особенно четко 
проявляется в верхней (0–30 см) части почвенного профиля. Высокая ско-
рость сукцессионных смен, характерная для исследуемых пихтовых и оси-
новых лесов, которая проявляется в постоянном изменении структуры дре-
востоя, является причиной высокой неоднородности экосистем на всех 
уровнях – в древостое, подлеске, напочвенном покрове и гумусовом про-
филе почв [2]. Пространственно-временная динамика лесных сообществ 
обуславливает внутриландшафтное варьирование содержания углерода и 
его запасов в почве. 

 
Заключение 

 
Почвы пробных площадей района исследования имеют общие морфо-

логические черты и строение почвенного профиля. Они сформированы на 
лессовидных суглинках, о чем свидетельствуют данные гранулометриче-
ского состава. Характер распределения илистой фракции имеет четко вы-
раженный элювиально-иллювиальный тип, что служит диагностическим 
признаком протекающих процессов. Основные различия в строении про-
филя и свойствах почв обусловлены неоднородностью рельефа и связанно-
го с ним перераспределения тепла и влаги, что оказывает влияние на раз-
витие растительного покрова, интенсивность биологического круговорота, 
усиление гумусонакопления и ослабление текстурной дифференциации. 
В термическом режиме почв проявляются микроклиматические различия 
условий местообитания, вызванные особенностями инсоляции под древес-
ным пологом, что, в свою очередь, отражается на варьировании содержа-
ния и запасов почвенного углерода. Гумусовый профиль рассматриваемых 
почв растянут в виде серии переходных горизонтов и достигает глубины 
30–50 см в зависимости от условий формирования. Содержание общего 
углерода преобладает в верхней части профиля, заметно убывает с глуби-
ной. Самые высокие запасы углерода отмечаются в кедровниках и ельни-
ках на темно-серых почвах, а наименьшие зафиксированы в серых почвах 
осинника. Варьирование содержания углерода обусловлено, прежде всего, 
неоднородностью видовой и возрастной структуры древостоя лесных эко-
систем и, как следствие, различной активностью гумусово-аккумулятив-
ного процесса. При смене древостоя с темнохвойного на лиственный про-
исходит уменьшение содержания углерода, особенно в верхней части поч-
венного профиля, и его общих запасов, вызванное ускорением минерали-
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зации органического вещества. Исследование показало, что пространствен-
но-временная неоднородность и микроклиматические особенности разных 
лесных экосистем обуславливают внутриландшафтное варьирование со-
держания углерода и его запасов, что необходимо учитывать для монито-
ринга процессов углеродного баланса. 
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Аннотация. Для территорий Западной Сибири исследования пулов углерода 

и в особенности его эмиссии в лесах крайне немногочисленны. В связи с этим 
целью исследования было сравнение пулов углерода и динамика эмиссии СО2 в 
естественном и молодом вторичном березняках на территории карбонового по-
лигона «BioCarbon» (г. Новосибирск). Общий углерод и азот определяли мето-
дом сухого сжигания на CHN-анализаторе 2400 Series II. Содержание органиче-
ского углерода почв устанавливали методом бихроматного окисления (метод 
Тюрина). Запасы углерода в почвах определялись расчетным путем в слое 0–20, 
0–50 и 0–100 см. Измерения потоков СО2 с поверхности почвы проводились 
ежемесячно с мая по сентябрь в 2023–2024 гг. при помощи портативного ин-
фракрасного газоанализатора LI-COR 8250. Запасы углерода в почве под спе-
лым березняком в слое 0–20 см составили 38 т/га, в слое 0–50 см – 46 т/га. 
В почве залежи под вторичным березняком запасы углерода в слое 0–20 см бы-
ли меньше (33 т/га), но в полуметровой толще превышали показатели естествен-
ной почвы (62 т/га). В почве под естественным лесом запасы углерода в под-
стилке (2,2 т/га) выше, чем под вторичным лесом (1,8 т/га). В среднем за два го-
да наблюдения эмиссия СО2 была минимальной в мае (2,1–3,3 мкмоль/м2с); мак-
симальная интенсивность потока СО2 с поверхности почвы под спелым березня-
ком достигается в июле (13,3 мкмоль/м2с), тогда как под вторичным лесом мак-
симальная эмиссия СО2 отмечена в июне (10,8 мкмоль/м2с. Исследования пока-
зывают, что агрогенная трансформация свойств дерново-подзолистых почв при-
водит к повышению чувствительности дыхания почв к изменению гидротерми-
ческих условий и вариабельности потока СО2 по годам. 

Ключевые слова: запасы углерода, лесные экосистемы, эмиссия углекисло-
го газа, постагрогенное восстановление, температура почв 
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Summary. In Western Siberia, studies on carbon pools in forest ecosystems, par-

ticularly regarding carbon dioxide emissions from natural and post-agrogenic forests, 
are extremely limited. Therefore, the aim of this study was to compare carbon pools 
and examine the dynamics of CO2 emissions in natural and secondary birch forests 
within the “BioCarbon” carbon polygon in Novosibirsk Oblast. The research was 
conducted from 2022 to 2024 on test areas of the “BioCarbon” carbon polygon locat-
ed at the Central Siberian Botanical Garden site, under natural birch forest and ap-
proximately 20-year-old fallow land. The test areas (TA2, natural birch forest, and 
TA4, secondary birch forest) are situated within the transition zone from the upper 
floodplain terrace of the Ob River to the subaerial complex of the denudation-
accumulative Pre-Salair plain (See Fig. 1). The soils are classified as Albic Luvisols 
(loamic) (See Fig. 2). Bulk density, porosity, and soil moisture content were deter-
mined using the thermostatic-weight method. Total carbon and nitrogen were meas-
ured at the ISSA SB RAS testing laboratory by dry combustion using a 2400 Series II 
CHN analyzer. Soil organic carbon (SOC) content was determined by wet oxidation 
with K2Cr2O7 in 50% H2SO4 solution. Carbon pools in soils were calculated for the  
0-20, 0-50, and 0-100 cm layers. Carbon pools in the litter were measured using the 
frame-square method according to the Ministry of Natural Resources’ recommenda-
tions. CO2 fluxes from the soil surface were measured once monthly in the morning 
from May to September using a portable LI-COR 8250 infrared gas analyzer. During 
greenhouse gas flux measurements, soil temperature and humidity sensors were used 
at depths of 5-10 cm. The total carbon content in the studied soils varied within a rela-
tively narrow range, not exceeding 2.3%. Notably, the soil under the natural forest ex-
hibited a more pronounced decrease in soil organic carbon content with depth, where-
as the agrogenically transformed soil at the TA4 site showed a gradual decrease in 
carbon content down the profile (See Table 1). The total carbon pool in the soil under 
the natural birch forest was 38 t/ha in the 0-20 cm layer and 46 t/ha in the 0-50 cm 
layer. In contrast, under the secondary birch forest, the total carbon pool was lower in 
the 0-20 cm layer (33 t/ha) but exceeded that of the natural soil in the 0-50 cm layer 
(62 t/ha). Conversely, the carbon pool in the litter was higher under the natural forest 
(2.2 t/ha) than under the secondary forest (1.8 t/ha). Over the two years of observa-
tion, average CO2 emissions were minimal in May (2.1-3.3 µmol/m2s). The maximum 
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CO2 flux from the soil surface under the natural birch forest occurred in July 
(13.3 µmol/m2s), whereas under the secondary forest, the peak emission was observed 
in June (10.8 µmol/m2s). By September, emission values declined again (See Fig. 3). 
Hydrothermal conditions in the topsoil varied across the test sites. Soil properties, 
which influence these conditions, affect the CO2 flux from the soil surface during the 
growing season. This relationship is demonstrated by the dependence of CO2 flux on 
temperature in the 0-5 cm soil layer over two years (See Fig. 4). Thus, the incorpora-
tion of infertile soils within the Novosibirsk Scientific Center into agricultural use has 
led to long-term changes in their properties. The agrogenic transformation of soil 
properties increases the sensitivity of soil respiration to changes in hydrothermal con-
ditions and contributes to greater variability in CO2 flux over the years. 

The article contains 4 Figures, 1 Tables, 50 References. 
Keywords: carbon pools, forest ecosystems, carbon dioxide emissions, postagro-

genic restoration, soil temperature 
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Введение  
 
В связи с деятельностью человека концентрации парниковых газов в ат-

мосфере возрастают быстрее, чем происходит секвестрация углерода в 
биосфере. По мнению большинства ученых, это способствует ускорению 
глобального потепления, сопряженного с увеличением количества клима-
тических аномалий на региональном уровне, что имеет негативные как 
экологические, так и экономические последствия [1]. Глобальные тренды 
декарбонизации экономики, направленные на уменьшение последствий 
климатических изменений, открывают для нашей страны новые возможно-
сти. Учитывая огромный потенциал Российской Федерации в секвестрации 
углерода биологическими системами, развертывание сети карбоновых по-
лигонов, а также карбоновых ферм может стать востребованным высоко-
технологичным бизнесом [2]. Сегодня на территории России в различных 
природных и агроэкосистемах организована сеть карбоновых полигонов с 
целью мониторинга процессов эмиссии и депонирования соединений угле-
рода, выступающих источниками парниковых газов. Особенно велика роль 
почв как природного долговременного резервуара органического углерода. 
Кроме того, карбоновые полигоны предоставляют возможность для унифи-
кации методологии исследований и воспроизводимости их результатов. 
Так, предложен ряд параметров количественной и качественной оценки 
почвенного органического вещества, для определения которых существу-
ют утвержденные стандартные методики [3]. 

Ранее показано, что в бореальных лесах скорость круговорота углерода 
ниже, чем в других экосистемах, поэтому сокращение площади лесов явля-
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ется одним из главных факторов увеличения концентраций парниковых га-
зов в атмосфере, а накопление запасов углерода в почве и древесине стано-
вится приоритетной задачей. На примере опыта разных стран выявлено, 
что оптимальной стратегией консервации углерода является сохранение 
естественных лесов, а также управление рубками и содействие лесовосста-
новлению [4]. Исследования запасов, секвестрации и потерь углерода в 
лесных экосистемах России в настоящее время ведутся на 19 разных кар-
боновых полигонах [5–8]. В Новосибирской области с 2022 г. ведутся ис-
следования лесных экосистем на карбоновом полигоне «BioCarbon». 

Опыт прогнозного моделирования углеродного баланса естественных 
лесных экосистем в среднем Поволжье показывает, что при существую-
щем климатическом тренде до 2100 г. в березняках и осинниках будут пре-
обладать потери углерода из экосистем, тогда как в молодых вторичных 
лесах, напротив, будет происходить его аккумуляция [9]. Моделирование 
динамики пулов углерода в лесных экосистемах южной тайги в зависимос-
ти от различных факторов показывает, что при возрастании температур 
воздуха во всех типах леса продуктивность экосистем возрастает. При 
этом возрастает и скорость минерализации органического вещества в поч-
вах и уменьшается его запас в подстилке [10]. В вышеперечисленных ис-
следованиях на территории Европейской части России (ЕТР) березовые ле-
са рассматриваются в качестве вторичных, т.е. переходных после антропо-
генного воздействия к зональным типам леса. На территории Западной Си-
бири березовые леса являются коренными типами леса [11], поэтому ис-
следования запасов углерода в спелых березняках могут быть экстраполи-
рованы на значительные территории. 

Динамика различных пулов углерода при восстановлении лесных эко-
систем после антропогенного воздействия также достаточно хорошо изу-
чена для территории Восточной Европы и ЕТР. Показано, что на постагро-
генных территориях происходит восстановление растительности и эколо-
гических функций почв [12–15]. При постагрогенном восстановлении про-
исходит сначала увеличение, а затем снижение скорости круговорота угле-
рода в экосистеме до достижения устойчивого состояния [16, 17]. Это свя-
зывается с запасами углерода в почве: сначала идет минерализация орга-
нического углерода удобрений, а затем накопление подстилки и подземной 
фитомассы и увеличение общего пула углерода в почвах. Внутрисезонная 
динамика почвенного дыхания зависит в первую очередь от температуры 
почвы [18]. Кроме того, в связи с увеличением разнообразия растительно-
сти возрастают неоднородность состава подстилки, разнообразие и специ-
фичность почвенных ферментов [19]. 

Для территорий Западной Сибири исследования пулов углерода в лес-
ных экосистемах и в особенности его эмиссии в естественных и постагро-
генных лесах крайне немногочисленны. В связи с этим целью настоящего 
исследования было сравнение пулов углерода и динамика эмиссии СО2 в 
естественном и молодом вторичном березняках на территории карбоново-
го полигона «BioCarbon» в Новосибирской области. 
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Материалы и методы 
 
Карбоновый полигон «BioCarbon», расположенный в Новосибирской 

области, представляет собой четыре постоянных пробных площади, три из 
которых находятся в пределах участка лесоклиматических исследований 
Центрального сибирского ботанического сада и являются фрагментами зо-
нальных травяных березовых и осиновых лесов Западной Сибири на дре-
нированных возвышенных равнинах. Две пробных площади представлены 
березовыми лесами – спелым березняком и вторичным березняком на зале-
жи возрастом около 20 лет (рис. 1).  

Пробные площади № 2 (ПП2, спелый березовый лес) и № 4 (ПП4, вто-
ричный березовый лес) расположены в пределах переходной зоны от верх-
ней надпойменной террасы реки Обь, сложенной песчано-супесчаными 
гляциально-паводковыми отложениями к субаэральному комплексу дену-
дационно-аккумулятивной Присалаирской равнины [20]. 

Район исследований относится к лесостепной зоне Западной Сибири, 
где зональными являются серые почвы, оподзоленные и выщелоченные 
черноземы. В то же время особенности почвенного покрова пробных пло-
щадок карбонового полигона характеризуются азональностью в связи с 
близостью к долине р. Обь и влиянием литолого-геоморфологической спе-
цифики территории Новосибирского научного центра. Почвы на пробных 
площадях принадлежат к одному отделу: дерново-подзолистая типичная 
среднемощная сверхглубокоосветленная супесчаная на ПП2 и агродерно-
во-подзолистая типичная мощная глубоко-контактно-осветленная легкосу-
глинистая постагрогенная на ПП4.  

 

 
 

Рис. 1. Схема расположения района исследований 
[Fig. 1. The location of the research area] 
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В пределах пробных площадей, в связи с расположением на выровнен-
ных участках и невыраженностью нанорельефа, строение профиля и основ-
ные свойства почв варьируют незначительно. Почва под спелым березня-
ком имеет формулу профиля AY–EL–BT, типичную для дерново-подзолис-
тых почв региона, а под молодым березняком, соответственно, Рра–EL–BT 
(рис. 2). Пробная площадь № 4 расположена на участке, в 90-е гг. ХХ в. ис-
пользовавшемся под посадки картофеля и овощных культур, но с начала 
2000-х гг. заброшенном и подверженном зарастанию лесом.  

Доминирует в древесном ярусе на обеих пробных площадях береза по-
вислая (Betula pendula Roth) с разницей в высоте деревьев (20–30 м в спе-
лом березняке, 10–15 м во вторичном) и количестве деревьев на пробную 
площадь (от 80 в спелом березняке до 1000 во вторичном). Подлесок в спе-
лом березняке представлен рябиной (Sorbus sibirica Hedl.) и черемухой 
(Padus avium Mill.), тогда как во вторичном березняке как таковой отсутст-
вует, за исключением малины обыкновенной (Rubus idaeus L.), вероятно, 
занесенной из расположенных поблизости дачных сообществ. В травянис-
том ярусе спелого березняка доминируют традиционные для травяных ле-
сов Сибири сныть обыкновенная (Aegopodium podagraria L.) и орляк обык-
новенный (Pteridium aquilinum (L.) Kuhn). В травянистом ярусе вторичного 
березняка наряду с лесными видами (медуница мягчайшая (Pulmonaria 
mollissima A. Kern.), грушанка малая (Pyrola minor L.), чина весенняя (La-
thyrus vernus L. Bernh.), хвощ (Equisetum sylvaticum L.)) присутствуют си-
нантропные виды (валериана лекарственная (Valeriana officinalis L.), пырей 
ползучий (Elytrigia repens (L.) Desv.), недотрога мелкоцветковая (Impatiens 
parviflora DC.), бодяк щетинистый (Cirsium setosum (L.) Scop.)). 

 

 
Рис. 2. Фото пробных площадей и профили почв: а, b – ПП2, спелый березняк,  

дерново-подзолистая; c, d – ПП4, вторичный березняк, агродерново-подзолистая  
постагрогенная 

[Fig. 2. Photos of test areas (TA) and soil profiles: а, b - TA2, natural birch forest; Albic Luvisol;  
c, d - TA4, secondary birch foresf on fallow; Plaggic Albic Luvisol] 

https://ru.wikipedia.org/wiki/Desv.
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Полевые исследования почв выполнялись в соответствии с требования-
ми действующих нормативных документов, методических указаний и ре-
комендаций по обследованию и оценке состояния почвенного и раститель-
ного покрова, используемых при почвенных, агрохимических и экологиче-
ских изысканиях, установлении загрязнения почв и растений, мониторинге 
загрязнения окружающей среды. Диагностику почв выполняли по «Клас-
сификации и диагностике почв России» [21]. 

На пробных площадках отбирались смешанные пробы из генетических 
горизонтов почвенных разрезов, в соответствии с действующими норма-
тивными документами [22–24]. В лабораторных условиях отобранные об-
разцы сушили на воздухе при комнатной температуре. Затем проводили 
рассев всех образцов на стандартных ситах с диаметром ячеек 1 мм. Из 
отсеянных образцов каждой фракции вручную отбирали и взвешивали 
грубые корни диаметром более 1 мм [25]. Общие запасы корней определя-
лись расчетным путем исходя из их содержания в образце и параметров 
почвы (объемный вес). Содержание общего углерода (Собщ) и азота (Nобщ) 
определяли в испытательной лаборатории ИПА СО РАН методом сухого 
сжигания при помощи CHN-анализатора 2400 Series II (Perkin Elmer, 
США). Содержание углерода органических соединений (Сорг) устанавли-
вали методом мокрого сжигания 0,4 н K2Cr2O7 в 50% растворе H2SO4 (ме-
тод Тюрина в модификации согласно [26]). Качество органического веще-
ства почв оценивали тремя способами: 1) по отношению Собщ/Nобщ; 
2) по отношению Сорг и Собщ при расчете степени внутримолекулярной 
окисленности [27, 28]; 3) при окислительном фракционировании. В по-
следнем случае в зависимости от времени нагревания и температуры в Сорг 
выделяются фракции трудно-, средне- и легкоокисляемых соединений [29]. 

Плотность сложения, порозность и содержание влаги определяли тер-
мостатно-весовым методом в двукратной повторности [30]. 

Запасы углерода в почвах определялись расчетным путем в т/га в слоях 
0–20, 0–50 и 0–100 см исходя из содержания общего или органического 
углерода и физических свойств почв (плотности сложения) [31]. Расчет 
производился по формуле: 

З(С) = Собщ × dV × h, 

где З(С) – запасы углерода; Собщ – содержание углерода в генетическом 
горизонте, %; dV – плотность сложения горизонта, г/см3; h – мощность 
горизонта, см. 

Запасы углерода в подстилке измеряли методом рамок-квадратов: сни-
мали слой подстилки в пределах квадрата 0,5 × 0,5 м, определяли его мас-
су, содержание влаги, а затем по ГОСТ 23740-2016 содержание органичес-
кого вещества и углерода, согласно рекомендациям Минприроды [32].  

Измерение общего дыхания почвы (R), включающего дыхание как кор-
ней растений, так и гетеротрофов, на пробных площадях Карбонового по-
лигона «BioCarbon» проводилось в 2023 и 2024 гг. Измерения проводились 
в утренние часы ежемесячно с июня по сентябрь в 2023 г., с мая по сен-
тябрь в 2024 г. Предварительно в почву на глубину 10 см были врезаны 
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стационарные кольца, фиксирующие объем исследуемого воздуха. При по-
мощи портативного инфракрасного газоанализатора LI-COR 8250 регист-
рировали потоки углекислого газа с поверхности почвы. Закрытые камеры 
размещали как под кронами деревьев, так и в межкроновом пространстве 
(в двух повторностях). Во время измерения потоков парниковых газов при 
помощи сенсоров учитывали температуру и влажность почвы в слое 5–
10 см. 

Для непрерывной регистрации температур верхнего слоя почвы органи-
зована система мониторинга при помощи автоматических логгеров 
Termochron на глубине 5, 10 и 20 см. Одновременно фиксировали темпера-
туру воздуха под пологом леса на высоте 2 м над уровнем почвы. 

Статистическую обработку данных проводили в программах PAST 
v.2.17 и MS Excel. В таблице приведены средние значения, стандартные 
ошибки (SE); на графиках – минимальные, максимальные, медианные зна-
чения, 25 и 75 процентили. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Характерной морфологической особенностью почв исследуемых экоси-

стем является наличие мощных элювиальных горизонтов. Серогумусовый 
горизонт (AY) дерново-подзолистой почвы имеет относительно неболь-
шую мощность (12 см). Преобладание серых и светло-серых оттенков в 
цветовой гамме гумусовых горизонтов (AY, Р) свидетельствует о низком 
содержании органических веществ, что является нормой для дерново-под-
золистых почв. Агродерново-подзолистая почва (под вторичным березня-
ком) характеризуется более мощным гумусовым горизонтом и более насы-
щенной темно-серой окраской в верхней части профиля. Дифференциация 
профиля ярко выражена по окраске, грансоставу и плотности, несмотря на 
легкий (супесчано-легкосуглинистый) состав. 

Более мощный гумусовый горизонт в почвах под вторичным березня-
ком является, очевидно, следствием интенсивного агрогенного использова-
ния с гомогенизацией свойств пахотного горизонта. Это подтверждается 
небольшим уплотнением в нижней части гумусового горизонта по сравне-
нию с выше- и нижележащей толщей, а также распределением содержания 
общего и органического углерода по профилю почв (табл. 1). В связи с 
морфологической неоднородностью в нижней части серогумусового и ни-
же агрогенного горизонтов выделен подгоризонт AYel. 

Проведенные исследования показали, что содержание общего углерода 
в изученных почвах варьирует в сравнительно узком диапазоне значений и 
не превышает 2,3%. Максимальные значения отмечаются в серогумусовом 
(AY) и агрогенном (Рра) горизонтах (от 1,5 до 2,3%). Минимальное коли-
чество Собщ ожидаемо фиксируется в элювиальных (EL) и текстурно-диф-
ференцированных (ВТ) горизонтах, где значения опускаются до 0,2%. 
В переходных (AYel) подгоризонтах содержание общего углерода состав-
ляет 1,0–1,1%. При этом следует отметить, что в агрогенно преобразован-
ной почве участка ПП4 наблюдется постепенное снижение содержания уг-
лерода вниз по профилю (табл. 1).  
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Содержание углерода органических соединений несколько ниже и в це-
лом коррелирует с Собщ. При этом коэффициент корреляции Пирсона в 
почве спелого березняка демонстрирует более высокие значения, по срав-
нению с почвой вторичного – 0,97 против 0,95 при n = 8. Отмеченное сви-
детельствует об увеличении доли органических соединений, устойчивых 
к бихроматному окислению, которое выражается в увеличении значений 
степени внутримолекулярной окисленности органического вещества почв 
вторичного березняка. Увеличение доли трудноокисляемых соединений в 
составе Сорг также говорит о большем содержании кислородсодержащих 
функциональных групп в составе органического вещества [28] и, как след-
ствие, большей его подвижности и включении в биологический кругово-
рот. Более ранними исследованиями [33, 34] установлено, что в процессе 
восстановительных сукцессий в первую очередь происходит приращение 
пула легкодоступных соединений, что подтверждают и наши результаты. 

Соотношение C/N в верхней толще почв характеризуется несколько от-
личными значениями: в верхних гумусовых горизонтах ненарушенной 
почвы оно выше, чем в почве залежи (16,5 и 14,5 соответственно), тогда 
как в элювиальном горизонте картина обратная (20 и 23 соответственно). 
Вышеуказанные особенности подтверждают выраженное агрогенное влия-
ние на количество и качество органического вещества дерново-подзолис-
тых почв. Показано, что увеличение соотношения C/N при постагрогенном 
восстановлении вначале происходит именно в верхней толще почвы, тогда 
как в более глубоких горизонтах изменения происходят позже [35]. 

Расчёты показали, что большими запасами углерода в слое 0–20 см ха-
рактеризуется дерново-подзолистая почва под зрелым березовым лесом 
ПП2 (38 т/га). Это объясняется стабильным поступлением в почву органи-
ческого вещества вместе с опадом древесной и травянистой растительнос-
ти. Запасы углерода в верхней 20-сантиметровой толще в агродерново-под-
золистой почве участка ПП4 снижены по сравнению с ненарушенной поч-
вой (33 т/га). Это согласуется с данными, приводимыми О. Калининой и 
др. [36], в соответствии с которыми запасы органического вещества в верх-
ней 20-см толще снижены по сравнению с естественными почвами. В то 
же время запасы углерода в слое 0–50 и 0–100 см в почве залежи под вто-
ричным лесом превышают таковые в ненарушенной почве (46 и 62 т/га; 
65 и 81 т/га соответственно). Вероятно, такие значения связаны с особен-
ностями расчета, поскольку плотность сложения почвы под вторичным 
лесом выше (см. табл. 1) вследствие агрогенной трансформации, что отме-
чается и в других работах [37].  

Мощность подстилки практически не различается на пробных площа-
дях под спелым березняком и под вторичным березняком на залежи (2–
3 см), тогда как содержание влаги в ней (32,4% и 40,9%) и запасы органи-
ческого вещества (3,1 и 2,4 т/га соответственно) и углерода (2,2 и 1,8 т/га 
соответственно) отличаются значительно. Наши данные показывают суще-
ственно более низкие запасы органического вещества в подстилках по 
сравнению с Предуральем [5], что можно объяснить различием в составе 
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растительного опада: подстилка на пробных площадях почти наполовину 
состоит из легкоразлагаемого опада трав, который быстрее вовлекается в 
биологический круговорот. Запасы средних и тонких корней (растений 
травянистого яруса) в верхней полуметровой толще в почве под зрелым 
лесом выше, чем под вторичным (42,4 т/га против 34,9 т/га). Вышеуказан-
ное свидетельствует о том, что в ненарушенной почве потенциал поступ-
ления органического вещества в почву выше, а скорость вовлечения в био-
генный круговорот ниже. В агрогенно трансформированной почве неспе-
цифическое органическое вещество, вероятно, перешло в пул легкодоступ-
ного органического вещества почв вследствие внесения удобрений [38], 
что иллюстрируют более высокие запасы почвенного углерода. Кроме то-
го, приведенные данные показывают, что 20-летнего срока пребывания в 
залежи недостаточно для восстановления как запаса потенциально мине-
рализуемого органического вещества, так и качественного состояния си-
стемы органических веществ почв [39]. 

Динамика дыхания почв на пробных площадях различалась по годам. 
С начала вегетационного сезона в 2023 г. эмиссия СО2 закономерно увели-
чивалась и была максимальной в августе, а к сентябрю снова ее интенсив-
ность снижалась. Динамика была сходной на обеих пробных площадях, од-
нако, начиная с июля, поток СО2 с поверхности почвы в спелом березняке 
был незначительно выше, чем во вторичном (7,45 и 7,06 мкмоль/м2с в 
июле; 9,9 и 8,63 мкмоль/м2с в августе и 5,87 и 3,26 мкмоль/м2с в сентябре 
соответственно). Очевидно, это связано как с нарастанием температуры, 
так и с изменением химического состава опада, отчего зависит, в том чис-
ле, и скорость его разложения [40]. 

В 2024 г. динамика интенсивности почвенного дыхания была иной. Для 
спелого березняка значения потока СО2 с поверхности почвы нарастали 
к июлю (15,05 мкмоль/м2с), а затем в августе и сентябре были существенно 
ниже (5,85 и 3,42 мкмоль/м2с соответственно). Для вторичного березняка 
максимальные значения интенсивности дыхания фиксировались в июне 
(14,9 мкмоль/м2с), в июле были существенно ниже, чем в спелом лесу 
(9,86 мкмоль/м2с), а в августе снова повышались (до 11,5 мкмоль/м2с). 
Снижение интенсивности дыхания почв под вторичным лесом в июле свя-
зано, по нашему мнению, с более резкими колебаниями влажности под-
стилки и верхнего слоя почвы [41]. 

Таким образом, в среднем за два года наблюдения максимальная интен-
сивность потока СО2 с поверхности почвы под спелым березняком дости-
гается в июле (13,3 мкмоль/м2с), тогда как под вторичным лесом макси-
мальная эмиссия СО2 отмечена в июне (10,8 мкмоль/м2с) (рис. 3). Следует 
отметить, что, несмотря на более интенсивное выделение СО2 в июле поч-
вой естественного леса, в июне и августе дыхание почв на залежи было 
более активным. Ранее показано, что в сукцессионном ряду последова-
тельно увеличивается содержание углерода микробной биомассы, а также 
интенсивность базального дыхания дерново-подзолистых почв от пахот-
ных к залежным под молодым и вторичным лесом [42].  
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Рис. 3. Дыхание почв (R) мкмоль/м2с под спелым (а, c) и вторичным березняком (b, d)  
в течение вегетационных периодов 2023 (a, b) и 2024 гг. (c, d)  

[Fig. 3. Soil respiration (R) µmol/m2s under natural (a, c) and secondary (b, d) birch forests  
during the growing season 2023 (a, b) and 2024 (c, d)] 

 
Кроме того, установлено, что суммарное годовое дыхание почв дости-

гает уровня естественных экосистем одновременно с восстановлением за-
пасов фитомассы, тогда как запасы углерода в почвах могут оставаться 
сниженными [43]. Коэффициент вариабельности параметра потока СО2 для 
спелого березняка максимален в июне (56%), в остальные месяцы находит-
ся в пределах 26–33%. Для вторичного березняка на залежи самые высокие 
коэффициенты вариабельности потока СО2 отмечены в мае и июне (около 
44%), в остальные месяцы близки к показателям естественной почвы (26–
34%). Очевидно, вариабельность дыхания почв связана с условиями кон-
кретного года и свойствами самих почв. Поскольку исследуемые участки 
расположены в весьма умеренных по увлажнению автоморфных позициях, 
колебания обеспеченности влагой в весенний-раннелетний период приво-
дят к изменению потока СО2. Такая значительная изменчивость в течение 
вегетационного сезона отмечена и для лесов Бурятии [44].  
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Более ранними работами установлено, что органическое вещество почв 
бореальных лесов более чувствительно к повышению средних температур, 
чем почвы других типов леса [45], поэтому для полноты картины необхо-
димо учитывать ход температуры почв в деятельном слое в течение веге-
тационного периода и в целом года. Гидротермические условия в верхнем 
слое почв 0–20 см отличаются на разных пробных площадях на одной глу-
бине и еще сильнее по годам. Это свидетельствует об изменении исходных 
свойств почв при агрогенной трансформации (более быстрое прогревание 
верхнего горизонта, меньшая водоудерживающая способность и т.д.), что 
снижает устойчивость почвы к изменению внешних условий. Морфологи-
ческие признаки изменений свойств почв сохраняются, по данным иссле-
дователей, до 40 лет и более [46]. 

Колебания температур в верхних горизонтах почвы весьма сглажены по 
сравнению с температурами воздуха (рис. 4), что связано с влиянием еже-
годного опада и подстилки, а также с высотой снежного покрова в лесу. 
В поверхностном слое температура почвы опускается только до –1,5÷–2°С, 
тогда как на глубине в 20 см невысокие положительные температуры со-
храняются до конца января. В то же время разница между температурами 
поверхностного слоя почвы и слоя 10–20 см более заметна в почве залежи, 
особенно в периоды прогревания/охлаждения, что также связано со сни-
женными запасами подстилки [47]. 

Поскольку температура верхнего гумусового слоя почв оказывает су-
щественное влияние на интенсивность почвенного дыхания [48, 49], то и 
свойства почв, от которых зависят ее теплофизические характеристики 
(теплоемкость, теплопроводность, водоудерживающая способность), вли-
яют на поток СО2 с поверхности почв в вегетационный период. 

Об этом свидетельствуют и функции зависимости потока СО2 с поверх-
ности почвы от температуры в слое 0–5 см за два года (рис. 4). Можно от-
метить, что вариабельность дыхания почв (включающая дыхание гетеро-
трофов) увеличивается с возрастанием температуры, что связано частично 
с изменением параметров влажности почвы и подстилки, которая также 
оказывает значительное влияние на поток СО2 [50]. 

Все вышеуказанное свидетельствует о том, что вовлечение в сельскохо-
зяйственный оборот малоплодородных почв, расположенных на террито-
рии Новосибирского научного центра, повлекло долговременное измене-
ние их свойств. Минерализация неспецифического органического веще-
ства корней в дерново-подзолистой почве в период сельскохозяйственной 
эксплуатации увеличила запасы легкомобилизуемого почвенного углерода 
в метровой толще. В то же время запасы потенциально мобилизуемого ор-
ганического вещества (в подстилке и корнях травянистых растений) суще-
ственно снижены. Агрогенная трансформация физико-химических, водно-
физических и теплофизических свойств почв приводит к повышению чув-
ствительности дыхания почв к изменению гидротермических условий и 
вариабельности потока СО2 по годам. 
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Выводы 
 
Проведенные исследования по оценке запасов и эмиссии в СО2 в почвах 

карбонового полигона BioCarbon позволяют сделать следующие выводы. 
1. Запасы общего углерода в верхнем слое 0–20 см почвы под березня-

ком на залежи снижены по сравнению с естественным лесом (33 и 38 т/га). 
Основная часть запасов (71–77% от общих) приходится на верхнюю полу-
метровую толщу. В целом почвы характеризуются неравномерным распре-
делением углерода по профилям с преобладанием в серогумусовом (под 
спелым березняком) и постагрогенном (на залежи) горизонтах.  

2. Качественный состав органического вещества (степень внутримоле-
кулярной окисленности, соотношение C/N) характеризуется преобладани-
ем средне- и легкоокисляемых органических соединений в верхней полу-
метровой толще (80–100%) и снижением их доли (30–68%) в нижнем по-
луметре. Изменения соотношений различных по устойчивости к окисле-
нию фракций в профиле постагрогенной почвы выражены более резко, что 
указывает на миграцию легкоподвижных органических соединений вслед-
ствие антропогенного влияния.  

3. Запасы потенциально мобилизуемого углерода в подстилке и корнях 
травянистых растений выше в спелом березняке (2,2 и 42,4 т/га соответ-
ственно), по сравнению со вторичным (1,8 и 34,9 т/га соответственно), что 
является признаком недостижения климаксной стадии сукцессии и свиде-
тельствует о том, что 20 лет нахождения в залежи недостаточно для вос-
становления естественных функций почв.  

4. Динамика почвенного дыхания в течение вегетационного периода 
характерна для бореальных лесов: поток СО2 минимален при низких по-
ложительных температурах весной (2,3–3,4 мкмоль/м2с), с мая нарастает 
к июню-июлю (9,9–15,0 мкмоль/м2с) и снова снижается в сентябре (3,3–
5,9 мкмоль/м2с). Интенсивность дыхания связана как с гидротермическими 
условиями конкретного года, так и со свойствами почв, поэтому при даль-
нейших исследованиях необходим одновременный учет не только темпе-
ратуры, но и влажности и других параметров.  
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Аннотация. Лук алтайский (Allium altaicum) – редкий и ценный пищевой, 

лекарственный и витаминоносный вид природной флоры Алтая, имеющий ре-
сурсное значение. Встречается в широком диапазоне высот, от горностепного 
пояса до альпийских высокогорий. В статье приведены данные по распростране-
нию и состоянию ценопопуляций этого вида на территории Горного Алтая. Изу-
чены фитоценотическая приуроченность, демографические характеристики це-
нопопуляций, особенности сезонного ритма развития, морфологии и репродук-
тивной биологии. Основные морфологические и репродуктивные характеристи-
ки лука алтайского в природе оценены в сравнении с культурными образцами. 
Исследованные местообитания вида приурочены к крутым, щебнистым и каме-
нистым склонам световых экспозиций, где его обилие варьирует от sol до cop2. 
На подвижных щебнистых осыпях лук алтайский выступает абсолютным доми-
нантом. Для всех ценопопуляций A. altaicum установлен центрированный тип 
онтогенетического спектра с максимумом на зрелых генеративных особях. Це-
нопопуляции нормального типа, полночленные и неполночленные. По класси-
фикации «дельта-омега» являются зреющими или зрелыми. В естественных ус-
ловиях обитания размножение и распространение особей A. altaicum осуществ-
ляется семенным путем. Вегетативное разрастание имеет место, но не приводит 
к захвату новых территорий. Луку алтайскому свойственна высокая продуктив-
ность, потенциал которой в суровых условиях высокогорий реализуется далеко 
не в полном объеме. Поэтому процессы самовозобновления вида семенным пу-
тем значительно затруднены. В Сибирском ботаническом саду ТГУ образцы лу-
ка алтайского, привлеченные из природных местообитаний, существенно отли-
чаются между собой по средним значениям основных репродуктивных характе-
ристик. В условиях интродукции на юге Томской области вид отнесен к весен-
не-летне-осеннезеленым растениям с раннелетним ритмом цветения. В резуль-
тате комплексной интродукционной оценки в СибБС ТГУ A. altaicum отнесен 
к устойчивым растениям. 

Ключевые слова: редкий вид, Allium altaicum, структура ценопопуляций, 
морфология, репродуктивная биология, интродукция, Республика Алтай 
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Summary. Allium altaicum is a rare species native to the Altai Mountains, valued 

as a medicinal and vitamin-rich edible plant. It occurs across a wide range of altitudes, 
from the mountain-steppe zone to the alpine highlands (See Fig. 1). This article pre-
sents new data on the distribution and population status of this species in the Altai 
Mountains. The phytocoenotic associations, demographic characteristics of cenopopu-
lations (CP), seasonal development patterns, morphology, and reproductive biology 
were studied. The main morphological and reproductive traits of A. altaicum in the 
wild were assessed and compared with those of cultivated specimens. The studied 
habitats are confined to steep, gravelly, and rocky slopes with high light exposure, 
where its abundance varies from sol (rare) to cop2 (common). On some shifting grav-
elly screes, A. altaicum is the absolute dominant plant. The vegetation cover of the 
studied communities involving A. altaicum is characterized by high species richness, 
ranging from 28 species (CP 1) to 50 species (CP 3). The demographic structure of A. 
altaicum cenopopulations is characterized by a predominance of individuals in the 
generative stage (g1-g3), whose accumulation is facilitated by an increased lifespan in 
this stage (63.2-89.1% of the total). The maximum peak in the age spectrum occurs 
among mature generative individuals. Cenopopulations exhibit a normal type, either 
full-fledged (senile individuals are not typical for this species) or incomplete (lacking 
juvenile individuals). According to the delta-omega classification, CP 1 is considered 
maturing, while CP 2 and CP 3 are mature (See Table 1). The largest number of gen-
erative shoots (on average 10.1 to 10.7 per individual) occurs in moving rubble screes 
(CP 1) or in weakly sodded areas with low grass cover (CP 2), where competition 
from other species in the phytocenosis is minimal (See Table 2). A comparison of the 
morphological characteristics of A. altaicum specimens from natural habitats with 
those grown under introduction experiments at the Siberian Botanical Garden of 
Tomsk State University (SibBS TSU) showed that cultivated specimens surpassed 
wild ones in some parameters. In its natural habitat, A. altaicum reproduces and 
spreads primarily by seed. Vegetative growth also occurs but does not contribute sig-
nificantly to colonization of new territory. Although A. altaicum is characterized by 
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high seed productivity, its propagation potential is far from fully realized under the 
harsh high-altitude conditions, as the processes of self-renewal by seed are signifi-
cantly hindered. The lowest fruit set rate was observed in CP 1 (39.0%), where onion 
plants are frequently exposed to freezing temperatures during active growth and inflo-
rescence formation. In contrast, onion plants growing in tall grass (CP 3) exhibited a 
significantly lower percentage of damaged flowers in the inflorescence, which was re-
flected in a higher fruit-to-flower ratio (62.5%) (See Table 3). Studies of the reproduc-
tive system of A. altaicum under introduction conditions have demonstrated signifi-
cant differences among accessions in their primary reproductive traits. A. altaicum re-
produces in cultivation both by seed and vegetatively, through the separation of 
bulblets formed on the rhizome. In the rare plant collection plots at SibBS TSU, the 
species is capable of self-seeding. However, specimens collected from CP 3 show 
limited bulblet formation on the rhizome and primarily reproduce by seed. In the wild, 
individuals from this cenopopulation produce no more than two bulblets per rhizome. 
Following a comprehensive introduction assessment, A. altaicum was classified as a 
resistant species. The gene pool of this rare and economically valuable plant, estab-
lished at SibBS TSU, contributes to the successful ex situ conservation of the species 
and can be utilized to develop sustainable agropopulations and reintroduction pro-
grams aimed at restoring natural cenopopulations. 

The article contains 3 Figures, 3 Tables, 55 References. 
Keywords: rare species, Allium altaicum, structure of coenopopulations, mor-

phology, reproductive biology, introduction, Altai Republic 
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Введение 
 
Горный Алтай является одним из основных центров биологического и 

ландшафтного разнообразия России [1]. Видовой состав флоры этой отно-
сительно небольшой в мировом масштабе территории насчитывает более 
2000 видов высших сосудистых растений [2], из которых больше половины 
традиционно использовалось местным населением в своей повседневной и 
религиозной жизни [3]. В современном флористическом кадастре региона 
указывается более 200 видов ценных лекарственных, технических, кормо-
вых и пищевых растений [4], многие из которых имеют ресурсное значе-
ние и в отношении которых ведется интенсивный и зачастую нелимитиро-
ванный промысел [5, 6]. 

Allium altaicum относится к числу важнейших ресурсных видов, тради-
ционно используемых местным населением в качестве пищевого (пряно-
вкусового), лекарственного и витаминоносного растения. Пищевая цен-
ность и лечебные свойства лука во многом обусловлены высоким содер-
жанием углеводов, сахаров, микроэлементов и широким спектром биоло-
гически активных веществ – флавонолов, танинов, пектиновых веществ, 
каратиноидов и аскорбиновой кислоты [7–9]. В народной медицине лук 
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алтайский применяется в качестве противоцинготного, антигельминтного, 
антибактериального, ранозаживляющего средства, улучшающего пищева-
рение и возбуждающего аппетит [10–13]. Заготавливаются все части рас-
тения, включая луковицы, которые используют как в свежем, так и в замо-
роженном виде. 

Лук алтайский широко известен как декоративное и медоносное расте-
ние [14]. Представляет значительный интерес для селекции зимующих 
сортов лука как неприхотливый, морозо- и зимоустойчивый вид [15, 16]. 

В настоящее время интенсивный промысел и заготовка луковиц мест-
ным населением неуклонно сокращают природные запасы A. altaicum. По-
этому сейчас на большей части своего ареала этот вид подлежит охране и 
включен в Красные книги Алтайского [17] и Забайкальского [18] краев, 
Иркутской [19] и Амурской [20] областей, Республик Алтай [21] и Бурятия 
[22]. В связи с необходимостью сохранения и разработки мер по рацио-
нальному использованию ресурсов ценного дикорастущего растения лука 
алтайского, высокую актуальность имеет изучение его биологии в естест-
венных условиях произрастания. 

Целью данной работы явилось изучение эколого-биологических осо-
бенностей Allium altaicum в природных условиях Горного Алтая и оценка 
возможностей его воспроизводства в условиях ex situ. 

 
Материалы и методы 

 
Лук алтайский (Allium altaicum Pall., сем. Amaryllidaceae – Амариллисо-

вые) – многолетнее травянистое корневищно-луковичное растение. Луко-
вицы крупные, продолговато-яйцевидные, по одной или несколько при-
креплены к корневищу. Стебли до 90 см высотой, дудчатые, с 2–4 листья-
ми (рис. 1). Соцветие – шаровидный, многоцветковый зонтик. Плод – трех-
гнездная коробочка [23]. В природе, в зависимости от условий обитания, 
вид способен формировать разные жизненные формы. На скальных усту-
пах и осыпях, сложенных крупнообломочными породами, произрастают 
однопобеговые вертикально короткокорневищные растения с крупной оди-
ночной луковицей. На мелкощебнистых осыпях с мелкоземистой почвой 
развивается рыхлая дерновинная жизненная форма с косоапогеотропным 
корневищем [24]. 

A. altaicum – монголо-южносибирский монтанный вид [25]. Ареал охва-
тывает горные системы юга Сибири (Алтай, Тыва, Прибайкалье, Забайка-
лье), Казахстан (Джунгарский Алатау, Тарбагатай), Северную Монголию, 
Китай [23, 26]. На востоке заходит в Амурскую область, где найдены изо-
лированные местонахождения вида по р. Амур, в 30 км выше с. Игнашино 
[27]. В горах Южной Сибири встречается в широком диапазоне высот, от 
горностепного пояса до альпийских высокогорий. Растет на южных каме-
нистых склонах, скалах, щебнистых и каменистых россыпях, изредка на 
галечниках в долинах небольших рек [23, 25]. В Амурской области – степ-
ной вид, встречается на южных крутых каменистых склонах и скалистых 
берегах рек [20]. 
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Рис. 1. Заросли Allium altaicum в долине р. Аккол (Южно-Чуйский хребет,  
Республика Алтай) 

[Fig. 1. Thickets of Allium altaicum in the Akkol river valley (South Chuya Range, Altai Republic)] 
 
Полевые исследования A. altaicum проводились в 2023–2024 гг. в высо-

когорных районах Центрального и Юго-Восточного Алтая, а также в усло-
виях интродукционного эксперимента на юге Томской области. В природе 
изучены три локальные ценопопуляции (далее – ЦП) A. altaicum: одна ЦП 
описана на южном макросклоне Курайского хребта (ЦП 1), вторая – в вер-
ховьях р. Аккол Южно-Чуйского хребта (ЦП 2), третья – в верховьях 
р. Актру Северо-Чуйского хребта (ЦП 3). Камеральные исследования и 
интродукционные испытания проведены на базе Сибирского ботаническо-
го сада ТГУ (СибБС ТГУ). 

Выявление фитоценотической приуроченности ценопопуляций A. altai-
cum выполняли с использованием традиционных геоботанических подхо-
дов [28]. Количественное обилие видов оценивали с применением шкалы 
Друде [29]. Латинские названия видов приведены в соответствии с «Cata-
logue of Life» [30]. 

При изучении сезонного ритма развития вида использовались подходы, 
предложенные в работах И.В. Борисовой [31] и И.Н. Бейдеман [32]. 

Популяционные исследования проводили с применением подходов, 
принятых в современной популяционной биологии растений [33]. Онтоге-
нетические состояния исследуемого вида выделены нами на основании 
комплекса морфологических и биологических признаков, опираясь на ха-
рактеристику онтогенеза A. altaicum, описанного В.А. Черемушкиной [24]. 

Для изучения плотности и онтогенетической структуры ценопопуляций 
в сообществах регулярным способом закладывали трансекты, разделенные 
на учетные площадки. В каждой исследуемой ценопопуляции было зало-
жено не менее 20 площадок площадью 1 м2. Подсчитывались общее число 
особей на единицу площади для определения экологической плотности 
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ценопопуляции и число особей разных возрастных состояний для построе-
ния онтогенетических спектров. В качестве счетной единицы использова-
лась морфологически обособленная особь. Полночленность (неполночлен-
ность) ценопопуляции выявлялась по степени представленности в спектре 
возрастных групп. 

Тип ценопопуляции устанавливали по классификации «дельта-омега» 
Л.А. Животовского [34], который строился на основе совместного исполь-
зования двух показателей – индекса возрастности (∆) и индекса эффектив-
ности (ω). Также для ценопопуляций определяли индекс восстановления 
(IВ) [35] и индекс старения (IC) [36]. 

Морфологические особенности A. altaicum изучены преимущественно 
на живых растениях с привлечением гербарного материала. В каждой це-
нопопуляции у 30 особей, находящихся в генеративном состоянии, измеря-
лось по одному генеративному побегу. Учитывались длина и ширина стеб-
левой части побега, число листьев, длина и ширина листа, диаметр соцве-
тия. Число генеративных побегов определялось для особи g2 состояния. 

Фертильность пыльцы определялась по методике М.П. Александера 
[37]. Для анализа использовались полностью раскрывшиеся пыльники. 
При определении фертильности анализировалось не менее 300 пыльцевых 
зерен. Фертильная пыльца окрашивалась в красный цвет, стерильная 
пыльца – в зеленый. 

При изучении семенной продуктивности A. altaicum придерживались 
методики Т.А. Работнова [38] с рекомендациями И.В. Вайнагий [39] и 
Р.Е. Левиной [40]. В качестве основных показателей учитывались: число 
цветков и плодов в соцветии, число семязачатков в цветке и семян в плоде, 
потенциальная семенная продуктивность (ПСП), реальная семенная про-
дуктивность (РСП), коэффициент продуктивности (Кпр). Потенциальную и 
реальную семенную продуктивность определяли как среднее количество 
семязачатков и семян на генеративный побег. Коэффициент продуктивно-
сти рассчитывали как процентное отношение РСП к ПСП. 

Морфология семян описана, опираясь на работы Г.А. Комар [41], 
В. Броувера и А. Штелина [42]. Масса 1000 семян определялась на элек-
тронных весах DX-200 (A&D, Япония) с ценой деления 0,001 г. Всхожесть 
семян изучалась в лабораторных условиях по общепринятой методике [43] 
с нашей модификацией. Семена проращивали в течение месяца после сбо-
ра и после разных сроков сухого хранения. Семена помещали в чашки 
Петри (в 4-кратной повторности по 100 штук) на влажную фильтроваль-
ную бумагу и проращивали при температуре 20–22°С с фотопериодом 16/8 
(свет/темнота). Учет всхожести семян определяли в течение всего периода 
появления всходов (не менее 30 суток от начала прорастания). 

Для всех исследуемых признаков рассчитывалось среднее значение, 
ошибка среднего значения (M ± m) и коэффициент вариации (СV). Уровни 
варьирования оценивались по Г.Ф. Лакину [44]: CV < 11% – низкий, CV = 
11–25% – средний, CV > 25% – высокий. Статистическая обработка данных 
проводилась с использованием программы MS Excel 2016. Статистическая 
значимость различий между популяциями определялась однофакторным 
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дисперсионным анализом (ANOVA) по критерию Дункана при p < 0,05 в 
программе Statistica 10. 

 
Результаты и обсуждение 

 
Распространение и фитоценотическая приуроченность. На Алтае 

A. altaicum довольно обычен, широко распространен по всей территории 
республики, за исключением только крайних северных районов. Встреча-
ется на большинстве хребтов Западного, Центрального и Юго-Восточного 
Алтая, преимущественно в субальпийском и альпийском поясах гор. 
По сырым осыпям с подточным увлажнением часто спускается ниже – в 
пределы лесного и лесостепного поясов. Растет на скалах, каменистых 
склонах, щебнистых осыпях, курумах, остепненных лугах [45–48]. В фито-
ценотическом отношении луковые сообщества полидоминантны, их состав 
определяется контактом с различными растительными группировками. 
И хотя этот вид не указывается в качестве ценообразователя, сообщества с 
большим участием лука алтайского встречаются на Алтае достаточно ча-
сто [25]. Нередко в высокогорьях образует пионерные серийные сообще-
ства [49]. 

ЦП 1. Разнотравно-луковая щебнистая тундра. Кош-Агачский район, 
южный макросклон Курайского хребта, окр. с. Курай. Подвижная щебни-
стая осыпь на крутом склоне (35°) южной экспозиции, с большими валу-
нами. Координаты: 50,3059, 87,9028. Высота над уровнем моря 2451 м.  

Растительный покров несомкнутый, высотой в среднем от 30 до 40 см, 
с ОПП, не превышающим 7–10%. Абсолютным доминантом сообщества 
выступает A. altaicum, отдельные особи которого более или менее равно-
мерно распределены по всей площади осыпи. Между ними единично или 
небольшими лотками расположено все остальное многообразие альпийско-
го разнотравья. Наибольшая частота встречаемости установлена для Poa 
glauca subsp. altaica (Trin.) Olonova & G.H.Zhu, Trifolium eximium Stephan 
ex Ser., Mesostemma martjanovii (Krylov) Ikonn., Valeriana petrophila Bunge, 
Dracocephalum origanoides subsp. bungeanum (Schischk. & Serg.) A.L.Bu-
dantzev, Lagopsis marrubiastrum (Stephan) Ikonn.-Gal. С меньшим обилием 
встречаются Pulsatilla campanella (Regel & Tiling) Fisch. ex Krylov, Galium 
densiflorum Ledeb., Aconitum anthoroideum DC., Artemisia pubescens Ledeb., 
Biebersteinia odora Stephan, Scrophularia incisa Weinm., Silene graminifolia 
Otth, Cerastium lithospermifolium Fisch., Stenocoelium athamantoides (M. 
Bieb.) Ledeb., Leiospora exscapa (Ledeb.) A.V.Vassil., Festuca kryloviana Re-
verd., Askellia pygmaea (Ledeb.) Sennikov, Saussurea subacaulis (Ledeb.) 
Serg., Oreomecon pseudocanescens (Popov) Galasso, Banfi & Bartolucci, Po-
tentilla nivea L., Campanula rotundifolia L., Veronica macrostemon Bunge ex 
Ledeb., Lagotis integrifolia (Willd.) Schischk., Chamaenerion latifolium (L.) 
Sweet, единично – Dracocephalum grandiflorum L. и Rhodiola rosea L. Всего 
в сообществе отмечено 28 видов. 

ЦП 2. Кустарниковая злаково-разнотравно-луковая каменистая луговая 
степь. Кош-Агачский район, северный макросклон Южно-Чуйского хреб-
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та, левый борт долины р. Аккол. На очень крутом (40°–45°) каменистом 
склоне юго-восточной экспозиции, с полупогруженными валунами (старый 
курумник). Координаты: 49,8452, 87,8703. Высота над уровнем моря 
2533 м. 

Кустарниковый ярус развит фрагментарно, с ОПП в среднем от 10% до 
15%, на отдельных участках – до 40%; составлен Spiraea alpina Pall., S. me-
dia Schmidt, Dasiphora fruticosa (L.) Rydb., Cotoneaster uniflorus Bunge, Lo-
nicera hispida Pall. ex Schult.  

Травостой невысокий (в среднем от 30 до 40 см, максимально до 80 см), 
густой, но с неравномерным проективным покрытием надземной массы – 
от 60% до 80%. Его основу составляют дерновинные злаки и многочислен-
ные виды разнотравья с постоянной и значительной примесью осоки сто-
повидной. Доминируют Allium altaicum, Artemisia macrantha Ledeb., Gera-
nium pratense L. Содоминируют Carex pediformis C.A. Mey., злаки – Poa 
glauca subsp. altaica, P. attenuata Trin., Festuca altaica Trin., Helictotrichon 
mongolicum (Roshev.) Henrard, из разнотравья – Gentiana decumbens L.fil., 
Thesium refractum C.A. Mey., Cerastium arvense L., Ligularia altaica DC., 
Aconitum anthoroideum, Euphrasia sp. Постоянно встречаются, но с мень-
шим обилием – Silene amoena L., Dianthus superbus L., Veronica porphyriana 
Pavlov, Campanula rotundifolia L., Schulzia crinita (Pall.) Spreng., Primula ni-
valis Pall., Bistorta officinalis Raf., Gentianopsis barbata (Froel.) Ma, Polemo-
nium boreale Adams, Galium verum L., Seseli condensatum (L.) Rchb. fil., Pul-
satilla patens (L.) Mill., Potentilla nivea L., Gentiana grandiflora Laxm., Gen-
tianella amarella (L.) Börner, G. atrata (Bunge) Holub, Thalictrum minus L. и 
Koenigia alpine (All.) T.M. Schust. & Reveal. Единично отмечается Rhodiola 
rosea. Всего выявлено 38 видов. 

ЦП 3. Субальпийское разнотравье среди камней и зарослей кустарни-
ков. Кош-Агачский район, северный макросклон Северо-Чуйского хребта, 
левый борт долины р. Актру. На крутом (30°) зарастающем каменистом 
склоне юго-восточной экспозиции, с выходами крупнообломочного мате-
риала и большими валунами. Координаты: 50,0872, 87,7762. Высота над 
уровнем моря 2252 м. 

Исследуемое сообщество расположено вблизи верхней границы леса и 
занимает выровненную наклонную площадку между выпуклыми гребнями 
склона. Древесная растительность представлена единичными особями Pi-
nus sibirica Du Tour и Larix sibirica Ledeb., поднимающимися вверх по вы-
пуклым участкам. Из кустарников наиболее распространены Cotoneaster 
uniflorus Bunge, Spiraea media и Juniperus communis var. saxatilis Pall. Реже 
встречаются Rosa acicularis Lindl., Lonicera caerulea subsp. altaica (Pall.) 
Gladkova и L. hispida Pall. ex Schult. Кустарники местами оплетены одре-
весневающей лианой Clematis sibirica (L.) Mill. Единично отмечается само-
сев Pinus sibirica. 

Травостой высокий (в среднем 80 см, до 1 м), многоярусный, из-за вы-
сокой каменистости субстрата и значительных выходов коренных пород 
его проективное покрытие очень неравномерное. Площадь, занятая расти-
тельностью, в среднем не превышающая 70%, на отдельных участках мо-
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жет достигать 95–100%. Доминируют Chamaenerion angustifolium (L.) 
Scop., Paeonia anomala L., Galium boreale L., Lilium martagon var. pilosius-
culum Freyn, Thalictrum minus, Allium strictum Schrad., Klasea margina-
ta (Tausch) Kitag. Все остальное видовое многообразие растений встречает-
ся с гораздо меньшим обилием, но придает сообществу значительную 
пестроту и красочность – Koenigia alpina, Allium altaicum, Artemisia leuco-
phylla (Turcz. ex Besser) C.B. Clarke, Astragalus mongholicus Bunge, Gerani-
um pseudosibiricum J. Mayer, Pedicularis incarnata L., Heracleum dissectum 
Ledeb., Trifolium lupinaster L., Aegopodium alpestre Ledeb., Rhodiola rosea, 
Aconitum glandulosum Rapaics, A. leucostomum Vorosch., Bupleurum aureum 
Fisch., Hedysarum neglectum Ledeb., Saussurea controversa DC., Sibirotrise-
tum sibiricum (Rupr.) Barberá, Elymus mutabilis (Drobow) Tzvelev, Polemoni-
um caeruleum L., Silene graminifolia Otth, Campanula glomerata L., Aquilegia 
sibirica Lam., Silene behen L., Crepis sibirica L., Veronica porphyriana, Genti-
ana macrophylla Pall., Euphorbia esula L. Всего выявлено 50 видов. 

Таким образом, исследованные нами местообитания A. altaicum на тер-
ритории Горного Алтая приурочены к крутым, щебнистым и каменистым 
склонам световых экспозиций. В зависимости от степени задернованности 
участка его обилие варьирует от sol (малообилен) до cop2 (эдификатор и 
доминант сообщества). На подвижных щебнистых осыпях (Курайский хре-
бет) лук алтайский входит в состав растительных группировок с низким 
проективным покрытием надземной массы. Здесь он выступает абсолют-
ным доминантом (ЦП 1). На зарастающих крупнокаменистых склонах с не-
большой высотой травостоя (Южно-Чуйский хребет) A. altaicum сохраняет 
высокий уровень обилия, но разделяет свое доминирование в сообществе с 
другими видами (ЦП 2). Среди высокого травостоя с общим высоким про-
ективным покрытием (Северо-Чуйский хребет) лук алтайский заметно сни-
жает свое обилие (ЦП 3). 

Растительный покров изученных сообществ с участием лука алтайского 
характеризуется высокой видовой насыщенностью и включает от 28 
(ЦП 1) до 50 (ЦП 3) видов. В высокогорьях Курайского хребта значитель-
ную долю среди них составляют типично высокогорные виды – Trifolium 
eximium, Mesostemma martjanovii, Valeriana petrophila, Dracocephalum ori-
ganoides subsp. bungeanum, Lagopsis marrubiastrum и др. (ЦП 1). В субаль-
пийском поясе Северо-Чуйского хребта, помимо характерных для субаль-
пийского разнотравья видов, значительное участие принимают луговые и 
лугово-лесные растения – Paeonia anomala, Galium boreale, Lilium marta-
gon var. pilosiusculum, Thalictrum minus, Allium strictum и др. (ЦП 3). На 
Южно-Чуйском хребте в условиях сухого и резко-континентального кли-
мата в сообществах с A. altaicum увеличивается роль высокогорных дерно-
винных злаков – Poa glauca subsp. altaica, P. attenuata, Festuca altaica, He-
lictotrichon mongolicum и видов лугово-степного разнотравья, толерантных 
к холоду – Geranium pratense, Gentiana decumbens, Veronica porphyriana, 
Pulsatilla patens, Koenigia alpina и др. Также здесь хорошо выражен блок 
высокогорных криофильных видов, состоящий из Primula nivalis, Gentiana 
grandiflora, Rhodiola rosea, Potentilla nivea (ЦП 2). 
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Структура ценопопуляций. В высокогорных районах Алтая A. altaicum 
может играть существенную роль в сложении растительного покрова ка-
менисто-щебнистых осыпей и участков с пионерной растительностью. На 
подвижных осыпях Курайского хребта (ЦП 1) пространственная структура 
ценопопуляции характеризуется диффузным распределением особей. Сре-
ди слабо сформированного травостоя молодые особи семенного проис-
хождения получают возможность закрепляться по всему пространству 
осыпи. Экологическая плотность вида варьирует от 3 до 9 ос./м2 (в среднем 
5,15). На зарастающем крупнообломочном курумнике Южно-Чуйского 
хребта (ЦП 2) проростки концентрируются рядом с материнским растени-
ем. В этих условиях формируются достаточно обширные групповые скоп-
ления вида, представленные особями всех возрастных групп. Здесь на 1 м2 
площади насчитывается от 1 до 8 особей (в среднем 3,07). Минимальное 
значение экологической плотности (в среднем 1,14 ос./м2) отмечено для 
ценопопуляции, развивающейся на Северо-Чуйском хребте среди субаль-
пийского высокотравья и общего высокого проективного покрытия сооб-
щества (ЦП 3). Значения эффективной плотности (0,83–3,37 ос./м2) незна-
чительно отличаются от экологической, т. к. ценопопуляции состоят пре-
имущественно из взрослых особей, оказывающих максимальное воздей-
ствие на среду (табл. 1). 

Для демографической структуры ценопопуляций A. altaicum свойствен-
но преобладание особей генеративного периода (g1–g3), накоплению кото-
рых способствует увеличение продолжительности жизни особей в этом 
состоянии (63,2–89,1% от общего числа). Максимальный пик в возрастном 
спектре формируется на особях g2-состояния. Прегенеративный период (j–
v) составлен в основном имматурными и виргинильными растениями, доля 
которых заметно увеличивается (до 33,0%) только на щебнистых и слабо 
задернованных участках с подвижным субстратом (ЦП 1). На активно за-
растающих склонах со стабильным грунтом интенсивность процесса воз-
обновления вида снижается и происходит выпадение ювенильной стадии 
онтогенеза (ЦП 2, 3). Об эффективности возобновления ценопопуляции 
лука при отсутствии конкуренции со стороны других видов также свиде-
тельствует рост в ЦП 1 индекса восстановления (Iв = 0,52) по сравнению с 
другими изученными ценопопуляциями (Iв = 0,09–0,33). Однако в целом 
для этого вида отмечена низкая способность к семенному самоподдержа-
нию (Iв < 1). Доля особей постгенеративного периода (ss, s) очень невелика 
(Ic = 0,02–0,08) и состоит только из субсенильных растений (2,4–8,3%). 
Особи сенильного состояния не обнаружены. Таким образом, в природных 
условиях Горного Алтая в ценопопуляциях A. altaicum формируется цен-
трированный тип онтогенетического спектра с максимумом на зрелых ге-
неративных особях. Ценопопуляции нормальные, полночленные (сениль-
ные особи для вида не характерны) и неполночленные (отсутствуют особи 
ювенильного состояния). По классификации «дельта-омега» (∆–ω) ЦП 1 
относится к зреющей, ЦП 2 и ЦП 3 – к зрелым (табл. 1). 
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Таблица 1  [Table 1] 

Демографические характеристики ценопопуляций A. altaicum  
на территории Республики Алтай 

[Demographic characteristics of A. altaicum coenopopulations in the Altai Republic] 
 

Признак  
[Indicator] 

ЦП 1 (К)  
[CP 1 (K)] 

ЦП 2 (ЮЧ)  
[CP 2 (SCh)] 

ЦП 3 (СЧ)  
[CP 3 (NCh)] 

Онтогенетическое состояние, % [Ontogenetic stage, %] 
j 8,7 0 0 
im 10,7 4,9 6,3 
v 13,6 3,6 16,7 
g1 27,2 34,9 20,8 
g2 28,2 45,8 33,3 
g3 7,8 8,4 14,6 
ss 3,8 2,4 8,3 
s 0 0 0 

Демографические показатели [Demographic characteristics] 
М, ос./м2  
[M, ind./m2] 5,15 3,07 1,14 

Ме, ос./м2  

[Mе, ind./m2] 3,37 2,56 0,83 

Iв [Ir] 0,52 0,09 0,33 
Ic [Isn] 0,04 0,02 0,08 
∆ 0,33 0,41 0,43 
ω 0,66 0,83 0,73 
Тип ЦП  
[Type of CP] 

Зреющая 
[Ripening] 

Зрелая  
[Mature] 

Зрелая  
[Mature] 

Примечание. ЦП – ценопопуляция, К – Курайский хребет, ЮЧ – Южно-Чуйский хребет, 
СЧ – Северо-Чуйский хребет; онтогенетическое состояние: j – ювенильное, im – имма-
турное, v – виргинильное, g1 – молодое генеративное, g2 – зрелое генеративное, g3 – 
старое генеративное, ss – субсенильное, s – сенильное; М – экологическая плотность, 
Ме – эффективная плотность, Iв – индекс восстановления, Iс – индекс старения; ∆ – 
индекс возрастности, ω – индекс эффективности, ос./м2 – число особей на 1 м2. 
[Note. CP - coenopopulation, K - Kuray Range, Sch - South Chuya Range, Nch - North Chuya Range; 
ontogenetic state: j - juvenile, im - immature, v - virginile, g1 - young generative, g2 - mature generative, 
g3 - old generative, ss - subsenile, s - senile; M - ecological density, Ме - effective density, Ir - renewal 
index, Isn - senescence index , ∆ - age index, ω - efficiency index, ind./m2 - number of individuals per 
1 m2]. 

 
Морфологические особенности. Исследование морфологических осо-

бенностей особей A. altaicum в разных эколого-ценотических условиях 
Горного Алтая показало, что на одном растении может развиваться от 1 до 
30 генеративных побегов. Наибольшее количество генеративных побегов 
(в среднем от 10,1 до 10,7 шт.) формируется у особей в условиях подвиж-
ных щебнистых осыпей (ЦП 1) или на слабо задернованных участках с не-
высоким травостоем (ЦП 2), где менее всего выражена конкуренция со 
стороны других видов в фитоценозе. В то же время среди субальпийского 
разнотравья особи лука образуют не более 1–2 генеративных побегов 
(ЦП 3), что достоверно отличает их от растений из других исследуемых це-
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нопопуляций (табл. 2). Высокий травостой и крупнообломочный слабо по-
движный субстрат не позволяют особям разрастаться, в связи с чем, в дан-
ных условиях вид имеет иной тип онтогенеза и не образует многопобего-
вые куртины. По данным В.А. Черемушкиной данный ход онтогенеза А. al-
taicum сходен с однопобеговой жизненной формой А. obliquum [24]. 

В среднем A. altaicum формирует побеги длиной 46,2–82,7 см с 2–
4 стеблевыми листьями. Наиболее длинные и облиственные побеги разви-
ваются среди высокого субальпийского разнотравья. В этих условиях раз-
меры стеблевых листьев также достигают своих максимальных величин 
(ЦП 3).  

Таблица 2  [Table 2] 
Морфологические характеристики генеративных особей  
A. altaicum в природных ценопопуляциях на территории  

Республики Алтай и в условиях интродукции 
[Morphological characteristics of generative individuals of A. altaicum in natural  

cenopopulations in the territory of the Altai Republic and under conditions of introduction] 
 

Признак  
[Indicator] 

ЦП 1 (К) 
[CP 1 (K)] 

ЦП 2 
(ЮЧ) 
[CP 2 
(SCh)] 

ЦП 3 
(СЧ) 
[CP 3 

(NCh)] 

СибБС 
(К) 

[SibBG 
(K)] 

СибБС 
(СЧ) 

[SibBG 
(SCh)] 

Число ген. побегов 
на особь g2, шт.  
[Number of generative 
shoots per individual 
g2, pcs.] 

10,7 ± 1,2a* 
49,1 

10,1 ± 1,2a 
67,3 

1,3 ± 0,1b 
36,1 

5,0 ± 0,6b 
20,0 

5,5 ± 1,5ab 
38,6 

Длина ген. побега, 
см [Length of genera-
tive shoot, cm] 

46,2 ± 1,4a 
16,8 

71,0 ± 1,3b 
8,9 

82,7 ± 1,8bc 
10,8 

51,8 ± 1,0a 
8,5 

89,4 ± 2,4c 
8,4 

Ширина стеблевой 
части побега, см 
[Width of the stem part 
of the shoot, cm] 

2,0 ± 0,1a 
25,3 

2,1 ± 0,1a 
14,0 

1,7 ± 0,04a 
13,4 

1,7 ± 0,1ab 
20,7 

2,1 ± 0,1ac 
21,9 

Число стеблевых 
листьев, шт. [Num-
ber of stem leaves, 
pcs.] 

2,8 ± 0,2a 
28,1 

2,5 ± 0,2a 
21,3 

2,8 ± 0,1a 
14,7 

2,7 ± 0,2a 
29,1 

3,5 ± 0,3a 
24,3 

Длина листа, см  
[Leaf length, cm] 

27,2 ± 1,1a 
19,8 

33,1 ± 1,2b 
17,9 

38,1 ± 1,4c 
22,4 

18,5 ± 0,6a 
15,6 

37,3 ± 1,7b 
20,7 

Ширина листа, см  
[Leaf width, cm] 

1,1 ± 0,03a 
12,6 

1,3 ± 0,1a 
23,9 

1,3 ± 0,04a 
19,8 

1,8 ± 0,1b 
17,5 

1,9 ± 0,1b 
19,7 

Диаметр соцветия, 
см [Inflorescence 
diameter, cm] 

2,5 ± 0,1a 
19,4 

3,2 ± 0,1bc 
13,6 

2,5 ± 0,1ab 
17,8 

3,3 ± 0,1abc 
15,6 

4,1 ± 0,2c 
15,2 

Примечание. ЦП – ценопопуляция, СибБС – Сибирский ботанический сад ТГУ, К – Ку-
райский хребет, ЮЧ – Южно-Чуйский хребет, Северо-Чуйский хребет. Данные пред-
ставлены: в числителе M ± m, в знаменателе CV. Идентичные буквенные индексы * – 
различий между признаками нет, разные буквенные индексы – различия статистически 
значимы при р < 0,05. 
[Note. CP - coenopopulation, SibBG - Siberian Botanical Garden TSU, K - Kuray Range, Sch - South 
Chuya Range, Nch - North Chuya Range; Data are presented: in the numerator M ± m, in the denominator 
CV. The symbol * indicates the number of coenopopulations with the characteristic statistically different 
at р < 0.05]. 
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Самые короткие побеги и листья образуются на открытых щебнистых 
южных склонах (ЦП 1), что достоверно отличает особи данной ценопопу-
ляции. В то же время самые крупные соцветия (3,2 см в диаметре) отмече-
ны у растений, развивающихся на крутом каменистом склоне долины реки 
Аккол среди кустарниковой высокогорной степи (ЦП 2), но достоверно 
они отличаются только от ЦП 1 (см. табл. 2). 

Сравнение морфологических признаков особей A. altaicum из природ-
ных местообитаний с растениями, выращиваемыми в условиях интродук-
ционного эксперимента в СибБС ТГУ, показало превосходство культиви-
руемых образцов по ряду параметров. Так, по длине генеративного побега 
они в 1,1 раза превосходили аналогичные по происхождению природные 
образцы, по ширине листа – в 1,5–1,6 раза, по размерам соцветия – в 1,3–
1,6 раза. При этом число генеративных побегов у культивируемого образ-
ца, привлеченного из ЦП 1, достоверно меньше (в 2 раза), чем у особей, 
развивающихся в природных местообитаниях (см. табл. 2). В целом стоит 
отметить, что в условиях интродукции испытанные образцы A. altaicum 
способны формировать достаточно большую вегетативную надземную 
массу, перспективную для использования в пищевых целях. 

Большинство линейных показателей вида имеют средний уровень из-
менчивости (CV = 12,6–23,9%), только длина побега является более ста-
бильным показателем (CV = 8,4–16,8%). Значительно выше вариабельность 
количественных признаков. Так коэффициент вариации (CV) числа генера-
тивных побегов достигает 67,3%, а числа стеблевых листьев – 29,1% (см. 
табл. 2). 

Репродуктивная биология. Лук алтайский размножается двумя способа-
ми: вегетативным и семенным. Вегетативное размножение происходит за 
счет образования пазушных почек, способных развивать самостоятельные 
дочерние побеги [25]. Однако по интенсивности захвата территории этот 
вид остается вегетативно малоподвижным, что, по заключению В.А. Чере-
мушкиной [50], обусловлено небольшим годичным приростом корневища 
(до 0,5 см) и его косовертикальным нарастанием, не приводящим к сильно-
му разрастанию дерновины. Поэтому в естественных условиях обитания 
семенное размножение превалирует над вегетативным. 

Способность особей A. altaicum к регулярному плодоношению в преде-
лах естественных растительных сообществ или агроценоза, а также жизне-
способность продуцируемых семян хорошо изучена В.А. Черемушкиной 
с соавторами [11], В.А. Черемушкиной [50] и А.Н. Даниловой, Ю.А. Коту-
ховым [51]. Согласно их исследованиям, и в природных местообитаниях 
Алтая, и в культуре луку алтайскому свойственна высокая продуктивность 
(ПСП). Так, в местах его произрастания на территории Республики Алтай 
в соцветии формировалось от 150 до 1266 семяпочек (в среднем 792 семя-
почки). Реальная семенная продуктивность (РСП) несколько ниже и 
в среднем составила 507 семян. В условиях культуры показатели ПСП и 
РСП существенно возрастали, составляя на один генеративный побег в 
среднем 1098 семяпочек и 818 семян соответственно. Достаточно высокое 
среднее значение коэффициента продуктивности (Кпр), которое варьировало 
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от 63,9% (в природе) до 74,7% (в культуре), является для лука высоким пока-
зателем его благополучия, как вида, так и видовой популяции [11]. 

В результате проведенных нами исследований установлено, что в при-
родных условиях Горного Алтая A. altaicum характеризуется высокими 
значениями фертильности пыльцы, потенциально обеспечивающей данно-
му виду высокую результативность опыления. Наиболее высокие показа-
тели фертильности отмечены в ЦП 2 (97,8%) и ЦП 3 (95,7%) (табл. 3, 
рис. 2). 

 
Таблица 3  [Table 3] 

Репродуктивные показатели A. altaicum в природных ценопопуляциях  
на территории Республики Алтай и в условиях интродукции 

[Reproductive indices of A. altaicum in natural coenopopulations in the Altai Republic  
and under introduction conditions] 

 

Признак  
[Indicator] 

ЦП 1 (К) 
[CP 1 (K)] 

ЦП 2 (ЮЧ) 
[CP 2 (SCh)] 

ЦП 3 (СЧ) 
[CP 3 (NCh)] 

СибБС (К) 
[SibBG (K)] 

СибБС (СЧ) 
[SibBG 
(SCh)] 

Фертильность 
пыльцы, % 
[Pollen fertility, 
%] 

90,3 ± 1,4a* 
3,5 

97,8 ± 0,8b 
1,8 

95,7 ± 0,8b 
2,9 

97,4 ± 0,8b 
1,9 

97,1 ± 0,8b 
3,0 

Число цвет-
ков, шт. 
[Number  
of flowers, pcs.] 

156,0 ± 12,3a 
39,3 

145,4 ± 9,2ab 
31,6 

81,5 ± 4,2b 
26,0 

109,8 ± 9,0b 
34,8 

123,8 ± 18,7b 
37,1 

Число 
плодов, шт. 
[Number  
of fruits, pcs.] 

62,2 ± 7,6a 
61,3 

79,6 ± 7,9a 
49,7 

51,0 ± 5,0a 
48,1 

102,3 ± 8,0a 
33,0 

55,2 ± 13,1a 
58,4 

ППЦ, %  
[FFR, %] 

39,0 ± 3,0a 
38,6 

53,2 ± 2,7a 
25,6 

62,5 ± 5,2ab 
40,7 

93,9 ± 1,2b 
5,6 

49,4 ± 12,2a 
60,6 

Число се-
мязачатков в 
цветке, шт. 
[Number of 
ovules per flow-
er, pcs.] 

4,2 ± 0,2a 
29,1 

5,5 ± 0,2b 
14,0 

5,6 ± 0,2b 
13,6 

4,9 ± 0,2b 
24,1 

4,2 ± 0,3ab 
33,0 

Число семян  
в плоде, шт. 
[Number of 
seeds per fruit, 
pcs.] 

3,3 ± 0,3a 

39,9 
5,4 ± 0,2b 

15,1 
5,1 ± 0,2ab 

20,6 
4,1 ± 0,2ab 

29,2 
2,9 ± 0,2a 

32,7 

ПСП побега, 
шт. [PSP per 
shoot, pcs.] 

648,0 ± 62,8a 
48,5 

813,0 ± 62,0ab 
38,1 

450,9 ± 24,4a 
27,1 

530,8 ± 45,3a 
36,2 

513,8 ± 40,4ac 
35,2 

РСП побега, 
шт. [RSP per 
shoot, pcs.] 

208,1 ± 33,2a 
79,9 

436,4 ± 49,5ab 
56,7 

261,1 ± 27,2a 
51,1 

414,6 ± 40,6a 
41,6 

165,6 ± 12,7ac 
34,2 

Кпр, %  
[Cpr, %] 

31,6 ± 3,3a 
52,2 

51,9 ± 2,9a 
27,6 

57,0 ± 5,0ab 
43,2 

79,0 ± 3,3b 
17,6 

33,4 ± 2,1a 
28,2 
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Признак  
[Indicator] 

ЦП 1 (К) 
[CP 1 (K)] 

ЦП 2 (ЮЧ) 
[CP 2 (SCh)] 

ЦП 3 (СЧ) 
[CP 3 (NCh)] 

СибБС (К) 
[SibBG (K)] 

СибБС (СЧ) 
[SibBG 
(SCh)] 

Масса 1000 
шт. семян, г  
[Weight of 1000 
seeds, g] 

2,0 ± 0,04a 
3,7 

2,2 ± 0,2abc 
16,3 

1,9 ± 0,1ab 
11,2 

2,3 ± 0,1ac 
7,8 

2,5 ± 0,1c 
10,8 

Длина семе-
ни, мм [Seed 
length, mm] 

3,4 ± 0,05a 
7,6 

3,1 ± 0,05b 
8,6 

3,0 ± 0,04b 
7,9 

3,9 ± 0,03c 
4,5 

3,2 ± 0,03a 
5,6 

Ширина се-
мени, мм  
[Seed width, 
mm] 

2,0 ± 0,05a 
12,7 

1,8 ± 0,04ab 
11,5 

1,7 ± 0,03b 
10,5 

2,4 ± 0,02c 
5,7 

2,1 ± 0,03ac 
8,5 

Толщина 
семени, мм 
[Seed thickness, 
mm] 

1,0 ± 0,04a 
20,7 

1,0 ± 0,04a 
20,0 

0,9 ± 0,03a 
15,7 

1,1 ± 0,03a 
13,1 

1,2 ± 0,03a 
12,0 

Примечание. ЦП – ценопопуляция, СибБС – Сибирский ботанический сад ТГУ, К – 
Курайский хребет, ЮЧ – Южно-Чуйский хребет, Северо-Чуйский хребет; ППЦ − про-
цент плодоцветения, ПСП – потенциальная семенная продуктивность, РСП – реальная 
семенная продуктивность, Кпр – коэффициент продуктивности. Данные представлены: 
в числителе M ± m, в знаменателе CV. Идентичные буквенные индексы * – различий 
между признаками нет, разные буквенные индексы – различия статистически значимы 
при р < 0,05. 
[Note. CP - coenopopulation, SibBG - Siberian Botanical Garden TSU, K - Kuray Range, Sch - South 
Chuya Range, Nch - North Chuya Range; FFR - fruits-to-flowers ratio, PSP - potential seed productivity, 
RSP - real seed productivity, Cpr - productivity coefficient. Data are presented: in the numerator M ± m, in 
the denominator CV. The symbol * indicates the number of coenopopulations with the characteristic 
statistically different at р < 0.05]. 

 

 
 

Рис. 2. Пыльца A. altaicum. А – фертильная, В – стерильная 
[Fig. 2. Pollen of A. altaicum. A - fertile, B - sterile] 
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В среднем на одно соцветие развивается от 81,5 до 156,0 цветков и от 
51,0 до 79,6 плодов. Процент плодоцветения (ППЦ) в целом для вида име-
ет невысокие значения. Самый низкий показатель завязываемости плодов 
характерен для ЦП 1 (39,0%), произрастающей в суровых условиях аль-
пийских высокогорий, где в период активного роста и формирования со-
цветия особи лука часто попадают под воздействие отрицательных темпе-
ратур. Соответственно часть цветков на стадии бутонизации или во время 
цветения может подмерзать и не формирует плодов.  

На открытых щебнистых (ЦП 1) и слабо задернованных (ЦП 2) склонах 
также отмечены генеративные побеги с неразвившимися соцветиями, по 
всей видимости, поврежденными заморозками. В то же время у особей, 
произрастающих среди высокого травостоя (ЦП 3), процент поврежденных 
цветков в соцветии значительно ниже, что отражается на показателях ППЦ 
(62,5%) (см. табл. 3). 

В природе потенциальная семенная продуктивность (ПСП) особей A. al-
taicum выше на участках со слабо сформированным или неравномерным 
травостоем (ЦП 1, 2), что становится возможным за счет развития более 
многоцветковых соцветий. Максимальные значения ПСП отмечены в ЦП 2 
(813,0 семяпочек на соцветие), минимальные – в ЦП 3 (450,9 семяпочек). 
Число жизнеспособных семян (РСП) всегда значительно меньше – 208,1–
436,4 шт. Самый слабо реализуемый репродуктивный потенциал (Кпр = 
31,6%) характерен для ЦП 1, в остальных ценопопуляциях он имеет сред-
ние значения (51,9–57,0%) (см. табл. 3). 

Статистическая обработка данных показала, что большинство репро-
дуктивных показателей вида отличаются высоким уровнем вариабельно-
сти. Самыми нестабильными признаками являются число плодов (CV = 
48,1–61,3%) и РСП (CV = 51,1–79,9%). Менее изменчивы показатели фер-
тильности пыльцы (CV = 1,8–3,5%) и числа семязачатков в цветке (CV = 
13,6–29,1%) (см. табл. 3). Высокий уровень изменчивости генеративных 
признаков особей A. altaicum в природных условиях высокогорий связан с 
нестабильными погодными условиями (в том числе с частыми возвратными 
заморозками) и слабой конкурентной способностью вида в сообществах. 

При сравнении ценопопуляций между собой больше всего достоверных 
отличий имеет ЦП 1, характеризующаяся наименьшими показателями ре-
продуктивной сферы по большинству признаков. По таким показателям, 
как фертильность пыльцы, число цветков в соцветии, число семязачатков 
в цветке и семян в плоде, она достоверно отличается от двух других цено-
популяций. ЦП 2 и ЦП 3 достоверных отличий между собой не имеют. 

Исследования репродуктивной сферы A. altaicum в условиях интродук-
ции (СибБС ТГУ) показали, что разные образцы существенно отличаются 
между собой по основным репродуктивным характеристикам. Так, образец 
из ЦП 1 превосходит образец из ЦП 3 по числу плодов в соцветии почти в 
2 раза, по показателю РСП – в 2,5 раза. Соответственно, Кпр образца с Ку-
райского хребта достоверно выше и составляет 79,0%, в то время как у 
растений с Северо-Чуйского хребта он не превышает 33,4% (см. табл. 3). 
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Воспроизводство A. altaicum в условиях культуры осуществляется как 
семенным, так и вегетативным способом (отделением луковиц, образую-
щихся на корневище). На коллекционных участках редких растений 
СибБС ТГУ вид способен давать самосев. Однако стоит отметить, что об-
разцы, привлеченные из ЦП 3 не способны к активному формированию 
луковиц на корневище и размножаются преимущественно семенами. 
В природе особи данной ценопопуляции также образуют не более двух 
луковиц на корневище. 

Морфология и всхожесть семян. Семена A. altaicum – черные, трех-
гранные, продолговатые с округлой спинкой. Длина семени варьирует 
в пределах от 3,0 до 3,9 мм, ширина – от 1,7 до 2,4 мм, толщина – от 0,9 до 
1,2 мм. Масса 1000 шт. семян составляет от 1,9 до 2,5 г. Природные семе-
на, по сравнению с культурными образцами имеют достоверно меньшие 
размеры длины и ширины, однако масса семян достоверно выше только 
у образца, привлеченного в интродукцию из ЦП 3 (см. табл. 3, рис. 3). 

Семена A. altaicum не имеют периода покоя и способны прорастать сра-
зу после созревания. По данным В.А. Черемушкиной с авторами [11], се-
мена лука, собранные в условиях интродукционного эксперимента, имеют 
высокую всхожесть (88,1–97,2%), которую сохраняют на протяжении пер-
вых двух лет сухого хранения. На третий год хранения всхожесть семян 
начинает падать и уже составляет 60,6%. Сходные данные также получены 
С.А. Сучковой с соавторами [52] при выращивании этого вида в условиях 
лесной зоны Западной Сибири в СибБС ТГУ, где всхожесть свежесобран-
ных семян лука разных образцов, привлеченных из других интродукцион-
ных центров, составляла от 76,0% до 95,3%. После трех лет хранения она 
снижалась более чем в 4–7 раз. 

 

 
 

Рис. 3. Семена A. altaicum 
[Fig. 3. Seeds of A. altaicum] 
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В наших исследованиях свежесобранные семена лука алтайского, полу-
ченные из природных местообитаний, имели всхожесть от 60% до 72% 
(в среднем 66,7%). При посеве в лабораторных условиях первые всходы 
появляются на третий день. Основная масса семян прорастает в первые две 
недели. После 7 месяцев сухого хранения всхожесть семян составляет уже 
в среднем 35,2%. Семена, собранные нами на коллекции редких растений в 
2024 г., показали относительно невысокую всхожесть – в среднем 40,7% 
(28,0–53,3%), и только в отдельные годы их всхожесть достигала 96,0%. 
После 5,5 лет хранения всходило не более 10% семян. 

Сезонный ритм развития. Наблюдения за сезонным ритмом развития 
природных образцов A. altaicum в условиях культуры на юге Томской об-
ласти (СибБС ТГУ) показали, что данный вид относится к весенне-летне-
осеннезеленым растениям с раннелетним ритмом цветения. Отрастание 
начинается после полного схода снежного покрова – с середины апреля. 
Через 3 недели активного роста листьев (в первой половине мая) растения 
переходят к стадии бутонизации. Цветение непродолжительное – около 
12 дней, начинается в первой половине июня и завершается в 20-х числах 
месяца. Формирование семян в плоде длится около месяца (27–30 дней). 
Массовое созревание семян наблюдается во второй половине июля. После 
окончания плодоношения большая часть листьев усыхает, но стеблевая 
часть генеративного побега продолжает сохранять зеленую окраску. В ав-
густе особи при достаточном поступлении атмосферной влаги способны 
формировать новую генерацию листьев и продолжают вегетировать до 
начала октября. Вегетационный период длится от 135 до 160 дней. 

Наши данные по основным фенологическим фазам развития A. altaicum 
в культуре также совпадают с результатами, полученными при выращива-
нии природных образцов вида (Республика Алтай, Телецкое озеро) в Юж-
но-Уральском ботаническом саду-институте УФИЦ РАН (г. Уфа) [53]. При 
сравнении сезонного развития культивируемых алтайских образцов лука 
с образцами культурного происхождения установлено, что последние всту-
пают в фазу цветения на 2–3 недели позже [52]. 

Оценка успешности интродукции. В результате комплексной оценки, 
проведенной с использованием авторской шкалы, разработанной для ред-
ких видов природной флоры [54], установлено, что A. altaicum в условиях 
интродукции на юге Томской области относится к устойчивым растениям. 
Он проходит полный цикл онтогенеза, который приближен к природному; 
дает жизнеспособный самосев; способен к искусственному вегетативному 
размножению; практически не повреждается вредителями и болезнями; 
хорошо перезимовывает и не требует строгого соблюдения агротехниче-
ских приемов выращивания [55]. 

Созданный в СибБС ТГУ генофонд редкого хозяйственно ценного рас-
тения A. altaicum способствует успешному сохранению вида в условиях 
ex situ и может быть использован для создания устойчивых агропопуляций 
и реинтродукционных мероприятий по восстановлению природных цено-
популяций. 
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Заключение 
 
В природных условиях Горного Алтая Allium altaicum – характерный 

вид крутых, щебнистых и каменистых склонов световых экспозиций в аль-
пийском и субальпийском поясах гор. Нередко играет существенную роль 
в сложении растительного покрова осыпей, зарастающих курумников и 
участков с пионерной растительностью. Плотность особей, в зависимости 
от эколого-ценотических условий среды, существенно варьирует: на 
участках с подвижным грунтом или неравномерным травостоем она выше, 
с увеличением задернованности субстрата – существенно падает. Во всех 
исследованных ценопопуляциях преобладают генеративные особи. Цено-
популяции нормальные, полночленные (сенильные особи не характерны) и 
неполночленные (отсутствуют особи ювенильного состояния). По класси-
фикации «дельта-омега» относятся к зрелым и зреющим. В естественных 
условиях обитания размножение и распространение особей A. altaicum 
осуществляется семенным путем. Вегетативное разрастание имеет место, 
но не приводит к захвату новых территорий. Луку алтайскому свойственна 
высокая продуктивность, потенциал которой в суровых условиях высоко-
горий реализуется далеко не в полном объеме. Поэтому процессы самовоз-
обновления вида семенным путем значительно затруднены. В условиях 
интродукционного эксперимента в Сибирском ботаническом саду ТГУ 
особи A. altaicum по большинству морфологических параметров превосхо-
дят природные образцы. В культуре лук алтайский размножается как се-
менным, так и вегетативным способом. Репродуктивные характеристики 
растений-интродуцентов также, как и в природных сообществах, сильно 
варьируют в зависимости от происхождения образца. Созданный генофонд 
редкого хозяйственно ценного растения может быть использован для со-
здания устойчивых агропопуляций. 
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Аннотация. Potentilla erecta (лапчатка прямостоячая) – ценный лекарствен-
ный вид природной флоры, основной участок ареала которого лежит в Европе. 
В Западной Сибири находится на восточной границе ареала. В статье приведены 
данные по распространению и состоянию ценопопуляций этого вида на юге 
Томской области. Изучены фитоценотическая приуроченность, демографичес-
кие характеристики ценопопуляций, особенности сезонного ритма развития, 
морфологии и репродуктивной биологии. Основные морфологические и репро-
дуктивные характеристики P. erecta в природе оценены в сравнении с культур-
ными образцами. В Томской области местообитания вида связаны преимущест-
венно с лесными фитоценозами. Ценопопуляции характеризуются низкой плот-
ностью и стабильным преобладанием в онтогенетической структуре особей ге-
неративного периода (65,3–82,1%). Наибольшей плотности на единицу площади 
(10,50 ос/м2) вид достигает под пологом разреженного соснового леса с общим 
невысоким травостоем и проективным покрытием надземной массы (ЦП 1). Ми-
нимальное число особей (1,94 ос./м2) отмечено среди сомкнутого древостоя бе-
резового леса (ЦП 4). Ценопопуляции являются нормальными, полночленными 
или неполночленными. ЦП 1 относится к зреющей, ЦП 2 – зрелой, ЦП 3 и 
ЦП 4 – переходной. Размножение P. erecta в природе осуществляется семенным 
путем. По репродуктивным показателям особи лапчатки прямостоячей не усту-
пают растениям, развивающимся на европейском участке ареала. Наиболее эф-
фективно репродуктивный потенциал вида (Кпр = 76,4%) реализуется в составе 
соснового леса (ЦП 1), где P. erecta также имеет максимально высокие значения 
ПСП (128,7 семязачатков) и РСП (98,6 семян) побега. Меньше всего семян обра-
зуется в условиях зарастающей вырубки (ЦП 2) – всего 18,9 семян на побег. 
В культуре значения большинства морфологических и репродуктивных показа-
телей вида существенно увеличиваются. Необходимы постоянный мониторинг 
за состоянием выявленных ценопопуляций P. erecta на юге Томской области и 
недопустимость его заготовки. В качестве альтернативного источника лекар-
ственного сырья в исследованном регионе стоит рекомендовать возделывание P. 
erecta в условиях культуры. 

Ключевые слова: Potentilla erecta, фитоценотическая приуроченность, струк-
тура ценопопуляции, морфология, семенная продуктивность, интродукция, Том-
ская область 
 

Источник финансирования: исследование выполнено в рамках государствен-
ного задания Министерства науки и высшего образования Российской Федера-
ции (проект № FSWM-2024-0006). 
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Summary. Potentilla erecta (L.) Raeusch. (Rosaceae) is a perennial herbaceous 

polycarpic plant with a short woody rhizome, widely used in both scientific and folk 
medicine (See Fig. 1). It is a Euro-West Siberian species, predominantly found in Eu-
ropean boreal-montane regions. The eastern boundary of its range passes through 
Tomsk Oblast, with occurrences in the southern areas starting from the latitude of 
Tomsk. In Siberia, the species is protected in Tomsk, Omsk, and Kemerovo Oblasts. 
Field studies of four local coenopopulations (CP) of P. erecta were conducted in the 
Ob-Tomsk interfluve and among forest plantations in Tomsk. The distribution of 
P. erecta in Tomsk Oblast is closely associated with pine, birch, and mixed forests, 
which are widely represented in the interfluve areas of the southern region. In the Ob-
Tomsk interfluve, P. erecta grows in grassy-shrub pine forests developing on sandy 
deposits of ancient runoff valleys (CP 1, 2). On the right bank of the Tom River, 
P. erecta is found in birch and mixed forests, which are part of the forest park green 
belt of Tomsk (CP 3, 4). In the studied habitats, P. erecta occurs sporadically, as sin-
gle plants or small clusters, and does not form thickets. Analysis of the age structure 
showed that the majority of individuals in P. erecta cenopopulations are in the genera-
tive phase (65.3-2.1%). The ontogenetic spectra of the cenopopulations are centered 
(CP 1, 2, 3) and right-skewed (CP 4). The cenopopulations are classified as normal, 
complete, or incomplete; CP 1 is maturing, CP 2 is mature, and CP 3 and CP 4 are 
transitional (See Table 1). Observations of the seasonal development rhythm in the 
TSU Siberian Botanical Garden showed that P. erecta is a spring-summer-autumn 
green species, partially retaining viable shoots until the following spring. The total 
growing season lasts on average about 176-198 days. Under natural conditions, flow-
ering occurs over a shorter period, from mid-June to the end of August. Comparison 
of morphological parameters between natural and cultivated samples of P. erecta re-
vealed that, under the conditions of the Siberian Botanical Garden of TSU, plants pro-
duce a significantly larger number of generative shoots (an average of 75.2 shoots per 
individual). The shoots of cultivated plants are also more branched and foliated but 
develop smaller flowers and leaves, distinguishing them from natural samples with 
high statistical confidence (See Table 2). In natural conditions, P. erecta reproduces 
exclusively by seed. The highest seed productivity per shoot was observed in plants 
growing in pine forests (CP 1), with 128.7 ovules and 98.6 seeds. The lowest seed 
production occurred in overgrown clearings (CP 2), with only 18.9 seeds per shoot. 
The productivity coefficient of generative shoots (Cpr) ranges from 53.3% (CP 3) to 
76.4% (CP 1). The reproductive potential of the species is most effectively realized in 
CP 1, which also exhibits the highest reproductive success parameters (RSP). On the 
eastern boundary of the range, P. erecta individuals exhibit reproductive indices com-
parable to those of plants growing in the central part of the range. Under the condi-
tions of the introduction experiment, P. erecta individuals most fully realize their re-
productive potential (Cpr = 84.5%) and significantly outperform plants from natural 
cenopopulations (See Table 2). Cenopopulation studies have shown that CP 1 and 
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CP 3 can be characterized as stable, while CP 2 and CP 4 are in an unstable state. 
Continued monitoring of the identified P. erecta coenopopulations in the southern 
part of Tomsk Oblast is necessary. We consider it unacceptable to harvest this rare 
species for medicinal raw materials. An alternative source of raw materials in the 
studied region could be the cultivation of P. erecta under controlled conditions, where 
most morphological and reproductive indicators of the species are significantly en-
hanced. 

The article contains 3 Figures, 2 Tables, 65 References. 
Keywords: Potentilla erecta, phytocoenotic confinement, coenopopulation struc-

ture, morphology, seed productivity, introduction, Tomsk Oblast 
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Введение 
 
Сохранение редких и исчезающих видов растений, как наиболее уязви-

мого компонента естественных растительных сообществ, остается одной 
из ключевых задач в области охраны природы [1]. Особенно актуальна 
проблема сохранения видов растений на границе ареала, где зачастую они 
находятся в стрессовых условиях, определяющих своеобразие внутренней 
организации их популяций и повышенную чувствительность к внешним 
воздействиям окружающей среды [2, 3]. Индивидуальные биологические 
особенности видов, закрепленные в процессе эволюционного развития, 
позволяют им адаптироваться к различным внешним воздействиям. Один и 
тот же вид растения в разных условиях, представленный конкретными по-
пуляциями, может реализовывать разные стратегии жизни [4]. Способ-
ность видов противостоять неблагоприятным факторам внешней среды, в 
том числе антропогенным, можно установить только после проведения 
комплексных популяционных исследований [5, 6]. Выявление адаптацион-
ных возможностей редких видов растений способствует накоплению об-
ширного материала, позволяющего разрабатывать региональные стратегии 
сохранения биоразнообразия [7]. 

Целью данного исследования явилось изучение эколого-биологических 
особенностей, структуры и состояния локальных ценопопуляций ценного 
лекарственного вида Potentilla erecta (L.) Raeusch., находящегося в Том-
ской области на восточной границе распространения. 

 
Материалы и методы 

 
Potentilla erecta (L.) Raeusch. (лапчатка прямостоячая, калган, сем. Ro-

saceae) – многолетнее травянистое поликарпическое растение с коротким 
неравномерно утолщенным деревянистым корневищем и прямостоячими, 
или приподнимающимися тонкими облиственными побегами (рис. 1) [8]. 
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Рис. 1. Potentilla erecta на юге Томской области 
[Fig. 1. Potentilla erecta in the south of Tomsk region] 

 
P. erecta – евро-западносибирский, но преимущественно европейский 

бореально-монтанный вид, незначительно проникающий за пределы по-
лярного круга – в Арктическую область [9]. Широко распространен по 
всей территории Европы от самого севера (Шотландия и Скандинавия) до 
Средиземного моря, заходит в Италию, Грецию и частично в Малую Азию 
[10]. Встречается во всех областях средней полосы России [11]. Далее аре-
ал лапчатки прямостоячей огибает Уральский хребет и в виде неширокого 
языка проникает в южнотаежные леса и лесостепь Западной Сибири (до 
верхнего течения Оби). Небольшой изолированный участок ареала этого 
вида имеется в предгорьях Северного Кавказа [12, 13]. На основном (евро-
пейском) участке ареал P. erecta произрастает в самых разных сообщест-
вах – в смешанных лесах, борах, вересковых пустошах, вдоль канав мелио-
рации и дорог, на суходольных лугах; в горах поднимается до субальпий-
ского пояса [14]. В Сибири отмечается в Алтайском крае, Тюменской, Кур-
ганской, Омской, Томской, Кемеровской и Новосибирской областях; рас-
тет в разреженных сосновых и березовых лесах, на лесных опушках, по 
окраинам болот [15, 16]. В Томской области встречается по югу, начиная 
с широты г. Томска [17]. На территории Сибири вид охраняется в Томской 
[17], Омской [18] и Кемеровской [19] областях. Интродуцирован в Сибир-
ском ботаническом саду ТГУ (г. Томск), Хакасском национальном ботани-
ческом саду НИИ аграрных проблем Хакасии СО РАСХН (с. Зеленое, Рес-
публика Хакасия) и Центральном сибирском ботаническом саду СО РАН 
(г. Новосибирск) [20]. По результатам интродукционных исследований, 
проведенных в Сибирском ботаническом саду ТГУ (СибБС ТГУ), P. erecta 
отнесена к устойчивым видам [21]. 
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Лапчатка прямостоячая – ценное лекарственное растение, издавна ис-
пользуется в научной и народной медицине России [22]. Корневище калга-
на обладает противовоспалительным, вяжущим, бактерицидным, крово-
останавливающим, иммуномодулирующим и антиоксидантным действием 
[23, 24]. Применяется в виде отвара и настойки при воспалительных забо-
леваниях желудочно-кишечного тракта (диарее, энтерите, энтероколите), 
различных внутренних кровотечениях, болезнях печени, малярии. В виде 
полосканий отвар корневищ используется при воспалениях слизистой обо-
лочки полости рта – стоматитах, ангинах, фарингитах. Наружно в виде 
примочек и ванн при геморрое, ожогах, ранах, мокнущих экземах и гема-
томах [25, 26]. Помимо лекарственного значения, P. erecta используется 
как красильное и дубильное средство, в качестве приправы к рыбным и 
мясным блюдам, при производстве пива [27–29]. 

Полевые исследования P. erecta проводились неоднократно с 2012 по 
2024 гг. на междуречной части бассейнов Оби и Томи (левобережье Томи) 
и среди лесных насаждений г. Томска (правобережье Томи). 

Обь-Томское междуречье представляет собой аллювиально-аккумуля-
тивную равнину с плоской, слабо расчлененной поверхностью и абсолют-
ными высотами, не превышающими 130–150 м над уровнем моря. В рель-
ефе этой водораздельной равнины хорошо выражены широкие долинооб-
разные ложбины древнего стока, выполненные в основном песчаными от-
ложениями и характеризующиеся своеобразным дюнно-грядовым ланд-
шафтом. Основной растительной формацией в районе выступают травяни-
стые, травянисто-кустарничковые сосновые и смешанные леса, сочетаю-
щиеся с чистыми лишайниковыми борами. На слабодренированных участ-
ках встречаются травяно-сфагновые и хвощево-зеленомошные кедровни-
ки, а также осоково-вейниковые и осоковые березняки. Межгривные по-
нижения часто заболочены, либо заняты небольшими озерами [30]. 

Правобережье Томи рассматривается в составе Колывань-Томской склад-
чатой возвышенности, характеризующейся более возвышенным и расчле-
ненным рельефом [31]. В растительном покрове этой территории преобла-
дают смешанные, березовые и березово-осиновые леса, с хорошо развитым 
злаково-разнотравным покровом и участием представителей таежного мел-
котравья. Эти леса чередуются с участками суходольных лугов. К ним 
также примыкают острова темнохвойной тайги, проникающие сюда из 
Кузнецкого Алатау [32]. 

Выявление фитоценотической приуроченности ценопопуляций P. erecta 
выполняли с использованием традиционных геоботанических подходов 
[33]. Количественное обилие видов оценивали с применением шкалы Дру-
де [34]. Латинские названия видов приведены согласно современному он-
лайн-ресурсу POWO [35]. При изучении сезонного ритма развития особей 
вида использовались подходы, предложенные в работах И.В. Борисовой 
[36] и И.Н. Бейдеман [37]. Популяционные исследования проводили с 
применением подходов, принятых в современной популяционной биоло-
гии растений [5, 38–40]. Онтогенетические состояния исследуемого вида 
выделены нами на основании комплекса морфологических и биологиче-
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ских признаков, опираясь на характеристику онтогенеза P. erecta, описан-
ного Л.А. Жуковой [8]. Для изучения плотности и онтогенетической струк-
туры ценопопуляций в сообществах регулярным способом закладывали 
трансекты, разделенные на учетные площадки. В каждой исследуемой це-
нопопуляции было заложено не менее 20 площадок площадью по 1 м2. 
Подсчитывались общее число особей на единицу площади для определе-
ния экологической плотности ценопопуляции и число особей разных воз-
растных состояний для построения онтогенетических спектров. В качестве 
счетной единицы использовалась морфологически обособленная особь. 
Полночленность (неполночленность) ценопопуляции выявлялась по степе-
ни представленности в спектре возрастных групп. Тип ценопопуляции 
устанавливали по классификации «дельта–омега» Л.А. Животовского [41], 
которая строилась на основе совместного использования двух показате-
лей – индекса возрастности (∆) и индекса эффективности (ω). Также для 
ценопопуляций определяли индекс восстановления (IВ) [42]. Морфологи-
ческие особенности P. erecta изучены преимущественно на живых расте-
ниях с привлечением гербарного материала. В каждой ценопопуляции у 
30 особей, находящихся в генеративном состоянии, собиралось по одному 
генеративному побегу, на котором проводились следующие измерения: 
длина побега, число дихотомических разветвлений (до основной генера-
тивной зоны побега), число листьев и цветков на побеге, длина и ширина 
стеблевого листа в средней части побега, диаметр цветка. Фертильность 
пыльцы определялась по методике М.П. Александера [43]. Для анализа 
использовались полностью раскрывшиеся пыльники. При определении 
фертильности анализировалось не менее 300 пыльцевых зерен каждого 
вида. Фертильная пыльца окрашивалась в красный цвет, стерильная пыль-
ца – в зеленый. Исследование прорастания пыльцевых зерен (жизнеспо-
собность) проводили по методике Д.А. Транковского [43]. Основу пита-
тельной среды составляет 1%-й раствор агар-агара с добавлением сахаро-
зы. Опытным путем установлено, что 15%-я концентрация сахарозы явля-
ется оптимальной для прорастания пыльцы лапчатки прямостоячей. В ка-
честве дополнительных компонентов среды использовались минеральные 
соли по методике Брюбакера–Квака в следующих концентрациях [44]: 
H3BO3 – 0,01%; Ca(NO3)2•4H2O – 0,03%; MgSO4•7H2O – 0,02%; KNO3 – 
0,01%. Проросшей считали пыльцу, размер пыльцевой трубки которой пре-
вышал величину диаметра пыльцевого зерна. При изучении семенной про-
дуктивности P. erecta придерживались методики Т.А. Работнова [45], с ре-
комендациями И.В. Вайнагий [46] и Р.Е. Левиной [47]. В качестве основ-
ных показателей учитывались: число цветков и плодов на побег, число се-
мязачатков в цветке и семян (орешков) в плоде, потенциальная семенная 
продуктивность (ПСП), реальная семенная продуктивность (РСП), коэффи-
циент продуктивности (Кпр). Потенциальную и реальную семенную про-
дуктивность определяли как среднее количество семязачатков и семян на 
генеративный побег. Коэффициент продуктивности Кпр рассчитывали, как 
процентное отношение РСП к ПСП. Морфология орешков описана, опира-
ясь на работы А.П. Меликяна, Н.А. Бондарь [48] и В.И. Курбатского [49]. 
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Масса 1000 семян (орешков) определялась на электронных весах DX-200 
(A&D, Япония) с ценой деления 0.001 г в соответствии с ГОСТ 34221-2017 
«Семена лекарственных и ароматических культур» [50]. Всхожесть семян 
изучалась в лабораторных условиях по общепринятой методике [51], 
с нашей модификацией. Семена проращивали после шести месяцев сухого 
хранения. Перед проращиванием часть семян стратифицировали при тем-
пературе 0–2°С в течение 3 месяцев. Затем обработанные и необработан-
ные семена помещали в чашки Петри (в 4-кратной повторности по 
100 штук) на влажную фильтровальную бумагу и проращивали при темпе-
ратуре 20–22°С с фотопериодом 16/8 (свет/темнота). Учет всхожести семян 
определяли в течение всего периода появления всходов (не менее 30 суток 
от начала прорастания). 

Для всех исследуемых признаков рассчитывалось среднее значение, 
ошибка среднего значения (M ± m) и коэффициент вариации (СV). Уровни 
варьирования оценивались по Г.Ф. Лакину [52]: CV < 11% – низкий, CV = 
11–25% – средний, CV > 25% – высокий. Статистическая обработка данных 
проводилась с использованием программы MS Excel 2016. Статистическая 
значимость различий между популяциями определялась однофакторным 
дисперсионным анализом (ANOVA) по критерию Дункана при p < 0,05 в 
программе Statistica 10. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Экология и фитоценотическая приуроченность. P. erecta обладает до-

вольно широкой экологической амплитудой толерантности ко многим эко-
лого-ценотическим факторам, проявляя вторичный тип стратегии жизни – 
эколого-ценотический патиент с элементами эксплерентности [53]. Спо-
собность этого вида произрастать на разных типах почв с разными режи-
мами увлажнения, богатства и кислотности, а также освещенности место-
обитания обеспечивает его широкое распространение и встречаемость в 
самых разнообразных растительных формациях. Лапчатка не выносит 
только сильного затенения. По наблюдениям ряда авторов, оптимальные 
условия для ее развития складываются на открытых, хорошо увлажняемых 
участках с кислыми, бедными гумусом почвами и частичным затенением 
местообитаний. Особенно хорошо разрастается в фитоценозах, где сниже-
на конкуренция со стороны других травянистых видов [10, 13, 54, 55]. 
Также достаточно продуктивные заросли P. erecta способна формировать 
при умеренном выпасе, ведущем к частичному нарушению напочвенного 
покрова и улучшению для вида режима аэрации и семенного возобновле-
ния [53]. 

В пределах средней полосы европейской части России лапчатка прямо-
стоячая относится к числу широко распространенных растений и как рав-
нинный вид наиболее часто встречается в луговых и лугово-лесных фор-
мациях [56]. На территории Сибири местообитания P. erecta связаны пре-
имущественно с лесными фитоценозами [15]. 
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Нами были изучены четыре локальные ценопопуляции (далее – ЦП) 
P. erecta. Две ЦП расположены в пределах тимирязевского соснового бора 
(лесхоз «Тимирязевское лесничество» на левобережье Томи): ЦП 1 – среди 
лесного массива (окр. н. п. Тимирязевское), ЦП 2 – на участке лесных вы-
рубок (окр. н. п. 86 Квартал). Две другие ЦП находятся в составе лесопар-
кового зеленого пояса г. Томска (правобережье Томи): ЦП 3 – в лесном 
массиве в конце ул. Иркутский тракт, ЦП 4 – в лесном массиве в конце 
ул. Мичурина. Ниже приводится краткая фитоценотическая характеристи-
ка исследованных местонахождений редкого вида. 

ЦП 1: травянисто-кустарничковый сосновый лес в окр. н. п. Тимирязев-
ское, возле озера Песчаное («Тимирязевское лесничество»). Координаты: 
56.460404, 84.879769. В древесном ярусе доминирует Pinus sylvestris L. с 
сомкнутостью крон 0,5. Подлесок редкий, состоит из подроста Betula 
pubescens Ehrh. (sol), Sorbus aucuparia subsp. glabrata (Wimm. & Grab.) 
Hedl. (sol), Salix caprea L. (sol), Populus tremula L. (sol), единично – Malus 
baccata (L.) Borkh. Травяной ярус хорошо развит, высотой в среднем 25–
30 см (максимально до 80 см), с ОПП – 40%. Основу травостоя составляют 
Calamagrostis arundinacea (L.) Roth (sp-cop1), Rubus saxatilis L. (sp-cop1), 
Carex pediformis var. macroura (Meinsh.) Kük. (sp), Linnaea borealis L. (sp), 
Poa pratensis L. (sp), Potentilla erecta (sp), Trifolium lupinaster L. (sp), Vac-
cinium myrtillus L. (sp), Veronica chamaedrys L. (sp). Достаточно часто, но с 
меньшим обилием (sol-sp) встречаются Astragalus danicus Retz., Chimaphila 
umbellata (L.) W.P.C. Barton, Fragaria vesca L., Galium boreale L., Geranium 
sylvaticum L., Pimpinella saxifraga L., Solidago virgaurea L., Vaccinium vitis-
idaea L. Присутствуют, но не принимают значительного участия в сложе-
нии травостоя (с обилием sol) Botrychium multifidum (S.G. Gmel.) Rupr., 
Pentanema salicinum (L.) D. Gut. Larr., Santos-Vicente, Anderb., E. Rico & 
M.M. Mart. Ort., Maianthemum bifolium (L.) F.W. Schmidt, Melica nutans L., 
Prunella vulgaris L., Trifolium pratense L., Viola elatior Fr. и др. Всего в со-
обществе выявлен 41 вид высших сосудистых растений, среди которых 
также отмечен редкий для Томской области вид папоротникообразных – 
Botrychium multifidum [17]. 

ЦП 2: лесная вырубка среди соснового бора в окр. н. п. 86 Квартал 
(«Тимирязевское лесничество»). Координаты: 56.404366, 84.617639. Ме-
стообитание вида характеризуется наличием уже достаточно развитого 
подроста из Pinus sylvestris (sp), Betula pubescens (sp), Sorbus aucuparia 
subsp. glabrata (sp) и фрагментарно – зарослей малины Rubus idaeus L. (sp). 
Единично встречаются Salix caprea и подрост хвойных пород Pinus sibirica 
Du Tour, Abies sibirica Ledeb., Picea obovata Ledeb., Larix sibirica Ledeb. Из 
кустарников также отмечен Rhododendron tomentosum Harmaja (cop1), фор-
мирующий локальные заросли по краю вырубки. Местами в напочвенном 
слое хорошо выражен моховой покров. Травяной ярус представлен лугово-
лесным разнотравьем высотой до 1,5 м, с ОПП 90–95%. Доминантами вы-
ступают: Epilobium angustifolium L. (cop1), Rubus saxatilis (cop1), Vaccinium 
vitis-idaea (cop1), Calamagrostis arundinacea (sp–cop1), Hieracium umbella-
tum L. (sp–cop1), Linnaea borealis (sp–cop1). Достаточно обильны Cala-
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magrostis epigejos (L.) Roth (sp), Luzula pilosa (L.) Willd. (sp), Maianthemum 
bifolium (sp). С меньшим обилием встречаются Melampyrum pratense L. 
(sol), Potentilla erecta (sol), Solidago virgaurea (sol), Lysimachia europaea (L.) 
U. Manns & Anderb. (sol), Trifolium lupinaster (sol), Viola elatior (sol) и неко-
торые другие виды. Всего в сообществе выявлено 32 вида. 

ЦП 3: массив смешанного сосново-березового леса в конце ул. Иркут-
ский тракт, г. Томск. Координаты: 56.527506, 85.077671. Исследован уча-
сток леса вдоль ручья. Древесный ярус составлен Betula pendula Roth (cop1) 
и Pinus sylvestris (sol), сомкнутость крон – 0,4. Подлесок густой, состоит из 
поросли Populus tremula (sp), Prunus padus L. (sp), Sorbus aucuparia subsp. 
glabrata (sp), Viburnum opulus L. (sp), Salix caprea (sol), Rosa cinnamomea L. 
(sol), Ribes spicatum E. Robson (sol). Травостой многоярусный, высотой в 
среднем 70–80 см (максимально до 1,2 см), с ОПП – 70%. Доминируют 
Equisetum sylvaticum L. (cop1), Milium effusum L. (cop1), Rubus saxatilis 
(cop1), Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm. (sp), Bupleurum aureum Fisch. ex 
Hoffm. (sp), Dactylis glomerata L. (sp), Lathyrus vernus (L.) Bernh. (sp), Vicia 
unijuga A. Braun (sp). Остальные виды встречаются реже, с обилием sol: 
Adoxa moschatellina L., Aegopodium podagraria L., Angelica sylvestris L., 
Calamagrostis arundinacea, Carex pediformis var. macroura, Cirsium hetero-
phyllum (L.) Hill, Fragaria vesca, Galium boreale, Geranium sylvaticum, Ma-
ianthemum bifolium, Paris quadrifolia L., Pimpinella saxifraga, Potentilla erec-
ta, Pulmonaria mollis J.F. Wolff ex Hornem., Sanguisorba officinalis L., Trifo-
lium lupinaster, Trollius asiaticus L., Vaccinium myrtillus, Veronica chamae-
drys, Vicia sepium L. Среди видов, не свойственных лесным ценозам, также 
отмечаются Agrimonia pilosa Ledeb. (sol), Alchemilla vulgaris L. (sol), Trifo-
lium repens L. (sol). Всего в сообществе выявлено 40 видов. 

ЦП 4: массив травянистого березового леса в конце ул. Мичурина, 
г. Томск. Координаты: 56.532213, 85.069899. Исследованная часть лесного 
массива граничит с заболоченным участком. В древесном ярусе доминиру-
ет Betula pubescens (cop1), единично отмечается Pinus sylvestris (un). Со-
мкнутость крон – 0,8. Подлесок редкий, состоит из Populus tremula (sol), 
Prunus padus (sol), Sorbus aucuparia subsp. glabrata (sol), Salix caprea (sol), 
Viburnum opulus (sol) и подроста Picea obovata (un). Травостой в среднем 
45 см, ОПП – 60%. Наиболее часто встречаются злаки Milium effusum 
(cop1), Dactylis glomerata (sp), Poa nemoralis L. (sp), осока Carex pediformis 
var. macroura (sp), из разнотравья – Aegopodium podagraria L. (sp), Equise-
tum hyemale L. (sp), E. sylvaticum (sp), Fragaria vesca (sp), Galium boreale 
(sp), Lathyrus vernus (sp), Rubus saxatilis (sp), Trifolium lupinaster (sp). Реже 
(с обилием – sol) отмечаются Aconitum volubile Pall. ex Koelle, Adoxa mos-
chatellina, Bupleurum aureum, Campanula stevenii subsp. altaica (Ledeb.) Fed., 
Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soó, Geranium sylvaticum, Geum urbanum L., 
Lathyrus gmelinii (Fisch. ex Ser.) Fritsch, Melica nutans, Platanthera bifolia 
(L.) Rich., Potentilla erecta, Pulmonaria mollis, Sanguisorba officinalis, Stella-
ria graminea L., Trollius asiaticus, Veronica chamaedrys, Vicia unijuga A. Braun, 
V. sepium, Viola mirabilis L. Всего в сообществе выявлено 39 видов. 
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Таким образом, распространение P. erecta в Томской области тесно свя-
зано с сосновыми, березовыми и смешанными лесами, широко представ-
ленными на междуречных пространствах юга области. Эти леса имеют 
осветленный древостой, нередко разреженный вырубками, и характеризу-
ются более или менее развитым подлеском и хорошо сформированным 
травянистым ярусом. На Обь-Томском междуречье P. erecta произрастает 
в травянисто-кустарничковых сосновых борах, развивающихся на песча-
ных отложениях ложбин древнего стока. В окр. н. п. Тимирязевское (ЦП 1) 
она описана нами на участке спелого соснового леса, который с одной сто-
роны находится в контакте с торфяным болотом, поросшим низкорослой 
сосной, с другой – граничит с широким песчаным берегом озера. Близость 
озера и болота свидетельствует о неглубоком залегании грунтовых вод, в 
свою очередь поддерживающих устойчивое увлажнение почвы в окружаю-
щем их сосняке. Неплотный и низкорослый травостой среди осветленного 
древостоя снижает межвидовую конкуренцию и создает благоприятные ус-
ловия для произрастания этого мало конкурентного вида. Поэтому в этой 
ассоциации лапчатка встречается наиболее обильно (sp). В окр. н. п. 86 Квар-
тал (ЦП 2) P. erecta формирует малообильную ассоциацию (sol) в составе 
зарастающей вырубки среди сосняка-брусничника. Мощное развитие тра-
востоя (с ОПП до 95%) и молодого подроста древесных пород из Pinus 
sylvestris, Betula pubescens и Sorbus aucuparia subsp. glabrata значительно 
затрудняет его воспроизводство, а соответственно, и дальнейшее развитие 
редкого вида на этом участке. 

На правобережье Томи P. erecta встречается в составе березовых и 
смешанных лесов, являющихся частью лесопаркового зеленого пояса 
г. Томска. На исследованном участке лесного массива, расположенного в 
конце ул. Иркутский тракт (ЦП 3), основной лесообразующей породой вы-
ступает Betula pendula с незначительной примесью Pinus sylvestris. Нерав-
номерная сомкнутость верхних ярусов растительности (древесного и ку-
старникового) и травостой с фрагментарной плотностью создают на от-
дельных участках подходящие условия для семенного размножения лап-
чатки. Здесь она встречается небольшими локальными группами, состоя-
щими из особей разных возрастов. Среди лесного массива в конце ул. Ми-
чурина (ЦП 4) доминирующее положение в древесном ярусе переходит 
к Betula pubescens, формирующей густой, хорошо затеняющий почву по-
лог. В этих условиях, из-за недостатка света, особи P. erecta равномерно и 
достаточно редко рассредоточены по всей исследованной площади. 

Структура ценопопуляций. В окрестностях г. Томска лапчатка прямо-
стоячая встречается очень локально, масштабных зарослей не образует. 
В описанных ценозах особи P. erecta распределены спорадически, одиноч-
ными растениями или небольшими скоплениями, состоящими преимуще-
ственно из взрослых особей (вегетативного и генеративного состояний). 
Наиболее высокими показателями экологической (10,50 ос/м²) и эффектив-
ной плотности (7,04 ос./м²) характеризуется ЦП 1, развивающейся под по-
логом разреженного соснового леса с общим невысоким травостоем и про-
ективным покрытием надземной массы. Минимальное число особей на 
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единицу площади (1,94 ос./м²) отмечено в ЦП 4, размещенной среди со-
мкнутого древостоя березового леса (табл. 1). 

Анализ возрастной структуры показал, что основную долю в ценопопу-
ляциях P. erecta составляют особи генеративного периода (65,3–82,1%). 
В ЦП 1 максимальный пик формируется на молодых генеративных, в ЦП 2 
и ЦП 3 – на средневозрастных, в ЦП 4 – на старых генеративных особях. 
Прегенеративный период (j–v) представлен всеми возрастными группами. 
На их долю приходится от 17,9% (ЦП 2) до 32,4% (ЦП 1) особей от общего 
числа, что указывает на наличие в ценопопуляциях процесса семенного 
возобновления. Постгенеративный период менее выражен и представлен 
только особями субсенильного состояния (ЦП 1, 3 и 4) или не выявлен со-
всем (ЦП 2).  

 
Таблица 1 [Table 1] 

Демографические характеристики ценопопуляций P. erecta в Томской области 
[Demographic characteristics of P. erecta coenopopulations in the Tomsk region] 

 
Признак 
[Indicator] 

ЦП 1 
[CP 1] 

ЦП 2 
[CP 2] 

ЦП 3 
[CP 3] 

ЦП 4 
[CP 4] 

Онтогенетическое состояние, % [Ontogenetic stage, %] 
j 1,9 0 15,2 6,5 
im 16,2 14,3 8,7 3,2 
v 14,3 3,6 6,5 12,9 
g1 37,1 32,1 21,7 22,6 
g2 23,8 39,3 26,2 16,1 
g3 5,7 10,7 17,4 29,0 
ss 1,0 0 4,3 9,7 
s 0 0 0 0 

Демографические показатели [Demographic characteristics] 
М, ос/м2 

[M, ind./m2] 10,50 2,33 2,56 1,94 

Ме, ос/м2 

[Mе, ind./m2] 7,04 1,80 1,64 1,30 

Iв [Ir] 0,49 0,22 0,47 0,33 
∆ 0,29 0,37 0,37 0,46 
ω 0,67 0,77 0,64 0,67 
Тип ЦП 
[Type of CP] 

Зреющая 
[ripening] 

Зрелая 
[mature] 

Переходная 
[transitional] 

Переходная 
[transitional] 

Примечание. ЦП – ценопопуляция; онтогенетическое состояние: j – ювенильное, 
im – имматурное, v – виргинильное, g1 – молодое генеративное, g2 – зрелое генера-
тивное, g3 – старое генеративное, ss – субсенильное, s – сенильное; М – экологиче-
ская плотность, Ме – эффективная плотность, Iв – индекс восстановления; ∆ – ин-
декс возрастности, ω – индекс эффективности, ос./м2 – число особей на 1 м2. 
[Note. CP - coenopopulation; ontogenetic state: j - juvenile, im - immature, v - virginile, g1 - young 
generative, g2 - mature generative, g3 - old generative, ss - subsenile, s - senile; M - ecological densi-
ty, Ме - effective density, Ir - renewal index, ∆ - age index, ω - efficiency index, ind./m2 - number of 
individuals per 1 m2]. 
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Незначительная численность особей постгенеративного периода (1,0–
9,7%), по-видимому, обусловлена быстрыми темпами старения и отмира-
ния растений на этих стадиях развития (см. табл. 1). 

Способность ценопопуляций к самовозобновлению в конкретных усло-
виях среды наглядно характеризуется индексом восстановления (Iв). Из 
табличных данных (см. табл. 1) видно, что он начинает снижаться там, где 
складываются неблагоприятные экологические условия для прорастания 
семян (ЦП 2, 4). В ЦП 2 появлению самосева мешает высокий травостой и 
густой подрост древесных пород, развивающихся на месте вырубленного 
соснового леса. По-видимому, с этим связано отсутствие в данной ценопо-
пуляции проростков и ювенильных особей. При этом в ней еще продолжа-
ет сохраняться некоторое количество имматурных растений (14,3%), сви-
детельствующих о том, что процесс возобновления вида на начальных ста-
диях зарастания вырубки был более успешным. В ЦП 4 развитие молодых 
особей (j, im) тормозит толстый слой лиственного опада и низкая освещен-
ность местообитания, из-за чего их доля заметно снижена и составляет все-
го 9,7% от общего числа особей в ценопопуляции. Наиболее высокие зна-
чения Iв сохраняются в ЦП 1 (0,49) и ЦП 3 (0,47), где неплотный травостой 
и достаточно хорошая освещенность местообитания способствует накоп-
лению особей в молодой части спектра (см. табл. 1). 

Таким образом, исследованные ценопопуляции P. erecta в природных 
условиях юга Томской области формируют онтогенетические спектры 
центрированного типа с максимумами на особях молодого генеративного 
состояния (ЦП 1) и зрелого генеративного состояния (ЦП 2, 3) и правосто-
роннего типа с максимумом на особях старого генеративного состояния 
(ЦП 4). Ценопопуляции являются нормальными, полночленными (сениль-
ные особи для вида не характерны) или неполночленными (отсутствуют 
особи начальных стадий онтогенеза). По классификации «дельта–омега» 
(∆–ω) ЦП 1 относится к зреющей, ЦП 2 – зрелой, ЦП 3 и ЦП 4 – переход-
ной (см. табл. 1). Самоподдержание ценопопуляций в природе осуществля-
ется семенным путем. Наиболее благоприятные условия для развития про-
ростков и молодых растений складываются в ЦП 1 и ЦП 3. 

Согласно литературным источникам, основные ресурсы P. erecta сосре-
доточены на европейском участке ареала, где этот вид в оптимальных (или 
приближенных к оптимуму) для него условиях произрастания способен 
формировать однородные сообщества высокой продуктивности [12, 55, 
57]. В зависимости от типа ценоза плотность особей на 1 м2 варьировала в 
широких пределах. Максимальных значений она достигала на влажных 
лугах и в заболоченных сообществах со сфагнумом. Для средней полосы 
России в разные годы в среднем изменялась от 61,9 до 297,3 ос/м2. В лес-
ных фитоценозах плотность особей имела минимальные значения 6,8–
12,9 ос/м2 [13, 55]. В Республике Беларусь средний показатель плотности 
растений на луговых участках с высокими промысловыми характеристи-
ками исследуемого вида составил 83,9 ос/м2, а на участках с обильным 
подростом из древесных пород – всего 8,1 ос./м2 [53]. Таким образом, на 
разных участках ареала в сходных фитоценотических условиях (в лесных 
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сообществах) P. erecta формирует ценопопуляции с низкой плотностью, не 
имеющих ресурсного значения. 

При изучении демографической структуры ценопопуляций P. erecta в 
европейском секторе ареала установлено, что в благоприятных для произ-
растания вида условиях отмечается стабильное преобладание в онтогене-
тическом спектре особей генеративного периода и нормальный ход семен-
ного возобновления, способствующий накоплению особей молодой фрак-
ции. Благодаря этому в луговых сообществах формируются зрелые цено-
популяции с высокой численностью особей как в молодой (j–v), так и в 
генеративной (g1–g3) части онтогенетического спектра [13]. Несмотря на 
то, что в условиях юга Томской области местообитания вида связаны ис-
ключительно с лесными фитоценозами, он формирует ценопопуляции со 
схожей онтогенетической структурой (см. табл. 1). 

Сезонный ритм развития. Наблюдения за сезонным ритмом развития в 
СибБС ТГУ показали, что P. erecta – весенне-летне-осеннезеленый вид, 
частично сохраняющий жизнеспособные побеги вплоть до весны следую-
щего года. После выхода из-под снега они не играют существенной роли в 
дальнейшем развитии растения и постепенно отмирают. Начало отраста-
ния новых побегов приходится на первую половину мая. Цветение очень 
растянутое, начинается с первых чисел июня и продолжается до конца сен-
тября. Одновременно с цветением происходит завязывание и формирова-
ние плодов (многоорешков). Первые семена (орешки) начинают созревать 
в конце июня. Созревание и опадание орешков происходит до самых замо-
розков. Общая продолжительность вегетационного периода в среднем 
длится около 176–198 дней. В природных условиях цветение вида менее 
продолжительно, со второй половины июня – до конца августа. 

Морфология. Изучение морфологических особенностей особей P. erecta 
в разных эколого-ценотических условиях юга Томской области выявило, 
что на одном растении средневозрастного генеративного состояния (g2) 
насчитывается от 4 до 41 генеративных побегов, в среднем от 6,4 шт. (в 
ЦП 4) до 18,9 шт. (в ЦП 2). Самые многопобеговые растения развиваются 
на вырубках в первые годы их зарастания (ЦП 2). Меньше всего побегов 
формируется под сильно затеняющими почву сомкнутыми кронами лес-
ных насаждений (ЦП 4). Число дихотомических разветвлений и листьев на 
побеге также изменяется в зависимости от степени освещенности место-
обитания. У растений среди разреженного древостоя с невысоким травя-
ным ярусом (ЦП 1) образуются более разветвленные побеги (в среднем до 
3,5 дихотомических разветвлений) с большим числом боковых сегментов 
и, соответственно, формируется больше листьев (в среднем до 16,4 шт.). 
Линейные признаки в целом варьируют в нешироких пределах. Однако 
особи, развивающиеся среди высокого травостоя с достаточно хорошими 
условиями освещенности (ЦП 3), формируют наиболее длинные побеги с 
более крупными листьями и цветками (табл. 2). 

Как правило, количественные показатели, в большей степени завися-
щие от условий обитания, имеют высокий уровень изменчивости (CV = 
26,1–72,5%).  
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В то же время линейные показатели более стабильны и характеризуют-
ся низким или средним уровнем изменчивости (CV = 8,4–18,3%). На меж-
популяционном уровне большинство морфологических признаков не име-
ют статистически достоверных отличий. Ценопопуляции достоверно раз-
личаются между собой только по некоторым показателям. Так, ЦП 2 отли-
чается от остальных трех ценопопуляций только по числу генеративных 
побегов и диаметру цветка. ЦП 1 и ЦП 3 имеют достоверное отличие по 
степени разветвленности генеративного побега. ЦП 3 также отличается от 
всех по длине побега (см. табл. 2). 

Сравнение морфологических параметров природных образцов P. erecta 
с культурными показало, что в условиях интродукционного эксперимента 
(СибБС ТГУ) растения формируют значительно большее количество гене-
ративных побегов (в среднем 75,2 шт. на одну особь), которые также более 
разветвлены и облиствены, но развивают более мелкие цветки и листья, 
что с высокой степенью достоверности отличает их от образцов из приро-
ды (см. табл. 2). 

Репродуктивные характеристики. В естественных условиях обитания 
P. erecta размножается исключительно семенным путем. Вегетативное 
размножение становится возможным только в условиях питомника путем 
искусственного деления корневища взрослой особи [10, 56]. При этом 
приживаемость деленок высокая и может достигать 83–91% [58, 59]. 

Репродуктивные особенности лапчатки прямостоячей для сравнения 
были изучены нами в природных местообитаниях и интродукционном экс-
перименте. Установлено, что пыльца P. erecta как в природе, так и в усло-
виях интродукции сохраняет высокую фертильность – от 89,1% (ЦП 2) до 
96,0% (СибБС ТГУ), что потенциально обеспечивает виду высокую ре-
зультативность опыления. В то же время показатели жизнеспособности 
пыльцы существенно варьируют между образцами. Так у образцов из ЦП 3 
и ЦП 4 наблюдаются минимальные значения: 62,2% и 63,1% соответствен-
но. Наиболее высокими показателями прорастания пыльцы отличаются 
особи из ЦП 1 (83,1%) и культуры (80,3%) (см. табл. 2, рис. 2). 

В природе P. erecta формирует побеги с небольшим количеством цвет-
ков, в среднем от 5,4 шт. (ЦП 2) до 9,5 шт. (ЦП 1), большинство из кото-
рых развиваются в плоды (ППЦ = 83,1–98,5%). В одном плоде содержится 
6,5–13,7 семязачатков и 3,6–10,3 семян (орешков). Максимальные показа-
тели семенной продуктивности (ПСП и РСП) на побег выявлены у расте-
ний, встречающихся в окр. н. п. Тимирязевское в составе соснового леса 
(ЦП 1) – 128,7 семязачатков и 98,6 семян. Меньше всего семян образуется 
в условиях зарастающей вырубки (ЦП 2) – всего 18,9 семян на побег. Ко-
эффициент продуктивности генеративного побега (Кпр) изменяется от 
53,3% (ЦП 3) до 76,4% (ЦП 1). Наиболее эффективно репродуктивный по-
тенциал вида реализуется в ЦП 1, имеющей также максимально высокие 
значения РСП (см. табл. 2). 

Большинство репродуктивных показателей вида отличаются высокой 
степенью вариабельности. Самыми нестабильными признаками являются 
число цветков (CV ≥ 44,8%), плодов (CV ≥ 44,1%) и РСП (CV ≥ 29,1%).  
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Рис. 2. Прорастание пыльцы P. erecta на питательной среде 
[Fig. 2. Germination of P. erecta pollen on nutrient medium] 

 
Менее изменчивы ППЦ (CV ≤ 23,3%), фертильность (CV ≤ 7,9%) и жизне-
способность (CV ≤ 20,9%) пыльцы. Максимальных значений коэффициент 
вариации по многим признакам достигает в ЦП 2 и ЦП 3 (см. табл. 2). 
В ЦП 2 он, по-видимому, связан с высокой конкуренцией со стороны дру-
гих видов, активно стремящихся занять свою нишу в нарушенном фитоце-
нозе (зарастающая вырубка). В ЦП 3 определяется неравномерным режи-
мом освещения, который складывается в лесном массиве при фрагментар-
ном распределении густого подлеска. 

При сравнении ценопопуляций достоверные различия между ними вно-
сят только некоторые показатели – жизнеспособность пыльцы, число се-
мязачатков и орешков, ПСП и РСП побега. По остальным признакам ре-
продуктивной сферы различия отсутствуют. Как показал анализ достовер-
ности различий, в наибольшей степени от других ценопопуляций обособ-
лена ЦП 1, характеризующаяся максимально высокими репродуктивными 
показателями. ЦП 3 и ЦП 4, имеющие средние значения исследуемых при-
знаков, в меньшей степени отличаются как между собой, так и от двух 
других ценопопуляций (см. табл. 2). 

В целом для P. erecta в природе свойственна невысокая семенная про-
дуктивность, которая в большей степени определяется эколого-ценотичес-
кими условиями среды. Так, согласно результатам исследований, получен-
ным при изучении репродуктивных особенностей P. erecta в Московской 
области, продуктивность одной особи варьировала от 16–25 до 230–400 шт. 
семян [10]. По данным Т.И. Варлыгиной [13] урожайность одного растения 
там же в разные годы изменялась в пределах от 16,6 до 268,4 шт. семян. 
Максимальной продуктивности особи P. erecta достигали в луговых цено-
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зах. Меньше всего семян формировалось в лесных сообществах [13]. 
В наших исследованиях урожайность средневозрастных генеративных осо-
бей (g2) варьировала от 222 (ЦП 4) до 649 шт. (ЦП 1) семян, что в среднем 
выше аналогичных показателей вида на европейском участке ареала. То 
есть в условиях лесной зоны Западной Сибири особи P. erecta по репро-
дуктивным показателям не уступают растениям, развивающимся в цен-
тральной части ареала. 

Семена лапчаток после созревания легко осыпаются и накапливаются 
в верхних слоях почвы, создавая значительный банк семян [60]. Для P. erec-
ta, распространение которой в широтном направлении тесно связано с че-
ловеком, наличие жизнеспособных семян в почве играет важную роль 
в способности этого вида адаптироваться к меняющимся условиям среды и 
успешно расширять свой ареал на север и северо-восток [13]. Семенной 
способ возобновления и обилие семян в почве позволяют P. erecta рассчи-
тывать на интенсивное восстановление своих запасов после заготовки. 
Также не препятствуют росту и размножению лапчатки сенокошение и 
умеренный выпас. При скашивании семена легко дозревают в сене, попол-
няя запас семян на поверхности почвы. Умеренный выпас снижает задер-
нованность травяного покрова, чем способствует ее внедрению и разраста-
нию в травостое [55]. И хотя на юге Томской области P. erecta не имеет 
ресурсного значения, а распространение больше носит фрагментарный ха-
рактер, ее способность успешно плодоносить свидетельствует о достаточ-
но устойчивом положении вида на границе ареала. 

В условиях интродукционного эксперимента (СибБС ТГУ) значения 
большинства репродуктивных показателей вида резко увеличиваются, на 
что также указывают и другие авторы [10, 61, 62]. В среднем на побег раз-
вивается 953,2 семязачатка (ПСП) и 806,7 орешков (РСП), что достоверно 
отличает их от природных образцов. В культуре P. erecta наиболее полно 
реализует свой репродуктивный потенциал (Кпр = 84,5%) (см. табл. 2). 
По урожайности средневозрастная генеративная особь в СибБС ТГУ 
(60,7 тыс. шт. семян) также существенно превосходит растения из природ-
ных ценопопуляций. 

Морфология и всхожесть семян. Семена (орешки) P. erecta почковид-
ной формы, темно-оливковые или коричневатые (рис. 3). Размеры семян, 
собранных в природных местообитаниях, изменяются в широких пределах: 
1,30–1,68 мм длиной и 0,70–1,25 мм шириной. Наиболее крупные семена 
формируются в ЦП 3 (в среднем 1,45 мм длиной и 1,01 мм шириной), са-
мые мелкие семена – в ЦП 2 (в среднем 1,43 мм длиной и 0,90 мм шири-
ной). Размеры орешков у культивируемых образцов укладываются в уже 
указанные пределы, но при этом по массе (на 1000 шт. семян) они являют-
ся самыми тяжелыми – 0,42 г. Аналогичный показатель у природных об-
разцов варьирует в пределах 0,27–0,39 г (см. табл. 2). 

Всхожесть семян P. erecta много лет изучалась В.Л. Тихоновой [10] в 
условиях Московского питомника. Ею установлено, что семена данного 
вида имеют очень длительные период прорастания, занимающий от 4 до 
6 месяцев. 
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Рис. 3. Семена (орешки) P. erecta 
[Fig. 3. Seeds (nuts) of P. erecta] 

 
При этом всхожесть семян обычно остается низкой – 20–30% и только в 

отдельные годы повышалась до 70–80%. Стратификация не является необ-
ходимым условиям для проращивания. В лабораторных условиях семена 
способны прорастать в широком диапазоне температур, в том числе и при 
температурах стратификации (от 0°С до +5°С), но оптимальным для них 
остается режим с переменной температурой [10]. Более поздние данные, 
полученные другими авторами, показали значительную зависимость энер-
гии прорастания и всхожести семян лапчатки от диапазона воздействую-
щих температур. С ростом температуры (от +10°С до +25°С) их всхожесть 
увеличивалась с 13% до 80%, при этом период прорастания семян умень-
шался более чем вдвое [63]. В природных условиях на способность семян к 
прорастанию оказывает влияние разнообразный комплекс внешних факто-
ров. По данным В.Ю. Мандрик [64], изучавшей жизнеспособность семян 
в Карпатских горах, было установлено, что с увеличением высоты произ-
растания популяций P. erecta интенсивность прорастания семян значи-
тельно снижалась. При этом всхожесть зрелых семян изменялась, незави-
симо от высоты, в широких пределах – от 0,25% до 70% [64]. 

В культуре СибБС ТГУ по данным В.П. Амельченко [65] семена 
P. erecta достаточно успешно прорастали после 1 месяца стратификации – 
68%. В наших опытах без предварительной обработки прорастало не более 
16,0% семян, после 3-х месяцев стратификации – до 92,0%. 

 
Заключение 

 
На юге Томской области проходит восточная граница распространения 

Potentilla erecta в Западной Сибири. Все известные местонахождения вида 
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тесно связаны с сосновыми, березовыми и смешанными лесами, имеющи-
ми осветленный древостой, развитый подлесок и хорошо сформированный 
травянистый ярус. В исследованных сообществах лапчатка прямостоячая 
характеризуется низкой плотностью, особи распределены спорадически, 
одиночными растениями или небольшими скоплениями. В природных 
условиях вид формирует зреющие, переходные и зрелые ценопопуляции со 
стабильным преобладанием в онтогенетической структуре особей генера-
тивного периода. 

Основным способом возобновления и поддержания численности вида 
в природе является семенное размножение. В целом для P. erecta свой-
ственна невысокая семенная продуктивность, которая в большей степени 
определяется эколого-ценотическими условиями среды. Максимальные 
значения семенной продуктивности (ПСП и РСП) на побег выявлены у 
растений, встречающихся в составе соснового леса (ЦП 1) – 128,7 семяза-
чатков и 98,6 семян. Меньше всего семян образуется в условиях зарастаю-
щей вырубки (ЦП 2) – всего 18,9 семян на побег. Наиболее эффективно 
репродуктивный потенциал вида реализуется в ЦП 1 (Кпр = 76,4%) и в ус-
ловиях интродукционного эксперимента (Кпр = 84,5%). По репродуктив-
ным показателям особи лапчатки прямостоячей в условиях лесной зоны 
Западной Сибири не уступают растениям, развивающимся на европейском 
участке ареала. В культуре (Сибирский ботанический сад ТГУ) значения 
большинства морфологических и репродуктивных показателей вида суще-
ственно увеличиваются. 

Ценопопуляционные исследования показали, что ЦП 1 и ЦП 3 можно 
охарактеризовать как стабильно существующие, в то время как ЦП 2 (из-за 
высокой конкуренции со стороны других видов на зарастающей вырубке) 
и ЦП 4 (из-за слабой освещенности местообитания) находятся в нестабиль-
ном состоянии. Для формирования целостной картины о распространении 
редкого вида в Томской области необходимо продолжить поиск новых ме-
стонахождений на территориях, занятых сосновыми и смешанными леса-
ми, граничащими с болотными массивами. Рекомендуем продолжить мо-
ниторинг за состоянием выявленных ценопопуляций P. erecta и считаем 
недопустимым заготовки редкого вида в качестве лекарственного сырья. 
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Аннотация. Анализируются ценотические позиции континентальных евро-

сибирских бетулярных (высокотравных) и чернево-таежных видов сосудистых 
растений в различных подзонах и долготных секторах таежной и широколист-
венно-лесной зон Европейской России и Урала. В основу положена выборка из 
6294 геоботанических описаний, выполненных в 1996–2024 гг.; использованы 
данные по 37 видам. Совместное произрастание бетулярных и чернево-таежных 
видов характерно для широкотравных пихто-ельников Урала и Заволжья, а в та-
ежной зоне севера Европейской России – для приручейных высокотравных ель-
ников и производных от них березняков. На южных пределах ареалов бетуляр-
ные и чернево-таежные виды переходят под полог широколиственных лесов, на 
северных – чернево-таежные виды останавливаются на границе таежной зоны. 
Однако многие бетулярные виды встречаются не только в лесотундре, но и 
в тундровой зоне, в основном в нивальных ивняках. В составе обеих свит пре-
обладают мезоэвтрофные виды, что обусловлено их континентальностью и поз-
воляет им удерживаться на обнажениях карбонатных пород. Несмотря на про-
израстание в одних и тех же сообществах, бетулярные и чернево-таежные виды 
расселялись в разное время: первые – во время похолоданий на исходе леднико-
вых эпох, вторые – во время умеренных потеплений на начальных и завершаю-
щих этапах межледниковий. Приуроченность одних и тех же бетулярных видов 
к разным типам сообществ, как правило, соответствует разным волнам их рассе-
ления. 

Ключевые слова: березняки, бетулярный флороэлемент, высокотравные 
луга, Европейская Россия, зона тайги, зона широколиственных лесов, история 
флоры и растительности, лиственничники, континентальность климата, черне-
вая тайга, чернево-таежный флороэлемент 
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Summary. This study focuses on revealing changes in the phytocoenotic positions 

of continental Eurosiberian betular (primarily tall-herb) and subnemoral (“chern”) 
vascular plant species across different subzones and longitudinal sectors of the boreal 
and nemoral forest zones of European Russia and the Urals. Betular species, belong-
ing to the Braun-Blanquet class Betulo-Adenostyletea Br.-Bl. 1948, are cold-tolerant 
plants that grow in subarctic and subalpine mountain birch (Betula pubescens s.ampl.) 
and Siberian larch (Larix sibirica) forests, open woodlands, and elfin woodlands, as 
well as in tall-herb meadows and shrub thickets that border these habitats. In contrast, 
chern species are shade-tolerant forest sophytes typical for both the field and canopy 
layers of subnemoral dark-coniferous forests dominated by Abies sibirica. These for-
ests form a characteristic altitudinal belt on the windward slopes of low mountains in 
Southern Siberia and the Southern Urals and occur on permafrost-free, nutrient-rich 
soils under an ultra-humid climate. 

We use the set of 6294 relevés collected between 1996 and 2024, which are 
grouped into vegetation units based on the dominant-determinant approach to vegeta-
tion classification. These units are further organized into zonal series corresponding to 
analogous habitats across different zones and subzones. We analyze changes in the 
constancy and cover of 37 species, including 18 betular and 12 subnemoral species, as 
well as 7 species that belong to multiple historical “corteges” of vegetation – among 
them Abies sibirica, Pinus sibirica, and Larix sibirica (See Tables 1-3 in Supple-
ment 3). Geographical shifts in species distributions are traced across different units 
within the established series. 

Betular species (Calamagrostis langsdorffii, Veratrum lobelianum, Bistorta ma-
jor, Delphinium elatum s.l. Aconitum septentrionale, Thalictrum minus s.l., Pleuro-
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spermum uralense, Cacalia hastata, Crepis sibirica, etc.) form subalpine tall-herb 
meadows and also grow in riverine elfin birch woodlands from the Northern to the 
Southern Urals, as well as in the mountains of Southern Siberia. They penetrate be-
neath the canopy of open herb-fir woodlands along the alpine timberline from the ad-
jacent subalpine meadows and then spread deep into the dark coniferous forest belt 
along brooks. In the subnemoral forest belt (if present), betular species coincide with 
subnemoral species (Diplazium sibiricum, Calamagrostis obtusata, Stellaria bungeana, 
Atragene sibirica, Ranunculus subborealis, Ribes spicatum s.l., Viola selkirkii, etc.) 
and relict nemoral species. 

Betular and subnemoral species (the latter including Schizachne callosa, Bupleu-
rum aureum, Knautia tatarica, Cicerbita uralensis) commonly grow together in hemi-
boreal nemoral-herb fir-spruce forests of the Cis-Ural and Trans-Volga regions. These 
communities likely originated from subnemoral dark-coniferous forests in the past. In 
the boreal forests of North European Russia, the same species combination is typical 
of riverine tall-herb spruce forests, as well as birch forests that precede them in suc-
cessional development. Similar patterns are also observed, to some extent, in aspen 
forests in the northwest of the Russian Plain and in gray alder riparian thickets. Betu-
lar herbs are also common in floodplain meadows. Both betular and subnemoral spe-
cies occur in broadleaved forests at the southern limits of their distribution. Sub-
nemoral species generally do not cross the arctic timberline in their northward distri-
bution. However, many betular species occur in the forest-tundra and the southern hy-
poarctic tundra subzone, where they are mostly confined to willow thickets with in-
creased winter snow accumulation. 

The continental character of distribution pattern of most examined species is sup-
ported by statistically significant positive Spearman rank correlation coefficients (rs) 
between species cover and the Conrad continentality index, calculated separately for 
different zonal series. In contrast, the correlations between species cover and vegeta-
tion period warmth supply are generally negative (See Table 1 in Supplement 4), a 
pattern explained by both species ecology and the history of their late- and post-
glacial migration. Mesoeutrophic mesophytes and hygromesophytes dominate in both 
species groups due to their continental affinity. Many species can survive on lime-
stone outcrops both at the center and at the edges of their distribution areas. 

Although betular and subnemoral species coexist in present-day communities, 
they migrated during different epochs. Species of the first group, including Larix 
sibirica, expanded their ranges during the cold but wet final stages of glaciations. In 
contrast, subnemoral species migrated during relatively warm periods at the begin-
nings and ends of interglacials. The presence of the same betular species in different 
community types typically reflects multiple waves of migration. The dispersal of sub-
nemoral species is dated to the Boreal period of the Holocene in the Upper Pechora 
River region and to the Atlantic period in the hemiboreal Trans-Volga area. The dis-
tinction of the Kama-Pechora-West Ural subprovince within the West Siberian boreal-
forest province appears florogenetically justified in the phytogeographical subdivi-
sion. 

The article contains 1 Figure, 5 Tables, 4 Supplements, 85 References. 
Keywords: betular floristical element, birch forests, boreal-forest zone, climate 

continentality, European Russia, history of flora and vegetation, larch forests, nemo-
ral-forest zone, subnemoral herb-fir forests, subnemoral-forest floristical element, tall-
herb meadows 
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Введение 
 
Статья открывает серию публикаций, посвященных ценотическим по-

зициям континентальных и субконтинентальных видов растений в расти-
тельном покрове Европейской России. В большинство периодов позднего 
плейстоцена и голоцена основную роль при формировании таежной расти-
тельности этой территории играл именно восточный миграционный поток. 
Сравниться с ним по масштабам может лишь атлантическое расселение 
неморальных видов [1, 2]. Ближе к Уралу заметна и роль доледникового 
расселения сибирских видов растений из Азии в Европу, особенно в зоне 
широколиственных лесов и в подтайге [3]. В результате разнообразие и 
самих континентальных видов, и типов сообществ и свит растительности, 
в которые они входят, превосходит таковое океанических (в широком 
смысле) видов и ценотипов. Ниже сосредоточимся на бетулярных и тесно 
связанных с ними чернево-таежных континентальных видах растений. 

К бетулярным принято относить холодостойкие виды, произрастающие 
в светлых предтундровых и подгольцовых березовых и лиственничных ле-
сах, редколесьях и криволесьях, а также на сопряженных с ними в расти-
тельном покрове высокотравных лугах и в зарослях кустарников [4]. Фло-
роэлемент получил свое название от класса Betulo-Adenostyletea Br.-Bl. 
1948 (= Mulgedio-Aconitetea Hadač et Klika in Klika et Hadač 1944), объеди-
няющего растительность перечисленных типов и формаций в системе 
Ж. Браун-Бланке [5]. Вследствие экологической пластичности видов, а 
также исторической молодости сукцессионных рядов, в которые входят 
соответствующие сообщества, бетулярный элемент неоднороден и нечетко 
отграничен от иных флороэлементов. При историческом анализе флоры 
Алтая Р.В. Камелин [3] выделяет в его составе ряд субэлементов.  

1) Светолюбивое (но устойчивое к затенению) мезо- и гигромезофиль-
ное высокотравье («первично-бетулярные виды» [4]), представители кото-
рого и рассматриваются ниже.  

2) Теневыносливые низкие мезофильные травы, цветущие в первой по-
ловине вегетационного сезона, типа Moehringia lateriflora. Многие (но не 
все!) подобные виды далее отнесены к чернево-таежным. 

3) Бетулярно-боровые и бетулярно-лесостепные мезо- и ксеромезо-
фильные виды типа Brachypodium pinnatum, Carex rhizina и близкой к ней 
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C. macroura, Spiraea media, Lupinaster pentaphyllus и др. Эти растения ха-
рактерны для плейстоценовой урало-сибирской холодной экспозиционной 
лесостепи [6], сохранившейся в Восточной Сибири и Северной Монголии 
[7]. Сюда же отнесем флорогенетически близкие «опушечные виды горно-
лесного пояса» типа Calamagrostis arundinacea [4]. Все эти виды заслужи-
вают рассмотрения в отдельной публикации. 

Дополнительно выделенная группа «вторично-бетулярных» немораль-
ных и бореонеморальных видов типа Aegopodium podagraria и Lathyrus 
vernus обсуждалась ранее [4]. 

К чернево-таежным видам относятся теневыносливые лесные мезофи-
ты, характерные и для травяного, и для древесного яруса субнеморальных 
темнохвойных (черневых) лесов с господством Abies sibirica. Эти леса 
формируют характерный высотный пояс на наветренных склонах низкого-
рий Южной Сибири, развиваясь в ультрагумидном климате на богатых 
почвах без мерзлоты. В сложении древостоя обычно участвует Populus 
tremula, часто также Pinus sibirica и/или Tilia cordata s.l. В травяном ярусе 
вместе с бетулярными видами присутствуют реликтовые неморальные (ти-
лиетальные типа Asarum europaeum, Galium odoratum и др., кверцетальные 
типа Aegopodium podagraria [4]). Характерна синузия весенних эфемерои-
дов, но нетипичны темнохвойно-таежные кустарнички и эпигейные зеле-
ные мхи [4, 8–10]. В позднетретичное время черневая тайга была распро-
странена шире, чем теперь, и ее дериваты сохранились на Южном Урале 
[11]. Р.В. Камелин считает производными от черневой тайги бóльшую 
часть типов подтаежных и южнотаежных темнохвойных лесов не только 
Южного и Среднего Урала, но и Предуралья и Заволжья [3, 12], чем обу-
словлено широкое распространение многих чернево-таежных видов в Во-
сточной Европе. 

В числе бетулярных видов представлены восточноевропейско-азиат-
ские и восточноевропейско-сибирские, отчасти также евросибирско-горно-
западноазиатские виды. Среди чернево-таежных преобладают евразиатс-
кие и восточноевропейско-азиатские виды; восточноевропейско-сибирских 
и собственно евросибирских видов несколько меньше. Лишь для трех мо-
дельных видов (Calamagrostis langsdorffii, Rosa acicularis и Viola selkirkii) 
характерны голарктические ареалы с атлантико-европейскими дизъюнк-
циями, а Cicerbita uralensis свойствен эндемичный заволжско-уральский 
ареал [13, 14]. 

Статья нацелена на характеристику ценотических позиций представи-
телей бетулярного высокотравья и чернево-таежных видов в различных 
широтных и долготных выделах, выявление зависимостей этих позиций от 
современного климата и почвенных условий, а также исторических этапов 
и особенностей расселения видов. 

 
Материалы и методика исследования 

 
В качестве модельных выбраны 37 видов сосудистых растений, их них 

18 бетулярных: Calamagrostis langsdorffii, Veratrum lobelianum, Urtica son-
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denii, Bistorta major, Paeonia anomala, Delphinium elatum s.l. (incl. D. alpi-
num), Thalictrum kemense, Cardamine macrophylla, Lathyrus gmelinii, Angeli-
ca decurrens, Pleurospermum uralense, Conioselinum tataricum s.l. (incl. 
C. boreale), Lamium album, Valeriana wolgensis, Cacalia hastata, Senecio ne-
morensis, Lactuca sibirica, Crepis sibirica (перечисление в порядке системы 
Энглера). Все виды, кроме Cardamine macrophylla и Lamium album, отно-
сятся к высокотравью, упомянутые два – к среднетравью. 

Еще 12 видов – чернево-таежные: Diplazium sibiricum, Rhizomatopteris 
sudetica, Calamagrostis obtusata, Stellaria bungeana, Cerastium pauciflorum, 
Actaea erythrocarpa, Atragene sibirica, Ranunculus subborealis, Ribes spi-
catum s.l. (incl. R. hispidulum), Viola mauritii, V. selkirkii, Cicerbita uralensis 
[3, 5, 6, 12].  

Два вида кустарников, Rosa acicularis и Lonicera pallasii s.l. (incl. L. al-
taica, L. × subarctica), а также Aconitum septentrionale и Cortusa matthioli s.l. 
(incl. C. altaica) можно отнести сразу к обеим свитам. Три лесообразующих 
вида хвойных деревьев входят не только в бетулярную (Larix sibirica s.l.) 
либо чернево-таежную (Abies sibirica, Pinus sibirica) [10] свиту, но и в тем-
нохвойно-таежную [15] (вакциниетальную [5]).  

В тексте обсуждаются и виды, менее обычные на изучаемой террито-
рии, например, бетулярные Moehringia lateriflora и Ranunculus agg. mono-
phyllus (включая R. ponojensis и другие микровиды агрегата), чернево-
таежный Thalictrum macrophyllum и др. [3, 13]. Таксономическая принад-
лежность видов, упоминаемых в статье, приводится в Приложении 1. Как и 
в предыдущих работах авторов [4, 16, 17], использована традиционная но-
менклатура сосудистых растений по С.К. Черепанову [18] и мхов по 
М.С. Игнатову с соавторами [19]. 

Анализ ценотических позиций видов основан на выборке из 6294 опи-
саний растительности, выполненных при обследованиях 22 эталонных 
(«ключевых»), в основном охраняемых природных территорий Европей-
ской России и Урала (рис. 1 в Приложении 2) от крайнесеверной тайги до 
зоны широколиственных лесов [20]. Из этих описаний 5033 сделаны пер-
вым из авторов лично либо вместе с товарищами по экспедициям 1996–
2024 гг. во всех регионах, кроме Полярного Предуралья [21], Костромской 
области [22, 23] и Башкирии [24, 25]. Описания производились в процент-
ной шкале проективных покрытий (ПП) по ярусам в границах однородных, 
визуально малонарушенных участков растительности: на лугу – на площа-
ди не менее 100 м2, в лесу – не менее 400 м2 при древостое глазомерно не 
моложе VI класса возраста. Методика детально описана ранее [26]. Еще 
765 описаний предоставлены авторам их коллегами, из них 527 описаний 
из Пинежского заповедника и района Костромской таежной станции – 
С.Ю. Поповым (МГУ им. М.В. Ломоносова), 4 описания с островов Белого 
моря – Д.Е. Гимельбрантом (БИН РАН). Кроме того, 173 описания из запо-
ведника «Кологривский лес» и района верховий р. Вохмы в Костромс-
кой области [22, 23] получено из базы данных ЦЭПЛ РАН [27], 61 описа-
ние Я.Л. Пааля из заповедника «Кивач» [28] – из архива заповедника. Из 
литературы [21, 24, 25, 29–36] взято 496 описаний. Все описания хранятся 
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в базе данных интегрированной ботанической информационной системы 
IBIS 7.2 [37]. Оценки обилия видов, сделанные в шкалах рангов Ж. Браун-
Бланке и О. Друде, трансформированы в проценты ПП [26]. При выборе мо-
дельных видов учитывалась их представленность в описаниях.  

Как и в других публикациях (см. выше), при распределении описаний 
по ценофлорам в объеме формаций и групп ассоциаций использована до-
минантно-детерминантная классификация растительности в традициях 
школ В.Н. Сукачева [38] и А.П. Шенникова [39], с рядом уточнений [26]. 
Для рассмотрения ценотических позиций видов выделены следующие 
укрупненные типы сообществ. 

1 – ельники (из Picea abies s.l.): 1.1 – воронично-черничные (с Empetrum 
hermaphroditum и Vaccinium myrtillus) и черничные зеленомошные (с Pleu-
rozium schreberi и Hylocomium splendens); 1.2 – кисличные (с Oxalis ace-
tosella) в южной и (экстразональные) в средней тайге, зеленчуково-
кисличные (с Galeobdolon luteum) в подтайге, волосистоосоковые (с Carex 
pilosa) в зоне широколиственных лесов, травяно-зеленомошные во всех 
зональных выделах; 1.3 – высокотравные (с Aconitum septentrionale, Gera-
nium sylvaticum s.l., Filipendula ulmaria s.l. или крупными папоротниками) 
в северной и средней тайге, широкотравные (c Aegopodium podagraria и 
др.) в южной тайге и подтайге. В Двино-Печорском регионе, Заволжье и на 
Урале также пихто-ельники и пихтарники (из Abies sibirica) упомянутых 
типов. 1.4 – ельники мезоэвтрофные сфагновые со Sphagnum warnstorfii; 
1.5 – мезотрофные (со S. girgensohnii) и олиготрофные (со S. angustifolium) 
сфагновые. 2 – сосняки (из Pinus sylvestris): 2.1 – лишайниковые и лишай-
никово-зеленомошные (с согосподством кустистых Cladonia spp. и Pleu-
rozium schreberi); 2.2 – кустарничковые (с Vaccinium myrtillus и V. vitis-
idaea) зеленомошные; 2.3 – травяно-зеленомошные (лесновейниковые с 
Calamagrostis arundinacea, орляковые с Pteridium aquilinum s.l. и др.) и ши-
рокотравные; 2.4 – мезотрофные и олиготрофные сфагновые. 3 – листвен-
ничники (из Larix sibirica) травяно-зеленомошные и высокотравные. 4 – 
незаболоченные березняки из Betula pendula и/или B. pubescens s.l. (incl. 
B. subarctica): 4.1 – кисличные и травяно-зеленомошные, 4.2 – высоко- и 
широкотравные. 5 – осинники (из Populus tremula) высоко- и широкотрав-
ные. 6 – сероольшаники (из Alnus incana) всех типов. 7 – липняки (из Tilia 
cordata): 7.1 – волосистоосоковые, лесновейниковые и коротконожковые (c 
Brachypodium pinnatum), 7.2 – широкотравные. 8 – дубравы (из Quercus ro-
bur): 8.1, 8.2 – аналогично липнякам. 9 – ильмовники (из Ulmus glabra) и 
пойменные вязовники (из U. laevis) широкотравные. 10 – черноольшаники 
и ивняки: 10.1 – пойменные ивняки из Salix viminalis, S. dasyclados, по бе-
регу Финского залива – из S. acutifolia, 10.2 – черноольшаники (из Alnus 
glutinosa). 11 – влажные и сырые луга: 11.1 – влажноразнотравные с господ-
ством Trollius europaeus, Geranium sylvaticum, в южной тайге – G. palustre, 
Succisa pratensis; 11.2 – урало-сибирские высокотравные с господством Aco-
nitum septentrionale, Thalictrum kemense, Crepis sibirica, Pleurospermum ura-
lense, в Сивой Маске – с согосподством Carex cespitosa; 11.3 – таволговые из 
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Filipendula ulmaria s.l.; 11.4 – высоковейниковые из Calamagrostis pur-
purea s.l. 12 – остепненные луга (всех типов). 

Данные о постоянстве (%) и ПП (%) модельных видов, а также распре-
деление описаний по типам сообществ и географическим пунктам пред-
ставлены в табл. 1–3 в Приложении 3. Виды растений и типы сообществ, 
не вошедшие в таблицы, при необходимости обсуждаются в тексте. 

Для оценки влияния зональности и континентальности на ценотические 
позиции видов сообщества сгруппированы в следующие широтные ряды: 
1) плакорный ряд: ельники воронично-черничные в северной тайге – чер-
ничные в средней – кисличные в южной – лещиновые в подтайге – дубра-
вы и липняки волосистоосоковые в широколиственно-лесной зоне; 2) ряд 
на обогащенных почвах подножий склонов: ельники гераниевые и акони-
товые – аконитовые – аконитово-снытевые и снытевые – дубравы и липня-
ки снытевые (аналогично); 3) боровой ряд в сосняках травяно-зеленомош-
ных; 4) ряд в березняках кисличных и травяно-зеленомошных; 5) анало-
гично, в березняках аконитовых, снытевых и иных высоко- и широкотрав-
ных; 6) аналогично, в осинниках высоко- и широкотравных; 7) на влажно-
разнотравных лугах; 8) на таволговых лугах. Ряды в сосняках лишайнико-
во-зеленомошных, зеленомошных, в заболоченных сосняках и ельниках и 
на сфагновых болотах не рассматривались. В Европейской России роль 
континентальных видов в этих сообществах мала или вообще не выражена.  

Чтобы выявить значимые изменения видовых ПП, для каждого из ря-
дов, как и в предыдущих статьях [4, 16, 17], в программе Statsoft Statistica 7 
рассчитаны ранговые корреляции Спирмена (rS) между ПП и характери-
стиками теплообеспеченности и континентальности климата (табл. 1–3 в 
Приложении 3). Теплообеспеченность оценена по среднегодовой сумме 
эффективных температур выше 10°C (GDD, °С) по данным сети многолет-
ней (1983–2004) спутниковой метеосъемки [40]. В качестве меры конти-
нентальности на основе сведений из этой сети рассчитан коэффициент 
континентальности Конрада (K), учитывающий разность среднемноголет-
них температур самого теплого и самого холодного месяца и географиче-
скую широту [41]. Значения rS приводятся в табл. 1 в Приложении 4. 

При обзоре ценотических позиций континентальных видов и их неогено-
вого и четвертичного расселения привлечены данные о растительности от 
Средней Сибири до Центральной и Атлантической Европы. Синхронная 
периодизация голоцена для всех регионов принята по Н.А. Хотинскому [42]. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 

1. Ценотические позиции бетулярных и чернево-таежных  
видов в разных регионах 

 
Проследим изменения ценотических позиций континентальных видов 

в соответствии с вектором их расселения – с востока на запад, из Сибири 
через Урал в Восточную и далее Среднюю Европу. 

1.1. Один из фитоценотических оптимумов бетулярных видов наблюда-
ется на подгольцовых высокотравных лугах Алтая (от юго-западного до 
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северо-восточного макросклона), Кузнецкого Алатау и Западного Саяна, 
отчасти также Восточного Саяна и Хамар-Дабана [3, 8]. Здесь обычны и 
обильны Aconitum septentrionale, Cirsium heterophyllum s.l., сибирские Saus-
surea latifolia и Heracleum dissectum, на лугах Кузнецкого Алатау – также 
Geranium krylovii, Stemmacantha carthamoides, а при повышенном увлаж-
нении – Veratrum lobelianum и Bistorta major. На лугах привершинной ча-
сти Салаирского кряжа преобладает Cacalia hastata, что обусловлено по-
вышенным снегонакоплением [9]. Высокотравье достигает высоты 1–2 м 
при значительной сомкнутости. Под его пологом развивается ярус низких 
теневыносливых трав, где гипоарктическая Viola biflora сочетается с чер-
нево-таежной Stellaria bungeana и подтаежной Pulmonaria mollis. На Алтае 
и Салаире весной хорошо развита и синузия эфемероидов: Erythronium 
sibiricum, Anemonoides altaica, Corydalis bracteata. Вместе с тем отсут-
ствуют дерновинные злаки [8, 9, 39]. Благодаря доминированию высоко-
травных двудольных основная часть биомассы фитоценоза сосредоточена 
не под землей (как в степях и на злаковых лугах), а над ней. Это побудило 
Р.В. Камелина выделить подгольцовое высокотравье в особый тип расти-
тельности [43], к которому можно отнести и таволговые луга из Filipendula 
ulmaria s.l. вдоль рек Восточной и Средней Европы. В горах севера конти-
нентальной Сибири высокотравные луга не развиваются [8]. 

С подгольцовых лугов виды высоко- и среднетравья проникают в кри-
волесья из Betula tortuosa (как Bistorta major на Кузнецком Алатау [9]) или 
редколесья из Betula lanata. На Баргузинском хребте в таких редколесьях 
обычны Pleurospermum uralense, Angelica decurrens, Lamium album, черне-
во-таежный Calamagrostis obtusata, а также C. langsdorffii, Aconitum septen-
trionale, Veratrum lobelianum, Trollius asiaticus, Geranium albiflorum (здесь и 
далее перечисление по убыванию постоянства, затем по системе Энглера). 
Последние пять видов вместе с Saussurea latifolia отмечены и в мезохион-
ных ивняках из Salix krylovii на выходах известняков вдоль рек [12, 44]. 

В нижней части подгольцового пояса гор Алтая, Западного Саяна, Бар-
гузинского хребта и северного макросклона Хамар-Дабана бетулярные, а с 
ними отчасти и чернево-таежные виды формируют густой травяной покров 
«парковых» редколесий из Abies sibirica и/или Pinus sibirica. Даже среди 
подгольцовых зеленомошных пихтовых редин с Vaccinium myrtillus и Ber-
genia crassifolia встречаются пятна Aconitum septentrionale, Calamagrostis 
langsdorffii, Thalictrum minus s.l. Еще более характерны бетулярные виды 
для пихтарников крупнотравных верхней части горно-лесного пояса. В них 
согосподствуют Aconitum septentrionale, Calamagrostis langsdorffii, C. obtu-
sata, Cirsium heterophyllum s.l., Trollius asiaticus. Спутниками этих видов вы-
ступают Geranium albiflorum, Veratrum lobelianum, Pleurospermum uralense, 
Saussurea latifolia, Lilium martagon s.l.; в подлеске обычны Lonicera altaica и 
Ribes spicatum s.l. У ручьев обилен Cardamine macrophylla [8, 44, 45].  

Вдоль ручьев, берущих начало у верхней границы леса, бетулярные ви-
ды спускаются вглубь бореального подпояса горной зеленомошной пихто-
вой и кедровой тайги и далее в нижележащий субнеморальный подпояс 
черневой тайги. В приручейных лесах Abies sibirica и Pinus sibirica часто 
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переходят на роль спутников локально доминирующей Picea obovata; 
в травяном ярусе преобладают Calamagrostis langsdorffii, Filipendula ulma-
ria, Delphinium elatum, но встречаются и многие другие бетулярные виды 
[8]. Навстречу им вверх по склону по берегам ручьев распространяются не-
многие чернево-таежные травы, проникающие выше границы леса. Рассе-
лению видов обеих свит благоприятствуют и участки березняков и осинни-
ков в ходе пирогенных сукцессий, предваряющих соответственно кедров-
ники и пихтарники [3, 44, 45]. На южных склонах также формируются раз-
реженные нагорные пихтарники и кедровники с Calamagrostis obtusata 
и/или Carex macroura при участи Poa sibirica, развитые на маломощных, 
но богатых, глубоко протаивающих почвах на элювии коренных пород [8]. 

Массивы черневой тайги сохранились в низкогорьях Западного, Север-
ного и Северо-Восточного Алтая, Салаирского кряжа, Кузнецкого Алатау, 
Горной Шории, Западного и Восточного Саяна, северного макросклона 
Хамар-Дабана, фрагментарно также на Томском кряже [8–10, 45]. В них 
наблюдается второй фитоценотический оптимум высокотравья, сосущест-
вующего с собственно чернево-таежными и реликтовыми неморальными 
видами [4, 8]. Тенистые участки с сомкнутым пологом или подростом 
Abies sibirica, c Oxalis acetosella, Stellaria bungeana, Cerastium pauciflorum, 
Atragene sibirica, Ranunculus subborealis, Viola selkirkii, крупными папорот-
никами, включая Diplazium sibiricum, благодаря «оконной» динамике дре-
востоя чередуются с полянами, сходными по набору видов с подгольцовы-
ми лугами. На них обычны Aconitum septentrionale, Delphinium elatum, Tha-
lictrum minus s.l. (incl. T. macrophyllum, T. minus s.str.), Pleurospermum ura-
lense, Cacalia hastata, Crepis sibirica, Senecio nemorensis, Saussurea latifolia, 
Bupleurum aureum, Heracleum dissectum, Cirsium heterophyllum s.l., а вместе 
с ними и нетипичные для подгольцового пояса Calamagrostis obtusata и 
Pteridium aquilinum s.l. Под пологом высокотравья Stellaria bungeana, Oxa-
lis acetosella, Myosotis krylovii, Cruciata krylovii, Adoxa moschatellina соче-
таются с неморальными Asarum europaeum и Galium odoratum. Весной 
здесь зацветают эфемероиды [3, 8, 9, 46]. 

Бетулярное высокотравье (Aconitum septentrionale, Crepis sibirica, Cir-
sium heterophyllum s.l., Lathyrus gmelinii, Milium effusum, Cacalia hastata) 
формирует верхний горизонт травяного яруса и в реликтовых липняках 
Горной Шории и Салаира. Под ним обильна Aegopodium podagraria, а в 
приземном подъярусе представлены те же теневые виды, что и в черневой 
тайге. В древостое к Tilia cordata s.l. единично примешиваются Abies 
sibirica, Pinus sibirica и Populus tremula. В подлеске в числе прочих видов 
обычна Ribes spicatum s.l. [4, 8, 9]. 

И на Западном, и на Восточном Саяне известны реликтовые чернево-
таежные популяции Pinus sibirica, морфологически отличные от темно-
хвойно-таежных. Однако выявленный уровень молекулярно-генетических 
различий недостаточен для описания соответствующих растений в качестве 
особого таксона [10, 47]. На Алтае P. sibirica тоже присутствует в черневой 
тайге [8, 9], но его популяции не относятся к реликтовому типу [10].  
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В Саянах и особенно на Хамар-Дабане чернево-таежная свита обогаща-
ется восточносибирскими (Arsenjevia baicalensis, Cortusa sibirica, Aegopo-
dium latifolium, Shibateranthis sibirica) и восточносибирско-восточноазиат-
скими (Waldsteinia ternata) видами [13]. Первые два из них, а также Milium 
effusum, Ribes spicatum, Actaea erythrocarpa и бетулярные Geranium albiflo-
rum, Cacalia hastata, Aconitum septentrionale, Veratrum lobelianum, Thalic-
trum minus s.l., Anthriscus sylvestris s.l. из пихтарников проникают и в пой-
менные тополевники из Populus suaveolens и ивняки из Salix schwerinii, 
причем в тополевниках Arsenjevia baicalensis доминирует. В пихтарниках 
могут господствовать также Diplazium sibiricum или Aconitum septentrio-
nale, а в кедровниках – Calamagrostis obtusata. Одновременно изменяется и 
существенно обедняется набор неморальных реликтов [3, 4, 8, 45]. 

Для сосновых, березовых (из Betula pendula) и смешанных лесов ниж-
него (подтаежного) высотного пояса гор Южной Сибири характерна при-
месь Larix sibirica. В предгорьях Салаира и Кузнецкого Алатау отмечены и 
чистые лиственничники. В их травяном ярусе согосподствуют Cala-
magrostis obtusata, Brachypodium pinnatum и Carex macroura. Бетулярные 
Pleurospermum uralense, Thalictrum minus s.l., Trollius asiaticus, Cimicifuga 
foetida входят в число сопутствующих констант. В березняках и листвен-
ничниках обычен Rosa acicularis, только в березняках – Paeonia anomala 
[8, 9]. Примесь Larix sibirica сохраняется и в сухих среднегорных кедров-
никах [44]. 

В сосняках и березняках равнинной подтайги Западно-Сибирской рав-
нины в числе согосподствующих видов травяного яруса Calamagrostis ob-
tusata замещается подтаежным C. arundinacea при сохранении аналогич-
ной роли Carex macroura и Brachypodium pinnatum; к ним добавляется так-
же Pteridium aquilinum s.l. Доминанты 2-го порядка – бетулярные Crepis 
sibirica и Lathyrus gmelinii. Постоянны Bupleurum aureum, Pleurospermum 
uralense, Heracleum dissectum, Trollius asiaticus, Lilium pilosiusculum, Moeh-
ringia lateriflora, подтаежно-лесостепной Thalictrum minus s.str. В подлеске 
Caragana arborescens сочетается с Rosa acicularis, отмеченным и в березо-
вых колках лесостепи. На пойменных лугах и в ивняках обычны Crepis 
sibirica и Thalictrum minus [3, 9]. 

В подтайге и лесостепи Зауралья лишь Ribes spicatum s.l., Rosa acicu-
laris, Thalictrum minus, Lactuca sibirica и (по долинам рек) Pleurospermum 
uralense обычны вплоть до южной границы березовых колков. Остальные 
виды не заходят столь далеко на юг. Abies sibirica, Diplazium sibiricum, Aco-
nitum septentrionale, Atragene sibirica и Lonicera pallasii s.l. встречаются 
только в таежных сосняках и ельниках зеленомошных, а Actaea erythrocar-
pa – в долинных ельниках к северу от 57° с. ш. Южнее известны лишь от-
дельные находки аконита в березняках. Уже в историческое время из-за 
рубок и пожаров из сосняков исчезла Larix sibirica [14]. Calamagrostis ob-
tusata, Lilium pilosiusculum, Moehringia lateriflora, Crepis sibirica приуроче-
ны к соснякам и березнякам с сосной, Calamagrostis langsdorffii – к сырым 
ивнякам, Cacalia hastata – к берегам ручьев до 56° с. ш. Viola selkirkii отме-
чена в ельниках с осиной и черноольшаниках до широты г. Кургана 
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(55° 26' с. ш.). Veratrum lobelianum, Urtica sondenii, Stellaria bungeana, Del-
phinium elatum тяготеют к долинным сырым березнякам, Bistorta major и 
Conioselinum tataricum – также к пойменным лугам. Южнее эти виды изре-
живаются и затем исчезают. Pinus sibirica и Angelica decurrens не найдены 
южнее Тюменской области, а Lamium album становится антропофитом [14]. 

1.2. В средней и северной тайге равнинной Западной Сибири бетуляр-
ные и чернево-таежные виды сосредоточены в долинах рек и ручьев. 
В приручьевых ельниках и кедровниках таволговых в число доминантов 
травяного яруса наряду с Filipendula ulmaria входят Veratrum lobelianum и 
Calamagrostis langsdorffii; последний доминирует также в заболоченных 
ельниках вейниково-сфагновых. В малом обилии в лесах приручейного 
типа присутствуют Cacalia hastata, Stellaria bungeana, Delphinium elatum, 
Senecio nemorensis, Aconitum volubile. 

В пихтарниках высокотравных и травяно-кисличных и производных 
березняках вейниковых согосподствуют Calamagrostis langsdorffii и Aconi-
tum septentrionale; обилен Rosa acicularis. Постоянны Atragene sibirica, Ge-
ranium krylovii, Veratrum lobelianum, Cacalia hastata, Delphinium elatum, 
Senecio nemorensis, Stellaria bungeana, местами Aconitum volubile. Реже 
встречаются Moehringia lateriflora, Actaea erythrocarpa, Pleurospermum ura-
lense. 

В кедровниках травяно-кисличных и кустарничково-травяных Aconitum 
septentrionale и Calamagrostis langsdorffii присутствуют лишь в умеренном 
обилии, как и Atragene sibirica, Veratrum lobelianum, Cacalia hastata. 
Обычны, но не обильны Calamagrostis obtusata, Stellaria bungeana, Delphin-
ium elatum, Heracleum dissectum. Редки Diplazium sibiricum, Lilium marta-
gon s.l., Geranium krylovii, Senecio nemorensis. И в пихтарниках, и в кедров-
никах отмечены Calamagrostis obtusata, Cardamine macrophylla, Crepis sibi-
rica, подтаежный Aconitum baicalense, а в подлеске – Lonicera pallasii s.l., 
Ribes spicatum s.l., Rosa acicularis, Swida alba. В кедровниках брусничных и 
линнеевых (с Linnaea borealis) почти всегда наблюдается примесь Larix 
sibirica. В сосняках грушанковых зеленомошных с согосподством Vaccini-
um vitis-idaea и Pyrola rotundifolia встречаются те же сопутствующие виды 
трав, что и в кедровниках, но реже и в меньшем обилии [8, 48]. 

В зеленомошных пихтово-кедровых и елово-пихтово-кедровых лесах 
таежных водоразделов из высокотравья, как правило, присутствуют лишь 
малообильные Aconitum septentrionale и Milium effusum, но в подлеске срав-
нительно обычны Ribes spicatum s.l., Rosa acicularis и Lonicera altaica [8]. 

В лесотундре юга п-ова Ямал Larix sibirica, Rosa acicularis и Lonicera 
altaica из зональных таежных ельников переходят в березовые и листвен-
ничные редины речных террас. Бетулярные Calamagrostis langsdorffii, Co-
nioselinum tataricum, Moehringia lateriflora, Senecio nemorensis, Lactuca 
sibirica, в тайге обычные в березняках и лиственничниках высокотравных, 
произрастают в ивняках из Salix lanata и S. glauca и на разнотравных лугах 
у подножия склонов коренных берегов Оби. В сообществах обоих типов 
встречается Lamium album, лишь на лугах – Angelica decurrens, только в 
ивняках – Veratrum lobelianum и Ranunculus ponojensis. Последние два ви-
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да – индикаторы повышенного снегонакопления, при котором развиваются 
ивняки. По ним и по нивальным луговинам эти виды, как и Calamagrostis 
langsdorffii, достигают северной границы типичных тундр. В то же время 
Cardamine macrophylla, Geranium krylovii и Angelica decurrens отмечены 
в долинных моховых ивняках подзоны южных тундр, но не проникают 
севернее. К прогреваемым разнотравно-кустарничковым тундрам южных 
склонов тяготеет Rosa acicularis. Чернево-таежных видов, в отличие от 
бетулярных, нет даже в лесотундре [49].  

В редкостойных лиственничниках из Larix gmelinii и на приречных сы-
рых лугах гор северной части таежной Сибири обычен бетулярный Hedysa-
rum alpinum. На Дальнем Востоке он встречается также в долинных ельни-
ках из Picea obovata и достигает севера Китая и Кореи [50]. В Западной 
Сибири по заболоченным лесам и берегам ручьев вид проникает до южной 
границы подтайги Зауралья, но в этом регионе он редок [14]. 

1.3. Высотное распределение бетулярных видов на Среднем и в южной 
части Северного Урала напоминает таковое в горах Южной Сибири. Пред-
ставители высокотравья (Aconitum septentrionale, Crepis sibirica, Veratrum 
lobelianum, Pleurospermum uralense, Bistorta major, Cirsium heterophyl-
lum s.l.) согосподствуют на подгольцовых злаково-разнотравных лугах, со-
четаясь также с Aconogonon alpinum, Phalaroides arundinacea и Calamag-
rostis langsdorffii. Обилен бывает и C. obtusata. Реже наблюдаются моно-
доминантные аконитовые, высоковейниковые, горцовые и т.д. луга, отчасти 
различные по экологическим условиям. В числе видов-спутников – Paeonia 
anomala, Delphinium elatum s.l., Thalictrum kemense, Lathyrus gmelinii, Angeli-
ca decurrens, Conioselinum tataricum, Valeriana wolgensis, Senecio nemorensis, 
Poa sibirica и P. insignis, близ верхней границы пояса – Elymus mutabilis, 
под пологом высокотравья – Stellaria bungeana и Lamium album вместе с 
Asarum europaeum, Pulmonaria mollis и Ajuga reptans. Бóльшая часть видов 
обычна и в березняках из Betula pubescens аконитовых и таволговых вдоль 
ручьев среди луга. Здесь к ним добавляются Rosa acicularis, Cicerbita ura-
lensis (нередко обильная), Hieracium agg. prenanthoides (H. pseuderectum) и 
agg. aestivum (H. krylovii, H. vischerae). Однако в крупнопапоротниковых 
березняках с Dryopteris expansa постоянны лишь Bistorta major и Stellaria 
bungeana; прочие виды редки или отсутствуют (табл. 1, Приложение 3) [51, 
52]. В нижней части пояса в ивняках из Salix myrsinifolia встречаются Urti-
ca sondenii и Cerastium davuricum, а на таволговых лугах – Cardamine mac-
rophylla. 

На подгольцовых и послелесных лугах Южного Урала список бетуляр-
ных видов пополняют Calamagrostis arundinacea, Bupleurum aureum, Ade-
nophora liliifolia. В сообществах почти всех типов обилен Bistorta major, 
находящийся здесь близ своего экологического оптимума [16]. От Север-
ного до Южного Урала он проникает и в тундры гольцового пояса, на 
Южном вместе с Aconogonon alpinum, Veratrum lobelianum, Ranunculus 
subborealis, стлаником Abies sibirica и Pinus sibirica [12, 52, 53]. 

Подгольцовые луга могут смыкаться с горно-лесными или (как в верхо-
вьях р. Вишеры на Северном Урале) пойменными [51, 53], что способству-
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ет расселению видов высокотравья. Одновременно эти виды проникают 
под полог пихто-ельников книзу от границы леса, а оттуда вдоль водото-
ков – вглубь горно-лесного пояса. Вдоль лесных ручьев на Среднем Урале 
развиты пихто-ельники аконитово-вейниковые с согосподством Aconitum 
septentrionale и Calamagrostis obtusata и постоянством C. langsdorffii, 
Diplazium sibiricum, Stellaria bungeana, Ribes spicatum s.l., Valeriana wolgen-
sis, Crepis sibirica. Реже встречаются Bistorta major, Ranunculus subborealis, 
Cacalia hastata. Отступя от ручьев преобладают пихто-ельники папоротни-
ковые с господством Dryopteris expansa при участии D. filix-mas, Athyrium 
filix-femina и Diplazium sibiricum, где постоянны оба вида Calamagrostis, 
Aconitum septentrionale и Ribes spicatum s.l. В их приземном подъярусе сре-
ди Oxalis acetosella обычны Stellaria bungeana, Ajuga reptans, реже Asarum 
europaeum. На полянах обильны Aconitum septentrionale и Cacalia hastata; 
встречается Aegopodium podagraria. По своему видовому составу пихто-
ельники сходны с обедненными вариантами черневой тайги, что подтвер-
ждает гипотезу чернево-таежного рефугиума в плейстоцене Среднего Ура-
ла [12, 51]. В пихто-ельниках травяно-сфагновых у подножия склонов 
обычны Calamagrostis obtusata и Veratrum lobelianum, а по краю болот – 
примесь Pinus sibirica в древостое (табл. 1, Приложение 3). 

В среднегорьях Южного Урала в пихто-ельниках высокотравно-зелено-
мошных Dryopteris expansa и другие папоротники разделяют господство 
с Calamagrostis obtusata, Stellaria bungeana, Bistorta major, Aconogonon al-
pinum. В числе констант – Aconitum septentrionale, Atragene sibirica, Cacalia 
hastata, Valeriana wolgensis, Senecio nemorensis, Veratrum lobelianum, Cir-
sium heterophyllum, Milium effusum. Ниже по склону, на богатых почвах 
сохранились чернево-таежные пихто-ельники c Tilia cordata и многовидо-
вым травяным ярусом с сочетанием Crepis sibirica, Aconitum septentrionale, 
Dryopteris expansa и неморальных Aegopodium podagraria, Asarum europae-
um, Galium odoratum. Постоянны Cerastium pauciflorum, Cicerbita uralensis, 
Bupleurum aureum и другие чернево-таежные и бетулярные виды. Pleu-
rospermum uralense и Lilium martagon s.l. характерны и для остепненных 
дубрав южных склонов, а Carex macroura, Hieracium albocostatum и под-
рост Abies sibirica – для сосняков с Aegopodium podagraria при их основа-
нии. В сосняках вейниковых (с Calamagrostis arundinacea) и вейниково-
снытевых по склонам и дну межгорных котловин кроме подроста пихты 
отмечены Bupleurum aureum, Lathyrus gmelinii, Crepis sibirica, реже Ceras-
tium pauciflorum и Ranunculus subborealis [11]. 

В западных низкогорьях Южного Урала в пихто-ельниках широкотрав-
ных постоянны, но не обильны Carex macroura, Aconitum septentrionale, 
Thalictrum minus, Pleurospermum uralense, Valeriana wolgensis, Adenophora 
liliifolia, Cacalia hastata и другие бетулярные виды, а из чернево-таежных – 
Cerastium pauciflorum, Stellaria bungeana, Atragene sibirica, Viola selkirkii. 
В дубравах, липняках и ильмовниках наибольшим постоянством среди ви-
дов обеих свит отличаются Aconitum septentrionale, Crepis sibirica, Lamium 
album, в ряде типов леса также Stellaria bungeana и (на тяжелых почвах) 
Cacalia hastata и Cicerbita uralensis. В березняках широкотравных аконит 
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становится одним из доминантов. Бетулярные виды разнообразны и в сос-
няках вейниковых и снытевых, но здесь постоянны лишь Aconitum septen-
trionale и Crepis sibirica. Вместе с тем для пойменных сосняков снытевых 
характерен урало-сибирский неморальный вид Carex arnellii [24], тяготе-
ющий к чернево-таежной свите. На высокотравных лугах доминирует 
Crepis sibirica, а Bistorta major обычен на таволговых и одновременно вхо-
дит в число доминантов остепненных лугов [25]. 

Виды обеих свит характерны и для пойменных и логовых сероольша-
ников. Из чернево-таежных видов обычны Stellaria bungeana и Cicerbita 
uralensis, из бетулярных – Aconitum septentrionale, Conioselinum tataricum, 
Lamium album, Cacalia hastata, Crepis sibirica, в среднегорьях также Del-
phinium elatum и Lathyrus gmelinii. Реже встречаются Veratrum lobelianum, 
Bistorta major, Cerastium davuricum [11, 24] (табл. 3, Приложение 3). По 
набору видов южноуральские ольшаники близки к черемушникам (из 
Padus avium) Южной Сибири [45]. 

В нижней части и при основании восточного макросклона Южного 
Урала светлые сосняки и березняки (из Betula pendula) южносибирского 
типа сочетаются с подтаежными и остепненными лиственничниками из 
Larix sibirica [20]. В числе бетулярных и чернево-таежных реликтов азиат-
ского происхождения в этих лесах отмечены Cerastium pauciflorum, Lathy-
rus gmelinii, Primula cortusoides, Saussurea parviflora [54]. 

Водоразделы западных предгорий Северного Урала покрыты полидо-
минантной темнохвойной тайгой западносибирского типа из Picea obovata, 
Abies sibirica и Pinus sibirica. Наиболее обычны кислично-крупнопапорот-
никовые пихто-ельники с Dryopteris expansa. Но основная часть бетуляр-
ных и чернево-таежных видов сосредоточена в пихто-ельниках аконито-
вых в пойме и на известняках по склонам долины Верхней Печоры. В них 
согосподствуют Aconitum septentrionale и Calamagrostis langsdorffii. Посто-
янны C. obtusata, Veratrum lobelianum, Stellaria bungeana, Atragene sibirica, 
Ranunculus subborealis, Thalictrum kemense, Valeriana wolgensis, Cacalia 
hastata, в подлеске – Rosa acicularis и Lonicera pallasii s.l. В древостое еди-
нично присутствует Pinus sibirica. В производных березняках и осинниках 
снижены ПП Calamagrostis langsdorffii, постоянство Veratrum lobelianum и 
Valeriana wolgensis, но возрастает ПП Crepis sibirica. В склоновых пихтар-
никах и березняках кисличных отмечена Viola mauritii, в пихтарниках ако-
нитовых – V. selkirkii, а в зеленомошных – Cypripedium guttatum и Saus-
surea cf parviflora, особенно при залеживании снега на северных склонах. 
Все эти виды тяготеют к свите Abies sibirica. Larix sibirica встречается ре-
же, лишь при основании макросклона. 

На каменистых шлейфах под известняковыми скалами обильны Dipla-
zium sibiricum и Cortusa altaica, особенно характерная для входов в гроты. 
Петрофильная ниша C. altaica сходна с таковой в горах Южной Сибири [9, 
46], но на Урале вид нередок и в пихто-ельниках аконитовых, замещая от-
сутствующую здесь C. sibirica. 

На пойменных лугах согосподствуют Aconitum septentrionale, Thalictrum 
kemense, Calamagrostis langsdorffii и Crepis sibirica; постоянны Veratrum 
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lobelianum, Stellaria bungeana, Conioselinum tataricum, Valeriana wolgensis и 
проникшая из подгольцового пояса Alchemilla crassicaulis. Здесь встреча-
ется и Paeonia anomala, а на таволговых лугах – Lamium album и Cerastium 
davuricum. В ивняках из Salix dasyclados и S. viminalis доминирует Cala-
magrostis langsdorffii, нередки Senecio nemorensis, Cardamine macrophylla и 
Thalictrum macrophyllum. Hа песчаных береговых откосах часто разраста-
ется Hedysarum alpinum. 

В целом набор бетулярных и чернево-таежных видов на Верхней Печоре 
достаточно богат, но многие виды, характерные для Среднего и тем более 
Южного Урала, сюда не доходят. Другие же замещаются близкими видами, 
например, Angelica decurrens – амфиатлантическим A. archangelica [13]. 

В Печорском Предуралье Larix sibirica и Pinus sibirica постоянны 
в примеси к P. sylvestris в сосняках боровых террас. Abies sibirica сопут-
ствует Picea obovata в ельниках кисличных в нижней части склонов и вы-
сокотравных вдоль ручьев. В них постоянны Rosa acicularis, Atragene 
sibirica, в лесах второго типа также Lonicera pallasii s.l., Aconitum septentri-
onale, Thalictrum kemense, Cacalia hastata, Valeriana wolgensis, Stellaria bun-
geana, Pleurospermum uralense и обильный Diplazium sibiricum. Реже встре-
чаются Ribes spicatum s.l., Actaea erythrocarpa, Delphinium elatum, Cortusa 
matthioli s.l. Veratrum lobelianum и Ranunculus subborealis константны и 
в заболоченных высокотравно-сфагновых ельниках. Второй по значимости 
тип сообществ с высоким разнообразием бетулярных и чернево-таежных 
видов – высокотравные березняки из Betula pubescens, где обильны Cala-
magrostis langsdorffii и Rosa acicularis и возрастает встречаемость Conio-
selinum tataricum и Senecio nemorensis. В аналогичных осинниках господ-
ство переходит к Aconitum septentrionale, Veratrum lobelianum и Stellaria 
bungeana, а в лиственничниках травяно-зеленомошных по кромке берего-
вых обрывов – к Calamagrostis obtusata. В приречных сероольшаниках 
обычен Lactuca sibirica. Многие бетулярные виды заходят и в пойменные 
ивняки, но более типичны для лугов. На них, кроме Calamagrostis langs-
dorffii, обилен Thalictrum kemense, но редка Crepis sibirica. В целом по 
сравнению с предгорьями набор видов обеднен: нет Paeonia anomala, Car-
damine macrophylla, Cerastium davuricum. Однако именно здесь в надпой-
менном пихтарнике сохранился реликтовый сибирско-восточноазиатский 
вид Schizachne callosa (табл. 1, Приложение 3). 

Севернее, в Полярном Предуралье, Abies sibirica отсутствует, как и 
большинство чернево-таежных видов. Не развиваются и сами ельники вы-
сокотравные. Рефугиумами бетулярных видов здесь служат высокотрав-
ные березняки и пойменные высокотравно-осоковые луга. В сообществах 
обоих типов обилен Calamagrostis langsdorffii, константны Veratrum lobeli-
anum, Bistorta major, Aconitum septentrionale, Ranunculus subborealis. Толь-
ко в березняках обычны Rosa acicularis, Trisetum sibiricum, встречаются 
Delphinium elatum, Angelica decurrens. Только на лугах отмечены Tha-
lictrum kemense, Valeriana wolgensis и Senecio nemorensis. В ельниках зеле-
номошных постоянен лишь Rosa acicularis, а в сфагновых – Bistorta major 
(табл. 1, Приложение 3). В лесотундре B. major характерен для условий по-
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вышенной нивальности – еловых сфагновых редин, ивняков из Salix lanata 
или (реже) S. glauca, травяных ерников (из Betula nana), зеленомошных, 
мелкотравно- и высокотравно-сфагновых ерниковых тундр. В сообществах 
последнего типа встречается и Veratrum lobelianum, тогда как Calamagrostis 
langsdorffii нередок в ивняках и ерниках, но не проникает в тундры [21]. 

В Большеземельской тундре [55] многие урало-сибирские виды продви-
гаются далее на запад, чем в более южных регионах Предуралья, но не за-
ходят далеко на север. Виды, отмеченные только в разнотравных ивняках 
из Salix phylicifolia и S. lanata в поймах крупных рек, не выходят за преде-
лы лесотундры. Это Cardamine macrophylla, Angelica decurrens, Lonicera 
altaica, Atragene sibirica, Aconitum septentrionale, Lamium album, Senecio 
nemorensis. Другие бетулярные виды распространены и в подзоне южных 
тундр. Здесь они встречаются или на лугах южных склонов и в ивняках 
(Veratrum lobelianum, Thalictrum kemense, Conioselinum tataricum, Angelica 
archangelica, Geranium krylovii), или в ивняковых и ерниковых моховых 
тундрах (Calamagrostis langsdorffii, Rosa acicularis). Лишь Bistorta major, 
Delphinium elatum и Ranunculus cf subborealis произрастают в сообществах 
всех упомянутых типов. Они проникают и в подзону типичных тундр, но в 
ней первый приурочен лишь к пойменным лугам, второй – к южным 
скальным склонам, а Ranunculus cf subborealis вместе с Veratrum lobeli-
anum – к нивальным луговинам. 

1.4. При переходе с Урала на Русскую равнину наблюдается не столько 
обеднение видового состава рассматриваемых свит, сколько уменьшение 
разнообразия сообществ, которые эти виды населяют [3]. В незаболочен-
ных сосняках отмечена лишь примесь Larix sibirica (в Предуралье также 
Pinus sibirica) в древостое и Rosa acicularis в подлеске, иногда также Carex 
macroura или Poa sibirica в травяном ярусе [51, 56, 57]. Лишь в специфич-
ных типах сосняков травяно-зеленомошных на известняках и гипсах появ-
ляются Atragene sibirica и Thalictrum kemense [26]. Для «горных» боров и 
обнажений по берегам Камы, Чусовой, Косьвы и Вишеры характерны Co-
nioselinum tataricum, Bupleurum aureum, Cortusa matthioli s.l., Saussurea 
controversa, Viola mauritii, обильная Rosa acicularis [51]. Одновременно с 
сосняками уменьшается число видов обеих свит в пойменных ивняках из 
Salix viminalis и S. dasyclados (табл. 1 и 2, Приложение 3), а в ивняках ши-
роколиственно-лесной зоны из Salix alba и S. fragilis подобные виды отсут-
ствуют вовсе. Нехарактерны они и для мезотрофных и олиготрофных сос-
няков, ельников и березняков сфагновых, слабо представлены в ельниках 
зеленомошных и черноольшаниках. Основное число видов сосредоточено 
в ельниках или пихто-ельниках высоко- и широкотравных, в производных 
от них березняках и осинниках, в широколиственных лесах, приречных 
сероольшаниках, на пойменных и суходольных лугах. 

На севере и юге лесистой части равнины ценотические позиции многих 
видов, прежде всего Abies sibirica, различны.  

В южно- и подтаежных районах Прикамья и Заволжья, избежавших 
плейстоценовых оледенений, сохранились бидоминантные пихтово-еловые 
леса, протянувшиеся узкой полосой от Среднего Урала через Пермский 
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край, Удмуртию, север Татарстана, Марий Эл и юг Кировской области на 
запад до Нижегородской области. При районировании европейской части 
бывшего СССР область развития таких лесов, включая также бассейн 
Верхней и правобережной Средней Печоры и западный макросклон Север-
ного Урала, была отнесена к Камско-Печорско-Западноуральской подпро-
винции Западносибирской таежной провинции в противовес лежащим за-
паднее и северо-западнее выделам Североевропейской провинции [20]. 
К сожалению, впоследствии от данной схемы районирования отказались 
[58], что представляется ошибочным. 

Для древостоя подтаежных пихто-ельников характерна примесь Tilia 
cordata, в подлеске – участие Rosa acicularis, Ribes spicatum s.l., Lonicera 
pallasii s.l. В составе чернево-таежной свиты широко распространенные 
виды (Diplazium sibiricum, Calamagrostis obtusata, Stellaria bungeana, Ac-
taea erythrocarpa, Viola selkirkii) сочетаются с региональными индикатора-
ми подтайги (Schizachne callosa, Bupleurum aureum) и интеграторами чер-
нево-таежной и широколиственно-лесной ценофлор. Cicerbita uralensis и 
Knautia tatarica можно в равной мере отнести к чернево-таежным и к не-
моральным видам [12, 54]. Видимо, то же справедливо и для Carex arnellii 
и Lilium martagon s.l. Реже встречаются Rhizomatopteris sudetica, Anemo-
noides altaica, Atragene sibirica, Myosotis sylvatica. Из видов высокотравья 
обычны Aconitum septentrionale, Pleurospermum uralense, Valeriana wolgen-
sis, Cacalia hastata, Crepis sibirica; присутствуют и неморальные Asarum 
europaeum, Aegopodium podagraria, Galium odoratum [51, 56, 57]. Подтаеж-
ные пихто-ельники высокотравные обычны по склонам увалов, но встре-
чаются и на водоразделах. Видовой состав и экологическое сходство с чер-
невой тайгой Южного Урала побуждают считать их дериватами последней 
[12, 51]. Это сходство выражено и у южнотаежных пихто-ельников на во-
доразделах и пологих склонах. В них неморальные виды разделяют гос-
подство с Aconitum septentrionale, Diplazium sibiricum и Veratrum lobeli-
anum. Постоянны Stellaria bungeana, Viola selkirkii [51]. 

В березняках и осинниках высокотравных обычны Cirsium heterophyl-
lum, Crepis sibirica, Valeriana wolgensis, Stellaria bungeana, в подлеске – 
Ribes spicatum s.l. и в поймах – Swida alba. Реже встречаются Rosa acicu-
laris, Lonicera pallasii s.l., Veratrum lobelianum, Urtica sondenii, Cerastium 
davuricum, Moehringia lateriflora, Actaea erythrocarpa, Cardamine macro-
phylla, Viola selkirkii, Conioselinum tataricum, Lamium album, Adenophora 
liliifolia, Cacalia hastata, Lactuca sibirica, очень редко – Calamagrostis langs-
dorffii. В остепненных березняках Кунгурской лесостепи нередки Bupleu-
rum aureum, Adenophora liliifolia, Lilium pilosiusculum вместе с Aconitum 
septentrionale и Calamagrostis obtusata [51, 56, 57]. 

В южнотаежных сероольшаниках по Каме и ее притокам часто согос-
подствуют Veratrum lobelianum и Aconitum septentrionale. Постоянны Lo-
nicera pallasii s.l., Atragene sibirica, Crepis sibirica, редки Paeonia anomala и 
Actaea erythrocarpa. В аналогичных сообществах подтайги обычны Ceras-
tium davuricum (также в крупнозлаковых пойменных ивняках) и Lamium 
album, в обеих подзонах – Ribes spicatum s.l., Cacalia hastata, Delphinium 
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elatum [51, 56]. О значимой роли высокотравья в «мезофильных серооль-
шаниках богатых почв» на востоке Европейской России, особенно в Баш-
кирии [24] и Пермском крае [51], писал еще А.А. Ниценко [59]. Однако 
уже в Удмуртии [56] позиции ряда видов меняются. Lamium album произ-
растает не только в поймах, но и на нарушенных экотопах. Западнее вид 
известен лишь как антропофит, вновь появляясь в поймах только на Кавка-
зе. Отчасти переходит на сорные места и Lactuca sibirica. В сероольшани-
ках Марий Эл [57] обычны Aconitum septentrionale, Cicerbita uralensis, Va-
leriana wolgensis (также в ивняках), Cacalia hastata, в подлеске – Ribes spi-
catum s.l. и Swida alba, как в березняках. Редки Calamagrostis langsdorffii, 
Veratrum lobelianum, Stellaria bungeana (в ивняках – аналогично). 

На влажноразнотравных лугах с господством Trollius europaeus при ос-
новании склонов увалов в равнинной части Пермского края обычны 
Cirsium heterophyllum, Veratrum lobelianum, Thalictrum minus и виды рода 
Alchemilla, в том числе уральская A. leiophylla, а на пойменных лугах в се-
верной (среднетаежной) части края – Conioselinum tataricum и Valeriana 
wolgensis. Южнее после строительства Камского и Воткинского водохра-
нилищ пойменные луга затоплены, и последние два вида, а также Delphini-
um elatum встречаются по опушкам пойменных лесов [51]. Такая же при-
уроченность этих видов наблюдается и в Удмуртии, но здесь их постоян-
ство ниже, чем в Пермском крае. Собственно на пойменных лугах Удмур-
тии сравнительно постоянны лишь Veratrum lobelianum, на Средней Каме – 
Adenophora liliifolia, а в северной части республики – Bistorta major. Stel-
laria bungeana и Cerastium davuricum заходят на луга скорее случайно, а 
Ranunculus ponojensis и R. monophyllus s.str. представлены лишь единич-
ными местонахождениями [56]. В южной части Удмуртии Bistorta major 
произрастает лишь в мезотрофных сфагновых сосняках. К таким сообще-
ствам здесь приурочены и Calamagrostis langsdorffii, Trisetum sibiricum, 
Cirsium heterophyllum. На болоте, облесенном елью, в нетипичном для это-
го вида местообитании найдена Saussurea parviflora, а в заболоченном бе-
резняке – Hedysarum alpinum. На суходольных лугах иногда встречается 
Alchemilla lindbergiana, по сухим опушкам – Hieracium krylovii, а на лесных 
полянах – Bupleurum aureum, Crepis sibirica и практически исчезнувший за 
последние 50 лет Primula macrocalyx [56]. На пойменных лугах Марий Эл 
вновь повсеместны Bistorta major, Thalictrum minus и Valeriana wolgensis. 
Реже встречаются Delphinium elatum, Conioselinum tataricum, Adenophora 
liliifolia и особенно Veratrum lobelianum, у которой вдобавок полностью 
утрачивается лесная ниша. На суходольных лугах к Alchemilla lindbergiana 
вновь, как и в Пермском крае, добавляется A. leiophylla; отмечен Poa sibiri-
ca. На лесных полянах обычен Cirsium heterophyllum, встречается Bupleu-
rum aureum [57]. 

Липнякам юга Пермского края с примесью Picea obovata, Abies sibirica 
и участием в древостое Ulmus glabra, Acer platanoides и Quercus robur 
свойственны Aconitum septentrionale и Pleurospermum uralense вместе с 
Knautia tatarica, Bupleurum aureum, Paeonia anomala. Последние два вида 
характерны и для дубрав на вершинах и южных склонах увалов. В клено-
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вых лесах из Acer platanoides с примесью Abies sibirica отмечено сочетание 
Knautia tatarica и Bupleurum aureum с Delphinium elatum [51]. В липняках 
Марий Эл [57] обычны Cicerbita uralensis, Crepis sibirica, Bupleurum au-
reum, Cacalia hastata, Moehringia lateriflora, Myosotis sylvatica, в подлеске – 
Ribes spicatum. Редки Carex arnellii, Lilium martagon s.l., Conioselinum tata-
ricum, Adenophora liliifolia. 

Южнее, в подзоне луговых степей Заволжья, ни один из видов обеих 
свит не доминирует и не верен какому-либо из типов сообществ. Однако 
видовое богатство свит все еще велико, особенно в дубравах и липняках. 
В лесах обеих формаций отмечены Cicerbita uralensis, Crepis sibirica, Bu-
pleurum aureum, Lilium martagon s.l., только в дубравах – Delphinium 
сf elatum, Pleurospermum uralense, Adenophora liliifolia, только в липняках – 
Diplazium sibiricum, Anemonoides altaica, а также Carex arnellii и Knautia 
tatarica, найденные и в кленовых лесах. Только в последних отмечена 
Ribes spicatum. В лесах всех трех формаций встречаются Aconitum septen-
trionale, Moehringia lateriflora и Milium effusum. Большинство видов, не-
редких в дубравах и липняках, произрастает и в травяных березняках из 
Betula pendula (где добавляются Cacalia hastata, в пределах ареала ели – 
Rosa acicularis, а в коротконожковых березняках – Carex macroura) и на 
суходольных лугах. На последних вдобавок отмечены Thalictrum minus, 
T. сf kemense и Bistorta major. Здесь больше бетулярных видов, чем на 
пойменных лугах, где, кроме обоих видов Thalictrum, найдены лишь Cala-
magrostis langsdorffii, Conioselinum tataricum и Adenophora liliifolia. По бе-
регам водоемов к последним добавляются Valeriana wolgensis, Lactuca 
sibirica и Veratrum lobelianum, отмеченная также в сероольшаниках (вместе 
с Cacalia hastata) и черноольшаниках снытево-крапивных с Urtica dioi-
ca s.str. [60]. Здесь наблюдается первый этап расхождения видов бетуляр-
ной свиты близ южных пределов их ареалов, когда Calamagrostis lang-
sdorffii, Veratrum lobelianum и Conioselinum tataricum оказываются приуро-
чены к сообществам иных типов, чем остальные виды высокотравья. 

В луговых степях Пензенской области [61] и широколиственных лесах 
Мордовии (табл. 3, Приложение 3) [62] свиты обедняются, но оставшиеся 
виды могут быть постоянны и даже доминировать. Так, в травянистых по-
нижениях среди степи обильны Veratrum lobelianum и Bistorta major; по-
следний вид встречается и под пологом осиновых «кустов» [16, 63]. 
В Мордовском заповеднике Veratrum lobelianum отмечена на остепненных 
лугах высокой поймы. Aconitum septentrionale и Crepis sibirica в Мордовии 
обычны в дубравах и липняках снытевых (в заповеднике первый вид из-
редка, второй редко) и в сырых ельниках. В числе спутников в дубравах 
отмечены Carex arnellii, Lilium martagon s.l., Bupleurum aureum, в ельни-
ках – Diplazium sibiricum, Cypripedium guttatum, Ribes spicatum, Viola sel-
kirkii. В Пензенской области в дубравах добавляется Anemonoides altaica, а 
Ribes spicatum и Viola selkirkii переходят в сырые березняки, где встреча-
ются также Veratrum lobelianum, Trisetum sibiricum, Conioselinum tataricum. 
В березняках среднего увлажнения представлены Pleurospermum uralense, 
Bupleurum aureum, Cypripedium guttatum, Lilium pilosiusculum, Moehringia 
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lateriflora, Aconitum septentrionale, Rosa acicularis, Primula macrocalyx. По-
следние пять видов найдены и на суходольных лугах, где к ним добавля-
ются Crepis sibirica, Thalictrum minus, Bistorta major, Alchemilla hians, 
А. leiophylla, А. lindbergiana, Valeriana wolgensis, Adenophora liliifolia. 
В Мордовии суходольные луга беднее бетулярными видами. Зато в черно-
ольшаниках нередок Aconitum septentrionale; ему иногда сопутствует Viola 
selkirkii, а в пойменные ивняки заходит Conioselinum tataricum. 

Севернее и западнее обеднение обеих свит продолжается. Так, в Кер-
женском заповеднике представлены только Aconitum septentrionale и Viola 
selkirkii в липняках и ельниках с липой на выходах карбонатных пород по 
долине р. Керженец и Conioselinum tataricum в ивняках. Для окружающего 
флювиогляциального ландшафта типичны сосновые боры, где этих видов 
нет совсем [64]. Почти все бетулярные виды флоры заповедника «Калуж-
ские засеки» (Thalictrum minus, Veratrum lobelianum, Bistorta major) найде-
ны на лугах, и лишь Conioselinum tataricum – в липняках (табл. 3, Прило-
жение 3). Чернево-таежные виды представлены изолятами Diplazium sibiri-
cum и Cortusa matthioli на выходах известняков в средней полосе Европей-
ской России [13]. Aconitum septentrionale замещается восточноевропейским 
неморальным A. lasiostomum. Однако в луговых степях Курской области 
вновь появляется Bistorta major, приуроченный уже не к низинам, а к се-
верным степным склонам [16]. 

1.6. К северу от Заволжья, в ельниках средней тайги бассейна Северной 
Двины и левобережья Средней Печоры (табл. 1, Приложение 3), Abies 
sibirica растет в примеси к Picea obovata или P. × fennica. Лишь на юге и 
юго-востоке Архангельской области вдоль рек и ручьев встречаются мас-
сивы пихто-ельников кисличных или аконитовых. В северной тайге пихта 
малообильна или отсутствует. Pinus sibirica еще в конце XVIII в. был рас-
пространен на запад до верховьев Мезени и нижнего течения Вычегды, 
сопровождая ель в лесах зеленомошных и сфагновых типов. К началу 
XX в. в результате выборочных рубок сохранились лишь островные ме-
стонахождения кедра, разделенные сотнями километров [65]. Ареал Larix 
sibirica в регионе дизъюнктивен и считается реликтовым. Лиственничники 
развиты по высоким берегам рек и на обнажениях известняков и гипсов. 
Кроме того, лиственница сопутствует сосне или ели в лесах зеленомошной 
и травяно-зеленомошной групп типов, чаще в северной тайге [26]. Бету-
лярные и особенно чернево-таежные виды травяного яруса не так разнооб-
разны, как в пихто-ельниках подтайги, но многие из них постоянны и 
обильны. В ельниках приручейных могут доминировать Aconitum septentri-
onale и/или Diplazium sibiricum, в мезоэвтрофных травяно-сфагновых – 
Calamagrostis langsdorffii. В числе доминантов 2-го порядка – Atragene 
sibirica, Geranium sylvaticum и G. krylovii, реже Calamagrostis obtusata или 
(в бассейне Печоры) Veratrum lobelianum и Bistorta major. Постоянны 
Thalictrum kemense, Stellaria bungeana, Ranunculus subborealis, Valeriana 
wolgensis, в подлеске – Rosa acicularis, Lonicera pallasii s.l., Ribes spica-
tum s.l. В пойменных лесах обычны также Cacalia hastata, Senecio 
nemorensis, в средней тайге северо-запада Пермского края – Urtica sondenii 
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[51]. Реже встречаются Actaea erythrocarpa, Delphinium elatum, Cortusa mat-
thioli s.l., Conioselinum tataricum, Rhizomatopteris sudetica; на известняках и 
гипсах появляются Crepis sibirica и Pleurospermum uralense. В аконитовых 
пихто-ельниках по р. Лупье (юго-восток Архангельской области) дважды 
найдена обильная Schizachne callosa, которой сопутствовал Elymus mutabilis.  

Во вторичных березняках из Betula pubescens с пихтой высокотравных 
могут господствовать Calamagrostis langsdorffii или Aconitum septentrio-
nale, иногда в сочетании со Stellaria bungeana или S. nemorum. Ближе к Пе-
чоре в число доминантов входит Bistorta major. Постоянны Rosa acicularis, 
Lonicera pallasii s.l., Atragene sibirica, Thalictrum kemense, Veratrum lobeli-
anum, в отдельных регионах – Calamagrostis obtusata или Ranunculus sub-
borealis. По сравнению с ельниками, повышается постоянство Delphinium 
elatum и Crepis sibirica, но исчезает Diplazium sibiricum. В березняках ако-
нитовых в пойме р. Кулой отмечена Moehringia lateriflora. 

Atragene sibirica, Thalictrum kemense и Crepis sibirica постоянны в лист-
венничниках с согосподством Vaccinium vitis-idaea и Rubus saxatilis на 
склонах пинежских карстовых логов. Нередок и Paeonia anomala, найдены 
Viola mauritii и Hedysarum alpinum (последний вид также на щебнистых 
осыпях). В лиственничниках у подножия склонов доминирует Aconitum 
septentrionale [26]. 

Лишь изредка и в малом обилии, много реже, чем в Предуралье и За-
волжье, бетулярные и чернево-таежные виды встречаются в пойменных 
ивняках (Valeriana wolgensis, Conioselinum tataricum, Thalictrum macrophyl-
lum) и сероольшаниках (Rosa acicularis, Ribes spicatum s.l., Cacalia hastata, 
Pleurospermum uralense, Aconitum septentrionale, Thalictrum kemense, Verat-
rum lobelianum). При этом бетулярные виды по-прежнему доминируют на 
пойменных лугах. Помимо последних трех видов это Calamagrostis langs-
dorffii, на Средней Печоре также Pleurospermum uralense. Нередко на лугах 
обилен и Rosa acicularis. Постоянны Bistorta major и Crepis sibirica. 

В южной тайге Кировской области [66] в высокотравных ельниках по-
прежнему согосподствуют Aconitum septentrionale и Diplazium sibiricum, 
обычны Cacalia hastata и Atragene sibirica. Однако многие сопутствующие 
виды изреживаются и снижают обилие (Calamagrostis langsdorffii, Thalict-
rum kemense, Ranunculus subborealis, Crepis sibirica) либо полностью исче-
зают. Сходная картина наблюдается и во всех типах сообществ Костром-
ской области. Здесь в числе постоянных спутников Abies sibirica и Aconi-
tum septentrionale в ельниках остается лишь Ribes spicatum, в березняках 
также Atragene sibirica (табл. 2, Приложение 3). При этом здесь еще не по-
являются заволжско-уральские чернево-таежные виды, и южная тайга За-
волжья для рассматриваемых свит оказывается своеобразным «поясом 
флористической бедности» между средней тайгой и подтайгой. 

На севере Двино-Печорского региона, в Малоземельской и Тиманской 
тундрах [67] Ranunculus subborealis замещается гипоарктическим R. glab-
riusculus, а Bistorta major – B. elliptica, проникающим в различные типы 
южных тундр. Как и в иных долготных секторах тундровой зоны, бетуляр-
ные виды сосредоточены в травяных ивняках (из Salix phylicifolia и 
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S. lanata), березовых (из Betula czerepanovii) криволесьях и еловых реди-
нах, на влажноразнотравных лугах. В ивняках и криволесьях доминируют 
Calamagrostis langsdorffii и Ranunculus glabriusculus, на лугах – только вто-
рой вид. Всюду постоянны Trisetum sibiricum и Thalictrum kemense, захо-
дящие и на пойменные луга c Bromopsis inermis, второй вид также на пу-
стоши с Festuca ovina s.l. Реже встречаются Delphinium elatum и Veratrum 
lobelianum. Только на лугах обычен Conioselinum tataricum s.l., только в 
еловых рединах – Atragene sibirica, Ribes hispidulum и Rosa acicularis, так-
же в криволесьях – Lonicera pallasii s.l., Aconitum septentrionale, Stellaria 
bungeana. В ивняках найдены редкие в регионе Cortusa matthioli и Lactuca 
sibirica. В лиственничных редколесьях нет ни одного бетулярного вида, 
кроме самой Larix sibirica. В ерниковых зеленомошных тундрах постоянна 
Veratrum lobelianum. В устье Печоры на береговых обрывах обилен Hedy-
sarum alpinum. 

В типичных тундрах Ненецкого заповедника в приручьевых моховых 
ивняках из Salix glauca и S. lanata отмечена Veratrum lobelianum, а в пой-
менных травяных – Calamagrostis langsdorffii, Delphinium elatum, Lamium 
album, Thalictrum kemense, Valeriana wolgensis [68]. Но на п-ове Канин 
лишь Veratrum lobelianum, Bistorta major, Ranunculus subborealis и Coni-
oselinum tataricum встречаются в кустарниковых и луговинных южных 
тундрах, а Thalictrum kemense – в тундровых ивняках. Прочие виды при-
урочены к еловым и лиственничным рединам (Atragene sibirica), ивнякам и 
высокотравным лугам (Aconitum septentrionale, Pleurospermum uralense, 
Lonicera pallasii s.l., Valeriana wolgensis, Senecio nemorensis, Crepis sibirica) 
в пределах лесотундры [69]. 

1.7. На западе Архангельской и Вологодской областей (здесь и до конца 
раздела 1 табл. 1, 2, Приложение 3) в ельниках и производных от них осин-
никах аконитовых из рассматриваемых видов, кроме доминирующего Aco-
nitum septentrionale, постоянны лишь Atragene sibirica, Rosa acicularis и 
Ribes spicatum. Изредка, в основном в осинниках и сероольшаниках, попа-
дается Viola selkirkii, очень редко, только в Архангельской области, – Ac-
taea erythrocarpa, Calamagrostis langsdorffii, Diplazium sibiricum и Ranunculus 
subborealis. Виды агрегата R. monophyllus отмечены по опушкам березня-
ков. В целом, однако, березняки уступают роль рефугиумов бетулярных 
видов осинникам. Это связано с прошлым вовлечением лесных массивов 
в кругооборот подсечно-огневого, а затем и пахотного земледелия, что 
привело к уплотнению, утяжелению и обогащению почв. Crepis sibirica 
встречается на лугах вдоль рек и озер среди Aconitum septentrionale или 
Brachypodium pinnatum. Северо-восточнее, близ г. Плесецка, она обычна и 
в ельниках аконитово-коротконожковых на известняках, иногда вместе 
с Thalictrum kemense. Bistorta major отмечен на лугах и в сфагновых ельни-
ках с ключевым подтоком, но чаще сопровождает Menyanthes trifoliata 
в ключевых сосняках. По берегам рек и озер в Архангельской области ино-
гда встречаются лиственничники. Крайняя юго-западная точка ареала Larix 
sibirica отмечена на северо-западе Вологодской области [26]. К приречным 
сероольшаникам и ивнякам приурочено большинство находок Lactuca 
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sibirica. Прочие виды, включая и Abies sibirica, останавливаются восточ-
нее, в бассейне Северной Двины. 

В средней тайге Карелии тоже нередки аконитовые ельники и осинни-
ки, но в них Aconitum septentrionale разделяет господство с Aegopodium 
podagraria и Convallaria majalis. В числе немногих сопровождающих его 
чернево-таежных видов изредка встречаются Actaea erythrocarpa, Viola 
selkirkii и Diplazium sibiricum, как и на западе Архангельской области. 
Ribes spicatum наиболее характерна для осинников, Lonicera pallasii s.l. – 
также для мезоэвтрофных сфагновых ельников. У Rosa acicularis более 
широкий ценоспектр, он встречается в лесах многих типов и формаций. 
Lactuca sibirica найден в приречных осинниках и на таволговых лугах, а 
Conioselinum tataricum – в сероольшаниках. Bistorta major редок на лугах, 
чаще встречаясь в заболоченных ельниках с ключевым подтоком. Atragene 
sibirica очень редок и расселяется вдоль рек независимо от других видов 
своей свиты. Larix sibirica и Delphinium elatum известны лишь к востоку от 
Онежского озера [70]. 

В Ленинградской области аконитовые ельники и осинники распростра-
нены лишь у ее восточных границ, но Aconitum septentrionale встречается и 
западнее, в том числе на северо-востоке Карельского перешейка [1]. Lactu-
ca sibirica и Ribes spicatum отмечены вдоль северного берега Финского за-
лива – первый вид в приморских черноольшаниках и куртинах Salix acuti-
folia, второй в сероольшаниках вдоль рек, впадающих в залив, и в приру-
чейных крупнопапоротниковых ельниках литориновой террасы. 

На Валдае Aconitum septentrionale, Ribes spicatum и Viola selkirkii более 
характерны для осинников и особенно сероольшаников по залежи, чем для 
ельников. Вместе с тем на пойменных лугах вместе с Bistorta major вновь 
доминирует Calamagrostis langsdorffii, а в дубравах с елью найдена Lilium 
martagon s.l. В подтайге Центрально-Лесного заповедника опять появля-
ются аконитовые ельники, но Aconitum septentrionale в них сопровождают 
не бетулярные, а неморальные виды, прежде всего Mercurialis perennis. 
В малом обилии Aconitum septentrionale и (редко) Ribes spicatum проникают 
и в ельники сложные (лещиновые и особенно ильмовые) – восточноевропей-
ский аналог черневой тайги [8] с позиций типологии В.Н. Сукачева [38]. 

1.8. В Северной Карелии и Мурманской области континентальные бету-
лярные виды тяготеют к берегам морей, как Aconitum septentrionale в берез-
няках по Терскому, а Thalictrum kemense – по Карельскому берегу Белого 
моря. Veratrum lobelianum встречается не только в приручейных березня-
ках из Betula pubescens s.l. и на суходольных лугах Карельского берега, но 
и на влажноразнотравных лугах вдоль Мурманского побережья Баренцева 
моря [70] вплоть до Финнмарка. Лишь в последнем регионе на зарастаю-
щих песчаных дюнах отмечен и Thalictrum kemense [13, 71]. Conioselinum 
tataricum s.l. постоянен на супралиторальных луговинах из Leymus arenari-
us по берегам морей, изредка заходит также на тонкополевицевые (из Ag-
rostis tenuis), красноовсяницевые (из Festuca rubra s.l.) и иные приморские 
луга. Вдали от моря в скальных приручейных ельниках Северной Карелии, 
Финляндии и Швеции [13] изредка встречается Actaea erythrocarpa. В ма-
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териковых приручейных ельниках запада Мурманской области отмечен 
лишь Ranunculus ponojensis. Единичная находка Larix sibirica известна из 
тундровой восточной части Кольского п-ова [26]. 

После разрыва в ареале Aconitum septentrionale вновь появляется в го-
рах Норвегии, входя в число доминантов в высокотравных и крупнопапо-
ротниковых ельниках и березняках, сероольшаниках, подгольцовых ело-
вых рединах, на высокотравных лугах и нивальных луговинах. В лесах его 
сопровождает Viola selkirkii, распространенная по всей Фенноскандии, 
кроме севера. В ельниках и березняках отмечены также Ribes spicatum и 
Rosa acicularis (юг Финляндии и Швеции), Urtica sondenii (вся Финляндия 
и Швеция, горы Норвегии), Diplazium sibiricum (Восточная Финляндия, 
Финнмарк, изолят в горной Норвегии). Только из норвежских изолятов 
здесь известен Rhizomatopteris sudetica [13, 71]. Cчиталось, что также рас-
пространен Atragene sibirica [1, 2], но он был найден и в Финляндии, в том 
числе вдоль Ботнического залива. Lactuca sibirica встречается на западе 
Финляндии, севере Швеции и в материковой Норвегии в сырых поймен-
ных лесах и на высокотравных лугах [13, 71]. 

Conioselinum tataricum, Crepis sibirica и Lactuca sibirica отмечены вдоль 
берега моря в Эстонии и Латвии, Calamagrostis langsdorffii также на о-ве 
Готланд. Южнее первый вид, Bistorta major, Delphinium elatum и Cortusa 
matthioli встречаются в горах Средней Европы, Crepis sibirica и Rhizoma-
topteris sudetica также на Кавказе [1, 13]. В целом, однако, среди бетуляр-
ных видов Средней Европы преобладают широко распространенные, нейт-
ральные в отношении континентальности (Milium effusum, Trollius europae-
us, Filipendula ulmaria s.l., Angelica sylvestris, Cirsium heterophyllum), а так-
же европейские и европейско-кавказские (Adenostyles alliariae, Prenanthes 
purpurea). Atragene sibirica замещается на A. alpina, Pleurospermum ura-
lense – на P. austriacum, Bupleurum aureum – на B. longifolium, Cimicifuga 
foetida – на C. europaea, Senecio nemorensis – на S. jacquinianus и S. ovatus, 
Lonicera pallasii – на L. baltica, Larix sibirica – на L. decidua и L. × polonica, 
Pinus sibirica – на P. cembra [5, 7, 13, 43, 72].  

Таким образом, постоянство и ПП бетулярных и чернево-таежных ви-
дов в таежной зоне Европейской России наиболее высоки в высокотравных 
ельниках и пихто-ельниках и в производных от них березняках или осин-
никах, а также на пойменных лугах. Рефугиумами видов служат обнаже-
ния карбонатных пород. На южных пределах ареалов многие виды перехо-
дят под полог широколиственных лесов. В тундровой зоне бетулярные ви-
ды тяготеют к ивнякам, развитым в условиях повышенной нивальности, 
чернево-таежные – останавливаются на ее границе. 

 
2. Влияние климатических и топоэдафических факторов  

на ценотические позиции видов 
 
2.1. Континентальность модельных видов подтверждена не только про-

стиранием их ареалов, но и статистически значимыми зависимостями ПП 
этих видов от K (здесь и до конца раздела табл. 1, Приложение 4). 
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Самые сильные связи (rS = 0,7–0,9) отмечены для Calamagrostis langs-
dorffii, Stellaria bungeana, Valeriana wolgensis, Cacalia hastata, Senecio ne-
morensis, Crepis sibirica в ряду ельников и широколиственных лесов на бо-
гатых почвах, Pleurospermum uralense в высокотравных осинниках и Vera-
trum lobelianum на таволговых лугах. Большинство оставшихся видов де-
монстрирует зависимости средней силы (rS = 0,5–0,6). В лесах обогащенно-
го ряда это Diplazium sibiricum, Abies sibirica, Calamagrostis obtusata, Bis-
torta major, Delphinium elatum, Atragene sibirica, Ranunculus subborealis, 
Thalictrum kemense, Cardamine macrophylla, Lathyrus gmelinii, Lamium al-
bum, Lonicera pallasii s.l., Cicerbita uralensis, в березняках высокотравных 
также Conioselinum tataricum, а на таволговых лугах – эндемик Урала Poa 
insignis. Лишь слабые связи (rS = 0,4) подтверждаются у Aconitum septentrio-
nale в березняках, хотя в другой выборке, включавшей тундровые, северо- 
и среднетаежные сообщества [17], этот же вид проявлял сильные зависи-
мости ПП от K в лесах обогащенного ряда и связи умеренной силы – в ив-
няках из Salix phylicifolia. Видимо, это означает, что в южной части ареала 
имели место более древние волны расселения вида, чем на севере, в ре-
зультате чего он и занял столь обширную территорию. 

Только в качестве тенденции (уровень значимости α = 0,10) подтвер-
ждена континентальность Pinus sibirica, что связано с антропогенной ре-
дукцией ареала (см. выше). То же справедливо для видов, в Европейской 
России повсеместно редких (Rhizomatopteris sudetica, Lilium martagon s.l., 
Paeonia anomala, Cortusa matthioli s.l.) или находящихся на краю ареала 
(Cerastium pauciflorum, Angelica decurrens, также Carex arnellii, С. macrou-
ra, Saussurea parviflora). Однако в эту же группу попадают и Urtica 
sondenii, Lactuca sibirica, Actaea erythrocarpa, Rosa acicularis, Ribes spica-
tum s.l. Последним трем видам, как и Aconitum septentrionale, свойственны 
ареалы бóльшей долготной протяженности, чем у видов, континенталь-
ность которых выражена сильнее. Это предполагает наличие у этих видов 
нескольких миграционных волн и/или бóльшую древность последних. 

Не подтвердилась зависимость ПП от K у Larix sibirica, Viola mauritii и 
V. selkirkii. Современный ареал Larix sibirica в Европе обусловлен тепло-
обеспеченностью, эдафическими факторами, но не континентальностью 
[26]. Находок второго вида слишком мало. Третий, видимо, подчиняется 
тем же закономерностям, что и Aconitum septentrionale, судя по их сопря-
женности на западных пределах распространения. Нейтральность в отно-
шении K выявлена и у Cinna latifolia, в Центрально-Лесном заповеднике 
столь постоянной в ельниках аконитовых, что встает вопрос об ее вовле-
ченности в ту же свиту, что и Aconitum septentrionale [1, 2]. Как чернево-
таежный вид она охарактеризована и Р.В. Камелиным [12], однако по рас-
пространению и ценотической приуроченности в Сибири ближе к немо-
ральным [46]. Возможно, Cinna latifolia с ее почти циркумполярным ареа-
лом (как, впрочем, и у Viola selkirkii) относится к более древнему (тургай-
скому) элементу флоры, чем Aconitum septentrionale. 

2.2. Многие евросибирские бетулярные виды обычны в средней тайге, 
но изреживаются в южной (см. выше), в результате чего наблюдаются не-
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гативные связи их ПП с GDD как мерой теплообеспеченности вегетации. 
Сильные зависимости такого рода подтверждены для Veratrum lobelianum 
и Rosa acicularis в ряду на обогащенных почвах, Lonicera pallasii s.l. в бо-
рах, Calamagrostis langsdorffii в березняках и осинниках, Aconitum septen-
trionale и Valeriana wolgensis на влажноразнотравных лугах. Аналогичные 
связи средней силы значимы для Larix sibirica, Bistorta major, Actaea eryth-
rocarpa, Atragene sibirica, Ranunculus subborealis, Thalictrum kemense, Co-
nioselinum tataricum и Lactuca sibirica в ряду на обогащенных почвах, Pinus 
sibirica в борах, Paeonia anomala и Delphinium elatum на таволговых лугах. 
У Diplazium sibiricum и Senecio nemorensis отмечены лишь слабые связи, 
у Abies sibirica, Urtica sondenii, Ribes spicatum s.l., Cortusa matthioli s.l., Sa-
ussurea parviflora – связи на уровне тенденций. С этим контрастируют по-
зитивные связи ПП c GDD у Ribes spicatum s.l. и Aconitum septentrionale 
в плакорном ряду, что предполагает расселение последнего вида с юга на 
север на каком-то из исторических этапов. В случае Ribes spicatum s.l. кар-
тина сложнее из-за частичного взаимопоглощения родственных R. spicatum 
и R. glabellum в северной тайге c образованием гибридной R. × scandicum. 

Двудольное высокотравье неустойчиво к заморозкам и прерывает веге-
тацию раньше злаков и даже неморальных двудольных типа Aegopodium 
podagraria [4, 52]. Но при низких положительных температурах бетуляр-
ные виды успешно вегетируют, притом выносят их резкие перепады – 
в достаточной мере, чтобы при повышенной влажности, свойственной под-
гольцовому поясу, успешно конкурировать с древесными видами [53]. 
Вдобавок высокотравье не страдает от снеголома, тормозящего развитие 
подроста хвойных деревьев в горах. В очерке ботанической географии Се-
верной Европы как Abies sibirica и Pinus sibirica, так и Actaea erythrocarpa, 
Delphinium elatum и Lactuca sibirica отнесены к сибирскому бореальному 
субэлементу, а Diplazium sibiricum и Aconitum septentrionale – к скандинав-
скому бореальному. Ареалы видов первого субэлемента ограничены изо-
термами средних температур воздуха самого холодного месяца от –6 до  
–12°С, второго – от –3 до –9°C [73]. Поэтому нельзя считать упомянутые 
выше корреляции ПП видов и GDD ложными, обусловленными лишь ис-
торией расселения видов. Отчасти они объясняются и их экологией. 

На северных пределах ареалов некоторые бетулярные виды выступают 
как гипоаркто-бореальные, в равной мере обычные и обильные и в крайне-
северной тайге, и в подзоне южных тундр. Таковы Geranium sylvaticum и 
G. krylovii, Cardamine macrophylla, Angelica archangelica, но не Aconitum 
septentrionale [17]. 

Южносибирским и уральским массивам черневой тайги свойственны 
значительные (сравнительно с зональной тайгой) суммы эффективных тем-
ператур (GDD = (730) 1200–1800°C), более высокие среднегодовые темпе-
ратуры воздуха (от –0,2 до 2°C), непромерзающие почвы [4, 8, 10, 40]. Чер-
нево-таежные виды ожидаемо теплолюбивее бетулярных, что подтвержда-
ется отсутствием большинства из них в тундрах и выше границы леса. 

2.3. И подгольцовые луга, и черневая тайга развиваются в ультрагумид-
ном климате наветренных склонов гор. Им свойственны большое (800–
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1500 мм/год) количество осадков, высокая влажность воздуха и мощный 
снежный покров зимой [4, 8, 10, 52, 53]. Это объясняет тяготение видов 
обеих свит к местообитаниям с повышенным снегонакоплением, будь то 
долины рек и ручьев, основания склонов и карстовые лога в зоне тайги или 
(в случае бетулярного высокотравья) тундровые ивняки и нивальные луго-
вины. Аккумуляция и последующее сезонное таяние снега усиливают от-
ложение склонового делювия и ускоряют обогащение почвы элементами 
минерального питания. Вдоль водотоков этому способствуют и аллюви-
альные процессы. 

Если океанические и субокеанические виды расселяются на восток, тя-
готея к кислым опесчаненным или торфянистым почвам [74], то континен-
тальные бетулярные и чернево-таежные предпочитают богатые слабокис-
лые или близкие к нейтральным почвы утяжеленного гранулометрического 
состава от бурых лесных [10] до горно-луговых [53]. Маломощные почвы 
на элювии коренных пород под нагорными пихтарниками и кедровниками 
южных склонов гор Сибири тоже отличаются богатством и глубоким про-
таиванием [8, 44]. Согласно фитоиндикационным шкалам Л.Г. Раменского 
[75] для средней полосы Европейской России и И.А. Цаценкина [76] для 
таежной зоны Сибири, рассматриваемые виды в основном относятся к ме-
зоэвтрофным мезофитам или гигромезофитам. Многие из них являются 
факультативными нитрофилами [26], и тяготение Aconitum septentrionale 
к сероольшаникам во многом обусловлено азотфиксирующими симбион-
тами на корнях Alnus incana. Кальций-толерантные виды, подобные Larix 
sibirica и Diplazium sibiricum, закономерно сочетаются с кальцефитами ти-
па Delphinium elatum и Cortusa matthioli. И те, и другие на западных грани-
цах ареалов удерживаются на обнажениях известняков. Интенсивность 
выщелачивания почвы пропорциональна количеству осадков, то есть зави-
сит от близости к морю. Поэтому среди континентальных видов всегда 
преобладают факультативные кальцефиты, а среди океанических – ацидо-
фиты [77]. 

 
3. Расселение бетулярных и чернево-таежных видов  

и формирование сообществ с их участием 
 
3.1. Согласно Ю.Д. Клеопову [5], бетулярный флороэлемент сформиро-

вался либо севернее и северо-восточнее тургайского (прабореального), 
в более высоких широтах Сибири и тихоокеанской Северной Америки, 
либо в вышележащих горных поясах. В верхнем плиоцене бетулярные ви-
ды (вместе с березняками и лиственничниками, в состав которых они вхо-
дили) проникли из Сибири через Урал в Европу. В дальнейшем вторичное 
расселение этих видов могло происходить также с Кавказа и из гор Сред-
ней Европы [4]. Под пологом позднетретичных широколиственных лесов 
бетулярные виды частично замещали неморальные, но в основном сосуще-
ствовали с ними. Расселение чернево-таежных видов Ю.Д. Клеопов [5] не 
обсуждает. 

По мнению Р.В. Камелина [3, 12], предковые таксоны чернево-таежных 
видов входили в ценофлору прабореальных хвойно-широколиственных 
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лесов. Бетулярные и горно-луговые виды в основном произошли уже от 
чернево-таежных. И черневая тайга, и березняки и лиственничники стали 
формироваться в ходе (или после) распада прабореальных лесов при похо-
лодании климата в позднем миоцене Сибири [8, 72]. Сообщества с бету-
лярными видами с самого начала развивались в тесном контакте с черне-
вой тайгой, особенно на равнинах севернее Алтая и Кузнецкого Алатау и 
на Енисейском кряже. Активное расселение комплексов этих видов в За-
падной Сибири шло по долинам Оби и Иртыша. Проникать через Урал 
в Европу виды могли не только на исходе, но и в более ранние гигротиче-
ские интервалы плиоцена. К тому времени в среднегорьях Урала и в боре-
альной полосе Западной Сибири уже была развита темнохвойная тайга 
с участием Abies sibirica. Ниже или южнее как минимум с позднего плио-
цена существовала и черневая тайга с преобладанием A. sibirica над Picea 
obovata, присутствием Tilia cordata s.l. и неморальным травяным ярусом 
[12, 14, 51]. В периоды сухого климата чернь уступала место экспозицион-
ной сосново-лиственнично-березовой лесостепи [3], сходной с реконстру-
ируемой И.М. Крашенинниковым [6] для плейстоцена. Возможно, однако, 
что лесостепные и черневые сообщества в горах формировали соседству-
ющие высотные пояса, как это и сегодня наблюдается в Южной Сибири, а 
в ландшафтах увалистых равнин – экспозиционные мозаики [51]. Ураль-
ские горы в плиоцене был преодолимы для расселения растений не только 
на юге, но и по отрогам Косьвинского и Конжаковского камней на границе 
Северного и Среднего Урала, а также в низкогорьях Полярного Урала [3]. 

Следуя любой из двух гипотез, к началу плейстоцена в Восточной, Се-
верной и (видимо) Средней Европе уже должны были присутствовать виды 
и ценоэлементы сибирского генезиса. Сказанное подтверждается наличием 
хорошо известных викарных пар центральноевропейских и восточноевро-
пейско-сибирских бетулярных (Larix decidua – L. sibirica, Lathyrus laeviga-
tus – L. gmelinii) и чернево-таежных (Pinus cembra – P. sibirica, Atragene 
alpina – A. sibirica) видов. Дизъюнкции в ареалах предковых таксонов 
сформировались в течение плиоцена (позже аналогичных миоценовых ев-
ропейско-восточноазиатских дизъюнкций неморальных видов), а оконча-
тельное расхождение современных таксонов имело место уже в плейсто-
цене [3, 5, 7, 72]. 

Встает вопрос и о плиоценовых реликтах в составе бетулярной и черне-
во-таежной свит. Подобные виды, помимо Южного и Среднего Урала, тео-
ретически могли сохраниться и в долинных рефугиумах за пределами пери-
гляциальной зоны максимального оледенения среднего плейстоцена. На 
роль таких рефугиумов могут претендовать Самарская Лука на Средней 
Волге [78] и долина Средней и Нижней Камы [79]. Для последней с опорой 
на палинологические данные и по аналогии с современным югом п-ова Ямал 
[49] и Западно- и Среднесибирской Гипоарктикой в целом реконструиру-
ется лиственнично-еловая пойменная лесотундра в окружении тундр на 
водоразделах [79]. В наиболее суровые криоксеротические интервалы 
среднего и позднего плейстоцена могли сохраняться лишь небольшие ост-
ровки лесотундры. В основном же она замещалась ивняками, подобными 
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современным тундровым. Даже в таких сообществах способны выжить 
виды таежного мелкотравья типа Trientalis europaea и Linnaea borealis, 
которые удерживаются в тундровых ивняках и в современную эпоху, но не 
Maianthemum bifolium или иные квазибореальные виды [17]. Из бетуляр-
ных видов пережить оледенение в подобных условиях могли лишь самые 
холодостойкие, далее других заходящие на север (типа Delphinium ela-
tum s.l.), а из чернево-таежных – видимо, никто. Более вероятно, что плио-
ценовыми реликтами окажутся широко распространенные бетулярные ви-
ды, нейтральные в отношении континентальности, более экологически 
пластичные и в то же время холодостойкие, способные расти неподалеку 
от края ледника: Geranium sylvaticum, Filipendula ulmaria, Angelica archan-
gelica, Cirsium heterophyllum s.l., возможно, также Trollius europaeus. 

3.2. В плейстоцене бетулярные и чернево-таежные виды расселялись 
в значительной мере независимо друг от друга, притом в разные климати-
ческие интервалы. Расселение Larix sibirica и многих видов бетулярного 
высокотравья происходило в гляциальные периоды в составе сообществ 
холодной экспозиционной лесостепи [6] и даже перигляциальных группи-
ровок. На вхождение в состав последних указывают многообразие ценоти-
ческих ниш и высокое обилие Bistorta major в высокогорной части Урала 
[51, 52, 54]. Современные находки этого вида, часто вместе с Aconogonon 
alpinum, в курских и орловских луговых степях объяснимы лишь расселени-
ем обоих видов в перигляциале максимума нижнеплейстоценового (донско-
го) оледенения [2, 16]. Аналогично, в перигляциальной зоне максимума ран-
невалдайского (калининского) оледенения в Верхнем Поволжье сохрани-
лись участки остепненных лугов с Bistorta major, Thalictrum minus s.str. и 
Amoria montana [2]. Возможно, в это же время в ценофлору остепненных 
лугов современной широколиственно-лесной зоны Мордовии вошла Verat-
rum lobelianum (табл. 3, Приложение 3). Larix sibirica и ее спутники (Spi-
raea media, Lupinaster pentaphyllus, Bupleurum aureum) во время валдайско-
го оледенения достигали Карпат, где в результате гибридизации с Larix 
decidua возникла L. × polonica. Валдаем датируется и возникновение таких 
викарных видовых пар, как Cimicifuga europaea – C. foetida, Pleurospermum 
austriacum – P. uralense, Bupleurum longifolium – B. aureum. В межледнико-
вья плейстоцена, а затем и в теплые периоды голоцена ареалы лиственнич-
ников сокращались, они уступали место широколиственным лесам [7, 72] 
или черневой тайге [51]. 

В какие-то из периодов похолодания, когда редколесья существовали 
значительно ниже современных высотных отметок, сформировались и вы-
сокотравные луга как типы сообществ [53]. Учитывая влаголюбие высоко-
травья, вряд ли это происходило во время криоксеротических максимумов, 
скорее в гигротические интервалы в начале и на исходе гляциалов. Устой-
чивое сочетание лугов с криволесьями и редколесьями подгольцового поя-
са на Урале сложилось значительно позже, уже в голоцене [11, 51]. 

Чернево-таежные виды, включая и Abies sibirica, пережили наиболее 
холодные стадии плейстоцена в Среднеуральском и Южноуральском лес-
ных рефугиумах, где сообщества пихтовой тайги сочетались с лесостеп-
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ными и (на Южном Урале) неморально-лесными [12, 43, 54]. В периоды 
с влажным и сравнительно холодным климатом, на начальных и заверша-
ющих этапах гляциалов чернево-таежные сообщества расширяли свой аре-
ал, вытесняя как лиственничную или сосново-лиственничную лесостепь, 
так и широколиственные леса, но в термические оптимумы интергляциа-
лов сами уступали место последним [51]. Распространение видов и сооб-
ществ черневой тайги (либо широколиственных лесов с пихтой) подтвер-
ждено находками Rhizomatopteris sudetica, Diplazium sibiricum и Atragene 
sibirica параллельно фронтальной границе московского оледенения на се-
вере средней полосы Европейской России. Эти виды произрастали здесь 
в одинцовское межледниковье [1, 2]. 

В начале микулинского межледниковья («нижний максимум ели») 
Abies sibirica и Pinus сf sibirica сопутствовали Picea obovata в темнохвой-
ных лесах по всему северу Русской равнины. Вместе с этими лесами рас-
пространились и травянистые чернево-таежные виды. Многим из них в со-
временную эпоху свойственны фронтальные рубежи реликтовых микулин-
ских ареалов в 200–300 км от края ледника максимальной стадии ран-
невалдайского (калининского) оледенения в Приднепровье и Верхнем По-
волжье. Таковы Rhizomatopteris sudetica, Diplazium sibiricum, Actaea 
erythrocarpa, Lonicera pallasii, из бетулярных видов – Veratrum lobelianum, 
Delphinium elatum, Thalictrum minus s.l., Crepis sibirica. Видимо, все эти 
виды произрастали под пологом лесных «островов» в ландшафтах ле-
сотундрового или холодно-лесостепного типа [1, 2].  

В пыльцевых спектрах соминского интерстадиала (40–32 тыс. л. н.) Вал-
дайской возвышенности и Валдайско-Онежской гряды выражены три мак-
симума пыльцы Picea cf obovata, которым соответствуют предельные ли-
нии ареалов Atragene sibirica, Actaea erythrocarpa, Rhizomatopteris sudetica, 
Diplazium sibiricum и Delphinium elatum параллельно краю ледникового 
щита в поздневалдайское (осташковское) оледенение [1, 2]. Чуть позднее, в 
молого-шекснинский интерстадиал (29–25 тыс. л. н.) в широколиственно-
сосновых лесах Уфимского плато обилен Pinus cf sibirica. В это же время 
на местных лугах больше всего разнотравья [11, 51]. 

В Западной Сибири в оптимум казанцевского (синхронного микулин-
скому) межледниковья Pinus sibirica в составе редкостойных хвойных ле-
сов достигал широты современной подзоны типичных тундр Ямала. Про-
следить виды, сопровождавшие его в ту эпоху, затруднительно. В каргин-
ское (синхронное соминскому) межледниковье на север полуострова до 
71°–72° с. ш. проникают бореальные виды болотной свиты, но не бетуляр-
ные и тем более не чернево-таежные [17, 49]. 

Следует учесть, что на юге, в горах Средней Азии, чернево-таежные ви-
ды и сообщества распространялись в плювиальные периоды, соответство-
вавшие не межледниковьям, а напротив – максимумам оледенений [80]. 

3.3. Первые леса в позднем плейстоцене Русской равнины были с по-
кровом из бетулярных видов [5]. Континентальные флористические ком-
плексы преобладают и в позднеледниковье Северо-Западного региона быв-
шего СССР. Большинство бетулярных и чернево-таежных видов, достиг-
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ших этой территории, отнесены к сибирскому таежному миграционно-ге-
нетическому элементу флоры, но Veratrum lobelianum, Lilium martagon, 
Bistorta major, Thalictrum minus s.str., Conioselinum tataricum, Adenophora li-
liifolia, Crepis sibirica – к евросибирскому подтаежному, а Valeriana wol-
gensis – к субконтинентальному сарматскому подтаежному [2]. Основная 
часть евросибирских подтаежных видов достигает гор Центральной Евро-
пы, но это свойственно и для ряда представителей сибирского таежного 
элемента, например, Rhizomatopteris sudetica [13]. 

В середине плюсского интерстадиала происходит расселение Bistorta 
major с востока в бассейнах р. Волхов и оз. Ильмень, а также с востока со-
временной Ленинградской области [2]. Возможно, именно в это время 
происходит и внедрение Bistorta major в гигромезофильные сообщества по-
нижений в пензенских луговых степях [16]. 

В позднеледниковье бассейна Печоры начинает формироваться совре-
менная ценофлора приручейных высокотравных ельников. В бёллинге ее 
«ядро» формируют светолюбивые бетулярные виды, произрастающие в се-
веротаежных сосняках и березняках [81]. Сходные леса, вдобавок с участи-
ем Larix sibirica, были развиты и на севере Удмуртии [79]. Одновременно 
происходила волна миграции континентальных бетулярных видов, в том 
числе Aconitum septentrionale, Bistorta major, Crepis sibirica, Rosa acicularis, 
Lonicera pallasii s.l. Первые три вида шире других распространились в Се-
веро-Западном регионе; два из них достигли Центральной Европы [1, 2]. 
Похолодание в среднем дриасе 12 000–11 800 л. н. вызывает регрессию ареа-
лов части видов. Однако именно из среднего дриаса Северной Карелии из-
вестны бетулярные Bistorta major и Geranium sylvaticum [17, 49]. В аллерёде 
все упомянутые бетулярные виды расселялись повторно; к ним добавились 
темнохвойно-таежные и чернево-таежные [81]. В их числе Diplazium sibiri-
cum, Viola selkirkii, Rhizomatopteris sudetica (достигший северо-востока Эс-
тонии к концу интерстадиала), Actaea erythrocarpa и Conioselinum tataricum. 
Последние два вида вместе c Rosa acicularis и Lonicera pallasii s.l. по мере 
обсыхания приледниковых озер мигрировали на север Карелии и Кольс-
кий п-ов [1, 2]. C аллерёда в гольцовом поясе Сальных тундр в виде стлани-
ка сохранилась Picea obovata; при этом ельники горно-лесного пояса сложе-
ны P. × fennica, гибридом атлантического возраста [26].  

3.4. В пыльцевых спектрах пребореального периода Среднего Урала 
выраженно преобладает Larix sibirica. Данный регион считается одним из 
основных центров расселения вида в древнем голоцене [82]. Со второй по-
ловины пребореала спектры отражают сочетание лиственничников с пих-
то-ельниками [42, 51]. Larix sibirica появляется и на Тиманском кряже, от-
куда не исчезает вплоть до наших дней [83]. На Верхней Печоре в пребо-
реальном периоде уже развиты еловые леса [82]. В половецкое потепление 
первой половины пребореала быстрый переход от лесотундровой расти-
тельности к лесной происходит и в бассейнах Вычегды и Северной Двины, 
где формируются сосняки с примесью ели и березы. В переяславское по-
холодание второй половины периода облесенность территории уменьша-
ется, но леса не исчезают полностью [81].  
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В Северо-Западном регионе России в это время сохраняют господство 
континентальные флористические комплексы сибирских таежных и евро-
сибирских подтаежных видов, сохранившихся с аллерёда [1, 2]. В Восточ-
ной Фенноскандии волна расселения бетулярных видов на север приходит-
ся на «березовое время» половецкого потепления с преобладанием сооб-
ществ, аналогичных современным лапландским. Прежде всего, это были 
березовые криволесья из Betula pubescens s.ampl. – не только кустарничко-
вые, но и приручейные и субнивальные травяные с Geranium sylvaticum и 
Trollius europaeus. Южнее криволесья сменялись редколесьями и далее вы-
сокоствольными березняками. Начиная с 10 200 л. н. в криволесьях и ред-
колесьях на территории современных заповедника «Пасвик» (запад Мур-
манской области), национального парка «Паанаярви» (северо-запад Каре-
лии) и п-ова Заонежье (юг Карелии) встречаются Bistorta major, Filipendula 
ulmaria, Angelica spp. в сочетании с вакциниетальными и гипоарктически-
ми видами. В дальнейшем эти бетулярные виды уже не исчезают из соста-
ва флор [17, 84]. Флористическая свита таежных березняков формирова-
лась из более мезофильных видов, чем континентальные виды экспозици-
онной лесостепи [85], что в дальнейшем способствовало формированию 
сукцессионной преемственности березняков и темнохвойных лесов и обес-
печило сходство их ценофлор (см. выше). Континентально-лесостепные 
виды по-прежнему произрастали в березовых колках западносибирского 
типа из Betula pendula, в том числе в Кунгурской лесостепи [51]. 

В Предуралье и на Среднем Урале «березовое время» приурочено к ру-
бежу пребореального и бореального периодов, предваряя и отчасти пере-
крывая начальный этап раннебореального климатического оптимума. На 
фоне преобладания пыльцы Betula cf pendula резко идет вниз кривая пыль-
цы Larix sibirica [42, 51, 82]. На севере Удмуртии в это время преобладают 
еловые леса с березой, лиственницей и незначительной примесью широко-
лиственных видов деревьев, на юге – сосняки и березняки. Возрастают 
встречаемость и обилие видов бетулярного высокотравья – Delphinium 
elatum, Pleurospermum uralense, Conioselinum tataricum, Cacalia hastata. 
В наши дни находки этих видов на севере Вятско-Камского междуречья 
приурочены к долинам малых рек [59]. 

В бореальном периоде Урал и Предуралье затронуты влиянием терми-
ческого оптимума голоцена в Западной Сибири [42, 74]. В это время ред-
колесья вытесняются в подгольцовый пояс; лиственничники Среднего и 
Южного Урала замещаются черневой тайгой [11, 51]. Темнохвойные леса 
через Урал смыкаются с аналогичными лесами Сибири. На Верхней и 
Средней Печоре преобладают среднетаежные пихто-ельники с Pinus sibiri-
ca. В бореале завершается формирование их современной ценофлоры, ви-
димо, уже тогда включавшей и Schizachne callosa. На Вычегде развиты 
ельники и березняки без Abies sibirica. Их максимальный расцвет отмечен 
8 700 л. н. У ельников с березой севернее 64° с. ш. осветленный северота-
ежный облик. Березняки занимают полосу современной лесотундры и ча-
стично тундры [81]. Бореальные виды из Предуралья через Полярный Урал 
проникают на Ямал, поднимаясь с березняками до 70° с. ш. В число боре-
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альных реликтов флоры Ямала вместе с Trientalis europaea и Linnaea bore-
alis входят Bistorta major s.l. и Calamagrostis langsdorffii [49]. 

В бореале Северо-Западного региона березовые леса замещаются сос-
новыми, а в центральной и северо-восточной его частях – еловыми из Picea 
obovata с континентальными бетулярными видами, в том числе Aconitum 
septentrionale, Lonicera pallasii, Lactuca sibirica. Первые два вида из Север-
ной Карелии проникают и на освободившийся от материкового льда север 
Финляндии и Скандинавии. Характерные предельные линии их ареалов 
огибают территорию Центральной Финляндии, где дольше всего сохранял-
ся ледовый покров [1, 2]. Именно в бореале по Норвегии расселяется 
Aconitum septentrionale. Видимо, в это же время сюда проникают Atragene 
sibirica, Diplazium sibiricum и другие чернево-таежные виды, сохранившие-
ся в норвежских горных изолятах. Их ареал мог сократиться в атлантиче-
ском периоде из-за вытеснения неморальными видами. Вряд ли обоснова-
на гипотеза появления чернево-таежных видов в норвежском аллерёде 
с последующим выживанием в верхнем дриасе [1, 2], тем более что неко-
торые из них найдены и в других регионах Фенноскандии (см. выше). 

С потеплением климата в начале атлантического периода начинается 
расселение Abies sibirica со Среднего Урала в Прикамье и Заволжье, а из 
бассейна Верхней Печоры – в бассейн Вычегды и далее Северной Двины, 
вплоть до формирования западной границы ареала, в целом совпадающей 
с современной [81, 82]. За A. sibirica следуют и травянистые виды чернево-
таежной свиты – Schizachne callosa, Anemonoides altaica, в Заволжье также 
Cicerbita uralensis, Knautia tatarica, Bupleurum aureum, Primula macrocalyx 
(см. выше). В атлантический оптимум эти виды проникают под полог за-
волжских широколиственных, а по его завершении – и елово-широко-
лиственных лесов. Атлантическим временем датируются и находки Ane-
monoides altaica, Knautia tatarica и других чернево-таежных видов в широ-
колиственных лесах Самарской Луки [78]. Здесь эти виды выступают уже 
спутниками Tilia cordata, как и неморальная Carex arnellii, тоже расселив-
шаяся с востока. 

В целом, однако, в атлантический период континентальные ценоэле-
менты в Европейской России в значительной мере замещаются субокеани-
ческими, особенно на западе и юго-западе Русской равнины. В Карелии 
ельники сибирского типа из Picea obovata начинают сменяться лесами ев-
ропейского типа из P. abies и P. × fennica, что продолжается и в субборе-
альном периоде [2, 70]. 

На севере в атлантический оптимум высокотравные ельники с березой 
и вместе с ними бетулярные виды достигают юга п-ова Канин [69], стано-
вятся обычными в Большеземельской тундре, Полярном Предуралье и ни-
зовьях Оби [55]. В атлантическом периоде Западной Сибири сравнительно 
с бореальным происходит континентализация климата [42]. Судя по мак-
роостаткам, это привело к распространению лиственнично-березовых ле-
сов почти до северной оконечности п-ова Ямал [49]. Таким образом, бету-
лярные виды в современных тундрах и ивняках тундровой зоны тоже яв-
ляются преимущественно атлантическими реликтами. 
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На фоне суббореального похолодания и сопровождавшей его экспансии 
темнохвойной тайги Pinus sibirica расселяется из бассейна Печоры на за-
пад до 50° в. д. Его миграция завершилась уже в начале нашей эры [82]; 
позднейшая редукция ареала была сугубо антропогенной. На Урале широ-
колиственные виды деревьев вытесняются Picea obovata и Abies sibirica 
[51, 54]. В Большеземельской тундре появляются сибирские бетулярные 
Angelica decurrens и Cirsium helenioides [55], а на Мурманском побережье 
Баренцева моря – Bistorta major [84]. Однако Cardamine macrophylla и Ge-
ranium krylovii достигают Ямала лишь в субатлантическом периоде, судя 
по резкой северной границе их ареалов [49]. Вдоль берегов Белого моря 
в суббореале распространяются Veratrum lobelianum и Conioselinum tatari-
cum, достигший Кольского Заполярья еще в аллерёде. Понижение базиса 
эрозии рек после регрессии Литоринового моря способствовало миграции 
Bistorta major и Delphinium elatum по долинам Западной Двины, Великой, 
Ловати, Волхова и Мсты. Одновременно бетулярные виды, в том числе 
Lactuca sibirica, вместе с ельниками из Picea × fennica проникают на литори-
новую террасу Финского залива и синхронные ей террасы Ладожского озера 
и озер севера Карельского перешейка. Вторая волна расселения Aconitum 
septentrionale, Diplazium sibiricum, Lactuca sibirica и Viola selkirkii по этим 
террасам происходит уже в субатлантическом периоде во «второй верхний 
максимум ели» [1, 2]. 

Начавшиеся процессы потепления климата заставляют нас вновь ожи-
дать замещения континентальных ценоэлементов субокеаническими, как 
это имело место в атлантическом периоде, и ослабления ценотических по-
зиций бетулярных и чернево-таежных видов. Сказанное поднимает вопрос 
об их охране. 

 
Выводы 

 
1. Совместное произрастание бетулярных и чернево-таежных видов 

в таежной зоне Европейской России характерно для широкотравных пих-
то-ельников Урала и Заволжья, а в таежной зоне севера Европейской Рос-
сии – для приручейных высокотравных ельников и производных от них 
березняков. 

2. На южных пределах ареалов и бетулярные, и чернево-таежные виды 
переходят под полог широколиственных лесов. 

3. На северных пределах ареалов чернево-таежные виды останавлива-
ются на границе таежной зоны. В отличие от них, многие бетулярные виды 
встречаются и в лесотундре, а также в нивальных ивняках тундровой зоны. 

4. В составе обеих свит преобладают мезоэвтрофные виды, что обу-
словлено их континентальностью и позволяет им удерживаться на обнаже-
ниях карбонатных пород. 

5. Несмотря на произрастание в одних и тех же сообществах, бетуляр-
ные и чернево-таежные виды расселялись в разное время: первые – во вре-
мя похолоданий на исходе ледниковых эпох, вторые – во время умеренных 
потеплений на начальных и завершающих этапах межледниковий. 
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6. Приуроченность одних и тех же бетулярных видов к разным типам 
сообществ, как правило, отражает разные волны их расселения. 

7. Выделение Камско-Печорско-Западноуральской подпровинции Запад-
носибирской таежной провинции как особого выдела ботанико-географи-
ческого районирования имеет флороценогенетическое обоснование. 

 
Приложения 1–4 к данной статье доступны по ссылке https://doi.org/ 

10.17223/19988591/72/6 
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Аннотация. Проведен анализ распространения, путей расселения и динами-
ки численности соловья-свистуна и синего соловья на границе их ареалов в Ал-
тае-Саянском регионе и на Западно-Сибирской равнине за 50-летний период. 
Материалы собраны в 1979–1993 гг. в северных низкогорьях Кузнецкого Алатау 
(55°01'–55°29' N, 88°07'–88°29' E) и в 1974–2024 гг. в Томской области (56°07'–
59°42' N, 80°46'–89°03' E). Устойчивое гнездование с максимально высокой чис-
ленностью обоих видов (до 30–60 особей/км2), сравнимое с оптимумами их аре-
алов на юге Дальнего Востока и в Приамурье, отмечено в низкогорье Кузнецко-
го Алатау. В Томской области у соловья-свистуна с начала 1990-х годов наблю-
даются спорадичное не ежегодное гнездование, сокращение и пульсация ареала 
вплоть до полного отсутствия регистраций в течение нескольких лет. Не встре-
чается западнее 85° в. д. Плотность населения в южной тайге не превышает 1–
8 особей/км2, неуклонно снижается от Причулымья на запад до долины Томи. 
Синий соловей продвинулся на север до средней тайги (59°11' N, 86°13' E) и на 
запад до Васюганского заповедника (56°37' N, 80°46' E). Плотность населения 
в южной тайге достигает 15–35 особей/км2. Стал многочислен в пойменных 
ландшафтах, а на гнездование проникает в зону подтаежных лесов значительно 
южнее и западнее границ Томской области. В периоды высокой численности 
у соловья-свистуна отмечено образование плотных, а у синего – линейных гнез-
довых группировок (парцелл) из 2–5 пар с высокой синхронизацией сроков раз-
множения. Это является адаптацией соловьев – поздно прилетающих дальних 
мигрантов – к успешному гнездованию в периферийных частях ареала. В Куз-
нецком Алатау расстояния между гнездами в таких группировках составили у 
соловья-свистуна 20–140, в среднем 75 ± 92 м, у синего – 70–200, в среднем 
114 ± 106 м. При снижении плотности населения расстояния между парами уве-
личиваются, а парцеллярное гнездование становится менее выраженным, что 
чаще наблюдается в равнинной тайге Томской области. 

Ключевые слова: границы ареалов, плотность населения, биотопическое 
распределение, парцеллярные группировки, Кузнецкий Алатау, Томская об-
ласть 
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Summary. Rufous-tailed Robin Luscinia sibilans (Swinhoe, 1863) and Siberian 

Blue Robin Luscinia cyane (Pallas, 1776) are taiga species of Siberian-Chinese origin 
that expanded westward into the Altai-Sayan Ecoregion and the West Siberian Plain 
during the first half of the 20th century. However, they remain poorly studied to date. 
This paper aims to analyze the dispersal routes, current distribution, habitat preferen-
ces, and population dynamics of these nightingales at the westernmost edge of their 
ranges in southeastern Western Siberia over a 50-year period. 

The materials were collected between 1979 and 1993 in the northern low moun-
tains of the Kuznetsk Alatau (55°01'-55°29'N, 88°07'-88°29'E) and from 1974 to 2024 
in 14 districts of Tomsk Oblast (56°07'-59°42'N, 80°46'-89°03'E). These areas are 
grouped into five natural-geographical zones along the dispersal gradient of the night-
ingale, extending from east to west and from south to north: Prichulymye, Tom-
Chulym interfluve, Priobye, Ob-Vasyugan interfluve, and Ket-Tym interfluve. Bird 
counts were conducted using the method developed by Yu.S. Ravkin, as well as the 
absolute mapping method on model sites. The total length of the routes was approxi-
mately 1.600 km in the Kuznetsk Alatau and more than 3.800 km in Tomsk Oblast. 

In the Altai-Sayan mountain region, since the known distribution boundary in the 
Northeastern Altai, only the Siberian Blue Robin has expanded westward to the 
Northern and Northwestern Altai, reaching as far as the Tigirek and West Altai re-
serves over the past half-century. In the Kuznetsk Alatau, which lies entirely within 
the breeding range, both nightingale species actively colonize dark coniferous, aspen-
fir (chernevaya) taiga, and mixed forests in low- and mid-mountain areas. Additional-
ly, the Siberian Blue Robin nests in the pre-goltsy crooked forests of the highlands at 
altitudes up to 1000 meters. 

Nightingales expanded eastward from the West Siberian Plain into the southern 
taiga of Yenisei Siberia at the beginning of the 20th century. Between the 1940s and 
1970s, they advanced far north into the middle taiga, reaching the Turukhansk region 
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(62°20'N, 89°00'E) from the northern foothills of the Eastern Sayan along the Yenisei 
River valley, including the right bank and spurs of the Yenisei Ridge. Meanwhile, the 
Rufous-tailed Robin extended its range to the borders of the northern taiga (64°26'N, 
87°32'E). Long-term observations revealed that their dispersal eastward into the 
southern taiga of Western Siberia (Tomsk Oblast) follows two main 'corridors' from 
Krasnoyarsk Krai, originating in the taiga of the northern foothills of the Eastern Sa-
yan and the Kemchug Upland along the Chulym River valley; and another northward 
from Kemerovo Oblast along the northern spurs of the Kuznetsk Alatau and the Tom-
Chulym interfluve. A more northern colonization route westward along the Ob-Yeni-
sei watershed and the Ket River valley appears unlikely. 

In Tomsk Oblast during the 1960s to 1990s, the Rufous-tailed Robin and Siberian 
Blue Robin inhabited only the southeastern part of the region, within the zone of sub-
taiga forests and southern taiga, extending from the Middle Prichulymye and the Tom 
River basin to the Ob River valley. The stable northern limit of their distribution 
reached 57°N, with only isolated sightings recorded as far north as 58°N (See Fig. 1). 
To the west, their range extended in a narrow “tongue” along the left bank of the Ob 
River up to 82°E. They were not observed south or west of the borders of Tomsk Ob-
last on the West Siberian Plain. Since the early 1990s, the Rufous-tailed Robin has 
exhibited noticeable fluctuations and a contraction in its range. Its current distribution 
remains stable only in the Prichulymye, extending northward to 58°N. Westward, 
sightings are not recorded annually, are confined to the Tom River basin (84°-85°E), 
and are nearly absent in the Priobye. In contrast, the Siberian Blue Robin’s nesting 
range has expanded significantly. In the Priobye and on the right bank of the Ob Riv-
er, it has reached the boundary of the middle taiga at 59°N. In the Ob-Vasyugan inter-
fluve, the Siberian Blue Robin has recently extended its range westward to 80°E. Fur-
thermore, in 2018-2019, it was recorded nesting much farther south in the subtaiga 
mixed forest zone near Novosibirsk, and in July 2024, it was found on the Turtas Riv-
er in the Uvatsky District of Tyumen Oblast - 450 km west of its previously known 
sites in Tomsk Oblast. 

A consistently high nesting density of Rufous-tailed Robin (ranging from 10 to 
45, with a mean of 28 individuals/km2) and Siberian Blue Robin (ranging from 11 to 
40, with a mean of 30 individuals/km2) has been observed over many years, along 
with the greatest diversity of inhabited locations, in the northern low mountains of the 
Kuznetsk Alatau. These species prefer various habitats within dark coniferous and as-
pen-fir (chernevaya) taiga, as well as fir, coniferous-small-leaved, and aspen forests 
on mountain slopes and along river valleys. In some seasons, the abundance of Ru-
fous-tailed Robin reaches 54-65 individuals/km2, while that of Siberian Blue Robin 
reaches 50-60 individuals/km2. 

In the southern taiga of Tomsk Oblast, the Rufous-tailed Robin was abundant (8-
15 individuals) only during the 1960s to 1980s in the Prichulymye and the Tom-
Chulym interfluve. Over the past 50 years, significant fluctuations in population num-
bers have been observed, including complete absences of sightings for several years 
near the western range around Tomsk and in the Priobye. Population density nowhere 
exceeds 1-8 individuals per km2 (See Table 1), and from the Prichulymye westward to 
the Tom River valley, it steadily decreases by a factor of 2 to 3. 

The Siberian Blue Robin is distributed more evenly. From the 1960s to the 1990s, 
its abundance in the Prichulymye ranged from 13 to 30 individuals per square kilome-
ter, while in the rest of the territory up to the left bank of the Ob River, it ranged from 
2 to 12 individuals per square kilometer. During a 2- to 3-fold decline in population 
between 2000 and the 2010s, it remained common in the Prichulymye (2-9 indivi-
duals/km2) and in the Tom and Ob basins (1-4 individuals/km²). Over the past 5 to 
10 years, nesting density throughout the southern taiga of Tomsk Oblast has increased 
three- to sixfold, reaching 15 to 35 individuals per square kilometer (See Table 2). A 
significant expansion in the diversity of habitats occupied by the species has also been 
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observed, including floodplain landscapes along the Ob River and the river valleys of 
the Ob-Vasyugan interfluve. 

During periods of high abundance, the Rufous-tailed Robin forms dense nesting 
groups, while the Siberian Blue Robin establishes linear vocal-nest groupings (par-
cels) consisting of 2-5 pairs with highly synchronized breeding periods. These birds 
persist in the same habitats for several consecutive years. This behavior represents an 
adaptation of nightingales - late-arriving long-distance migrants - to successful nest-
ing in the peripheral parts of their range. When abundance decreases, the distances be-
tween nightingale nesting sites increase, and parcel nesting becomes less pronounced, 
with single pairs becoming more common; this pattern is more typical of the southern 
taiga in Tomsk Oblast. In the Kuznetsk Alatau, all Rufous-tailed Robin nests (n = 45) 
were located 20-300 m apart (mean 128 ± 180 m), with nests within dense groups 
spaced 20-140 m apart (mean 75 ± 92 m). Distances between groups ranged from 400 
to 600 m. In linear groups of Siberian Blue Robins, nests (n = 16) and territorial sing-
ing males (n = 11) were observed 70-200 m apart (mean 114 ± 106 m), while single 
pairs were located 200-400 m from the linear parcel groups. 

Currently, favorable nesting conditions with a high population density of Rufous-
tailed Robin and Siberian Blue Robin - comparable to the optimal densities observed 
in their southern Far East ranges - are fully established in the mountain-taiga land-
scapes of the low mountains of the Kuznetsk Alatau. These conditions are still devel-
oping at the edge of their distribution in the flatland taiga of southeastern Western Si-
beria. 

The article contains 1 Figures, 2 Tables and 81 References. 
Keywords: range boundaries, population density, biotopic distribution, parcel 

groups, Kuznetsk Alatau, Tomsk region 
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Введение 
 
Соловей-свистун Luscinia sibilans (Swinhoe, 1863) и синий соловей Lus-

cinia cyane (Pallas, 1776) – типичные таежные виды сибирско-китайского 
происхождения, которые с начала XX века активно расселяются в запад-
ном и южном направлении по таежным ландшафтам Алтае-Саянской гор-
ной страны и с середины века продвинулись от южной тайги левобережья 
Енисея на Западно-Сибирскую равнину [1–3]. Особенности современного 
распространения и численности этих видов соловьев до настоящего време-
ни по всему ареалу, за исключением Дальнего Востока и Приамурья [4–9], 
остаются слабо изученными. Прежде всего, это касается территорий юго-
востока Западной Сибири, где установлены западные и северные пределы 
их распространения. Высока вероятность того, что это области споради-
ческого гнездования или области ареала, где граница имеет явно выражен-
ный пульсирующий характер, как это наблюдается у соловья-свистуна 
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в горах Северо-Восточной Азии [10] и в Алтае-Саянском экорегионе в пре-
делах Средней Сибири [11]. Известно, что периферийные популяции птиц 
характеризуются спорадическим распределением, резкими колебаниями 
численности и нерегулярным гнездованием [10, 12].  

За 50-летний период накоплены данные о встречах соловья-свистуна и 
синего соловья в различных районах Алтае-Саянской горной страны, 
включая Кузнецкий Алатау (преимущественно наши исследования), и рав-
нинной части Западной Сибири, в том числе Томской области. В опубли-
кованных работах по орнитофауне и населению птиц того или иного райо-
на в повидовых очерках чаще всего приводятся фаунистические сведения, 
иногда материалы о численности, биотопическом размещении в периоды 
пролета и в гнездовой сезон. Однако полная картина современного распро-
странения и динамики численности остается до конца не выясненной. Рас-
сматриваемый в настоящей работе Кузнецкий Алатау полностью входит 
в гнездовой ареал, но представляет несомненный интерес, как самый се-
верный горный массив в пределах Западно-Сибирской равнины, вытяну-
тый в меридиональном направлении между Кузнецкой и Минусинской 
степными котловинами. Его северные отроги доходят до 56 параллели, 
достигают подтаежных лесов и южной тайги лесной зоны Томского При-
обья, что способствует расширению границ обитания многих таежных ви-
дов птиц, в том числе и соловьев. В Томской области проходят северо-
западная и северная границы обитания этих видов, которые по имеющимся 
сводкам и справочникам [13–16] определены приблизительно на основа-
нии находок первой половины прошлого века.  

По сути, до сих пор единственными публикациями, где уточняются 
границы распространения соловьев на Западно-Сибирской равнине, осно-
ванные на наблюдениях, проведенных в 1940–1970-х гг., остаются работы 
К.А. Юдина [3, 17], С.С. Москвитина [18] и А.М. Гынгазова в соавторстве 
с С.П. Миловидовым [19]. Отсутствие более поздних исследований и обзо-
ров по соловьям, несмотря на значительное число опубликованных работ 
по населению птиц, можно объяснить несколькими причинами. Во-первых, 
это связано со спорадичностью распространения, низкой плотностью, рез-
кими колебаниями численности в разные годы и нерегулярным гнездова-
нием соловьев в некоторых районах исследований, особенно в периферий-
ных популяциях на границе их ареалов. Во-вторых, с крайней нерегуляр-
ностью и неравноценностью таких исследований на рассматриваемой тер-
ритории за многолетний период, например, в северных районах Томской 
области. В-третьих, с ограниченной доступностью предпочитаемых этими 
соловьями гнездовых территорий, которые они заселяют преимущественно 
в захламленных участках тайги и по труднопроходимым долинам таежных 
рек.  

Цель работы – анализ путей расселения, современного распростране-
ния, территориального распределения и численности двух ранее слабо 
изученных видов соловьев рода Luscinia на границе ареалов в юго-восточ-
ной части Западной Сибири на территории Кузнецкого Алатау и Томской 
области. 
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Материалы и методики исследования 
 
Соловей-свистун и синий соловей регистрируются в подавляющем 

большинстве случаев по поющим самцам во время учетов на маршрутах, 
проводимых, как правило, в утренние часы. Однако, несмотря на активное, 
хорошо определяемое, «дальнобойное» [6] пение самцов обоих видов, об-
щеизвестны скрытность и осторожность соловьев, своеобразная динамика 
суточной активности пения в гнездовой период. Наибольшая активность 
в светлое время суток наблюдается только в период прилета и начала раз-
множения. Большую часть гнездового сезона соловьи поют преимуще-
ственно в сумеречное и ночное время, а в период выкармливания почти 
замолкают. Все это приводит к трудностям в их обнаружении, пропускам и 
неполноте учетных данных. Для объективной оценки численности и до-
стоверности гнездования необходимо проведение дополнительных учетов 
в сумеречное время, картирование всех гнездовых территорий на пробных 
площадках, желательно с детальным обследованием участков в поисках 
гнезд, что требует больших временных затрат. Такие методы стали широко 
использоваться в последние десятилетия при изучении сообществ, прежде 
всего, гнездящихся лесных птиц [20–22]. 

Наши исследования охватывают период с 1974 по 2024 гг. В Кузнецком 
Алатау полномасштабное изучение летнего населения птиц во всех высот-
ных поясах от предгорных степей до высокогорных тундр выполнено нами 
на территории Кемеровской области и Республики Хакассия в 1978–
1993 гг. Результаты опубликованы в ряде работ [23–25] и обобщены в мо-
нографии «Птицы Кузнецкого Алатау. Численность. Гнездовая биология. 
Структура и динамика сообществ» [26]. В настоящей статье использованы 
материалы по соловьям, собранные в 1979–1990 гг. только в северных низ-
когорьях в Тисульском районе Кемеровской области (Берикульский стаци-
онар). Район наблюдений охватывает лесные, таежные и таежно-черневые 
ландшафты на правобережье р. Кия от пос. Новый Берикуль до пос. Бело-
горск (в пределах географических координат 55°01'–55°29' N, 88°07'–
88°29' E, 360–780 м над ур. м.). Учеты численности птиц на постоянных, не 
строго фиксированных маршрутах с нормой не менее 5 км за две недели 
наблюдений в каждом местообитании проведены с мая по сентябрь 1979–
1983 гг. (5 лет) в 16 типах ландшафтных урочищ. Регистрировались все 
птицы с последующим раздельным пересчетом данных на площадь (коли-
чество особей на 1 км2) по среднегрупповым дальностям обнаружения [27, 
28]. Дополнительные маршрутные учеты в местах предпочтительного 
гнездования соловьев с картированием территорий гнездящихся пар и 
гнездовых участков [29] выполнены с мая по август 1984–1990 гг. Общая 
протяженность основных маршрутов составила более 1200 км, дополни-
тельных – около 380 км. Результаты учетов усреднены по половинам ле-
та – с 16 мая по 15 июля и с 16 июля по 31 августа. Маршрутные учеты 
позволили получить сравнимые материалы по биотопическому размеще-
нию и численности всего населения птиц исследуемого района, но их явно 
недостаточно для выявления реальной плотности гнездования и ее много-
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летней динамики у таких скрытных видов, как соловьи. В 1984–1988 гг. на 
постоянных пробных (модельных) площадках проводили абсолютный учет 
с картированием всех гнездовых территорий поющих самцов, гнездовых 
пар и обнаруженных гнезд [21].  

В Томской области за 50-летний период (1974–2024) материалы собра-
ны нами во время полевых экспедиций по изучению летнего населения 
птиц в зоне подтаежных лесов, южной и средней тайги в 14 администра-
тивных районах в бассейнах рек Чулым, Томь, Обь и Кеть (в пределах гео-
графических координат 56°07'–59°42' N, 80°46'–89°03' E) и частично опуб-
ликованы [30–36]. Все районы объединены в пять природно-географичес-
ких провинций в направлении расселения соловьев по градиентам с восто-
ка на запад и с юга на север (в скобках указаны годы проведения учетов и 
географические привязки):  

1. Причулымье: Тегульдетский район (2017, Белоярское сельское посе-
ление, пос. Белый Яр, болотная система Улух-Чаях, р. Чулым); Зырянский 
район (2012, Тонгульский заказник, р. Четь, р. Кия, с. Зырянское, пос. Ту-
кай; 2017, Зырянское сельское поселение, с. Семеновка, с. Цыганово, р. Яя, 
болотно-лесной массив Челбак [36]); Асиновский район (2021, озера Тур-
гайское и Щучье); Первомайский район (2023, Комсомольское сельское 
поселение, Октябрьский заказник, с. Комсомольск, р. Чичкаюл, р. Чулым; 
2024, Куяновское сельское поселение, д. Малиновка, д. Березовка, пос. Го-
родок, р. Чулым).  

2. Томь-Чулымское междуречье: Томский район (1994–2001, 2014, 
2024, городские округа Томск и Северск, р. Томь, р. Киргизка; 2008, 2010, 
долины притоков Томи Камышка, Самуська, Ушайка, Тугояковка [33]; 
2016, Наумовское, Малиновское, Итатское сельские поселения). Дополни-
тельно использованы неопубликованные материалы учетов и фаунистиче-
ские заметки С.П. Миловидова по г. Томску и его окрестностям за период 
1970–2010 гг.  

3. Приобье: Кожевниковский район (1975–1977, Таганский заказник, 
д. Могильники, р. Таган, р. Обь; 1988–1990, 2013–2016, Кожевниковское 
сельское поселение, с. Киреевск, р. Обь); Шегарский район (2001, Иловс-
кий заказник, с. Вознесенка, д. Тызырачево, д. Федораевка; 2019, Северное 
сельское поселение, с. Гусево, с. Монастырка, д. Подоба, р. Мингерь; 2022, 
Трубачевское сельское поселение, с. Трубачево, с. Малобрагино, д. Бушуе-
во, оз. Султуган, р. Обь, р. Аверичева, р. Елбогач); Томский район (1974–
1975, Моряковское сельское поселение, с. Поздняково, р. Обь); Кривоше-
инский район (2018, 2020, Иштанское сельское поселение, с. Иштан, 
д. Кайбасово, р. Обь, р. Мингерь; 2020, Кривошеинское сельское поселе-
ние, с. Кривошеино, с. Жуково, с. Исламбуль, Першинский заказник, р. Обь, 
оз. Монатка; 2021, Красноярское сельское поселение, Першинский заказ-
ник, р. Монатка, с. Красный Яр, р. Обь); Молчановский район (2010, лево-
бережье Оби, с. Молчаново; 2013, Верхне-Соровский заказник); Парабель-
ский, Каргасокский районы (2008, 2009, долина р. Пайдугино, оз. Польто-3 
[34, 35].  
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4. Обь-Васюганское междуречье: Бакчарский район (2008, 2009, бас-
сейн рек Тетеринка, Андарма [32]; 2021, Васюганский заповедник, верхо-
вья р. Парбиг); Чаинский район (2013, Поскоевский заказник, р. Нюрса); 
Каргасокский район (1976, верховья р. Васюган, пос. Майск). 

5. Кеть-Тымское междуречье. Верхнекетский район (1980–1982, пос. Ни-
бига, Виссарионов бор [30]; 2009, пос. Клюквинка, Центральный, реки 
Кеть, Орловка, Ломоватая [34]). 

Абсолютные высоты местности: на правобережье Чулыма – 120–170, в 
долине и пойме Чулыма – 95–130, на междуречье Томи и Чулыма, куда 
заходят северные отроги Кузнецкого Алатау – до 180–210, в долинах и 
поймах Оби и Томи – 65–80, на левобережье Оби 90–125, на Кеть-
Тымском междуречье 120–145 м над ур. м. В каждом районе обследования 
маршрутные учеты проведены с мая по август по среднегрупповым даль-
ностям обнаружения в междуречных, надпойменных и пойменных ланд-
шафтах [27, 28]. Протяженность маршрутов в конкретном районе в соот-
ветствии с разнообразием местообитаний составила за сезон от 90 до 
240 км, в целом за все годы – более 3800 км. Использованы данные по чис-
ленности только в гнездовой период с момента прилета соловьев (конец 
мая – начало июня) до покидания выводками гнездовых участков (2-я де-
када июля). Это сравнимо с усредненными показателями их обилия в 1-й 
половине лета, которые чаще всего приведены в публикациях других авто-
ров для этого региона [37–46]. В некоторых местообитаниях для исключе-
ния пропуска гнездящихся пар проводили дополнительные специальные 
учеты поющих самцов в сумеречное и ночное время. Материалы по коль-
цеванию птиц на учебно-научной станции ТГУ «Полигон Коларово» в 
2010–2023 гг. предоставлены доцентом ТГУ С.И. Гашковым. Также в ана-
лиз включены данные доступных ресурсов Sibirds.ru и iNaturalist.org c точ-
ными фактами фоторегистраций соловьев в конкретных районах за 2015–
2024 гг. 

При описании обилия птиц использована шкала балльных оценок (ред-
кий, обычный, многочисленный) А.П. Кузякина [47]. Показатели обилия, 
если нет иных уточнений, приводятся в особях/км2. Для каждого района 
наблюдений результаты учетов за несколько лет в одних и тех же или од-
нотипных лесных местообитаниях объединены. Для категорий «редкий» 
(0,1–0,9) и «обычный» (1–9) рассчитаны средние значения, для категории 
«многочисленный» (более 10) показан интервал значений от – до. Место-
обитания, где соловьи встречены крайне редко, эпизодически или отсутст-
вовали (например, лесо-полевые биотопы, сельхозугодья, открытые верхо-
вые и низинные болота) в анализе не рассматриваются. При расчете сред-
них расстояний между гнездами соловьев во всей выборке и в гнездовых 
агрегациях использованы средние арифметические значения со стандарт-
ным (среднеквадратическим) отклонением. Русские и латинские названия 
видов приведены по Е.А. Коблику и В.Ю. Архипову [48]. 
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Результаты исследования и обсуждение 
 
Распространение и границы ареалов. В Алтае-Саянской горной стране 

западной границей распространения соловья-свистуна и синего соловья 
указаны Северо-Восточный Алтай в районе Телецкого озера и Салаирский 
кряж, к югу до 51-й параллели в Центральном Алтае [13–15]. Эти сведения 
базируются на монографических сводках В.А. Хахлова [49] и П.П. Сушки-
на [2], которые обобщили материалы исследований, выполненных в конце 
XIX – начале XX века. В последние годы появились сведения о гнездова-
нии обоих видов за пределами указанных границ в Центральном Алтае 
[50], о встречах и гнездовании синего соловья в Северном Алтае [51], в 
Западно-Алтайском заповеднике [52], в Северо-Западном Алтае в Тиги-
рекском заповеднике [53]. Оба вида включены в Красную Книгу Алтайско-
го края [54] в статусе «редкий вид на периферии и границе ареала». В Куз-
нецком Алатау, полностью входящем в гнездовой ареал, соловьи активно 
заселяют темнохвойную, черневую тайгу и смешанные леса в низкогорье и 
среднегорье северного, западного и восточного макросклонов, а синий со-
ловей проникает на гнездование в предгольцовые криволесья высокогорий 
на высотах до 1000 м [26]. На Западно-Сибирской равнине западная и се-
верная граница распространения обоих видов проходит по долине Оби ни-
же устья Томи, к северу до 58-й параллели. Восточнее в Приенисейской 
Сибири северная граница распространения у синего соловья достигает 61-й 
параллели, у соловья-свистуна – 63-й [14–16]. Эти границы в Томской обла-
сти определены еще в 1960–1970-х гг. [18, 19] и до сих пор не уточнялись.  

Соловей-свистун. В середине прошлого века заселял все южные районы 
области от Томского Причулымья на востоке до Томска и долины Оби на 
западе. По данным С.С. Москвитина [18], на север доходил до среднего те-
чения Чулыма, на запад – до 85° восточной долготы. Севернее в 1960-х го-
дах обнаружен в верховьях р. Кеть в пределах Красноярского края [18, 55], 
а в Томской области – на междуречье Кети и Чулыма [19]. В 1980–1982 гг. 
встречен нами в кедровом массиве «Виссарионов бор» у пос. Нибига 
(58°17' N, 84°53' E) [30]. Постоянно гнездился на Обь-Чулымском меж-
дуречье [18, 19]. В Приобье на левобережье Оби в 1967 г. отмечен на гнез-
довании примерно в 100 км к северо-западу от Томска в тайге междуре-
чий в долине р. Икса у бывшей д. Карагай Бакчарского района (57°02' N, 
82°57' E) [37, 56], где был обычен еще в 1990 г. [41]. Южнее по Оби 
в 1975 г. встречен у с. Киреевск Кожевниковского района [19]. В июне 
1978 г. С.С. Москвитин его отмечал еще южнее – на границе с Новосибир-
ской областью на р. Кинда у с. Базой (55°44' N, 83°21' E) [30]. Это самая 
южная находка в Томском Приобье. Однако в 1988–1990 и 2013–2016 гг. 
в Кожевниковском районе нами не обнаружен. Севернее соловей-свистун, 
как и синий соловей, за время многолетних наблюдений (1970–1990 гг.) ни 
разу не отмечен в южно-таежной пойме Оби в Кривошеинском, Чаинском 
и Колпашевском районах [41, 57, 58]. 

С 2000-х годов по настоящее время на востоке области отмечен по все-
му Причулымью (рис. 1): на юге от границы с Красноярским краем, на се-
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вере до р. Чичкаюл и оз. Большие Чертаны (57°36' N, 86°12' E), в Нижнем 
Причулымье и севернее по Оби не встречается [36, 41, 42, наши данные]. 
На Обь-Чулымском междуречье, в окрестностях Томска и в бассейне Томи 
встречается спорадично и не ежегодно [34, 47, наши данные]. Фактически 
перестал регистрироваться по всей долине и на левобережье Оби от южной 
границы области. В Приобье нами встречен лишь дважды: в 2013 г. в Верх-
не-Соровском заказнике у оз. Слапешное (57°32' N, 84°15' E) и в 2018 г. 
в среднем течении р. Мингерь в 8 км ниже д. Подоба на границе с Боль-
шим Обским болотом (57°05' N, 84°11' E). В XXI веке соловья-свистуна ни 
разу не встретили во всем Томском Привасюганье [44], Прикетье [34, 43, 
наши данные] и Притымье [35, 45]. 

Синий соловей. В середине прошлого века, по данным С.С. Москвитина 
[18], граница распространения синего соловья проходила на востоке обла-
сти от среднего течения Чулыма до Томска и захватывала весь бассейн 
Томи. В 1970-х годах уточнено, что северная граница в Томской области 
проходит по средней Кети у пос. Белый Яр (58°26' N, 85°02' E) [19] и с. Ко-
ломино на Оби (57°50' N, 83°20' E) [59], а западная идет на правобережье 
Оби вдоль южных границ Васюганья по долине р. Иксы у пос. Карагай 
(57°02' N, 82°57' E) [37, 56], у с. Бакчар (57°01' N, 82°04' E) и долине р. Ше-
гарки у д. Маркелово и Гынгазово (56°38' N, 83°35' E) [19]. 

 

 
 

Рис. 1. Границы распространения соловья-свистуна Luscinia sibilans и синего  
соловья Luscinia cyane в Томской области. Границы распространения: 1 – обоих  
видов в 1960–1990 гг., 2 – соловья-свистуна в 2000–2024 гг., 3 – синего соловья  

в 2000–2024 гг. Единичные точки встреч: 4 – синего соловья в 1960–1990 гг.,  
5 – соловья-свистуна в 2000–2024 гг. 

[Fig. 1. Distribution boundaries of the Rufous-tailed Robin Luscinia sibilans and the Siberian blue 
Robin Luscinia cyane in the Tomsk region. Distribution boundaries: 1 - both species in 1960-1990,  
2 - Rufous-tailed Robin in 2000-2024, 3 - Siberian blue Robin in 2000-2024. Single meeting points:  

4 - Siberian blue Robin in 1960-1990, 5 - Rufous-tailed Robin in 2000-2024] 
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Нами встречен на гнездовании в 1976 г. в 350 км западнее долины Оби 
в верховьях р. Васюган у с. Майск Каргасокского района (57°48' N, 
77°13' E); в 1977 г. – в долине Оби у с. Вороново и д. Еловка Кожевников-
ского района (55°56' N, 83°44' E) в 20 км от границы с Новосибирской об-
ластью. На р. Таган у д. Могильники (56°07' N, 84°02' E) 4 июля 1977 г. 
в сеть отловлена взрослая самка с хорошо выраженным наседным пятном, 
у д. Поздняково на Оби (56°40' N, 84°19' E) 13 июня 1977 г. добыт самец 
с увеличенными гонадами. В средней и северной тайге лесной зоны При-
обья не обнаружен [38, 39]. В 1980–1990-х годах мы постоянно встречали 
синего соловья на правобережной террасе и островах Оби у с. Киреевск, 
а на левобережном междуречье у с. Плотниково он стал обычным и места-
ми многочисленным видом [41]. Пойму на Оби не заселял, известны толь-
ко два случая отловов в сеть самца (25 июня 1988 г.) и самки (16 июня 
1990 г.) синего соловья у оз. Монатка (57°21' N, 84°07' E) (личное сообще-
ние С.И. Гашкова).  

За последние 30 лет подтверждены повсеместное распространение и 
стабильное гнездование синего соловья по всему указанному ареалу, выяв-
лено его продвижение в северном и западном направлении (рис. 1). Широ-
ко распространен по всему Причулымью, на Томь-Чулымском междуречье 
и в бассейне Томи [33, 40, 41, наши данные]. Постоянно встречается в до-
лине Оби и в пойме от южных границ области до Колпашевского района, 
включая Нижнее Причулымье (57°36' N, 84°17' E) и Прикетье [40, 42, наши 
данные]. В 2009 г. встречен нами на Кеть-Тымском междуречье на р. Ор-
ловка (59°11' N, 86°13' E) и в Кеть-Касском заказнике (59°03' N, 88°11' E) 
[34]. Но пока, как и соловей-свистун, не встретился во всем Томском При-
тымье [35, 45]. В 2023 г. Дмитрий Низовцев [60] сфотографировал самку и 
слетка 5 августа в 50 км севернее у оз. Карасевое в Колпашевском районе 
(58°16' N, 82°22' E). На сегодня это самая северная находка на левобережье 
Оби. На Обь-Васюганском междуречье в Бакчарском районе в 2008 г. си-
ний соловей был обычен примерно в 40 км западнее с. Бакчар в среднем 
течении р. Андарма [33]. В 2021 г., по нашим данным, еще в 45 км на юго-
запад от р. Андарма их было много в верховьях р. Парбиг на территории 
Васюганского заповедника (56°37' N, 80°46' E). В 2013 г., примерно в 
130 км к северо-востоку встречался на территории Чаинского района в По-
скоевском заказнике (57°49' N, 82°04' E), но в 2003–2005 гг. западнее и се-
вернее по всему Привасюганью в пределах Каргасокского района не обна-
ружен [44].  

Можно уверенно утверждать, что в Томской области оба вида соловьев 
заселяют только восточную часть региона в пределах подзоны подтаежных 
лесов и южной тайги, простирающейся на север до 59°30' N. У соловья-
свистуна с начала 1990-х наблюдается сокращение области распростране-
ния. Границы ареала «заметно пульсируют», устойчивы только в Причу-
лымье. Западнее встречи регистрируются не ежегодно, ограничены бас-
сейном р. Томи и практически отсутствуют в Приобье. Современная гра-
ница гнездового ареала синего соловья продвинулась от долины Оби на 
запад до 80° E. Более того, в 2018–2019 гг. впервые найден на гнездовании 
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в Ботаническом саду Новосибирского Академгородка [61], входящего 
в зону подтаежных смешанных лесов, где он ранее в гнездовой период не 
встречался [42, 62]. В июле 2024 г. самца на вероятном гнездовом участке 
наблюдали на р. Туртас в Уватском районе Тюменской области [63], что 
примерно на 450 км западнее его мест регистрации в Томской области. 
Северная граница обитания этого вида на правобережье Оби вышла за 
59 параллель, но требуются дополнительные исследования, так как в Кар-
гасокском районе они не проводились 15 лет, в Александровском – более 
50 лет.  

Территориальное распределение и численность. Для Кузнецкого Алатау 
в конце 1990-х годов А.А. Васильченко [64] описывает соловья-свистуна и 
синего соловья как редких гнездящихся птиц (0,3–0,8), предпочитающих 
темнохвойную и черневую тайгу в границах горнолесного пояса. Подроб-
ный анализ пространственного распределения, сезонной и многолетней ди-
намики численности этих соловьев во всех высотных поясах от предгор-
ных степей до высокогорных тундр на северном (Кемеровская область) и 
восточном (Республика Хакассия) макросклонах изложен в монографии 
С.П. Гуреева и К.В. Торопова [26]. В Томской области помимо фаунисти-
ческих данных накоплены и систематизированы материалы учетов, прове-
денных по единой методике [27] разными исследователями. Это позволило 
сделать ряд обобщений по распределению и численности соловьев в гнез-
довой период и выявить их изменения за 50 лет. Неопубликованные ре-
зультаты наших исследований за 30-летний период представлены 
в табл. 1, 2. 

Соловей-свистун. В северных низкогорьях Кузнецкого Алатау в гнездо-
вой период (1-я половина июня – 1 половина июля) каждый год был мно-
гочисленным в черневой склоновой тайге и пихтово-мелколиственных ле-
сах (20–45, в среднем 34), а также в темнохвойной тайге, крупнотравных 
осиновых лесах, в долинных пихтово-осиново-березовых лесах по р. Мок-
рый Берикуль и кедрово-пихтово-березовых редколесьях (10–19, в среднем 
13). В остальных лесных, лесолуговых местообитаниях и на зарастающих 
вырубках был обычным (2–9), редким на припоселковых лугах-покосах 
с куртинами темнохвойных пород (0,2–0,6) и полностью отсутствовал 
в сосновых посадках и в поселке. По годам наибольшие колебания числен-
ности соловья-свистуна отмечены в разреженных мелколиственных и до-
линных лесах, а также в глухой березово-кедрово-пихтовой тайге. Здесь за 
5-летний период (1979–1983) в отдельные сезоны он был и редким, и 
обычным, и многочисленным, плотность населения изменялась в 3–10 раз 
(0,9–20). С другой стороны, в 1984–1988 гг. в наиболее предпочитаемых 
черневых, пихтовых и осиново-пихтовых лесах он всегда оставался много-
численным, а обилие на маршрутах в отдельные сезоны достигало 54–
65 особей/км2. При картировании всех поющих самцов, гнездовых участ-
ков и гнезд на модельных площадках в этих местообитаниях плотность 
населения составляла 32–40 пар/км2, что сопоставимо с результатами 
маршрутных учетов [26]. Отметим, что в июне 2005 г. в этом районе на 
всех участках низкогорий соловей-свистун встречался реже [65].  
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В 2006–2007 гг. в заповеднике «Кузнецкий Алатау» в юго-западной ча-
сти у кордона «Средняя Маганакова» и в северной части в верховьях 
р. Кия у кордона «Безымянный» он был только обычным или редким в 
темнохвойной и в смешанной полузаболоченной тайге [66, 67]. 

Из всех Алтайских горных провинций в гнездовой период этот соловей 
был многочисленным только в 1960-х годах в черневом низкогорье Севе-
ро-Восточного Алтая в осиново-пихтовой и кедрово-пихтовой тайге (8–14) 
[68]. В 1998 г. его здесь стало меньше в 2–4 раза, многочисленным (17–27) 
оставался лишь в период прилета и пролета, а на гнездовании (2-я полови-
на июня – 1-я половина июля) был обычен [69]. По нашему мнению, такие 
различия связаны с неполнотой учетов и неточным разделением сезона на 
предгнездовой (пролетный) и гнездовой периоды. По нашим многолетним 
наблюдениям в Кузнецком Алатау, весенний пролет соловьев-свистунов не 
выражен. Самцы по прилету начинают очень активно петь сразу на гнездо-
вых участках. Численность резко возрастает обычно в течение 2–4 дней 
после регистрации первых особей. Самки появляются через 1–2 дня и сра-
зу приступают к постройке гнезд. В большинстве гнезд откладка яиц за-
канчивается к 15–20 июня, когда интенсивность пения самцов снижается 
в 2–3 раза, и они значительно реже регистрируются на учетах [26]. Таким 
образом, его высокое обилие после прилета в 1-й половине июня 1998 г. 
(17–27) – это не «интенсивный пролет на фоне гнездования» [69], а период 
активного пения территориальных самцов в начале сезона размножения. 
С другой стороны, вполне вероятно, что с конца XX века наблюдается яв-
ный спад численности соловья-свистуна, отмеченный нами как в Кузнец-
ком Алатау, так и в равнинной тайге Западной Сибири. 

В Томской области начал гнездиться только с начала 1950-х гг. В При-
чулымье в 1960–1970-х гг. в Тегульдетском районе численность в наиболее 
предпочитаемых смешанных, лиственно-темнохвойных и елово-пихтовых 
лесах достигала 8–15 [18], на левобережном Причулымье – 3–5, на Кеть-
Чулымском междуречье – 1–2 пары/км2 [19]. В 1994 г. в окрестностях 
пос. Четь-Конторка и по Чети на гнездовании был многочисленным в бере-
зово-темнохвойных заболоченных лесах (11), обычным – почти во всех 
междуречных и пойменных лесах, а также на зарастающих вырубках (1–8) 
и редким – в сосняках (0,5) [41]. Уже в 1998–2001 гг. в Тегульдетском и 
Зырянском районах его обилие снизилось в 4–5 раз: обычным он оставался 
только в темнохвойной тайге, пихтачах и березово-темнохвойных лесах 
(по 2), в остальных лесных местообитаниях, как и севернее в Первомай-
ском районе у оз. Большие Чертаны и по р. Чичкаюл, был редким (0,1–0,9) 
или отсутствовал [40]. По нашим данным (табл. 1), в Причулымье в 2012 г. 
его встретили только в темнохвойно-мелколиственном лесу в долине 
р. Четь (2). В 2017 г. в Тегульдетском и Зырянском районе обилие в сме-
шанных лесах и тайге не превышало 1–4 особи/км2. Изредка встречался 
в других лесных биотопах. В 2023–2024 гг. в Первомайском районе чис-
ленность увеличилась в несколько раз. Отмечен во всех таежных и темно-
хвойно-мелколиственных лесах, включая заболоченные (2–8). По берегам 
р. Чичкаюл на отрезке реки в 10–12 км мы регистрировали до 5–6 поющих 
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самцов. На юге района у д. Малиновка обычен в заболоченной тайге (6) и 
редок в березняках-ивняках в высокой пойме р. Чулым (0,4). 

На Томь-Чулымском междуречье в Томском районе наибольшая чис-
ленность (8–11 пар/км2) отмечена в 1960-х гг. в таежных массивах восточ-
нее Томска [18, 19]. С тех пор до настоящего времени прослежены перио-
ды спадов и увеличения обилия этого соловья, но он нигде не был много-
численным. В 1970-х, по данным С.П. Миловидова, изредка гнездился 
в Университетской роще и в зеленой зоне г. Томска [70], а в окрестностях 
в темнохвойных лесах одного самца встречали на 8–10 км маршрута. 
В 1980–1989 гг. в парках Томска и по городским окраинам стал исключи-
тельно редким (0,03–0,06) [46], в 1990-х перестал регистрироваться совсем 
[31]. В 1994–2001 гг. в санитарно-защитной зоне СХК у г. Северска, где 
полностью отсутствовало посещение людей, чаще всего мы регистрирова-
ли соловья-свистуна (1–2 самца на 2 км маршрута) в хвойно-лиственных и 
мелколиственных лесах (1–7) и редко в заболоченных пихтачах (0,4). 
В 2008–2010 гг. крайне редко его отмечали в лесных биотопах по долинам 
притоков р. Томи [33]. В 2014–2016 гг. на междуречье в слабо освоенных 
северных участках района он обычен в хвойно-лиственных лесах (2) и ре-
док в темнохвойных (0,1), а у Томска единственное гнездо найдено 
в 2015 г. В последующие годы его здесь встречали лишь эпизодически 
вплоть до 2023 г. По фоторегистрациям Андрея Баздырева самец встречал-
ся у с. Семилужки 13 июля 2023 г. и 20 июня 2024 г. [71]. В июне–июле 
2024 г. его обилие в хвойно-лиственных лесах вновь составило 1–3 осо-
би/км2. На учебно-научной станции ТГУ «Полигон Коларово» за 14 лет 
постоянных отловов птиц (2010–2023) этот соловей попал в сеть только 
дважды – 22 июня 2016 г. (самка) и 17 июня 2019 г. (самец).  

В Приобье редок и распространен очень спорадично. В 1967 г. в Бак-
чарском районе в глубинной тайге у бывшей д. Карагай был редок в при-
речных хвойных лесах по р. Икса (0,3) [37]. Там же в 1990 г. его было в 
два-три раза больше в тайге (2) и долинных мелколиственных лесах (0,5) 
[41]. В XXI веке нами в 2013 г. единожды встречен в Верхне-Соровском 
заказнике в Молчановском районе в прирусловом мелколиственным лесу 
на р. Тадамга (0,1). За пять лет исследований в долине Оби и на междуре-
чьях в Шегарском и Кривошеинском районах (2018–2022 гг.) отмечен 
только на пролете в июне 2018 г. в среднем течении р. Мингерь на границе 
с Большим Обским болотом. Здесь был обычен в прирусловой заболочен-
ной тайге и темнохвойно-лиственном лесу (1–2), редок в заболоченном 
густом березово-пихтовом лесу и крупнотравном осиннике вдоль русла 
реки (0,2 и 0,7). С одного места в течение только двух дней слышали одно-
временно песни трех самцов. Более нигде за весь период исследований не 
обнаружен. 

На Обь-Васюганском междуречье западнее 82° в. д., как и во всем При-
васюганье, Прикетье и Притымье соловей-свистун не встречался. 

Синий соловей. В северных низкогорьях Кузнецкого Алатау в 1979–
1983 гг. в гнездовой период (1-я половина июня – 1 половина июля) все 
годы был многочисленным в березово-кедрово-пихтовой тайге, черневой 
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тайге и ивово-березовых лесах с лугами и кустарниками по долинам речек 
и ручьев (22–40, в среднем 30). В прочих лесах черневого низкогорья и в 
кедрово-пихтово-березовых редколесьях в низинах он также многочислен, 
но его обилие ниже (11–17, в среднем 14). Обычен в осиновых, молодых 
березово-сосновых лесах и на вырубках (1–5), редок на внепойменных лу-
гах с облесенными участками (0,2). В отдельные сезоны в 1984–1988 гг. в 
наиболее предпочитаемых участках тайги его численность на маршрутах 
достигала 50–60 особей/км2. При картировании всех поющих самцов, гнез-
довых участков и гнезд на модельных площадках плотность гнездования 
была не менее 28–35 пар/км2 [26]. Отметим, что в июне 2005 г. в этом рай-
оне во всех участках низкогорий синий соловей был весьма обычен [65]. 
В 2006–2007 гг. в заповеднике «Кузнецкий Алатау» в юго-западной части 
у кордона «Средняя Маганакова» этот соловей также был многочисленным 
в темнохвойной тайге и обычен в смешанных лесах, а в северной части в 
верховьях р. Кия у кордона «Безымянный» – обычен только в смешанной 
полузаболоченной тайге [66, 67]. 

Из всех Алтайских провинций в 1960-х годах на гнездовании он много-
числен в черневой тайге (29) и обычен (2–9) в других лесах низкогорий и 
среднегорий Северо-Восточного Алтая [68], но в конце XX века его обилие 
здесь не превышало 1–3 особи/км2 [69]. Западнее в таежных низкогорьях 
Северного Алтая в 1979–1983 гг. в отдельные годы был обычен (1–4), в 
другие не встречался совсем [51]. Однако уже в 2005–2006 гг. в Северо-
Западной Алтайской провинции в Тигирекском заповеднике его было мно-
го (36) на гнездовании в осиново-березово-пихтовых лесах низкогорий 
[53]. Эти данные также подтверждают активное продвижение синего соло-
вья на запад по горам Южной Сибири. 

В Причулымье в 1960-х годах высокая численность (до 20 пар/км2) от-
мечена в елово-пихтовых лесах в бассейне среднего Чулыма, где у 
пос. Четь-Конторка на маршруте длиной в 47 км зарегистрирован 91 пою-
щий самец [18]. Через 30 лет (1994 г.) здесь же на гнездовании был много-
численным в различных темнохвойно-лиственных и осиново-березовых 
лесах (13–30), обычен в тайге, в сосново-березовых лесах и на зарастаю-
щих вырубках (4–6) [41]. В 1998–2001 гг. в Среднем Причулымье повсе-
местно (Тегульдетский, Зырянский, Первомайский районы) его обилие 
резко упало и во всех таежных, лесных и пойменных ландшафтах не пре-
вышало 2–9 особей/км2 (возможно, это связано с неполнотой учетов) [40]. 

По нашим данным (табл. 2), в 2012 и 2017 гг. в Зырянском и Тегульдет-
ском районах синий соловей опять был многочисленным в тайге (10–15), 
особенно в темнохвойных заболоченных лесах в долине р. Четь (26), обы-
чен в темнохвойно-лиственных лесах (3–5), редок в облесенных поймах 
Чулыма и Яи (0,3–0,8). На левобережье Чулыма в Асиновском районе в 
смешанной тайге у оз. Тургайское в июне 2021 г. плотность гнездования 
составила 21 особь/км2, на маршруте в 2,5 км на гнездовых участках заре-
гистрировали до 5 поющих самцов. Судя по фоторегистрациям Константи-
на Самодурова, регулярно гнездится в этом районе с 2016 г. [71]. В 2023–
2024 гг. на правобережье Чулыма в Первомайском районе отмечены самая 
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высокая за все годы наблюдений численность синего соловья и разнообра-
зие заселенных им местообитаний. Он входит в группу доминирующих 
видов и многочислен (15–34) во всех таежных и смешанных лесах с уча-
стием темнохвойных пород, включая заболоченные, обычен (2–9) в сосно-
вых борах, в смешанных сосновых и осиново-березовых междуречных и 
пойменных лесах. В июне – начале июля 2023 г. на 3-километровых марш-
рутах на приречных террасах р. Чичкаюл и в заболоченной тайге междуре-
чья встречали до 10–13 поющих самцов, в прибрежных смешанных лесах 
у озера Малые Чертаны – 4–5 птиц на 5 км маршрута. В июне 2024 г. на 
междуречье у д. Малиновка в захламленной тайге с одного места неодно-
кратно слышали 2–3, на маршруте в 2,5 км – до 6–8 территориальных сам-
цов. 

На Томь-Чулымском междуречье в Томском районе заселяет преиму-
щественно загущенные таежные или хвойно-лиственные, часто увлажнен-
ные леса с густым подлеском и развитым подростом темнохвойных пород. 
В 1960-е годы плотность гнездования в этих местообитаниях достигала 
20 пар/км2 [18]. В 1970-х, по данным С.П. Миловидова, у Томска в «таеж-
ках» на правобережной террасе Томи на 5 км маршрута встречали по 2–
4 поющих самца, обычен был в городских парках, скверах, лесопарках (2). 
Уже в 1980–1989 гг. оставался обычным только в окрестных темнохвойно-
берёзовых лесах и лесопарках Академгородка (по 2), а в городских скверах 
и парках стал совсем редким видом (0,07–0,09) [46]. В 1994–2001 гг. в са-
нитарно-защитной зоне СХК у г. Северска на 4-километровом маршруте 
вдоль водохранилищ-отстойников в период прилета мы регистрировали до 
10–12 поющим самцов. Многочислен был в темнохвойной заболоченной 
тайге (12), обычен в остальных хвойно-лиственных лесах (2–7). В осиново-
березово-сосновых лесопарках вокруг г. Северска его было в 3–5 раз мень-
ше (2).  

В XXI веке в Томском районе из-за сокращения участков таежных ле-
сов, особенно в окрестностях Томска и Северска, синий соловей начал за-
селять осиново-березовые леса и загущенные ивняки-березняки в пойме 
р. Томи, но нигде не стал многочисленным. В 2008–2010 гг. его обилие 
в долинах правых притоков р. Томи составило 3–4 особи/км2 [33]. В 2014, 
2016 гг. в лесных местообитаниях северной части Томского района, по 
нашим данным, оно было таким же (2–5), а в 2024 г. в окрестностях Томска 
в хвойно-лиственных лесах увеличилось в 2 раза (5–9). По фоторегистра-
циям [71] с 2015 г. самцов и пары синего соловья регулярно встречают у 
Томска, Северска, в Ларинском заказнике, на левобережье Томи, особенно 
часто в 2023–2024 гг. В 2018, 2021 и 2024 гг. Андрей Баздырев отметил его 
на гнездовании в захламленном участке леса в микрорайоне Солнечный 
г. Томска [71]. На учебно-научной станции ТГУ «Полигон Коларово» за 
14 лет постоянных отловов (2010–2023 гг.) в сети поймано 66 синих соло-
вьев, при этом после 2015 г. – 57. Количество отловов за один сезон соста-
вило 3–8 (в 2018 г. – 17 птиц). За все годы в июне поймано 27, в июле – 12, 
в августе – 27. В сети попадали как взрослые самцы (n = 31) и самки 
(n = 15), так и молодые птицы (n = 20). Среди самок было 9 птиц с выра-
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женным наседным пятном: по три в 2016 и 2018 гг., по одной в 2017, 2019 
и 2023 гг. Один и тот же окольцованный самец повторно отловлен 4 раза – 
в июне 2018 и в июне-июле 2019 г. Все эти материалы определенно дока-
зывают стабильное гнездование в окрестностях Томска. 

В Приобье за 50 лет прослежено расширение разнообразия заселяемых 
местообитаний и заметное увеличение численности вида в таежных ланд-
шафтах и пойменных лесах, особенно в последние 5–10 лет. Если в 1967 г. 
по р. Икса он был обычен только в смешанных полузаболоченных и при-
речных хвойных лесах (2–4), то в 1990 г. стал многочислен в темнохвойной 
тайге и березово-осиновых лесах (по 14), обычен в приречных и смешан-
ных лесах в долине р. Обь (2–6) [37, 41]. Южнее, у с. Киреевск, по нашим 
данным, в конце 1980-х и в 2013–2016 гг. заселял елово-пихтовые леса на 
островах Оби (7) и смешанные леса на правобережной террасе (0,6). 
В 2001 г. был обычен в смешанных лесах по р. Шегарка и кромкам обле-
сенных болот в Иловском заказнике (2–4). У с. Мельниково в 2006–2007 гг. 
многочислен на облесенных низинных болотах (10) и редок в пойме Оби 
(0,5) [42]. В 2018–2022 гг. в Шегарском и Кривошеинском районах, по 
нашим данным (см. табл. 2), многочислен (11–32) в елово-кедрово-пих-
товой (в том числе заболоченной) тайге, в надпойменных и прирусловых 
хвойно-лиственных, в пойменных осиново-березово-ивовых лесах. Обычен 
в смешанных сосновых, мелколиственных лесах и в лесолуговой пойме 
Оби (2–4), редок в пойменных закустаренных лугах с ивняками (0,7). При 
этом в пойменных ландшафтах синий соловей стал активно гнездиться 
только в последние годы. 

На Обь-Васюганском междуречье впервые отмечен в 1976 г. в верховь-
ях р. Васюган, где был редок в прирусловой темнохвойной тайге (0,6). На 
северо-западе области во всем бассейне р. Васюган в 2003–2005 гг. не 
встречался ни разу [44]. В 2008 г., по нашим данным, был обычен в хвой-
но-лиственных лесах (2–4), редок в темнохвойной тайге и мелколиствен-
ных лесах (0,4–0,9) в среднем течении рек Тетеринка и Андарма [32]. 
В Поскоевском заказнике в 2013 г. в тайге его было больше в три раза (6), 
чем в хвойно-лиственных лесах (1–2). В верховьях р. Парбиг в Васюган-
ском заповеднике в 2021 г. синий соловей уже был многочислен в елово-
кедрово-пихтовой тайге и темнохвойно-лиственных лесах (18 и 27). 
В 2,5 раза меньше его в заболоченных участках тайги и смешанных лесов 
вдоль русла реки (8–11). Обычен в сосново-лиственных и осиново-
березовых лесах (2–3). 

На восток Западно-Сибирской равнины в Приенисейскую Сибирь эти 
виды соловьев распространились в начале XX века [1], к 1940-м годам ста-
ли обычными в темнохвойной тайге северных предгорий Восточного Сая-
на [17]. В 1970–1990 гг. они уже многочисленны (до 10–20 и более пар/км2) 
в таежных лесах Кемчугского нагорья [72], в Енисейской южной тайге, в 
предгорно-низкогорной части Восточного Саяна и долине Енисея [73]. Бо-
лее того, в отличие от Западной Сибири, по правобережью Енисея и отро-
гам Енисейского кряжа оба вида продвинулись далеко на север в среднюю 
тайгу, где в Туруханском районе на экологической станции ИПЭЭ «Мир-
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ное» (62°20' N, 89°00' E) синий соловей редок, а соловей-свистун обычен и 
даже многочислен в приречных и пойменных лесах [74]. Еще севернее 
(64°26′ N, 87°32′ E) плотность населения последнего в лесокустарниковой 
пойме Енисея достигала 8–20 особей/км2 [75].  

Таким образом, у западных границ ареалов самая высокая плотность 
гнездования обоих видов соловьев и разнообразие заселяемых ими место-
обитаний наблюдаются в северных таежных низкогорьях Кузнецкого Ала-
тау и связанных с ними районах Западной Сибири на юге Томской области 
в бассейнах рек Чулым, Кия и Томь. Сюда они проникают с юга по север-
ным отрогам Кузнецкого Алатау и с юго-востока из приенисейской южной 
тайги. Сходным образом в Средней Сибири наиболее равномерно соловьи 
заселили южную тайгу и низкогорья северных отрогов Восточного Саяна, 
а продвижение на север идет по правобережью и долине Енисея. В Том-
ской области у соловья-свистуна выявлены заметная пульсация ареала, 
спорадическое гнездование и резкие колебания численности от года к году. 
У синего соловья наблюдается существенное расширение гнездового ареа-
ла на север и запад равнины и в последнее десятилетие – увеличение плот-
ности населения по всей южной тайге. 

Характер заполнения таежных ландшафтов, образование гнездовых 
поселений. Известно, что в процессе расселения вида на периферии ареалов 
наблюдаются не только резкие колебания численности и не ежегодное 
гнездование [10, 12], но и весьма неравномерное мозаичное заселение но-
вых территорий с образованием постоянных или временных гнездовых 
поселений, которые Н.П. Наумов [76] назвал «парцеллами» или «парцел-
лярными группировками». Они оказываются важным условием, обеспечи-
вающим синхронизацию размножения и успешное гнездование пар [77, 
78], что особенно важно для дальних мигрантов, к которым на юго-востоке 
Западной Сибири относятся оба вида соловьев. В результате выявляются 
отчетливые «пятна сгущения» из 2–5 и больше пар и большие перерывы 
между такими «пятнами». Подобная мозаичность распределения свой-
ственна многим птицам Субарктики [79], хорошо выражена у большинства 
лесных видов воробьиных птиц бореальной зоны [6, 7, 80]. Аналогичные 
тенденции в расселении и динамике ареалов птиц выявлены в горах Алтае-
Саянского экорегиона [11], а именно у соловьев – подробно изучены 
в разных регионах Дальнего Востока [4, 5, 8, 9]. 

В Кузнецком Алатау оба вида соловьев обычны и многочисленны по 
всему черневому низкогорью, но распределение их на гнездовании нерав-
номерное. В наиболее предпочитаемых таежных местообитаниях образуют 
плотные или диффузные гнездовые скопления (парцеллы) из 3–5 пар, ко-
торые мы вслед за К.Е. Михайловым [6] считаем «вокально-гнездовыми 
парцеллярными группами».  

Соловей-свистун. Плотные вокально-гнездовые парцеллярные группы 
регистрируются в 1–2-й день после прилета первых особей, когда с одного 
места слышно до 3–5 самцов. Такие группировки выявлены в мозаичных 
захламленных увлажненных черневых и пихтовых лесах в распадках и 
верховьях мелких ключей, по границам темнохвойных и осиновых лесов 
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на выположенных склонах в сочетании с мелкими лесными луговинами и 
опушками. На этих участках впоследствии закартированы по 2–4 гнезда 
в пределах слышимости соседних территориальных самцов и прослежена 
синхронизация сроков размножения соседних пар. Эти парцеллярные груп-
пы формируются и сохраняются несколько лет подряд. Так, на одной кон-
трольной площадке 500 × 500 м2 (25 га) в 1984–1986 гг. закартировано за 
один сезон от 9 до 11 гнезд (три парцеллярные группы), в 1988–1990 гг. – 
от 4 до 7 гнезд (две группы). Все гнезда, найденные в этом районе (n = 45), 
находились на расстоянии 20–300 м друг от друга, в среднем 128 ± 180 м, а 
внутри групп – на расстоянии 20–140 м, в среднем 75 ± 92 м. Расстояния 
между группами достигали 400–600 м. На других участках, иногда протя-
женностью до 1–3 км маршрута, единичные поющие самцы регистрируют-
ся редко или не встречаются, что в дальнейшем подтверждено нахождени-
ем только одиночных гнезд или их полным отсутствием. Количество пар-
целлярных групп и число пар в таких группах зависят не только от нали-
чия оптимальных местообитаний, но и от плотности населения вида, как 
отмечают и другие авторы [4–7]. Например, в двух районах среднегорий 
Южного Сихоте-Алиня с преобладанием кедрово-пихтово-еловых и хвой-
но-широколиственных лесов при средней плотности населения соловья-
свистуна 3–8 и 4–10 пар/км2 расстояние между участками соседних пар 
составляло в первом районе 70–2500 м, в среднем 767 ± 630 м (n = 67), во 
втором – 40–2600 м, в среднем 365 ± 440 м (n = 46) [5], то есть в 3–6 раз 
больше, чем в Кузнецком Алатау, где его обилие достигало 32–40 пар/км2.  

В равнинной тайге Томской области такие парцеллярные группы из 2–
3 пар с определенной синхронизацией размножения регистрировали толь-
ко в годы высокой численности. Так, в Причулымье в 1966 г. при плотно-
сти гнездования 10–11 пар/км2 на участке елово-пихтового леса 16–22 ию-
ля встретились сразу 3 выводка с недавно вылетевшими птенцами [18]. 
После многолетнего провала численности в июне–июле 2023–2024 гг. со-
ловей-свистун был снова обычен (2–8, см. табл. 1). На разных участках 
тайги мы слышали одновременное пение (перекличку) 2–3, на отрезке 
р. Чичкаюл в 10 км – 8 поющих территориальных самцов, что подтвержда-
ет групповое гнездование. 

Синий соловей заполняет таежные ландшафты низкогорий Кузнецкого 
Алатау более равномерно, диффузно разбросанными парами или группа-
ми, но только на участках с преобладанием темнохвойных пород, загущен-
ным подлеском, сложным всхолмленный рельефом, захламленным и 
увлажненным почвенным покровом. Чаще всего такие местообитания 
встречаются в тайге на склонах и в широких долинах горных речек, в об-
лесенных и закустаренных ложбинах с ключами. Именно здесь с момента 
прилета в течение 1–3 дней формируются своеобразные «линейные» [81] 
вокально-гнездовые парцеллярные группы: с одного места за счет высокой 
«дальнобойности» песни слышно до 2–4, а на линейном маршруте вдоль 
долин и распадков на протяжении 1 км регистрируются до 4–6, иногда 
больше, территориальных самцов. При этом каждый следующий поет 
в пределах слышимости одного-двух предыдущих. Плотность населения 
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при картировании всех гнезд и территориальных самцов здесь составляет 
28–35 пар/км2.  

Плотные парцеллы из 2–4 пар (возможно, больше), находящиеся в бо-
лее тесной акустической связи друг с другом, чем одиночные пары, как и у 
соловья-свистуна, сохраняются несколько лет подряд. На одной и той же 
контрольной площадке 500 × 100 м2 (5 га) закартировано за один сезон 
в 1984, 1985 гг. – по 4, в 1986, 1990 гг. – по 3 гнезда. Кроме того, 9–
11 июля 1985 г. на маршруте в 1,5 км по долине ключа, пересекающего эту 
площадку, учтены пять беспокоящихся пар с только что вылетевшими 
слетками. Гнезда (n = 16) и территориальные поющие самцы из пар с необ-
наруженными гнездами (n = 11) отмечены на расстоянии от 70 до 200 м 
друг от друга (в среднем 114 ± 106 м), а одиночные пары – в 200–400 м от 
линейных парцеллярных групп. Подобные агрегации гнездящихся пар мы 
отмечали и в среднегорье Кузнецкого Алатау (Хакассия) на границе тем-
нохвойной тайги и березово-кедрово-пихтового подгольцового криволесья. 
При этом плотность таких групп в разных местообитаниях, как и у соло-
вья-свистуна, зависит от плотности населения. Например, в среднегорьях 
Южного Сихоте-Алиня обилие синего соловья в пойменных смешанных 
лесах достигало 48, в елово-кедрово-пихтовых лесах склонов – 26 пар/км2, 
а среднее расстояние между соседними гнездовыми участками составило 
соответственно 96 ± 106 м (n = 192) и 201 ± 242 м (n = 157) [4].  

В Томской области, где численность синего соловья за последние годы 
существенно выросла (до 20 и более особей/км2, см. табл. 2), вокально-
гнездовые парцеллярные группировки линейного типа, на которых реги-
стрировали от 5–6 до 10–13 территориальных самцов, выявлены неодно-
кратно во всех четырех рассматриваемых природно-географических зонах. 
В основном они формировались в тайге и смешанных лесах вдоль русел 
средних и мелких таежных рек, вокруг крупных водоемов, по границам 
тайги и лесоболотных территорий. При этом расстояние между соседними 
поющими самцами часто составляет всего 60–100 м, а с одной точки слы-
шали до 2–4 самцов. 

Таким образом, можно констатировать, что при высокой численности и 
почти полном отсутствии гнездовой территориальности между соседними 
парами парцеллярное распределение соловья-свистуна и синего соловья 
в тайге низкогорий Кузнецкого Алатау определяется разнообразием пред-
почитаемых местообитаний и достаточным количеством мест, пригодных 
для устройства гнезд. При снижении плотности населения расстояния меж-
ду гнездовыми участками увеличиваются, а парцеллярное (групповое) 
гнездование становится менее выраженным. В равнинной тайге юго-вос-
тока Западной Сибири на границе гнездовых ареалов (Томская область) за 
50-летний период прослежено неравномерное, мозаичное и не ежегодное 
заселение соловьями даже предпочитаемых ими местообитаний со спадами 
и подъемами численности. Парцеллярные группировки, более выраженные 
у синего соловья, образуются только в годы высокой плотности населения 
вида.  
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Заключение 
 
На основе многолетних наблюдений выявлено, что продвижение синего 

соловья и соловья-свистуна с востока в южную тайгу Западной Сибири на 
территорию Томской области проходит по двум «коридорам» – в северо-
западном направлении из Красноярского края от тайги северных предго-
рий Восточного Саяна и Кемчугского нагорья по долине р. Чулым и в се-
верном направлении из Кемеровской области по северным отрогам Куз-
нецкого Алатау и Томь-Чулымскому междуречью. Учитывая современное 
распространение и численность соловьев, более северный путь расселения 
на запад по Обь-Енисейскому водоразделу и долине р. Кеть, который ранее 
предполагали предыдущие исследователи, мало вероятен. У западных гра-
ниц ареала область оптимальных условий для обитания соловьев находит-
ся в низкогорной тайге Кузнецкого Алатау и в южной тайге Томской обла-
сти. Здесь отмечены самая высокая плотность населения и разнообразие 
заселяемых ими местообитаний.  

В настоящее время западные и северные границы распространения со-
ловья-свистуна на равнине имеют явно выраженный пульсирующий харак-
тер, ограничены правобережьем Оби, гнездование весьма спорадичное и не 
ежегодное. В наиболее предпочитаемых местообитаниях Причулымья и 
в бассейне Томи является обычным или редким видом, а его численность 
подвержена многократным колебаниям вплоть до полного исчезновения 
в течение нескольких лет. Синий соловей продолжает активное расселение 
на запад и северо-запад, осваивая новые районы в пределах южной тайги 
вплоть до Васюганья и смешанных подтаежных лесов Новосибирской об-
ласти. Его плотность населения в последние годы заметно возросла, он 
стал многочисленным не только в таежных, но и в пойменных ланд-
шафтах. 

В периоды высокой численности у обоих видов отмечено образование 
диффузных или плотных гнездовых группировок (парцелл) из нескольких 
пар с высокой синхронизацией сроков размножения. Они сохраняются 
в одних и тех же местообитаниях в течение нескольких лет подряд, что 
в периферийных частях ареала способствует более успешному гнездова-
нию соловьев, совершающих дальние и продолжительные миграции. Эти 
адаптации в полной мере проявляются в горно-таежных ландшафтах низ-
когорий Кузнецкого Алатау и пока еще только формируются на границе их 
распространения в равнинной тайге Томской области. 
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Аннотация. Промысловая длина рыб – важная характеристика во многих 

ихтиологических исследованиях. До 1957 г. ее определяли не от вершины рыла 
до основания средних лучей хвостового плавника (как в настоящее время), а как 
расстояние от середины глаза до заднего края основания или до заднего края лу-
чей анального плавника. Это делает простое сравнение показателей промысло-
вой длины рыб, отмеченных в первой половине ХХ века и современных данных, 
некорректным. Мы измерили стандартную длину плотвы Rutilus rutilus (Linnae-
us, 1758) и язя Leuciscus idus (Linnaeus, 1758) из озера Чаны и Средней Оби по 
современным стандартам и двумя способами, которыми ее могли измерять до 
1957 г. В результате выявлено, что в Западной Сибири в качестве промысловой 
длины рыб принимали расстояние от середины глаза до заднего края лучей 
анального плавника. Для анализа промысловой длины плотвы к указанной в ис-
точниках до 1957 г. величине нужно применить поправочный коэффициент 
1,24, а к показателям промысловой длины язя – поправочный коэффициент 1,27. 
У плотвы этот коэффициент не имеет статистически значимых различий для 
разных размерных групп и в разнотипных водных объектах, тогда как у язя на-
блюдается снижение коэффициента у рыб наибольшей размерной группы. 

Ключевые слова: плотва, Rutilus rutilus, язь, Leuciscus idus, промысловая 
длина, схема промеров, изменение климата, Западная Сибирь 
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Summary. Fish size is an important indicator in many ichthyological studies. 

Standard length is one of the most commonly used size measurements for fish. Until 
1957 in Russia, standard length was defined not as the distance from the tip of the 
snout to the base of the middle rays of the caudal fin (the modern measurement meth-
od), but rather as the distance from the center of the eye to the posterior edge of the 
base or rays of the anal fin. This discrepancy renders direct comparisons between 
standard length data collected in the first half of the twentieth century and modern 
measurements inaccurate. The aim of this study was to establish correction coeffi-
cients to recalibrate pre-1957 standard length data of Cyprinidae according to con-
temporary standards, using the roach Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758) and ide Leucis-
cus idus (Linnaeus, 1758) as examples from various water bodies in Western Siberia. 

We measured the standard length of roach and ide from Lake Chany (54°41'N, 
77°38'E) and the River Ob (58°44'N, 81°30'E) using three methods: (A) the distance 
from the tip of the snout to the base of the middle rays of the caudal fin - modern 
standard; (B) the distance from the middle of the eye to the posterior edge of the anal 
fin base - one of the possible measurement methods used before 1957; and (C) the dis-
tance from the middle of the eye to the posterior edge of the anal fin rays - another 
measurement method used before 1957 (See Fig. 1). We measured 115 roach and 105 
ide from the Ob, and 102 roach and 94 ide from Lake Chany. Correction coefficients 
were calculated as the ratio of the standard length according to the modern method 
(A) to the standard length according to the older methods (B and C), defined as Coef-
ficient 1 = A/B and Coefficient 2 = A/C. 

The calculated coefficients for estimating the standard length of roach in the Ob 
River were 1.336 for the first option and 1.242 for the second (See Table 1); for roach 
in Lake Chany, the coefficients were 1.358 for the first option and 1.245 for the se-
cond (See Table 2). The calculated coefficients for estimating the standard length of 
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ide in the Ob River were 1.364 for the first option and 1.270 for the second (See Ta-
ble 4); for ide in Lake Chany, the coefficients were 1.367 for the first option and 
1.266 for the second (See Table 5). We compared these calculated coefficients with 
data on the "standard length" and "fish length to the end of the scale cover" of roach 
and ide from 1934 (See Tables 3 and 6) and determined that, in Western Siberia, the 
"standard length" was measured from the middle of the eye to the end of the posterior 
edge of the anal fin rays. Thus, we established that, for analyzing the standard length 
of roach in Western Siberia, a correction coefficient of 1.24 should be applied to val-
ues reported in sources before 1957, and a correction coefficient of 1.27 should be ap-
plied to the standard length of ide. This coefficient does not show statistically signifi-
cant differences for roach across different types of water bodies and size groups, 
whereas the coefficient for ide decreases in the largest size group. 

The article contains 1 Figure, 6 Tables and 21 References. 
Keywords: roach, Rutilus rutilus, ide, Leuciscus idus, standard length, measure-

ment scheme, climate change, Western Siberia 
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Введение 
 
Размерные характеристики рыб отмечены в большинстве ихтиологичес-

ких исследований. Их приводят при таксономических описаниях [1–3] и 
при обсуждении изменчивости морфологических признаков [4, 5], исполь-
зуют в популяционных работах [6, 7] и анализируют как отдельный аспект 
при изучении биологии рыб [8–11], они служат важными показателями при 
оценке состояния запасов тех или иных видов [12–16] и т.д. Длина и масса 
рыб, в силу высокой изменчивости, часто служат маркерами воздействия 
разнообразных факторов среды или генетических особенностей [17, 18], а 
также вследствие относительно простого определения – всегда привлекали 
внимание исследователей. В результате к настоящему времени накоплен 
обширный массив данных о размерных характеристиках разных видов рыб 
в разнотипных водных объектах. Часто имеющиеся сведения представляют 
собой многолетние наблюдения [7, 19], что делает их особенно привлека-
тельными для выявления долговременных трендов, имеющих место, на-
пример, в результате изменения климата. В качестве линейных размеров 
в литературных источниках, особенно в старых отчетах о состоянии запа-
сов, часто приводится только промысловая длина рыб. Однако при сравне-
нии современных данных и информации прошлых лет следует иметь в ви-
ду, что в настоящее время промысловую длину рыб во всем мире опреде-
ляют от вершины рыла до заднего края чешуйного покрова или до основа-
ния средних лучей хвостового плавника [20, 21], тогда как до 1957 г. ее 
оценивали как расстояние от середины глаза до заднего края основания 
или лучей анального плавника [21, 22]. Это делает простое сравнение пока-
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зателей промысловой длины рыб, отмеченных в первой половине ХХ века, 
и современных данных некорректным. Целью данной работы было опреде-
ление поправочных коэффициентов для пересчёта данных о промысловой 
длине плотвы Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758) и язя Leuciscus idus (Linnaeus, 
1758) из разнотипных водных объектов Западной Сибири, полученных до 
1957 г., по современным стандартам. 

 
Материал и методика 

 
Для расчёта поправочного коэффициента использовали данные, со-

бранные в сентябре 2024 г. из промысловых уловов на р. Обь (Парабель-
ский район, Томская область) и в ноябре 2024 г. из промысловых уловов на 
оз. Чаны (Новосибирская область). Всего было измерено 115 экз. плотвы и 
105 экз. язя из р. Обь и 102 экз. плотвы и 94 экз. язя из оз. Чаны.  

Промысловую длину рыб измеряли согласно современным стандартам 
от вершины рыла до основания средних лучей хвостового плавника (А), а 
также определяли длины от середины глаза до конца основания анального 
плавника (Б) и до конца его задних лучей (В) (рис. 1).  

Поправочные коэффициенты рассчитаны как отношения промысловой 
длины по современным стандартам к промысловой длине по старым стан-
дартам, измеренной 1-м и 2-м способами (Коэффициент 1 = А/Б; Коэффи-
циент 2 = А/В). 

 

 
 

Рис. 1. Схема промеров рыб. А – длина от конца рыла до основания средних лучей  
хвостового плавника (современная схема измерения промысловой длины рыб);  

Б – длина от середины глаза до окончания основания анального плавника;  
В – длина от середины глаза до окончания задних лучей анального плавника 

[Fig. 1. Schemes of fish measurements. A - length from the tip of the snout to the base of the middle  
rays of the caudal fin (modern scheme of measuring standard length); Б - length from the middle eye  

to the posterior edge of the anal fin base; В - length from the middle of eye to the posterior edge  
of the anal fin rays] 
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Нормальность распределения значений вычисленных коэффициентов 
оценивали с использованием критерия Шапиро-Уилка (Shapiro-Wilk W). 
Для выявления связи полученных поправочных коэффициентов с длиной 
тела рыб были рассчитаны коэффициенты корреляции Пирсона (r). Для 
оценки возможности применения единого коэффициента для рыб разных 
размерных групп использован дисперсионный анализ (ANOVA), гомоген-
ность дисперсий оценена с использованием теста Левене (Levene's test), 
для оценки значимости различий между размерными группами применен 
тест Тьюки (Tukey’s pairwise). 

Оценка применимости единого коэффициента пересчета промысловой 
длины для рыб, собранных в разных водных объектах, проведена с исполь-
зованием t-критерия (t-test).  

Статистическая значимость различий и взаимосвязей оценивалась на 
уровне α = 0,05. Все расчеты проведены в программе Past 4.03 [23]. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Вычисленные поправочные коэффициенты для оценки промысловой 

длины плотвы р. Обь, определённой до 1957 г., по современным стандар-
там составили: при измерении промысловой длины от середины глаза до 
конца основания анального плавника – в среднем 1,336; при измерении 
промысловой длины от середины глаза до конца лучей анального плавни-
ка – в среднем 1,242 (табл. 1).  

Вычисленные коэффициенты для оценки промысловой длины плотвы 
оз. Чаны при первом варианте измерения промысловой длины составили 
1,358, при втором – 1,245 (табл. 2).  

Сравнение вычисленных коэффициентов с данными по «промысловой 
длине» и «длине рыбы до конца чешуйного покрова» плотвы по данным 
1934 г. [24] (табл. 3) позволяет сделать вывод, что в Западной Сибири в 
качестве «промысловой длины» ранее принимали расстояние от середины 
глаза рыбы до конца задних лучей анального плавника (В) (рис. 1). Следо-
вательно, в качестве поправочного коэффициента при пересчёте данных о 
промысловой длине, полученных до 1957 г., по современным стандартам, 
следует использовать отношение современной промысловой длины и дли-
ны от середины глаза до конца лучей анального плавника (Коэффици-
ент 2).  

Определенные таким образом поправочные коэффициенты не имеют 
корреляции с промысловой длиной у плотвы (r = 0,031 р. Обь, r = –0,172 
оз. Чаны; р > 0,050), а их сравнение для разных размерных групп не выяви-
ло статистически значимых различий (ANOVA: F = 1,184, р = 0,319 для 
плотвы р. Обь; F = 1,121, р = 0,330 для плотвы оз. Чаны). Также не выявле-
но значимых различий при сравнении коэффициентов, вычисленных для 
плотвы из р. Обь и оз. Чаны (t-test: t = 0,779, р = 0,437). Это делает возмож-
ным использование единого поправочного коэффициента для разнораз-
мерных выборок плотвы из разных водных объектов – 1,24. 

 

http://en.wikipedia.org/wiki/Levene's_test
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Таблица 3  [Table 3] 
Размерные характеристики плотвы Rutilus rutilus Оби в 1934 г. [24] 

[Size characteristics of roach Rutilus rutilus of the Ob River in 1934 [24]] 
 

Возраст  
[Аge] 2+ 3+ 4+ В среднем 

[On average] 
Длина до конца чешуйного покрова (1), см 
[Length from the tip of the snout to the base  
of the middle rays of the caudal fin (1), cm] 

11,2 12,9 14,2 12,8 

Промысловая длина (2), см  
[Standard length (2), cm] 9,3 10,5 11,4 10,4 

Коэффициент (1/2)  
[Coefficient (1/2)] 1,204 1,229 1,246 1,226 

 
Вычисленные поправочные коэффициенты для оценки промысловой 

длины язя р. Обь, определённой до 1957 г., по современным стандартам 
составили: при измерении промысловой длины от середины глаза до конца 
основания анального плавника – в среднем 1,364; при измерении промыс-
ловой длины от середины глаза до конца лучей анального плавника – в 
среднем 1,270 (табл. 4).  

Поправочные коэффициенты для оценки промысловой длины язя 
оз. Чаны при первом варианте измерения промысловой длины составили 
1,367, при втором – 1,266 (табл. 5).  

Сравнение вычисленных коэффициентов с данными по «промысловой 
длине» и «длине рыбы до конца чешуйного покрова» язя по данным 
1934 г. [24] (табл. 6) позволяет подтвердить вывод, что в Западной Сибири 
в качестве «промысловой длины» ранее принимали расстояние от середи-
ны глаза рыбы до конца задних лучей анального плавника.  

Определённые таким образом поправочные коэффициенты не имеют 
корреляции с промысловой длиной у язя из р. Обь (r = –0,190, р > 0,050), но 
проявляют слабую статистически значимую отрицательную корреляцию 
у язя оз. Чаны (r = –0,425, р = 0,000020). Сравнение поправочных коэффи-
циентов, рассчитанных для разных размерных групп язя как из р. Оби, так 
и из оз. Чаны, выявило статистически значимые различия (ANOVA: F = 
4,452, р = 0,006 для язя р. Обь; F = 8,349, р = 0,00005 для язя оз. Чаны). Зна-
чимых различий при сравнении коэффициентов, вычисленных для язя из 
разных водных объектов (р. Обь, оз. Чаны), не выявлено (t-test: t = 1,266, 
р = 0,326), в связи с чем вычисление поправочного коэффициента можно 
провести по объединенной выборке. Наблюдается снижение поправочного 
коэффициента для рыб крупного размера (ANOVA: F = 5,002, р = 0,002; 
Tukey test: коэффициент 2, для размерной группы 32–37 см, значимо мень-
ше, чем для размерной группы 10–11 см, p = 0,0046 и 12–15, p = 0,0032). 
Следовательно, чтобы пересчитать размеры язя, необходимо применять 
поправочный коэффициент 1,27, однако для рыб с длиной 32 см и более 
рекомендуется брать меньший поправочный коэффициент (1,25). 
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Таблица 6  [Table 6] 
Размерные характеристики язя Leuciscus idus Средней Оби в 1934 г. [24] 

[Size characteristics of ide Leuciscus idus of the Ob River in 1934 [24]] 
 

Возраст 
[Аge] 2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 

В сред-
нем 
[On 

average] 
Длина до конца чешуйного 
покрова (1), см 
[Length from the tip of the snout  
to the base of the middle rays  
of the caudal fin (1), cm] 

16,7 21,9 24,3 29,3 32,0 24,8 

Промысловая длина (2), см 
[Standard length (2), cm] 13,4 17,0 19,7 23,2 26,7 20,0 

Коэффициент (1/2)  
[Coefficient (1/2)] 1,246 1,288 1,234 1,263 1,199 1,246 

 
Заключение 

 
Для сравнения данных о промысловой длине плотвы Rutilus rutilus, по-

лученных в первой половине ХХ века, с современными размерными харак-
теристиками этого вида, к указанной в источниках величине нужно приме-
нить поправочный коэффициент 1,24, а к показателям промысловой длины 
язя Leuciscus idus – поправочный коэффициент 1,27. У плотвы этот коэф-
фициент не имеет статистически значимых различий для разных размер-
ных групп и в разнотипных водных объектах, тогда как у язя наблюдается 
снижение коэффициента у рыб наибольшей размерной группы и для пере-
счета промысловой длины следует применять коэффициент 1,25. 
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Аннотация. Изучение взаимоотношений насекомых с ксилотрофными гри-

бами – неотъемлемая часть исследований общих и частных закономерностей 
функционирования детритной пищевой цепи в лесных экосистемах. Несмотря 
на актуальность подобных работ, существует острый недостаток сведений о со-
ставе, структуре и динамике энтомокомплексов, формирующихся в связи с пло-
довыми телами грибов и их мицелиальными структурами в древесном субстра-
те. Наименее изученными регионами в России до сих пор остаются Урал и Си-
бирь. Почти 35 лет проводятся исследования комплексов жесткокрылых, связан-
ных с наиболее распространенными ксилотрофными агарикомицетами на Юж-
ном Урале. Материалом для этой статьи стали жуки, собранные на маршрутах и 
пробных площадках с поверхности и из толщи плодовых тел (базидиом) Cerrena 
unicolor и ее мицелиального слоя (под корой и в древесине) на территории Че-
лябинской области. Выявлено 28 видов жесткокрылых из 11 семейств. На жи-
вых плодовых телах доминирует Scaphisoma agaricinum (Staphylinidae), в мерт-
вых преобладают жуки семейств Ciidae, в особенности Cis comptus, С. micans, 
Octothemnus glabriculus, Sulcacis nitidus, и Melandryidae – Orchesia fusiformis. 
Установлены главные закономерности формирования комплекса обитателей 
плодовых тел в зависимости от их состояния и мицелиального слоя грибов под 
корой и в древесине березы. Изучены направления экологической специализа-
ции насекомых, их пищевые преферендумы и на этой основе раскрыта структу-
ра сообщества жуков, связанных с C. unicolor. Также работа отражает некото-
рые методические аспекты изучения ксило-мицетофильных сообществ. 

Ключевые слова: детритная пищевая цепь, ксилотрофные агарикомицеты, 
мицетофильные жесткокрылые, пищевые преферендумы, эколого-трофические 
группировки 
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Summary. The purpose of this study is to examine the species composition, dy-

namics, and ecological-trophic structure of the Coleoptera complex associated with 
the xylotrophic agaricomycete Cerrena unicolor in Chelyabinsk Oblast (South Urals) 
(See Fig. 1). The material for this research consisted of beetles collected along routes 
and at test sites, both from the surface and within the fruit bodies (basidiomes) of Cer-
rena and its mycelial layer (under the bark and within the wood). Routes covered 
26 municipal districts and were established across 52 key sections (See Fig. 2). A total 
of 210 fungal fruit bodies and 20 samples of birch deadwood colonized by fungi were 
studied (See Fig. 3). To analyze the trophic relationships of mycetophagous beetles, 
preference coefficients were used to reflect the proportion of specific fungal species in 
the overall diet of the insects, indicating their food preferences. Twenty-eight species 
from 11 families were identified. Of these, 7 species from the families Nitidulidae, 
Latridiidae, Mycetophagidae, and Tenebrionidae were found exclusively at the imago 
stage. Larvae of 7 species from the families Cerylonidae, Monotomidae, Colydiidae, 
and Melandryidae were found in white rot of birch caused not only by C. unicolor, but 
also by other xylotrophic fungi; their adults were found on fruit bodies. The remaining 
14 species from the families Staphylinidae, Trogossitidae, Ciidae, and Melandryidae 
live and develop within basidiomes (See Table 1). A particularly diverse beetle com-
plex (12 species from 7 families) forms during fungal sporulation. At this time, fruit 
bodies may have high abundance of Scaphisoma agaricinum and Lordithon lunulatus 
(Staphylinidae), as well as imago Cerylon deplanatum, C. ferrugineum, C. histeroides 
(Cerylonidae), Epuraea limbata, E. variegata (Nitidulidae), Rhizophagus dispar and 
Rh. parvulus (Monotomidae), Latridius consimilis (Latridiidae), Bitoma crenata 
(Colydiidae) and Melandrya dubia (Melandryidae). Dead basidiomes are colonized by 
Ciidae (Cis comptus, C. micans, Octothemnus glabriculus, Sulcacis nitidus dominate), 
Orchesia fusiformis (Melandryidae) and Thymalus oblongus (Trogossitidae). The ima-
go stage of Mycetophagus multipunctatus undergoes additional feeding on dying fun-
gi. Moldy, rotting fruit bodies attract Dinaraea aequata (Staphylinidae), imagines of 
Cerylon ferrugineum, Epuraea rufomarginata, occasionally E. variegata (Nitiduli-
dae), L. consimilis, Stephostethus pandellei (Latridiidae) and Scaphidema metallicum 
(Tenebrionidae). The ecological and trophic structure of the community of inhabitants 
of C. unicolor inhabitant community can be summarized as follows (See Fig. 5). Spe-
cialized mycetobionts (carpophorophages, sporophages) are 12 species of beetles 
from 4 families. An open-living lifestyle is characteristic only of S. agaricinum. 
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By food specialization, it is a typical mycetophagus, consuming exclusively living 
fungal tissue (basidia and spores). Regarding trophic breadth, it is a polyphagous spe-
cies that colonizes fungi from various orders. The remaining 11 species are secretive, 
developing in the thickness of fruit bodies. Among these, Mycetophagus multipuncta-
tus (Mycetophagidae), found in Cerrena basidiomes at the imago stage, also develops 
in other fungi of various states (living, dying, and dead), making it a complete myce-
tophage. Regarding the breadth of trophic connections, it is polyphagous. All Ciidae 
and O. fusiformis are mycetosaprophages that inhabit dead fruiting bodies. Polypha-
gous species include C. comptus, C. fissicornis, O. glabriculus, Rhopalodontus stran-
di, Sulcacis fronticornis, S. nitidus and O. fusiformis (populate fungi of the orders Hy-
menochaetales, Polyporales, Russulales), oligophages - Cis boleti, C. micans, C. se-
tiger - develop in mushrooms of the order Polyporales. Eurybionts, which inhabit va-
rious substrates such as soil, litter, animal corpses, accumulations of decaying plant 
debris, dead wood, and occasionally mushrooms (more often found on them during 
the imaginal stage), are represented by 16 species from 9 families. Obligate myceto-
phages, numbering 10 species from 6 families, feed exclusively on fungi regardless of 
their environment, with some specialized for specific fungi D. aequata and Lordithon 
lunulatus found under the bark of dead trees, in decaying plant debris, in the litter, 
where they feed on fungal mycelium, and fruiting bodies of many soil and tree fungi 
of various states. Beetles of the genera Cerylon, E. limbata, E. variegata, Rh. Parvu-
lus, L. consimilis and S. metallicum are xylophilic species, typically developing under 
the bark of dead trees by exploiting certain fungal groups. Myxophages - species 
combining different nutritional modes, including mycetophagy - are represented by 
6 species from 5 families. The species S. pandellei inhabits diverse decaying organic 
matter, while the xylophilic species include Th. oblongus (which can complete its life 
cycle in some tree fungi), E. rufomarginata, Rh. dispar, B. crenata, and M. dubia. 
Overall, the entomocomplex of C. unicolor includes coleopterans characteristic of 
many fungi in the order Polyporales, which produce annual or annual-wintering fruit-
ing bodies of leathery-cork or cork consistency (Bjerkandera adusta, Coriolopsis 
trogii, Daedaleopsis confragosa, D. tricolor, Lenzites betulinus, Trametes gibbosa, 
T. hirsuta, T. ochracea, T. pubescens, T. suaveolens, T. versicolor) across Europe,  
European Russia and Western Siberia. 

The article contains 5 Figures, 1 Table, 29 References. 
Keywords: detritus food chain, xylotrophic Agaricomycetes, mycetophilic Cole-

optera, food preferences, ecological-trophic groups 
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Введение 
 
Представленная работа входит в цикл исследований, начатых в 1982 г., 

продолжающихся в настоящее время и посвященных изучению жестко-
крылых (Insecta, Coleoptera) в ксило-мицетофильных сообществах Урала и 
Зауралья. Главные итоги опубликованы в двух монографиях [1, 2] и серии 
статей [3–6]. В этой статье, с учетом полученных новых данных, мы рас-
сматриваем видовой состав, экологическую структуру и динамику ком-
плекса жуков, связанных с агарикомицетом церреной одноцветной Cerrena 
unicolor (Bull.) Murrill в Челябинской области. 

Церрена одноцветная – вероятно, космополитный ксилотрофный гриб, 
распространенный на Урале и в Западной Сибири от лесостепи до ле-
сотундры включительно. Встречается в лиственных и смешанных лесах, 
а также в парках, скверах, садах. Развивается на отмершей древесине мно-
гих лиственных пород, но иногда может поселяться на ветвях и стволах 
живых деревьев [7]. На Южном Урале чаще встречается на березе и осине, 
реже – на черемухе, рябине, клене. Вызывает белую, активно распростра-
няющуюся гниль. Имеет однолетние плодовые тела, вначале волокнисто-
кожистой, затем (после отмирания) пробково-деревянистой консистенции 
(рис. 1).  

Сведения об обитателях C. unicolor мы можем найти в публикациях 
отечественных и зарубежных ученых. Еще в 1952 г. L. Benick [8] называет 
в качестве характерных для этого гриба в Средней Европе 5 видов труто-
виковых жуков (Ciidae), стафилина Lordithon lunulatus (Linnaeus, 1761) и 
узкотелку Bitoma crenata (Fabricius, 1775). В 1984 г. А.В. Компанцев [9], 
обсуждая видовой состав мицетобионтов основных дереворазрушающих 
грибов в Костромской области, отмечает развитие в мертвых плодовых 
телах церрены одноцветной трутовикового жука Cis comptus Gyllenhal, 
1827. В 1996 г. автор настоящей статьи для Урала и Зауралья приводит 
15 видов из 8 семейств при ведущей роли 6 видов жуков-циид [1].  

 

  
 

Рис. 1. Агарикомицет Cerrena unicolor на валежнике березы: слева – вид сверху на 
группу плодовых тел; справа – вид снизу на гименофор отдельного плодового тела 

[Fig. 1. Agaricomycete Cerrena unicolor on a birch felling: on the left is an overhead view of a group  
of fruit bodies; on the right is a bottom view of the hymenophore of a separate fruit body] 
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В это же время Н.Б. Никитский, И.Н. Осипов, М.В. Чемерис, В.Б. Семе-
нов, А.А. Гусаков [10] в Приокско-Террасном заповеднике отмечают 12 ви-
дов из 6 семейств, в числе которых также 6 видов циид и, кроме них, пред-
ставители семейств Staphylinidae, Trogossitidae, Cerylonidae, Nitidulidae и 
Tenebrionidae. В 1998 г. в Северной Норвегии T-E. Fosli и J. Andersen [11] 
в энтомокомплексе церрены обнаруживают 7 видов трутовиковых жуков, 
а в 1999 г. J. Reibnitz [12] в юго-западной Германии – 8 видов циид. Тремя 
годами позже, по результатам исследований на Кольском п-ове, в Карелии, 
в Московской, Тверской, Белгородской областях и в Крыму, Д.С. Щигель 
[13] находит в этих грибах Dacne bipustulata (Thunberg, 1781) (Erotylidae), 
Cis boleti (Scopoli, 1763) и C. comptus. В 2004 г. совместно с Н.Б. Никит-
ским [14] для Московской области он приводит сведения о 10 видах из 
6 семейств, а затем, в период с 2005 по 2011 гг. [15–17] проводит исследо-
вания в Финляндии и сообщает о связи с C. unicolor трех видов циид и од-
ного вида Carabidae. К этому времени для Урала и Зауралья мной выявлено 
20 видов жуков из 8 семейств [2]. В 2008 г. В.Н. Дрогваленко [18] на осно-
ве исследований комплексов трутовиковых жуков украинских Карпат в 
энтомокомплексе церрены отмечает 7 видов. Л.В. Егоров, Е.Ю. Виноградо-
ва, Н.Б. Никитский и В.Б. Семенов [19, 20] изучают обитателей грибов 
в Республике Чувашия и в 2009 г. для C. unicolor указывают 5 видов циид 
и один вид стафилинид (Bolitochara pulchra (Gravenhorst, 1806)). В период 
с 2015 по 2023 гг. выходят работы по грибным жукам Ярославской [21–23] 
и Тульской областей [24], в которых авторы упоминают 7 видов циид и 
скрытника Stephostethus pandellei (Brisout de Barneville, 1863). В 2017 г. 
А.Ф. Ишкаева [25] сообщает о 7 видах циид в энтомокомплексе церрены 
на территории Печоро-Илычского заповедника, а затем, в 2022 г., совмест-
но с Н.Б. Никитским [26] – о 10 видах циид в Республике Коми. Безуслов-
но, крупным событием в 2016 и 2019 гг. становится появление двух томов 
монографии Н.Б. Никитского «Жесткокрылые насекомые (Insecta, Coleop-
tera) Московской области» [27, 28], где для C. unicolor приведены сведения 
(с учетом и литературных данных) о 26 видах жуков из 11 семейств. 
В Польше P. Chachula, A. Melke, R. Ruta, H. Szoltys [29] находят в плодовых 
телах церрены ранее не указываемого для нее стафилина Agaricochara latis-
sima (Stephens, 1832). 

Таким образом, наиболее изучен видовой состав жуков-мицетобионтов 
C. unicolor на территории Средней и Северной Европы, Крыма, средней 
полосы и севера европейской части России, отчасти Урала и Западной Си-
бири. Значительная территория нашей страны подобными исследованиями 
не охвачена, остается не вполне раскрытым комплекс вопросов о характере 
взаимоотношений насекомых с грибами, о структуре и динамике мицето-
фильного комплекса. Сказанное определяет актуальность нашей и работ 
других авторов в этой области.  

Цель выполненных исследований – изучение видового состава, дина-
мики и эколого-трофической структуры комплекса жесткокрылых, связан-
ных с ксилотрофным агарикомицетом Cerrena unicolor в Челябинской об-
ласти (Южный Урал). 
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Материалы и методы 
 
Поскольку методика подробно изложена в ранее опубликованных рабо-

тах [2, 3, 6], здесь отметим лишь ее основные моменты. Материалом для 
работы стали жуки, собранные на маршрутах и пробных площадках с по-
верхности и из толщи плодовых тел (базидиом) церрены одноцветной Cer-
rena unicolor и ее мицелиального слоя (под корой и в древесине) на терри-
тории Челябинской области. Охвачено 26 муниципальных районов, марш-
руты заложены на 52 ключевых участках (рис. 2). Исследовано 210 плодо-
вых тел грибов и 20 образцов валежника березы с растущими на ней гри-
бами (схема главных фрагментов методики отражена на рис. 3).  

Во время маршрутных учетов определяли заселенность грибов жуками, 
собирали насекомых с поверхности плодовых тел, отделяли грибы от суб-
страта, помещали их в индивидуальные бумажные пакеты и брали образцы 
фрагментов коры и древесины для последующего изучения в лаборатории. 
Биотопы, субстраты с грибами и сами грибы фотографировали. Заселен-
ность грибов определяли отношением числа заселенных плодовых тел к 
общему числу исследованных. 

 

 
 

Рис. 2. Места проведения исследований на территории Челябинской области 
(обозначены кружками) 

[Fig. 2. Research sites in the Chelyabinsk region (indicated by circles)] 
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Рис. 3. Основные фрагменты методики исследований 
[Fig. 3. The main fragments of the research methodology] 

 
В свою очередь, долю конкретных семейств (видов жуков), чтобы под-

черкнуть их вклад в непосредственное использование вещества грибов, 
устанавливали по факту развития в (на) грибах как отношение числа засе-
ленных базидиом к общему числу заселенных. 

При выполнении работ на пробных площадках (в Ильменском заповед-
нике, Челябинском и Каштакском борах) проводили наблюдения за появ-
лением плодовых тел и процессами их заселения на различных стадиях 
существования, изучали сезонные изменения в составе мицетофильных 
энтомокомплексов и характер взаимоотношений насекомых с грибами и 
между собой. Для удобства изучения сообществ обитателей грибов в зави-
симости от физиологического состояния плодовых тел и степени повре-
жденности насекомыми и другими беспозвоночными применяли класси-
фикацию стадий их существования: 

I стадия – живые, спороносящие;  
II стадия – завершившие спороношение, отмершие, слабо поврежден-

ные (повреждено до 25% плодового тела);  
III стадия – мертвые, средней степени поврежденности (до 50%);  
IV стадия – мертвые, сильно поврежденные (более 50%), в конце этой 

стадии при сильном увлажнении заплесневевшие. 
Пищевые связи имаго и личинок жуков изучали в природе (путем пря-

мого наблюдения) и в лабораторных условиях с использованием садковых 
методик (садками послужили завязанные сверху марлей стеклянные стака-
ны на 2/3 заполненные опилками или древесным субстратом, взятым в ме-
сте произрастания плодовых тел). Наблюдали за особенностями питания 
личинок, отмечали их локализацию в конкретных структурах базидиом 
(трама, гимениальный слой) и успешность развития, т.е. достижение има-
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гинальной стадии. Небольшие фрагменты плодовых тел без видимых по-
вреждений (полагали, что в них могли быть отложены яйца насекомых) 
помещали в пронумерованные алюминиевые стаканчики, которые ставили 
в темное место и в течение 3–4 месяцев периодически проверяли, выбирая 
появившихся жуков.  

Для анализа пищевых связей жуков-мицетофагов с грибами использо-
вали коэффициенты предпочтения, отражающие долю участия конкретных 
видов грибов в общем пищевом рационе насекомых, т.е. их пищевые пре-
ферендумы. Так, если жук N развивается в плодовых телах грибов A, B, C, 
D, E, то коэффициент предпочтения Kп им гриба A (по равноценным вы-
боркам базидиом всех взятых для расчета грибов) будет: 

( ) ,n
AK N A

A B C D E
= =

+ + + +
 

где значения A, B, C, D, E соответствуют количеству плодовых тел, заселя-
емых жуком N. 

Благодаря такому подходу стало возможным выявлять основные 
направления гостальной специализации жуков в отношении преобладаю-
щих в районах исследований видов грибов. 

Для характеристики эколого-трофической структуры энтомокомплекса 
C. unicolor использованы подходы и терминология, озвученные в ранее 
опубликованных работах [2, 7–12]. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
1. Видовой состав и особенности формирования энтомокомплексов  

на разных стадиях существования базидиом Cerrena unicolor 
 
Из 210 обследованных плодовых тел и 20 образцов древесины, заселен-

ных жесткокрылыми, оказалось 52 базидиома грибов (24,76%) и 14 древес-
ных субстратов. Обнаружено 28 видов из 11 семейств. Из них 7 видов из 
семейств Nitidulidae, Latridiidae, Mycetophagidae и Tenebrionidae найдены 
только на стадии имаго. Личинки 7 видов из семейств Cerylonidae, Monoto-
midae, Colydiidae и Melandryidae обнаружены в белых гнилях березы, вы-
званных деятельностью не только C. unicolor, но и других ксилотрофных 
грибов, а их имаго – на плодовых телах. Остальные 14 видов из семейств 
Staphylinidae, Trogossitidae, Ciidae и Melandryidae живут и развиваются в 
базидиомах (табл. 1). 

По числу видов и встречаемости в (на) плодовых телах преобладают 
трутовиковые жуки (Ciidae) – их 9 видов, доля семейства в энтомоком-
плексе 84,2%. Доминируют Cis comptus (доля вида 19,7%), Octothemnus 
glabriculus (17,2%) и Sulcacis nitidus (17,2%), на них приходится в общем 
54,1% заселенных личинками и имаго циид базидиом. Несколько меньше 
удельное значение Cis boleti (10,5%), C. micans (9,2%) и C. fissicornis 
(6,6%). Довольно редок Cis setiger, его доля всего 2,6%.  
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Все трутовиковые жуки развиваются в отмерших грибах (II–IV стадии), 
активно их разрушают и в большинстве своем предпочитают заселять под-
сохшие и сухие базидиомы (особенно, C. boleti, C. micans, S. nitidus). К по-
вышенному содержанию влаги в грибах устойчивы O. glabriculus и Sulcacis 
fronticornis. 

Также в мертвых, сухих базидиомах (II и III стадии) развиваются тене-
люб Orchesia fusiformis (Melandryidae) (доля в энтомокомплексе 5,2%) и 
щитовидка Thymalus oblongus (Trogossitidae) (2,6%). Грибоед Mycetophagus 
multipunctatus на стадии имаго проходит дополнительное питание на отми-
рающих грибах. А заплесневелые, гниющие плодовые тела (конец IV ста-
дии) привлекательны для стафилина Dinaraea aequata (Staphylinidae) 
(2,6%), имаго гладкотела Cerylon ferrugineum (Cerylonidae), блестянок Epu-
raea rufomarginata, иногда E. variegata (Nitidulidae), скрытников Latridius 
consimilis, Stephostethus pandellei (Latridiidae) и чернотелки Scaphidema me-
tallicum (Tenebrionidae).  

Но особенно разнообразный комплекс жуков (12 видов из 7 семейств) 
формируется на I стадии, когда грибы активно спороносят. В это время на 
плодовых телах может быть высока численность стафилинид Scaphisoma 
agaricinum (3,9%) и Lordithon lunulatus (1,3%), а также имаго гладкотелов 
Cerylon deplanatum, C. ferrugineum, C. histeroides, блестянок Epuraea lim-
bata, E. variegata, монотомид Rhizophagus dispar и Rh. parvulus (Monotomi-
dae), скрытника Latridius consimilis, узкотелки Bitoma crenata (Colydiidae) и 
тенелюба Melandrya dubia. Питаясь спорами в дополнение к основному 
пищевому рациону, насекомые восполняют дефицит азота, а перемещаясь 
с одного древесного субстрата на другой, могут участвовать в распростра-
нении грибов [2].  

Наши данные по видовому составу жесткокрылых, связанных с Cerrena 
unicolor, хорошо согласуются с имеющимися в литературе сведениями, 
прежде всего в отношении наиболее изученных обитателей гриба – труто-
виковых жуков (табл. 1). Но из циид в Средней и Северной Европе в энто-
мокомплексе церрены обнаружены также Cis bidentatus (Olivier, 1790), 
C. lineatocribratus Mellie, 1848, C. jacquemarti Mellie, 1848 [11], Cis fagi 
Waltl, 1839 и C. castaneus (Herbst, 1793) [12], а на территории европейской 
части России – Cis bidentatus [19, 26], Cis submicans Abeille de Perrin, 1874 
[21, 28], Cis striatulus Mellie, 1848 [22] и Cis rugulosus Mellie, 1848 [25]. Из 
представителей других семейств в Европе найдены Philorhisus sigma (Ros-
si, 1790) (Carabidae) [16] и Agaricochara latissima (Stephens, 1832) (Staph-
ylinidae) [29], а в европейской части России – Scaphidium quadrimaculatum 
(Olivier, 1790) (Staphylinidae) [10, 14, 27], Bolitochara pulchra (Gravenhorst, 
1806) (Staphylinidae) [20, 27], Dacne bipustulata Thunberg, 1781 (Erotylidae) 
[13] и Tritoma bipustulata Fabricius, 1775 (Erotylidae) [28].  

С учетом обнаруженных нами в Зауралье Lordithon bicolor (Gravenhorst, 
1806) (Staphylinidae), Corticaria linearis (Paykull, 1798) (= rubripes Manner-
heim, 1844) и Corticaria longicornis (Herbst, 1793) (Latridiidae) [2] общее 
число известных сегодня жуков в энтомокомплексе C. unicolor составляет 
45 видов из 13 семейств.  
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2. Особенности пищевых связей жесткокрылых и структура  
энтомокомплекса грибов Cerrena unicolor 

 
Из вышеизложенного следует, что жесткокрылые могут быть связаны 

с грибами на всех стадиях жизненного цикла или только на стадии имаго. 
В последнем случае насекомые либо заселяют мицелиальный слой грибов 
и их развитие обычно приурочено к определенным типам гнили, либо про-
ходят жизненный цикл в других грибах (или иных органических субстра-
тах). Их имаго на плодовых телах церрены проходят дополнительное пи-
тание. 

Рассмотрим более подробно (с учетом литературных данных) пищевые 
связи обнаруженных жуков.  

 
2.1. Пищевые связи жуков, развивающихся в плодовых телах 

 
Семейство Staphylinidae – стафилиниды 

 
1. Dinaraea aequata (Er.) – на Южном Урале найден в гниющих, отва-

лившихся от субстрата плодовых телах церрены, и в старых Bjerkandera 
adusta (Willd.) P. Karst. и Trichaptum pergamenum (Fr.) Kunn [1, 2, 6]. В дру-
гих регионах России этот вид отмечен под корой деревьев и в древесных 
грибах Armillaria mellea (Vahl.) P. Kumm., Cerioporus squamosus (Huds.) Fr., 
Datronia mollis (Sommerf.) Donk, Exidia glandulosa (Bull.) Fr., Fomes fomen-
tarius (L.: Fr.) Fr., Fomitopsis betulina (Bull.) B.K. Cui, M.L. Han, Y.C. Dai, 
Fomitopsis pinicola (Sw.: Fr.) P. Karst., Ganoderma applanatum (Pers.) Pat., 
Hymenochaete rubiginosa (Dicks.) Lév., Kuehneromyces mutabilis (Schaeff.) 
Sing. et A.H. Sm., Megacollybia platyphylla (Pers.) Kotl. et Pouzar, Phaeolepio-
ta aurea (Matt.) Maire, Phaeolus schweinitzii (Fr.) Pat., Polyporus tuberaster 
(Jacq.) Fr., Trametes versicolor (L.) Lloyd, T. ochracea (Pers.) Gilb. & Ryv., 
Tyromyces lacteus (Fr.) Murr., T. chioneus (Fr.) P. Karst., Xanthoporia radiata 
(Sowerby) Tura [2, 8, 10, 14, 27] и некоторых других.  

2. Lordithon lunulatus (L.) – на C. unicolor питается массой ее бродящих 
спор. Встречается в подстилке, под корой деревьев и в самых разных гри-
бах, как напочвенных, так и ксилотрофных. Предпочитает мясистые и ко-
жисто-мясистые плодовые тела грибов порядков Agaricales, Boletales, Tri-
cholomatales, Polyporales. Наиболее заселяемыми им древесными грибами 
являются виды родов Lentinus Fr., Pholiota Fr., Pleurotus (Fr.) P. Kumm., а 
также Hypholoma fasciculare (Huds.) P. Kumm., F. betulina, K. mutabilis, Ox-
yporus corticola (Fr.) Ryv. [2, 8, 10, 14, 27] и некоторые другие.  

3. Scaphisoma agaricinum (L.) – в энтомокомплексе C. unicolor довольно 
редок, но в период спороношения бывает многочислен. Ведет открытожи-
вущий образ жизни, питается гимениальными структурами (возможно, ба-
зидиями) и спорами. Известен как один из обычных обитателей плодовых 
тел различных древесных грибов, более всего предпочитающий в своем 
развитии Coriolopsis trogii (Berk.) Bond. et Sing., F. fomentarius, F. pinicola, 
G. applanatum, Inocutis rheades (Pers.) Bond. Et Sing., Lentinus cyathiformis 
(Schff.: Fr.) Bres., Pleurotus calyptratus (Lindbl. ap Fr.) Sacc., Pl. ostreatus 

https://ru.wikipedia.org/wiki/Dicks.
https://ru.wikipedia.org/wiki/L%C3%A9v.
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(Jacq.: Fr.) P. Kumm., Pl. pulmonarius (Fr.) P. Kumm. как на Южном Урале, 
так и в других регионах [1, 9, 10, 14, 27]. На территории европейской части 
России может развиваться и на грибах Auricularia mesenterica (Dicks.) 
Pers., B. adusta, Clavicorona pyxidata (Fr.) Doty, Daedalea quercina (L.) Pers, 
Daedaleopsis confragosa (Bolt.) J. Schroet., E. glandulosa, F. betulina, Inono-
tus obliquus (Pers.) Pil., Laetiporus sulphureus (Bull.: Fr.) Bres., O. corticola, 
Ph. schweinitzi, Phellinus igniarius (L.) Quel., Phlebia tremellosa Nacasone & 
Burds., Trametes versicolor, T. ochracea, Trichaptum pergamenum, X. radiata 
[10, 14, 27] и некоторых других. В Зауралье отмечен на Gloeophyllum sepi-
arium (Wulfen) P. Karst. и Porodaedalea chrysoloma (Fr.) Fiasson & Niemelä 
[2, 4].  

 
Семейство Trogossitidae – щитовидки 

 
Thymalus oblongus Rtt. – иногда развивается в отмерших базидиомах 

C. unicolor, но чаще проходит цикл развития в мертвых плодовых телах 
D. confragosa, D. tricolor (Bull.) Bond. et Sing., F. betulina, иногда Lenzites 
betulinus (Fr.) Fr. [1, 2]. Имаго дополнительно питается на многих грибах, 
например F. pinicola [2], B. adusta [6], Hapalopilus rutilans (Pers.) Murr., 
T. pergamenum [2, 14, 28]. Может (но значительно реже) проходить весь 
жизненный цикл в белых гнилях древесины берез непосредственно под 
плодовыми телами перечисленных ксилотрофных грибов.  

 
Семейство Ciidae – трутовиковые жуки 

 
1. Cis boleti (Scop.) – в грибах C. unicolor не так обычен (Kп = 0,04), как 

в грибах рода Trametes Fr. (Kп = 0,81) и L. betulinus (Kп = 0,12). Иногда раз-
вивается в B. adusta (Kп = 0,03) (рис. 4). В других регионах может заселять 
также грибы рода Daedaleopsis (J. Schroet.) [10, 14, 22, 28] и некоторые 
другие.  

2. C. comptus (Gyll.) – вид с широкой полифагией. Наряду с грибами 
C. unicolor (Kп = 0,06) заселяет грибы рода Trametes (Kп = 0,45), реже T. per-
gamenum (Kп = 0,16), D. tricolor (Kп = 0,10), L. betulinus (Kп = 0,10), C. trogii 
(Kп = 0,07) и B. adusta (Kп = 0,06) (рис. 4). На территории европейской части 
России кроме названных развивается в грибах Chondrostereum purpureum 
(Pers.) Pouz., Climacocystis borealis (Fr.) Kotl. et Pouz., G. applanatum, Gloe-
ophyllum sepiarium (Wulf.) P. Karst., Phellinus ferruginosus (Schrad.) Murr., 
Pycnoporus cinnabarinus (Jack.: Fr.) P. Karst., Schizopora flavipora (Berk. et 
M.A. Curtis ex Cooke), Stereum hirsutum (Willd.: Fr.) Fr., X. radiata и многих 
других [9, 10, 14, 22, 25, 26, 28], а в Западной Сибири – в грибах Gloeopo-
rus dichrous (Fr.: Fr.) Bres. и Lentinus strigosus (Schw.) Fr. [2, 4].  

3. C. fissicornis (Mel.) – кроме C. unicolor (Kп = 0,02) заселяет грибы рода 
Trametes (Kп = 0,69), L. betulinus (Kп = 0,18), T. pergamenum (Kп = 0,08) и 
B. adusta (Kп = 0,03) (рис. 4). На территории европейской части России и 
в Западной Сибири развивается также в других грибах семейства Polypora-
ceae: P. cinnabarinus и D. confragosa [2, 4, 9, 10, 14, 22, 25, 26, 28].  
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4. C. micans (F.) – помимо C. unicolor (Kп = 0,02) развивается в плодовых 
телах грибов рода Trametes (Kп = 0,77), а также в грибах L. betulinus (Kп = 
0,21) (рис. 4), изредка B. adusta. В других регионах России кроме этих гри-
бов заселяет D. confragosa, P. cinnabarinus [2, 9, 10, 14, 22, 27] и ряд других. 

5. C. setiger Mel. – в грибах C. unicolor встречается редко, развивается 
в плодовых телах всех видов рода Trametes и в грибах L. betulinus. 

6. O. glabriculus (Gyll.) – помимо C. unicolor (Kп = 0,04) развивается, ве-
роятно, в плодовых телах всех видов рода Trametes (Kп = 0,70), некоторых 
других представителей семейства Polyporaceae, например L. betulinus (Kп = 
0,11), и грибах семейства Hymenochaetaeae – T. pergamenum (Kп = 0,05). 
Также заселяет базидиомы F. betulina (Kп = 0,05), C. trogii (Kп = 0,05) 
(рис. 4) и B. adusta, а в Западной Сибири – G. applanatum и Stereum 
hirsutum (Willd.) Pers. [2, 4]. 

7. R. strandi (Lohse) – до 2021 г. нами в плодовых телах C. unicolor не 
отмечался, но в экстремально засушливые 2022 и 2023 гг. неоднократно 
заселял эти грибы на пнях березы. Развивается чаще в грибах F. fomentari-
us (L.: Fr.) Fr. и G. applanatum, реже – T. pergamenum, на территории евро-
пейской части России заселяет еще и C. trogii, L. betulinus, L. sulphureus, 
F. betulina, I. rheades [9, 10, 14, 22, 28], а в Западной Сибири кроме них – 
D. confragosa и D. tricolor [2, 4].  

 

 
 

Рис. 4. Пищевые преферендумы личинок жуков-мицетобионтов семейства Ciidae – 
основных обитателей агарикомицета Cerrena unicolor. Цифрами обозначены:  

1 – Сis boleti, 2 – C. comptus, 3 – C. fissicornis, 4 – C. micans,  
5 – Octothemnus glabriculus, 6 – Sulcacis nitidus 

[Fig. 4. Food preferences of larvae of mycetobiont beetles of the family Ciidae - the main inhabitants 
of the agaricomycete Cerrena unicolor. The numbers are: 1 - Cis boleti, 2 - C. comptus, 3 - C. fissicornis, 

4 - C. micans, 5 - Octothemnus glabriculus, 6 - Sulcacis nitidus] 
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8. S. fronticornis наряду с C. unicolor (Kп = 0,03) связан с грибами рода 
Trametes (Kп = 0,75), L. betulinus (Kп = 0,18), C. trogii (Kп = 0,04) (на рис. 4 не 
отражен), B. adusta, а на территории европейской части России и в Запад-
ной Сибири также с грибами рода Daedaleopsis, T. biforme, X. radiata и др. 
[2, 10, 14, 21, 22, 28]. 

9. S. nitidus развивается в сухих грибах C. unicolor (Kп = 0,04). Заселяет 
все виды рода Trametes (Kп = 0,62), а кроме них – L. betulinus (Kп = 0,14), 
H. rutilans, T. pergamenum (Kп = 0,09), F. betulina (Kп = 0,05), C. trogii 
(Kп = 0,03), B. adusta (Kп = 0,03) (рис. 4). Встречается в грибах P. cinnabari-
nus [2, 8]. На территории Европейской части России и в Западной Сибири 
проходит развитие также в грибах H. rutilans, L. sulphureus [2, 4, 9, 10, 14, 
22, 28]. 

 
Семейство Melandryidae – тенелюбы 

 
Orchesia fusiformis Solsky – на Южном Урале и на юге Западной Сибири 

развивается в сухих, мертвых базидиомах C. unicolor, грибов рода Trametes 
и L. betulinus [2, 7–9], а на территории европейской части России также в 
X. radiata [10, 14, 28]. 

 
2.2. Пищевые связи жуков, развивающихся в мицелиальном слое грибов 
 

Семейство Cerylonidae – гладкотелы 
 
Гладкотелы C. deplanatum Gyll., C. ferrugineum Steph. и C. histeroides 

(F.) обычно встречаются под гнилой корой в основном лиственных деревь-
ев в плотных пленках мицелия многих грибов, вызывающих белую гниль, 
и на их спороносящих, но иногда и гнилых плодовых телах: B. adusta, 
C. unicolor, C. trogii, D. septentrionalis (P. Karst.) Niemelä, D. confragosa, 
D. tricolor, F. fomentarius, F. pinicola, G. applanatum, L. betulinus, Neolenti-
nus lepideus (Fr.) Redhead & Ginns., Pleurotus, Schizophyllum commune Fr., 
Trametes, T. pergamenum [2, 3, 6]. В своем развитии связаны с миксомице-
тами Fuligo septica (L.) F.H. Wigg, Physarum polycephalum Schwein. и Tri-
chia varia (Pers. ex J.F. Gmel.) Pers., а также c некоторыми аскомицетами и 
анаморфными грибами [15, 29]. Все найденные виды, таким образом, обли-
гатные мицетофаги. 

 
Семейство Monotomidae – монотомиды 

 
Жуки рода Rhizophagus Redtenbacher, по нашим наблюдениям, разви-

ваются в пленках мицелия C. unicolor, а также за счет некоторых других 
грибов, например F. fomentarius, G. applanatum, L. betulinus, Pleurotus [2, 3, 
5]. Посещают спороносящие грибы, локализуются в крупных скоплениях 
спор, в том числе и на окружающих субстратах (листьях растений, коре 
деревьев). По литературным данным, личинки Rh. parvulus нередки под 
корой лиственных деревьев, где питаются аскомицетами родов Hypoxylon 
Bull. и Valsaria Ces & De Not., а имаго встречаются на сокоточивых пнях 
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берез и дубов [15]. Rh. dispar по данным Н.Б. Никитского обитает под ко-
рой лиственных и хвойных, покрытой аскомицетами и ассоциированными 
с ними анаморфными грибами (Ceratocystis Ellis & Halst., Ophiostoma (Fr.) 
Syd et P. Syd.) [14, 28]. Питаясь грибами, он попутно хищничает на личи-
нок мелких ксилобионтов, чаще короедов, а на имагинальной стадии по-
сещает очень многие древесные грибы [8, 10, 14, 16, 28]. 

 
Семейство Colydiidae – узкотелки 

 
Имаго Bitoma crenata (F.) обнаружены на спороносящих грибах, а ли-

чинки – в довольно рыхлой древесине с белой гнилью и плотными налета-
ми мицелия не только C. unicolor, но других грибов: F. fomentarius, F. betu-
lina, F. pinicola, L. betulinus, Panus lecomtei (Fr.) Corner, P. cinnabarinus, 
Pleurotus, S. commune, Trametes, T. pergamenum. По некоторым данным раз-
вивается под отмершей корой лиственных и хвойных деревьев за счет аско-
мицетов рода Hypoxylon, дейтеромицетов родов Penicillium Link, Trichoder-
ma Pers., мицелия отдельных видов ксилотрофных грибов, миксомицетов, 
органических остатков и иногда подкорных насекомых [8, 10, 14, 28]. Та-
ким образом, вид является мицетофагом с элементами хищничества и са-
профагии.  

 
Семейство Melandryidae – тенелюбы 

 
Тенелюб M. dubia (Schall.) развивается в белых гнилях лиственных де-

ревьев (береза, осина, ольха), вызванных грибами B. adusta, C. unicolor, 
Daedaleopsis, F. fomentarius, L. betulinus, Pleurotus, Trametes, T. pergame-
num, проходя на стадии имаго дополнительное питание на этих и некото-
рых других древесных грибах [2, 3, 5, 6, 10, 14, 28]. Сапро-ксилофаг и 
мицетофаг. 

 
2.3. Пищевые связи жуков, обнаруженных на стадии имаго 

 
Семейство Nitidulidae – блестянки 

 
1. Epuraea limbata (F.) – на Южном Урале из ксилотрофных базидиоми-

цетов кроме церрены предпочитает в заселении немногие, обычно споро-
носящие грибы – Daedaleopsis, F. fomentarius, K. mutabilis. По литератур-
ным данным, развивается в мягких агариковых грибах – Agaricus cappelli-
anus Hlavaček, Coprinellus disseminatus (Pers.) J.E. Lange, C. micaceus (Bull.) 
Vilgalys, Hopple & Jacq. Johnson, Inocybe erubescens A. Blytt, Lentinus tigri-
nus (Bull.) Fr., Psathyrella candolleana (Fr.) Maire, Ps. fimbrillosa (Fr.) Maire 
[14, 28]. Облигатный мицетофаг.  

2. E. rufomarginata (Steph.) – кроме загнивающих плодовых тел церрены 
обнаружен в скоплениях забродивших спор F. fomentarius [2]. В других 
регионах России личинки и имаго обнаружены под заселенными короеда-
ми колодами елей, в опилках, пропитанных древесным соком, на соке бе-
рез и осин, на цветках черемухи и под корой березы, зараженной сорда-

https://ru.wikipedia.org/wiki/Bull.
https://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=Vilgalys&action=edit&redlink=1
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риомицетами [14, 28]. Скорее для вида характерно смешанное питание – 
мицетофагия, факультативное хищничество и факультативная сапрофагия. 

3. Epuraea variegata (Herbst.) – развивается не только на заплесневелых 
ксилотрофных (B. adusta, C. trogii, F. betulina, F. pinicola, G. applanatum, 
L. betulinus, Pleurotus, Trametes) [2, 3, 5, 6], но и некоторых напочвенных 
грибах (Coprinus Pers., Ramaria Fr. ex Bonord.) [14, 28], на гниющих орга-
нических субстратах за счет плесневых грибов, а также на забродившем 
соке лиственных деревьев за счет грибов родов Saccharomyces Meyen, En-
domyces Reess [16, 17]. Н.Б. Никитский наблюдал развитие вида на грибах 
Neoantrodia (= Antrodia) serialis (Fr.) Audet, на загнивающих F. fomentarius, 
F. betulina, Trametes gibbosa (Pers.) Fr., T. pergamenum, Tyromyces sp. [14, 
28]. Жуков отмечали и на других грибах – C. borealis, D. confragosa, Heri-
cium coralloides (Scop.) Pers., Inonotus leporinus (Fr.) Gilb. & Ryv., I. rheades, 
K. mutabilis, L. sulphureus, M. tremellosus, N. lepideus, N. cyathiformis, Phle-
bia centrifuga, S. paradoxa [28]. Может питаться забродившими спорами 
грибов и в период спороношения является одним из обычных на плодовых 
телах некоторых ксилотрофных агарикомицетов жуком. Таким образом, 
вид следует считать облигатным мицетофагом. 

 
Семейство Latridiidae – скрытники 

 
1. Latridius consimilis Mann. – кроме церрены на стадии имаго заселяет 

спороносящие и (реже) гнилые плодовые тела B. adusta, F. fomentarius, 
F. betulina, Daedaleopsis, G. applanatum, L. betulinus, Onnia tomentosa (Fr.) 
P. Karst., Trametes, T. pergamenum, X. radiata [2, 3, 6], а на территории евро-
пейской части России – на C. squamosus, C. borealis, L. sulphureus, S. com-
mune [14, 28]. По данным Н.Б. Никитского связан в своем развитии с ана-
морфным грибом Cladosporium macrocarpum (Pers.) Link [14, 28]. Встреча-
ется и под гнилой корой лиственных деревьев, обычно в пленках мицелия 
древесных грибов. Облигатный мицетофаг. 

2. Stephostethus pandellei (Bris.) – обнаружен на старых, загнивающих 
базидиомах церрены, а кроме них на спороносящих F. fomentarius, Dae-
daleopsis, F. betulina, F. pinicola, G. applanatum, Pleurotus, Trametes [2, 3, 5]. 
По наблюдениям Н.Б. Никитского, жуки и личинки встречаются вместе 
с предыдущим видом и Cortinicara gibbosa (Herbst, 1793) в грибах C. mac-
rocarpum на осине [10, 28]. Также отмечен на ассоциированных с аско-
мицетами анаморфных грибах Trichoderma и Penicillium на разных древес-
ных породах [28]. Может развиваться в гниющей древесине, в подстилке, 
трухе дупел, в старых заплесневелых грибах и прочих разлагающихся суб-
стратах [2, 28]. Скорее мицетофаг с элементами сапрофагии. 

 
Семейство Mycetophagidae – грибоеды 

 
Mycetophagus multipunctatus F. – нерегулярные находки этого грибоеда 

в отмирающих плодовых телах и только на стадии имаго свидетельствуют 
лишь о дополнительном питании жуков на церрене. Его основными пище-
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выми объектами являются D. tricolor и F. betulina. Иногда он развивается 
в плодовых телах Inocutis rheades (Petrs.) P. Karst., Pholiota aurivella 
(Batsch) P. Kumm. и Pleurotus. В других регионах в своем развитии также 
связан с Climacocystis borealis (Fr.) Kotl. et Pouzar, H. coralloides, X. radiata, 
L. sulphureus, C. squamosus [10, 14, 28]. Имаго отмечали на многих древес-
ных и напочвенных грибах [2, 8, 10, 29]. Облигатный мицетофаг. 

 
Семейство Tenebrionidae – чернотелки 

 
Scaphidema metallicum (F.) – помимо C. unicolor на стадии имаго обна-

ружен в грибах Pl. pulmonarius и в мицелиальном слое Ph. igniarius [2, 5]. 
В Московской области также найден на D. confragosa, F. fomentarius, 
L. sulphureus [14, 28], в Крыму – на Irpex lacteus (Fr.) Fr. [13]. На террито-
рии европейской части России, очевидно, связан в развитии с грибами To-
mentella sp., растущими под корой и на древесине хвойных и лиственных 
деревьев [10, 14, 28]. Вероятно, мицетофаг с элементами сапрофагии. 

В отличие от обитающих в грибах двукрылых и чешуекрылых, жуки 
могут быть связаны с грибами не только на стадии личинки, но и на стадии 
имаго, причем круг пищевых объектов у имаго обычно намного шире, чем 
у личинок. Для характеристики типов питания конкретных видов мицето-
фильных жесткокрылых эту особенность необходимо учитывать и опреде-
лять пищевые режимы для каждой из активных фаз жизненного цикла от-
дельно, а затем уже по их совокупности делать вывод о пищевой специали-
зации в целом. Также важно разграничивать, что является средой (субстра-
том) обитания – сам гриб (плодовое тело) на конкретном субстрате (древе-
сина, подстилка, листья растений и пр.) или субстрат с грибами (мицелием 
и его производными). В первом случае для обитателей плодовых тел мы 
используем термин «мицетобионты», выделяя открытоживущих и скрыт-
ноживущих (а среди них типичных мицетофагов, мицетосапрофагов и пол-
ных мицетофагов, монофагов, олигофагов и полифагов), а во втором – «эв-
рибионты» (облигатные мицетофаги, миксофаги, факультативные мицето-
фаги, хищники и паразиты, случайные посетители) [2, 3, 5, 6]. Эрибионт-
ные жуки иногда могут развиваться в плодовых телах многих грибов – это 
характерно, главным образом, для стафилинид и лейодид.  

Тогда, с учетом проведенного анализа пищевых связей жуков, энтомо-
комплекс Cerrena unicolor включает следующие эколого-трофические 
группы и группировки (рис. 5).  

Специализированными мицетобионтами (карпофорофагами, спорофага-
ми) являются 12 видов из 4 семейств, т.е. 43% от всех обнаруженных жу-
ков. Открытоживущий образ жизни характерен только для S. agaricinum. 
Этот стафилин предпочитает грибы с многолетними плодовыми телами и 
особенно многочислен на них в период спороношения. По пищевой специ-
ализации это типичный мицетофаг, потребляющий исключительно живое 
вещество грибов, по широте трофических связей – полифаг, заселяющий 
грибы различных порядков.  

https://en.wikipedia.org/wiki/Elias_Magnus_Fries
https://en.wikipedia.org/wiki/Franti%C5%A1ek_Kotlaba
https://en.wikipedia.org/wiki/Zden%C4%9Bk_Pouzar
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Рис. 5 Эколого-трофическая структура энтомокомплекса грибов Cerrena unicolor 

[Fig. 5. Ecological and trophic structure of the Cerrena unicolor fungi entomocomplex] 
 
Остальные 11 видов являются скрытноживущими – они развиваются 

в толще плодовых тел. Из них M. multipunctatus, обнаруженный в базидио-
мах церрены на стадии имаго, развивается в других грибах различного со-
стояния (живых, отмирающих и мертвых), т.е. является полным мицетофа-
гом, а по широте трофических связей – полифагом. Все цииды и тенелюб 
O. fusiformis – мицетосапрофаги, живущие в мертвых плодовых телах. Поли-
фагами являются C. comptus, C. fissicornis, O. glabriculus, Rh. strandi, S. fron-
ticornis, S. nitidus и O. fusiformis (заселяют грибы порядков Hymenochaetales, 
Polyporales, Russulales), олигофагами – C. boleti, C. micans, C. setiger (разви-
ваются в грибах порядка Polyporales). Эврибионты, заселяющие различные 
среды (субстраты) обитания (почва, подстилка, трупы животных, скопле-
ния разлагающихся растительных остатков, мертвая древесина и т.п.), в 
том числе и грибы (чаще встречаются на них в имагинальной стадии), 
представлены 16 видами из 9 семейств (57%). Облигатными мицетофагами 
являются 10 видов из 6 семейств – они питаются исключительно грибами 
независимо от того, в какой среде (субстрате) обитают, причем некоторые 
из них специализированы в отношении конкретных грибов. Стафилины 
D. aequata и L. lunulatus встречаются под корой мертвых деревьев, в разла-
гающихся растительных остатках, в подстилке, где питаются грибным ми-
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целием, и в плодовых телах многих напочвенных и древесных грибов раз-
ного состояния. Гладкотелы рода Cerylon, блестянки E. limbata, E. variega-
ta, монотомида Rh. parvulus, скрытник L. consimilis и чернотелка S. metalli-
cum – ксилофильные виды, обычно развивающиеся под корой мертвых 
деревьев за счет некоторых групп грибов. Миксофаги – виды, совмещаю-
щие различные типы питания, один из которых мицетофагия, представле-
ны 6 видами из 5 семейств. Обитателем разнообразной разлагающейся ор-
ганики является скрытник S. pandellei, а ксилофильными видами – щито-
видка Th. oblongus (может проходить полный жизненный цикл в некото-
рых древесных грибах), E. rufomarginata, монотомида Rh. dispar, узкотелка 
B. crenata и тенелюб M. dubia. Факультативные мицетофаги, обычно пред-
ставленные обитателями разнообразной разлагающейся органики и ис-
пользующие грибы как дополнительный пищевой ресурс, в основном на 
стадии имаго, хищники, паразиты и случайные посетители нами в энтомо-
комплексе C. unicolor не обнаружены.  

 
Заключение 

 
Энтомокомплекс Cerrena unicolor в Челябинской области включает 

28 видов жесткокрылых, представителей 11 семейств, из которых непо-
средственно в грибах могут развиваться 14 видов из 4 семейств. По числу 
видов и встречаемости в плодовых телах доминируют трутовиковые жуки 
(Ciidae) – их 9 видов, доля семейства 84,2%. Видовой состав обитателей 
определяется состоянием базидиом: комплекс мицетобионтов живых, осо-
бенно спороносящих грибов, включает не специализированных в отноше-
нии этого гриба жуков, встречающихся преимущественно на имагинальной 
стадии. Он существенно отличается от энтомокомплекса мертвых плодо-
вых тел, где преобладают облигатные мицетосапрофаги, главным образом 
жуки семейства Ciidae (Cis boleti, C. comptus, C. micans, Octothemnus gla-
briculus, Sulcacis nitidus), полностью проходящие жизненный цикл в гри-
бах. Нередко группировка обитателей мертвых базидиом включает тене-
люба Orchesia fusiformis (Melandryidae) и щитовидку Thymalus oblongus 
(Trogossitidae). Несмотря на довольно широкий круг грибов, заселяемых 
многими трутовиковыми жуками, коэффициенты предпочтения свидетель-
ствуют о тенденции к олигофагии, выражающейся в преимущественном 
заселении грибов одного порядка (Polyporales). В общей структуре сооб-
щества мицетофильных жесткокрылых 12 видов из 4 семейств являются 
специализированными мицетобионтами-мицетофагами, 16 видов из 9 се-
мейств – эврибионтными облигатными мицетофагами (10 видов) и мик-
софагами (5 видов). В целом энтомокомплекс C. unicolor включает жестко-
крылых, характерных для многих грибов порядка Polyporales с однолетни-
ми, однолетними зимующими плодовыми телами кожисто-пробковатой 
или пробковой консистенции (Bjerkandera adusta, Coriolopsis trogii, Dae-
daleopsis confragosa, D. tricolor, Lenzites betulinus, Trametes gibbosa, T. hir-
suta, T. ochracea, T. pubescens, T. suaveolens, T. versicolor) на территории 
Европы, европейской части России и в Западной Сибири. 
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Аннотация. По результатам прибрежных ихтиопланктонных съёмок 2018–

2022 гг. получены данные по количественному и пространственному распреде-
лению икринок и личинок рыб на отдельных полигонах у юго-восточного Саха-
лина и в восточной части залива Анива. Выполнено сравнение видового состава 
между полигонами, рассчитаны индексы Чекановского–Съеренсена. В составе 
ихтиопланктона отмечены икра и личинки 32 видов и надвидовых таксонов из 
11 семейств. Вдоль юго-восточного побережья Сахалина число видов рыб со-
кращалось с юга на север, при этом суммарный вклад холодноводных высоко-
бореальных и арктическо-бореальных видов возрастал в северном направлении. 
Повсеместно встречались икра и личинки минтая, северной палтусовидной, 
желтоперой и желтополосой камбал. Численность икры и личинок минтая 
в прибрежье заметно убывала с севера на юг. У палтусовидной камбалы подоб-
ной закономерности не отмечалось. В весенний период наиболее многочислен-
ными компонентами ихтиопланктона являлись икра и личинки минтая, северной 
палтусовидной камбалы, сельди, мойвы. В летнем ихтиопланктоне высокую от-
носительную численность имела икра желтоперой и длиннорылой камбал. Важ-
ную роль в формировании структуры прибрежных ихтиопланктонных комплек-
сов играли грунты. Для сопоставления прибрежного и морского нереста минтая 
и палтусовидной камбалы приведены данные судовых съемок по распределе-
нию их икры. Полученные материалы позволяют дополнить сведения по нере-
стовому потенциалу вод Восточного Сахалина. 

Ключевые слова: икра рыб, личинки рыб, минтай, северная палтусовидная 
камбала, юго-восточный Сахалин 
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Summary. Fish eggs and larvae are a crucial component of the meroplankton 

community and, during periods of mass development, significantly supplement the 
food base of planktivorous organisms. In coastal waters, they serve as an important 
food source for juvenile salmon that have migrated to the sea. The Sakhalin branch of 
the Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography has developed 
and is implementing a program to study the food supply of Pacific salmon. This pro-
gram has included ichthyoplankton collections in the confluence areas of salmon riv-
ers over several years. This report is based on data collected from 2018 to 2022 at se-
lected test sites off southeastern Sakhalin and in the eastern part of Aniva Bay (See 
Fig. 1). Ichthyoplankton sampling was conducted from May to October following a 
standardized station scheme. At the water’s edge, sampling involved filtering 100 L of 
water through a plankton net. At isobaths of 5, 10, and 20 m, the net was towed verti-
cally from the bottom to the surface using a conical net with a 50 cm diameter open-
ing, 0.35 mm mesh size, and a 3 m filter cone length. A total of 519 ichthyoplankton 
samples were collected and processed. To understand the general distribution of eggs 
and larvae of walleye pollock Gadus chalcogrammus (Pallas, 1814) and Bering 
flounder Hippoglossoides robustus (Schmidt, 1904) observed in the coastal area, re-
sults from marine ichthyoplankton studies conducted in 2012, 2014, and 2020 were 
also utilized. 

During the research, eggs and larvae of 32 species and supraspecific taxa from 
11 families were recorded (See Table 1). Along the southeastern coast of Sakhalin, the 
number of fish species decreased from south to north. The total contribution of cold-
water high-boreal and Arctic-boreal species increased in the northern direction (See 
Fig. 2a). Demersal fishes - mainly littoral and sublittoral species (See Fig. 2b) - pri-
marily formed the biotopic composition. Minimal species similarity was noted for the 
site in Aniva Bay compared to other sites along southeastern Sakhalin (See Table 2). 
The quantitative similarity of ichthyoplankton, based on averaged data, was low, indi-
cating differences in the quality of the study sites. At the same time, seasonal values 
of the Chekanovsky-Sorensen index in some areas were very high (See Table 3). The 
highest number of ichthyoplankton species was generally recorded from May to mid-
June (See Fig. 3a). During this period, increased values of abundance, biomass, and 
caloric content of fish eggs and larvae were observed in most areas (See Figs. 3b, 3c, 
3d). Thus, the maxima of biomass and caloric content at all sites coincided with the 
mass migration of young Pacific salmon from freshwater. The data obtained at the 
study sites show significant differences in the structure of ichthyoplankton communi-
ties. Bottom sediments play an important role in their formation. 
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To analyze the results of ship surveys based on the configuration of the coastline, 
shelf width, and hydrological features, the surveyed water area was divided into four 
sections: northern (53°-54°50′N), middle (51°-53°N), southern (south of 51°N latitude 
to Cape Terpeniya), and southeastern Sakhalin (from Cape Terpeniya to Cape Svo-
bodnyy). In 2020, notable differences between these sections were observed in the 
distribution of pollock eggs, predominantly at stages I and IV. The similarity in the ra-
tio of egg development stages in the two southern areas suggests the possibility of a 
single pollock spawning area there (See Fig. 6). Bering flounder is not as active a mi-
grant as walleye pollock and is largely confined to specific areas where it forms local 
groups. In June 2020, only eggs at stage IV showed a clear distinction between the 
southern section of northeastern Sakhalin and southeastern Sakhalin, with 2.5% in the 
former area and 38% in the latter (See Fig. 8). Significantly higher total egg densities 
indicated the isolation of Bering flounder reproduction in southeastern Sakhalin. 

According to data collected from 2018 to 2022, water temperatures at coastal sites 
in May and June were several degrees higher (See Fig. 9). This difference in warming 
influences both the onset of fish spawning and the duration of embryogenesis. This 
was confirmed by the timing of the mass development of eggs and larvae at coastal 
sites in southeastern Sakhalin and at depths greater than 20 m, as well as by the ratio 
of egg development stages. 

The number of walleye pollock eggs and larvae in the coastal area decreased 
markedly from north to south, corresponding to the distribution of spawning grounds 
along the southeastern coast of Sakhalin. No such pattern was observed in Bering 
flounder. This distribution may result from independent spawning by separate floun-
der groups near the marine boundaries of the study sites. 

The article contains 9 Figures, 5 Tables, 38 References. 
Keywords: eggs, larvae, walleye pollock, Bering flounder, southeastern Sakhalin 
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Введение 
 
Исследования ихтиопланктона являются одним из важных направлений 

изучения водных биоценозов, необходимых для понимания структуры по-
пуляций и формирования численности пополнения [1–3]. В большей сте-
пени наблюдениями были охвачены открытые воды морей и океанов [4, 5]. 
Исследования рыб на ранних стадиях онтогенеза в последние годы полу-
чили широкое распространение и в прибрежной зоне [6–11]. Развитие икры 
и личинок рыб на мелководьях протекает при значительных колебаниях 
температуры и солености, активной ветровой и волновой деятельности, 
часто приводящей к образованию апвеллингов и даунвеллингов, оказыва-
ющих существенное воздействие на видовое разнообразие и количествен-
ные показатели ихтиопланктона [12, 13]. 
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Структура ихтиопланктонных сообществ прибрежных районов Сахали-
на, включая его юго-восточную часть и зал. Анива, сезонные изменения 
видового состава и численности, остаются слабоизученными. Икра и ли-
чинки рыб являются значимым компонентом меропланктона и в период 
массового развития существенно дополняют кормовую базу планктофагов. 
В прибрежных водах они могут являться объектами питания молоди лосо-
севых, скатившихся в море [14, 15]. Сахалинский филиал ВНИРО разрабо-
тал и выполняет программу по изучению кормовой базы тихоокеанских 
лососей и на протяжении ряда лет проводит работы в районах впадения 
лососевых рек, включающих ихтиопланктонные сборы. За этот период бы-
ла накоплена информация по видовому и количественному составу рыб на 
ранних стадиях развития у юго-восточного побережья. 

Цель данной работы – характеристика качественного и количественно-
го состава ихтиопланктона юго-восточного Сахалина и восточной части 
зал. Анива. 

 
Материалы и методы 

 
В настоящей работе мы принимаем за прибрежье прибрежную зону, 

часть шельфовой акватории вдоль побережья с глубинами от 0 до 20 м, где 
выполняли сезонные съемки на локальных полигонах. Остальную часть 
шельфовой акватории с глубинами от 20 до 200–300 м, доступную для су-
довых съемок, обозначаем как шельф, шельфовые (надшельфовые) воды. 

Отбор проб ихтиопланктона выполняли в морском прибрежье юго-
восточного Сахалина и в восточной части зал. Анива с мая по октябрь в 
период с 2018 по 2022 гг. по единой схеме станций. Исследуемые участки 
акватории привязывали к местам впадения лососевых рек. Полигоны 1–5 
расположены у р. Островка в зал. Анива, р. Долинка, р. Дудинка, р. Мануй 
и р. Горная у юго-восточного побережья Сахалина соответственно (рис. 1). 
Пробы отбирали у уреза воды (0,5 м) и на глубинах 5, 10 и 20 м. С мая по 
июль, в период ската молоди тихоокеанских лососей, съемки проводили по 
два-три раза в месяц на ближайших к устью реки разрезах, в последующий 
период – раз в месяц. Один раз в сезон пробы собирали на 4 разрезах: вес-
ной – в мае, летом – в июле или в августе, осенью – в октябре. 

У уреза воды отбор осуществляли методом фильтрации 100 л воды че-
рез планктонную сеть, на изобатах 5, 10 и 20 м тотальным вертикальным 
обловом всего слоя воды от дна до поверхности малой икорной сетью 
ИКС-50 (диаметр входного отверстия 50 см, ячея 0,35 мм, длина фильтру-
ющего конуса 3 м) с борта маломерного плавсредства. Для фиксации ис-
пользовали 4% формальдегид. За весь период работ было собрано и обра-
ботано 519 проб ихтиопланктона. 

На каждой станции от дна до поверхности зондом YSI-85 с дискретно-
стью 1 м производили измерения температуры (°С) и солености (практиче-
ские единицы солености, или PSU). 
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Рис. 1. Карта-схема района исследований и локализации станций на полигоне 
[Fig. 1. Schematic map of the research area and localization of stations at the test site] 

 
Для понимания общего распределения в водах юго-восточного Сахали-

на икры и личинок массовых промысловых видов рыб – минтая Gadus 
chalcogrammus Pallas, 1814 и северной палтусовидной камбалы Hippoglos-
soides robustus Shmidt, 1904, отмечавшихся в прибрежье, были привлечены 
результаты судовых исследований ихтиопланктона 2012, 2014 и 2020 гг. 

Обловы производили вертикальным подъемом сети ИКС-80 (диаметр 
0,8 м, ячея 0,35 мм) в слое 0–200 м, на глубинах менее 200 м – от дна до 
поверхности. В судовых съемках за три года исследований было собрано 
358 проб ихтиопланктона, из них 304 у северо-востока и 54 у юго-востока 
Сахалина. 

Камеральную обработку проб осуществляли под бинокуляром Olympus 
SZX10 (Япония) с окуляр-микрометром, позволяющим измерять объекты 
с точностью до 0,1 мм. Для видовой идентификации использовали специа-
лизированные атласы и определители [16–21]. Вес икры и личинок опреде-
ляли на электронных весах Sartorius CP 225D с точностью до 0,01 мг. Дан-
ные по калорийности взяты из литературных источников [22]. Стадии раз-
вития икры приведены согласно классификации Т.С. Расса и И.И. Казано-
вой [23]. 
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Зоогеографическая и биотопическая характеристики видов даны по ли-
тературным источникам [24, 25]. При выделении классов доминирования 
применяли шкалу Любарского [26]. Сходство видового состава (S) оцени-
вали по формуле Съеренсена [27, 28]: 

2 100%,cS
a b

= ×
+

 

где a, b – число видов в сравниваемых выборках, с – число общих видов. 
Для сравнения количественной структуры использовали индекс Чека-

новского–Съеренсена [29]: 

1 2
2

1
min( , ),

N

i i
i

K a a
=

= ∑  

где 1 2,i ia a  – численность i-го вида в процентах от общей численности в 
двух сравниваемых биоценозах, N – общее число видов. 

Статистическую обработку материалов выполняли в программном па-
кете Statistica, версия 10 (StatSoft. Inc., 2011). Проверку распределения на 
нормальность проводили с помощью теста Шапиро–Уилка. Для выяснения 
зависимости распределения и численности икры и личинок доминирую-
щих видов рыб в прибрежье от факторов внешней среды (глубины, темпе-
ратуры, солености) был рассчитан коэффициент ранговой корреляции 
Спирмена. Данный коэффициент был выбран из-за характера распределе-
ния значений, который отличался от нормального. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
С 2018 по 2022 г. в прибрежной акватории юго-восточного Сахалина за-

регистрировано развитие икры и личинок 32 видов и надвидовых таксонов 
из 11 семейств, из которых порядка 78% относились к промысловым. В по-
лученном списке доминировали камбаловые Pleuronectidae – 13 видов 
(41% от общего состава) и рогатковые Cottidae – 6 видов (19%). Минималь-
ным числом видов отличались участки вблизи рек Островка и Горная – по 
14 на каждом. Если исключить зал. Анива, то вдоль юго-восточного побе-
режья Сахалина число видов рыб, представленных в ихтиопланктоне, со-
кращалось с юга на север. Максимум 19 видов зарегистрировано на поли-
гоне со скалисто-каменистыми грунтами у впадения р. Долинка, распола-
гающемся в южной части района вблизи свала глубин. В районе р. Дудин-
ка данный показатель снизился до 17, вблизи р. Мануй – до 15 (табл. 1). 

В составе ихтиопланктона преобладали широкобореальные виды, на до-
лю которых приходилось от 38% вблизи р. Горная до 43% вблизи р. Ост-
ровка и р. Мануй. Суммарный вклад холодноводных высокобореальных и 
арктическо-бореальных видов варьировался от 21% вблизи р. Островка до 
46% вблизи р. Горная и в целом возрастал в северном направлении 
(рис. 2a). 
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Рис. 2. Зоогеографический (a) и биотопический (b) состав ихтиопланктона  
на прибрежных полигонах (нумерация полигонов согласно рис. 1) 

[Fig. 2. Zoogeographic (a) and biotopic (b) composition of ichthyoplankton at coastal test sites  
(numbering of test sites as in Fig. 1] 

 
Широкобореальная группа включала массовых промысловых предста-

вителей – минтая, желтоперую Limanda aspera Pallas, 1811, сахалинскую 
Limanda sakhalinensis Hubbs, 1915, дальневосточную длинную Glyptocepha-
lus stelleri (Schmidt, 1904), четырехбугорчатую Pleuronectes quadritubercu-
latus Pallas, [1814] камбал и ряд других видов. К арктическо-бореальной 
группе относились такие прибрежные промысловые виды, как сельдь Clu-
pea pallasii Valenciennes, 1847, мойва Mallotus villosus (Müller, 1776), нава-
га Eleginus gracilis (Tilesius, 1810), звездчатая камбала Platichthys stellatus 
(Pallas, 1787). Относительный вклад в видовой состав низкобореальных ви-
дов, напротив, был наиболее высоким в южных районах – 36% вблизи 
р. Островка и 33% вблизи р. Долинка. В северной части у р. Мануй и Гор-
ная доля тепловодных форм снижалась до 14–15%. Низкобореальную 
группу слагали прибрежные промысловые виды камбал – длиннорылая 
Myzopsetta punctatissima (Steindachner, 1879), желтополосая Pseudopleuro-
nectes herzensteini (Jordan et Snyder, 1901), темная Pseudopleuronectes obscu-
rus (Herzenstein, 1890), Шренка Pseudopleuronectes schrenki (Schmidt, 1904), 
и ряд непромысловых липаровых Liparidae, стихеевых Stichaeidae и лисич-
ковых Agonidae. Икра субтропического мигранта – японского анчоуса En-
graulis japonicus Temminck et Schlegel, 1846, была отмечена только в север-
ной части района у р. Мануй. В годы высокой численности нерест анчоуса 
наблюдался в зал. Анива и вдоль всего юго-восточного Сахалина, включая 
зал. Терпения [9, 10, 30, 31]. Отсутствие икры и личинок анчоуса на мно-
гих полигонах у юго-восточного Сахалина в современный период обуслов-
лено, прежде всего, сокращением численности мигрирующих популяций 
в центральной части ареала [32] и, соответственно, значительным сниже-
нием численности производителей у северных границ района летнего рас-
пространения, а также перераспределением мигрирующих особей по дру-
гим районам – вблизи Сахалина в теплый период года анчоус относитель-
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но регулярно встречается в Татарском проливе. Необходимо также отме-
тить, что исследования вблизи р. Мануй были проведены в 2021 г., отли-
чавшемся аномально высокими температурами воды в июле–августе не 
только на всей акватории юго-восточного Сахалина и зал. Анива, но и во 
всех дальневосточных морях. Этот фактор мог стать определяющим в на-
правлении миграций анчоуса в присахалинских водах. 

Основу биотопического состава формировали виды донно-придонного 
комплекса – преимущественно элиторальные и сублиторальные (рис. 2b). 
В элиторальную группу входили многие промысловые виды с широкобо-
реальным и арктическо-бореальным ареалом – минтай, навага, песчанка 
Ammodytes hexapterus Pallas, 1814, желтоперая, сахалинская, северная пал-
тусовидная и другие виды камбал. Доля элиторальных видов на полигонах 
юго-восточного Сахалина достигала 47–57%. Наибольший их вклад в ви-
довой состав отмечен на севере, вблизи впадения р. Горная. В зал. Анива 
в районе р. Островка доля видов этой группы была минимальна – 36%. 
Только на данном участке в ихтиопланктоне встречались литоральные ви-
ды – седловидный бычок Microcottus sellaris (Gilbert, 1895) и липарис Куз-
нецова Liparis kusnetzovi Taranetz, 1936. Сублиторальные виды формирова-
ли от 29 до 47% списка идентифицированных видов. Минимальный вклад 
этой группы отмечен в районе р. Горная (29%), максимальный – в районе 
р. Дудинка (47%). В данную группу входило большинство низкобореаль-
ных камбал япономорского происхождения – длиннорылая, желтополосая, 
темная, Шренка, а также некоторые представители арктическо-бореально-
го комплекса – звездчатая и хоботная Myzopsetta proboscidea (Gilbert, 1896) 
камбалы, несколько видов стихеевых Stichaeidae и рогатковых Cottidae. 

Неритическая группа была малочисленной, включала всего четыре ви-
да – сельдь, морскую малоротую корюшку Hypomesus japonicus (Brevoort, 
1856), мойву и японского анчоуса – и была представлена на каждом поли-
гоне одним или двумя видами: в зал. Анива – это морская малоротая ко-
рюшка и мойва, на полигонах юго-восточного Сахалина повсеместно 
встречалась сельдь, в районе р. Мануй – совместно с японским анчоусом, в 
районе р. Горная – совместно с мойвой. 

Таким образом, в зоогеографическом составе отмечено снижение доли 
низкобореальных и увеличение арктическо-бореальных видов в северном 
направлении. В отношении биотопического состава развивающихся в 
планктоне видов рыб особых закономерностей не наблюдалось. 

При сравнении видового состава на различных участках минимальное 
сходство (41–50%) было отмечено для полигона в зал. Анива с полигонами 
юго-восточного Сахалина (табл. 2). 

Минтай, северная палтусовидная, желтоперая, сахалинская, длинноры-
лая и желтополосая камбалы встречались в ихтиопланктоне на всех поли-
гонах. Сельдь, а также четырехбугорчатая, звездчатая и дальневосточная 
длинная камбалы были отмечены на всех полигонах у юго-восточного по-
бережья Сахалина, но отсутствовали в пробах из зал. Анива, что отрази-
лось на значениях индекса сходства.  
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Таблица 2  [Table 2]  
Видовое сходство (S) на прибрежных полигонах в 2018–2022 гг. 

[Species similarity (S) at the coastal test sites in 2018-2022] 
 

Полигоны 
[Test sites] 

Островка 
[Ostrovka] 

Долинка 
[Dolynka] 

Дудинка 
[Dudynka] 

Мануй 
[Manuy] 

Горная 
[Gornaya] 

Островка [Ostrovka] 1 42,4 45,2 41,4 50,0 
Долинка [Dolynka] 42,4 1 77,8 64,7 66,7 
Дудинка [Dudynka] 45,2 77,8 1 68,8 77,4 
Мануй [Manuy] 41,4 64,7 68,8 1 75,9 
Горная [Gornaya] 50,0 66,7 77,4 75,9 1 

 
Различия между полигонами юго-восточного Сахалина были связаны 

с немногочисленными в ихтиопланктоне видами, в целом типичными для 
всего исследуемого района – некоторыми видами камбаловых, рогатковых, 
стихеевых, липаровых. 

К доминирующим в разные периоды и на разных участках относились 
15 видов (47% всего видового списка). В число массовых на всей исследо-
ванной акватории входили желтоперая и длиннорылая камбала, на четырех 
участках юго-восточного Сахалина – сельдь. Палтусовидная камбала вно-
сила значимый вклад в численность в зал. Анива и на трех южных полиго-
нах юго-восточного Сахалина. 

Количественное сходство ихтиопланктона по осредненным данным бы-
ло низким, что говорит о разнокачественности полигонов. В то же время 
сезонные величины индекса Чекановского–Съеренсена на отдельных участ-
ках были очень высокими (табл. 3). 

В мае между полигонами у рек Дудинка–Горная уровень сходства до-
стигал 77% за счет доминирования икры минтая и относительно высокой 
численности икры сельди и палтусовидной камбалы. В июле максимальное 
сходство (86%) было отмечено между полигонами вблизи рек Дудинка–
Мануй. Основной вклад в значение индекса вносила икра длиннорылой 
камбалы, доля которой на этих участках превышала 72%. Этот же вид оп-
ределял сходство полигонов у рек Дудинка и Мануй с полигоном в 
зал. Анива. В августе и сентябре высокие значения коэффициента между 
отдельными полигонами определялись икрой желтоперой камбалы. 

Изменение количественных показателей ихтиопланктона не имело оп-
ределенных географических закономерностей, кроме снижения их величин 
к августу–сентябрю на всех полигонах, что связано с сезонным спадом не-
рестовой активности рыб. Наибольшее число видов в ихтиопланктоне – от 
восьми до десяти, как правило, регистрировали с мая до середины июня 
(рис. 3a). 

На этот же период приходились повышенные значения численности, 
биомассы и калорийности икры и личинок рыб на большинстве участков 
(рис. 3b–3d). Поскольку калорийность в большей степени зависит от био-
массы, чем от численности, то биомасса и калорийность изменялись доста-
точно синхронно, а высокая численность икры и личинок рыб не всегда да-
вала значительное увеличение биомассы и калорийности.  
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Таблица 3  [Table 3]  
Индекс Чекановского–Съеренсена, рассчитанный для прибрежных  
полигонов восточной части зал. Анива и юго-восточного Сахалина 

[The Chekanovsky-Sorensen index, calculated for coastal test sites in the eastern part  
of the Aniva Bay and southeastern Sakhalin] 

 

Полиго-
ны1 

[Test  
sites]1 

Май 
[May] 

Июнь 
[June] 

Июль 
[July] 

Август 
[August] 

Сен-
тябрь 

[Septem-
ber] 

Ок-
тябрь 
[Octo-
ber] 

По осред-
ненным  
данным2 

[Based  
on averaged  

data]2 

1–2 12,4 1,3 13 40 0 0 2,9 
1–3 12,5 39,5 65,9 42,6 91,7 0 23,7 
1–4 2,3 21,9 68,6 26,9 0 0 4,3 
1–5 11,0 13,2 33,6 54,3 98,4 0 13,1 
2–3 26,7 1,9 18,3 34,6 2,1 0 4,2 
2–4 2,2 24,7 11,3 21,6 0 0 4,8 
2–5 11,3 1,6 7,4 19,7 0 79,7 3,4 
3–4 14,8 38,3 85,9 18,6 0 0 11,8 
3–5 77,0 33,8 20,4 77,2 93,2 0 34,1 
4–5 8,7 9,6 24,9 23,9 0 0 5,5 

Примечание. 1 Нумерация полигонов согласно рис. 1. 2 Для расчета индекса взята сред-
няя численность за период с мая по октябрь. 
[Note. 1 Numbering of test sites as in Fig. 1. 2 To calculate the index, the average number for the period 
from May to October was taken]. 

 
Так, в зал. Анива, в районе р. Островка, максимальные концентрации 

ихтиопланктона (114 экз./м3) были отмечены во второй половине мая, в то 
время как наиболее высокие величины биомассы (59 мг/м3) и калорийно-
сти (58 кал/м3) наблюдались в первой половине мая. Максимумы биомассы 
и калорийности на всех участках наблюдались в период с мая по первую 
декаду июня, в период массового ската молоди тихоокеанских лососей. 

В современный период по полученным в 2018–2022 гг. данным, наибо-
лее калорийными кормовыми объектами, использующимися молодью ло-
сосей, является икра сельди и мойвы, которая в большом количестве выно-
сится с литоральных нерестилищ. В отдельные периоды значимую долю 
в рационе имеют личинки этих видов, образующие высокие плотности 
в верхних горизонтах сублиторали в период выклева [15]. В ранний мор-
ской период молодь лососей потребляет икру рыб размером до 3 мм (пред-
почтительные размеры около 1,5 мм) и личинок до 18 мм (оптимальный 
размер до 5,5 мм) [33]. 

В летний период (преимущественно в июле–августе) увеличение чис-
ленности ихтиопланктона связано с массовым нерестом камбал родов Li-
manda и Mysopsetta, имеющих мелкую икру (в основном менее 1 мм). Со-
ответственно, даже при очень высоких концентрациях икры заметного ро-
ста биомассы и калорийности в разгар лета не происходит. 
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Рис. 3. Изменение количественных показателей: числа видов (a), численности (b), био-
массы (c) и калорийности (d) (цветные линии: 1 – р. Островка (зал. Анива), 2 – р. До-
линка, 3 – р. Дудинка, 4 – р. Мануй, 5 – р. Горная (юго-восточный Сахалин); по оси Х 
римские цифры – месяцы, арабские цифры – в мае, июле первая и вторая половины, 

в июне – декады) 
[Fig. 3. Changes in quantitative indicators: the number of species (a), abundance (b), biomass (c) and 

caloric content (d) (colored lines: 1 - Ostrovka River (Aniva Bay), 2 - Dolynka River, 3 - Dudynka River, 
4 - Manuy River, 5 - Gornaya River (southeastern Sakhalin); on the X axis, Roman numerals are months, 

Arabic numerals are the first and second halves in May, July, decades in June] 
 
Данные, полученные на локальных полигонах, показывают значитель-

ные различия структуры ихтиопланктонных комплексов. Важную роль 
в их формировании играют грунты. Так, высокие плотности икры и личи-
нок сельди образовывались на участках с твердыми грунтами и зарослями 
водной растительности, являющимися субстратом для развивающейся ик-
ры (полигоны вблизи рек Дудинка и Мануй). Икра и личинки мойвы во-
шли в число доминантов на участках с песчано-галечными грунтами (по-
лигоны вблизи рек Островка и Горная). Икра палтусовидной камбалы от-
носилась к массовым формам на всех полигонах, кроме района р. Горная, 
где ее заместила икра минтая. Последняя доминировала еще в районе 
р. Дудинки. В летнем ихтиопланктоне повсеместно в число массовых форм 
входила икра желтоперой и длиннорылой камбал. На двух северных поли-
гонах значение икры этих видов в составе ихтиопланктона возрастало, а 
вблизи р. Горная в число доминантов вошли также личинки желтоперой 
камбалы. В целом икра и личинки почти половины видов, отмеченных на 
полигонах, в тот или иной период года входили в число массовых форм 
(табл. 4). 

В перечень наиболее массовых видов вошли сельдь, минтай, северная 
палтусовидная камбала в весенний гидрологический период; длиннорылая, 
сахалинская, желтоперая, желтополосая камбалы летом. 
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Таблица 4  [Table 4]  
Состав массовых форм ихтиопланктона на прибрежных полигонах 

[The composition of mass forms of ichthyoplankton in coastal test sites] 
 

Вид  
[Species] 

Фаза развития  
[The development 

phase] 

Полигоны [Test sites] 
Ост-
ровка 
[Ost-

rovka] 

До-
линка 
[Do-

lynka] 

Ду-
динка 
[Du-

dynka] 

Ма-
нуй 
[Ma-
nuy] 

Горная 
[Gor-
naya] 

Engraulis 
japonicus Личинки [Larvae] 

   
D 

 
Clupea  
pallasii 

Икра [Eggs] 
  

D D D 
Личинки [Larvae] 

 
D 

 
D 

 
Hypomesus 
japonicus Икра [Eggs] D 

    
Mallotus 
villosus 

Личинки [Larvae] D 
    

Икра [Eggs] 
    

D 
Gadus chal-
cogrammus Икра [Eggs] 

  
D 

 
D 

Glyptocepha-
lus stelleri Икра [Eggs] 

 
D S 

  
Hippoglos-
soides  
robustus 

Икра [Eggs] D D S D 
 

Личинки [Larvae] 
 

D 
   

Limanda 
aspera 

Икра [Eggs] D S D S D 
Личинки [Larvae] 

    
D 

Limanda  
sakhalinensis Икра [Eggs] 

 
D 

 
S 

 
Myzopsetta  
proboscidea Икра [Eggs] 

    
S 

Myzopsetta 
punctatissima Икра [Eggs] S S D D D 

Myoxo-
cephalus sp. Личинки [Larvae] 

 
S 

   
Pseudo-
pleuronectes  
herzensteini 

Икра [Eggs] S D 
  

D 

Pseudo-
pleuronectes 
obscurus 

Личинки [Larvae] 
 

S 
   

Pseudo-
pleuronectes 
schrenki 

Личинки [Larvae] 
 

D D 
  

Икра [Eggs] 
  

D 
  

Примечание. D – доминанты и абсолютные доминанты, численность > 36%; S – субдо-
минанты, численность 16–36%; пустые ячейки – форма ихтиопланктона не являлась 
массовой или отсутствовала 
[Note. D - dominants and absolute dominants, number > 36%; S - subdominants, number 16-36%; empty 
cells - the form of ichthyoplankton was not prevailing or was absent] 
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По результатам выполненных расчетов коэффициентов ранговой кор-
реляции Спирмена численность икры минтая, северной палтусовидной, 
сахалинской, звездчатой, четырехбугорчатой камбал возрастает с умень-
шением температуры воды. Численность икры японского анчоуса, длинно-
рылой и желтоперой камбал возрастает с увеличением температуры 
(табл. 5). Выделение этих двух групп связано, прежде всего, с сезонностью 
нереста. В первую группу вошли весенненерестящиеся виды, во вторую – 
летненерестящиеся. Сельдь, как вид, размножающийся весной, в холодный 
период на опресненных участках литорали и сублиторали, не вошла ни 
в одну из групп. Численность икры сельди возрастала по мере уменьшения 
глубины и солености. 

В группе весенненерестящихся видов можно отметить достаточно вы-
сокий уровень связи численности икры минтая и северной палтусовидной 
камбалы с температурой и низкую положительную связь численности икры 
этих видов с глубиной. Наличие такой корреляции указывает на сосредото-
чение икры минтая и камбалы у мористой границы полигона, т.к. нерест 
минтая и палтусовидной камбалы происходит преимущественно за преде-
лами 15–20 м [34, 35]. 

 
Таблица 5  [Table 5]  

Результаты расчета рангового коэффициента корреляции Спирмена  
(p < 0,05, приведены только достоверные значения) 

[Spearman's rank correlation coefficient (p < 0.05, only statistically significant values are given) 
 

Вид [Species] Глубина, м  
[Depth, m] Т, °С S, PSU 

Clupea pallasii Икра [Eggs] -0,23 – -0,23 

Engraulis japonicus 
Икра [Eggs] – 0,30 -0,21 
Личинки  
[Larvae] – 0,30 – 

Limanda aspera Икра [Eggs] – 0,27 – 
Myzopsetta punctatissima Икра [Eggs] – 0,35 – 

Gadus chalcogrammus 
Икра [Eggs] 0,25 -0,67 – 
Личинки  
[Larvae] 0,23 -0,26 – 

Hippoglossoides robustus 
Икра [Eggs] 0,26 -0,66 – 
Личинки 
 [Larvae] – -0,26 – 

Limanda sakhalinensis Икра [Eggs] 0,26 -0,32 – 
Platichthys stellatus Икра [Eggs] 0,30 -0,39 – 
Pleuronectes  
quadrituberculatus Икра [Eggs] – -0,52 – 

Примечание. Т, °С – температура воды, градусы Цельсия; S, PSU – соленость, прак-
тические единицы солености. 
[Note. Т, °С - temperature of water, Celsius; S, PSU - salinity, practical salinity units]. 
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Учитывая особенности нереста минтая и палтусовидной камбалы, а так-
же наличие данных судовых съемок по распределению их икры у восточ-
ного Сахалина, есть возможность сравнить прибрежный и морской нерест. 
Для анализа результатов судовых съемок по конфигурации береговой ли-
нии, ширине шельфа и гидрологическим особенностям обследованная ак-
ватория была разделена на четыре участка: северный, находящийся под 
действием Амурского стокового течения – 53°–54°50′ с. ш.; средний, охва-
тывающий расширение шельфа вблизи заливов – между 51 и 53° с. ш.; 
южный – к югу от 51° с. ш. до м. Терпения; юго-восточный Сахалин от 
м. Терпения до м. Свободный. Судовая съемка, выполненная в июне 
2012 г., показала, что основные концентрации икры минтая и палтусовид-
ной камбалы были сосредоточены преимущественно на среднем участке 
у северо-восточного побережья Сахалина. У юго-восточного Сахалина 
численность икры существенно сокращалась (рис. 4). 

В 2014 и 2020 гг. достаточно высокая численность икры минтая наблю-
далась во всем районе, а икра палтусовидной камбалы была повсеместно 
малочисленна. При любом распределении и уровне численности икры не-
рест минтая и северной палтусовидной камбалы в шельфовых водах юго-
восточного Сахалина происходил в более ранние сроки, что хорошо про-
слеживается по соотношению стадий развития икры.  

 

 
 

Рис. 4. Распределение икры минтая (a) и северной палтусовидной камбалы (b)  
у восточного Сахалина в июне 2012 г. 

[Fig. 4. Distribution of eggs of walleye pollock (a) and Bering flounder (b)  
off eastern Sakhalin in June 2012] 
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В июне 2014 г. основной нерест минтая протекал у северо-восточного 
Сахалина над глубинами 50–200 м. Численность икры на стадии I на боль-
шей части этой акватории превышала 100–300 шт./м2, на уровне 50° с. ш. – 
500–1000 шт./м2. У юго-восточного Сахалина икрометание наблюдалось 
в мористой части, где концентрации только что выметанной икры состав-
ляли 50–100 шт./м2. В прибрежной части стадия развития икры I была ма-
лочисленной, в то время как суммарные концентрации икры (до 500–
590 шт./м2) были сопоставимы с величинами на северо-восточных нере-
стилищах. На трех выделенных участках у северо-восточного Сахалина 
вклад стадии развития икры I достигал 40–59%. Доля икры на стадии III 
составляла 26–37%, на стадии IV – 1,5–2,7%. У юго-восточного Сахалина 
на стадию I приходилось всего около 14% суммарной численности икры, 
на стадию III – 59%, на стадию IV – около 15% (рис. 5). 

В 2020 г. заметные различия были зарегистрированы в распределении 
икры преимущественно на стадиях I и IV. На двух северных участках севе-
ро-восточного шельфа численность стадии I составляла 37–48%, стадии IV – 
2,6–4,5%. Участок к югу от 51° с. ш. по соотношению стадий развития икры 
был более близок к юго-восточному Сахалину. Доля икры на стадии I здесь 
составляла около 25%, на юго-востоке – 20%. Более заметные различия от-
мечены в численности стадии IV. Между 51° с. ш. и м. Терпения ее вклад 
составлял 18%, в шельфовых водах юго-восточного Сахалина – 30%. 

 

 
 

Рис. 5. Распределение икры минтая и соотношение стадий развития  
у восточного побережья Сахалина в июне 2014 г. 

[Fig. 5. Distribution and the ratio of development stage of the walleye pollock eggs  
off the eastern coast of Sakhalin in June 2014] 
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Сходство в соотношении стадий развития икры на двух южных участ-
ках приводит к предположению о возможности формирования единой об-
ласти нереста минтая на участке к юго-западу и к северу от м. Терпения до 
51° с. ш. (рис. 6). На прибрежном полигоне в районе р. Дудинка в этом же 
году еще в середине мая суммарный вклад икры на стадиях III и IV дости-
гал 93%. На этот же период пришлись максимальные концентрации икры 
минтая – в среднем более 71 шт./м3. 

К июню, когда в мористой части акватории у юго-восточного Сахалина 
икра минтая массово встречается в уловах, на прибрежных полигонах чис-
ленность ее сильно падает. В то же время икра и личинки с мористых 
участков могут транспортироваться на прибрежные полигоны в течение 
всего лета. 

Северная палтусовидная камбала не является таким активным мигран-
том, как минтай, и в значительной степени привязана к определенным 
участкам, где образует локальные группировки. По наблюдавшемуся в 
2014 и 2020 гг. распределению икры можно проследить наличие этих груп-
пировок. В целом концентрация икры северной палтусовидной камбалы за-
метно меньше, чем минтая. В 2014 г. вдоль всего северо-восточного побе-
режья преобладала икра на стадии I, составлявшая 67–69% от суммарной 
численности. Икра на стадии IV отсутствовала.  

 

 
 

Рис. 6. Распределение икры минтая и соотношение стадий развития  
у восточного побережья Сахалина в июне 2020 г. 

[Fig. 6. Distribution and the ratio of development stage of the walleye pollock eggs  
off the eastern coast of Sakhalin in June 2020] 
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У юго-восточного побережья 82% икры находилось на стадии III, 12% – 
на IV и только около 2% на стадии I. Таким образом, у северо-восточного 
побережья нерест был еще в разгаре, тогда как на юго-востоке период эм-
брионального развития палтусовидной камбалы подходил к завершению 
(рис. 7). 

В 2020 г. у камбалы, как и у минтая, наблюдалось увеличение заверша-
ющих стадий развития в южном направлении. Четкое разграничение меж-
ду южным участком северо-восточного Сахалина и юго-востоком просле-
живалось только по стадии развития IV, которая в первом случае составля-
ла 2,5%, а во втором случае – 38% (рис. 8). На обособленность воспроиз-
водства палтусовидной камбалы у юго-восточного Сахалина указывали и 
значительно более высокие суммарные плотности икры. 

В гидрологическом режиме у северо-восточного и юго-восточного Са-
халина к общим элементам динамики можно отнести южное направление 
вдольберегового течения. К западу от п-ова Терпения могут образовывать-
ся мезомасштабные вихри, вовлекающие воды Восточно-Сахалинского те-
чения [36], с которыми переносятся икра и личинки рыб. В теплый период 
года температура воды у юго-восточного побережья Сахалина незначи-
тельно снижается с севера на юг, а соленость возрастает [37]. По данным, 
полученным в 2018–2022 гг., на прибрежных полигонах температура воды 
в мае–июне на несколько градусов была выше (рис. 9).  

 

 
 

Рис. 7. Распределение икры северной палтусовидной камбалы и соотношение  
стадий развития у восточного побережья Сахалина в июне 2014 г. 

[Fig. 7. Distribution and the ratio of development stage of the Bering flounder eggs  
off the eastern coast of Sakhalin in June 2014] 



Зоология / Zoology 
 

278 

 
 

Рис. 8. Распределение икры северной палтусовидной камбалы и соотношение  
стадий развития у восточного побережья Сахалина в июне 2020 г. 

[Fig. 8. Distribution and the ratio of development stage of the Bering flounder eggs 
 off the eastern coast of Sakhalin in June 2020] 

 

 
 

Рис. 9. Значения температуры поверхностных вод в прибрежье и на шельфе  
в зал. Анива и у юго-восточного Сахалина в мае–июне 2018–2022 гг. 

[Fig. 9. Surface water temperature in the coastal and offshore areas in the Aniva Bay  
and of southeastern Sakhalin in May-June 2018-2022] 
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Разница в прогреве определяет как начало нереста рыб, так и продолжи-
тельность эмбриогенеза, что подтверждалось сроками массового развития 
икры и личинок на прибрежных полигонах юго-восточного Сахалина и на 
глубинах более 20 м, а также соотношением стадий развития икры. 

На прибрежных полигонах максимальные концентрации икры минтая и 
северной палтусовидной камбалы в большинстве случаев приходились на 
первую половину мая, а в июне снижались до минимальных величин. 

Анализ развития икры показал, что уже в первой половине мая на всех 
полигонах у юго-восточного Сахалина преобладала икра на завершающих 
стадиях – III–IV. Таким образом, пик икрометания приходился на конец 
апреля – первую половину мая. 

Численность икры минтая на полигонах возрастала в северном направ-
лении. Самые высокие показатели были отмечены вблизи рек Дудинка и 
Горная – 71 и 43 шт./м3 соответственно. С невысокой численностью икра 
присутствовала в уловах до конца июля–августа. На юге обследованной 
акватории, как у р. Долинка, так и в зал. Анива, численность икры минтая 
оставалась низкой в течение всего периода исследований. Личинки были 
отмечены массово только на трех северных полигонах. Пик численности 
повсеместно пришелся на вторую декаду мая. В последующий период ли-
чинки встречались также преимущественно на трех северных полигонах: 
до конца июня регулярно, позднее – эпизодически. 

Полученные данные достаточно хорошо согласуются с расположением 
основных нерестилищ минтая [38]. По данным судовых съемок в июне 
численность икры минтая остается достаточно высокой с западной сторо-
ны п-ова Терпения и на небольшом участке южнее м. Терпения, находя-
щемся под влиянием холодных вод Восточно-Сахалинского течения. В бо-
лее теплом 2012 г. у юго-восточного Сахалина единичные икринки были 
отмечены только вблизи п-ова Терпения. Существующая у восточного Са-
халина схема течений способствует переносу икры в южном направле-
нии вдоль северо-восточного побережья. Далее с ветвью Восточно-Саха-
линского течения, огибающей м. Терпения, икра поступает в восточную 
часть зал. Терпения, где ее развитие продолжается дольше, чем в западной 
части залива и в прибрежной зоне юго-восточного Сахалина. При низких 
температурах воды часть икры может переноситься в западном направле-
нии. Скорее всего, длительное (до конца июля–августа) эпизодическое по-
явление икры и личинок минтая в прибрежной зоне до глубины 20 м связа-
но с переносом с мористых участков. 

Максимальная численность икры северной палтусовидной камбалы 
(около 28 шт./м3) была отмечена в первой половине мая в районе р. Дудин-
ка, несколько ниже (около 14 экз./м3) – в зал. Анива. На двух северных по-
лигонах наблюдалось убывание численности икры до 8 и 6 шт./м3 соответ-
ственно. В районе р. Мануй снижение численности компенсировалось бо-
лее длительным периодом высоких концентраций. В течение всего мая 
численность икры держалась на уровне 8,1–9,5 шт./м3. Относительно высо-
кая численность личинок отмечалась уже в первой половине мая. Палтусо-
видная камбала имеет обособленные зоны нереста вдоль всего юго-восточ-
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ного побережья. Судя по соотношению стадий развития и динамике коли-
чественных показателей икры и личинок в прибрежье и на остальной над-
шельфовой акватории, эти зоны расположены преимущественно за преде-
лами прибрежных полигонов. Об этом свидетельствует и тот факт, что 
на глубинах менее 20 м икра на стадии I встречается чрезвычайно редко. 
В зал. Терпения высокие концентрации икры могут формироваться как в 
восточной части у п-ова Терпения, так и у западного побережья на глуби-
нах более 20–30 м. 

 
Заключение 

 
По результатам исследований, выполненных с 2018 по 2022 г. на при-

брежных полигонах юго-восточного Сахалина и в восточной части 
зал. Анива, в составе ихтиопланктона зарегистрированы икра и личинки 
32 видов и надвидовых таксонов из 11 семейств. По числу видов домини-
ровали представители камбаловых и рогатковых. Вдоль юго-восточного 
побережья Сахалина число видов рыб сокращалось с юга на север. Сум-
марный вклад холодноводных высокобореальных и арктическо-бореаль-
ных видов возрастал в северном направлении. Доля низкобореальных ви-
дов, напротив, была наиболее высокой в южных районах и снижалась к се-
веру. Сходство видовых списков между полигонами юго-восточного Саха-
лина было достаточно высоким. Число видов, регистрируемых в периоды 
съемок, было небольшим на всех участках, наибольшее – от восьми до де-
сяти, как правило, отмечали с мая до середины июня. Повсеместно встре-
чались икра и личинки минтая, северной палтусовидной, желтоперой и 
желтополосой камбал. Весенний ихтиопланктонный комплекс формиро-
вался за счет икры и личинок минтая, северной палтусовидной камбалы, 
сельди, мойвы, рогатковых. В летнем ихтиопланктоне высокую относи-
тельную численность имела икра желтоперой и длиннорылой камбал. 
В силу высокой миграционной активности минтай, очевидно, может обра-
зовывать как локальные нерестовые скопления в прибрежных районах 
юго-восточного Сахалина, где икрометание начинается на месяц раньше, и 
эмбриогенез протекает быстрее, так и формировать единую область нере-
ста вдоль северо-восточного Сахалина с захватом мористых участков 
к юго-западу от м. Терпения. Северная палтусовидная камбала, в отличие 
от минтая, не является таким активным мигрантом. Разница в соотноше-
нии ранних и поздних стадий развития икры у северо-восточного и юго-
восточного Сахалина больше, чем у минтая. При относительной численно-
сти икры на стадии развития I в июне у северо-восточного побережья Са-
халина около 70%, ее доля на мористых участках у юго-восточного побе-
режья Сахалина в это же время на превышала 2%. Численность икры и ли-
чинок минтая в прибрежье заметно убывала с севера на юг, что соответ-
ствует распределению нерестилищ вдоль юго-восточного побережья Саха-
лина. У палтусовидной камбалы подобной закономерности не отмечалось. 
Такое распределение может быть результатом независимого нереста от-
дельных группировок камбалы у мористой границы полигонов. 
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Abstract. To optimize and improve fruit crop breeding, it is essential to identify 
cultivars with high adaptive and productive potential. In summer, the climatic condi-
tions of the Krasnodar Krai are characterized by insufficient and uneven precipitation, 
along with high air temperatures, which have been observed almost annually in recent 
years. In this study, our objective was to detect differences among four pear (Pyrus sp. 
L.) cultivars under moderate heat stress by analyzing physiological parameters. Pear 
trees were planted under identical cultivation practices and environmental conditions 
at the experimental orchard in the Krasnodar Krai (45°16'N, 38°93'E). Pear leaves 
were exposed to 40°C for 3 hours in a climatic chamber, after which physiological pa-
rameters were assessed. It was found that the studied cultivars are resistant to short-
term heat treatment, as indicated by low levels of malondialdehyde (16.2-37.5 nmol g-

1 fresh weight), a marker of lipid peroxidation in plant cells. However, the cultivars 
exhibited different stress responses. The Russian cultivar Krasnodarskaya Letnyaya 
showed the highest levels of peroxidase activity (25.5-41.8 unit mg-1 protein min-1) 
and polyphenol oxidase activity (3.9 unit mg-1 protein) under stress conditions, as well 
as the greatest number of peroxidase isoforms (9-10 bands) compared with the Rus-
sian cultivar Leven and the American cultivars Kieffer and Devo. The total phenol 
content increased on average from 20.7 to 22.5 mg g-1 fresh weight across all pear cul-
tivars, with the highest values observed in Krasnodarskaya Letnyaya under stress. 
Based on these results, we conclude that Krasnodarskaya Letnyaya possesses a broad-
er range of protective physiological features, indicating its high adaptive potential. It 
is also likely that under prolonged high-temperature stress conditions, this cultivar 
will maintain a high level of resistance. 

The article contains 41 References. 
Keywords: Pyrus, heat stress, photosynthetic pigments, antioxidant system de-

fence, oxidative stress 
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Аннотация. Для оптимизации и усовершенствования процессов селекции 
плодовых культур необходим поиск сортов с высоким адаптационным и про-
дукционным потенциалом. Летом погодные условия Краснодарского края ха-
рактеризуются недостаточным и неравномерным выпадением осадков, а также 
экстремально высокими температурами воздуха, которые в последнее время на-
блюдаются практически ежегодно. В настоящем исследовании наша задача за-
ключалась в выявлении различий между четырьмя сортами груши (Pyrus sp. L.) 
по физиологическим параметрам в условиях моделируемого высокотемператур-
ного стресса. Деревья груши произрастали в одинаковых экологических услови-
ях при использовании однотипных технологий выращивания на опытном садо-
вом участке на территории Краснодарского края (45°16' с. ш., 38°93' в. д.). Побе-
ги груши выдерживали при температуре 40°С в течение 3 ч в климатической 
камере. Затем оценивали содержание физиологических параметров в листьях. 
По данным статистического анализа, взаимодействие между сортами, термиче-
ской обработкой и годом исследования оказало существенное влияние на со-
держание общих фенолов и ферментативную активность в листьях груши. 
Установлено, что изучаемые сорта устойчивы к кратковременной термообра-
ботке, о чем свидетельствовали низкие показатели малонового диальдегида 
(16,2–37,5 нмоль г–1 сырого веса), который является одним из маркеров пере-
кисного окисления липидов в растительных клетках. В то же время сорта харак-
теризовались различной ответной реакцией на стресс. Выявлено, что отече-
ственный сорт Краснодарская летняя имеет наиболее высокий уровень перокси-
дазной (25,5–41,8 у. ед. мг–1 белка мин–1) и полифенолоксидазной активности 
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(3,9 у. ед. мг–1 белка) в условиях стресса, а также имеет наибольшее количество 
изоформ пероксидаз (9–10 изоформ) при сравнении с отечественным сортом 
Левен и американскими сортами Киффер и Дево. Содержание общих фенолов 
увеличилось в среднем с 20,7 до 22,5 мг г–1 сырого веса у всех исследованных 
сортов груши. Наибольшие значения этого показателя в условиях стресса обна-
ружены у сорта Краснодарская летняя. На основании полученных результатов 
можно заключить, что сорт Краснодарская летняя обладает более широким 
спектром защитных физиологических особенностей, что может определять его 
высокий адаптационный потенциал. Можно также предположить, что в услови-
ях длительного высокотемпературного стресса этот сорт сможет проявить высо-
кий уровень устойчивости. 

Ключевые слова: Pyrus, высокотемпературный стресс, фотосинтетические 
пигменты, антиоксидантная система защиты, окислительный стресс 
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Introduction 
 
Currently, one of the primary objectives in agriculture is to develop highly 

adaptive and productive cultivars. Climate change significantly impacts the sus-
tainable development of agricultural communities and profoundly affects the 
growth and productivity of crop plants. Therefore, continuous improvement of 
cultivars is essential, taking environmental factors into account. Heat stress has 
emerged as a major limiting factor for crop growth and development [1]. The 
global mean temperature of the land and ocean surface has increased by 0.85°C 
from the 20th to the 21st century [2]. Climate projections indicate that tempera-
tures are expected to rise by 0.2°C every decade. Elevated air temperatures ad-
versely affect plant growth and development by inducing morphological, phy-
siological, and biochemical changes. Temperatures exceeding 30°C have been 
associated with increased pollen sterility [3]. Moreover, heat stress reduces crop 
yields, as reported for wheat, maize, rice, and tomato [4, 5]. A 1% decrease in 
grain number per degree day was observed in maize and barley following expo-
sure to temperatures above 30°C [6].  

Understanding the mechanisms of plant adaptation during the reproductive 
stage is a critical step in maintaining stable crop yields under elevated air tempe-
ratures. This type of stress results in a wide range of plant responses at the or-
gan, tissue, cellular, and molecular levels. Water loss in leaves and reduced root 
conductance hinder the normal development of physiological processes in plant 
tissues [4]. Additionally, heat stress has been reported to reduce photosynthetic 
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activity, chlorophyll content, photosynthetic rate, and the activities of key en-
zymes [7, 8]. 

High-temperature stress induces oxidative damage through the formation of 
reactive oxygen species (ROS). Under optimal conditions, ROS levels remain 
balanced; however, their production increases under stress. Free radicals impair 
cellular function by damaging lipids, proteins, and nucleic acids. Plants possess 
two types of antioxidant defense mechanisms to scavenge and detoxify ROS: 
enzymatic and non-enzymatic [9, 10]. Enzymatic antioxidants include super-
oxide dismutase, catalase, ascorbate peroxidase, glutathione reductase, and per-
oxidase. Non-enzymatic antioxidants comprise ascorbic acid, glutathione, carot-
enoids, flavonoids, and phenolic acids. Consequently, a robust antioxidant de-
fense system protects plant cells from oxidative damage and provides an effec-
tive strategy for growth under heat stress. These mechanisms enable crop plants 
to acclimate while maintaining high adaptive and productive potential. 

Pear is one of the most important fruit crops worldwide, ranking second only 
to another pome fruit - the apple [11]. Pear cultivation requires specific growing 
conditions. In Russia, this crop is primarily grown in the southern regions, 
where over 90% of pear plantations are located [12]. In Krasnodar Krai, pears 
account for up to 7% of all fruit crops [13]. Although most cultivars listed in the 
state register are of Russian origin (94.8%), the pear assortment is predominant-
ly composed of European cultivars [14, 15]. It is important to note that these cul-
tivars were developed under the mild climatic conditions of European countries, 
whereas the Prikubanskaya horticultural zone in Krasnodar Krai experiences dif-
ferent air temperatures and moisture levels.  

Summer abiotic stressors can lead to a decrease in photosynthetic activity 
and relative water content in pear leaves and an increase in the accumulation of 
peroxidation products and ROS content [16, 17]. The authors also noted that in 
case of the launch of protective mechanisms, responsible for the plant’s resis-
tance to the stress factors, there was an increase in the content of carotenoids 
and osmolytes, as well as in the activity of antioxidant enzymes. In addition, 
high temperature and strong light had negative effects leading to an inhibition of 
photosynthetic activity, a decrease in stomatal conductance and degradation of 
photosystem II proteins that were recorded in pear leaves [18]. One-year-old 
seedlings of two pear cultivars were characterized by changes in the activity of 
antioxidant enzymes and its gene expression level under heat stress [19]. In ge-
neral, different physiological traits are used as markers of heat tolerance in bet-
ter performing cultivars. 

The objective of the present study is to identify differences among pear culti-
vars under heat stress by analyzing physiological parameters. 

 
Material and methods 

 
Pear trees were planted under identical cultivation practices and environmen-

tal conditions at the experimental orchard of the North Caucasian Federal Scien-
tific Center of Horticulture, Viticulture, and Winemaking (NCFSCHVW), locat-
ed in Krasnodar Krai (45°16'N, 38°93'E). Four pear cultivars were used in this 
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study. Leven and Krasnodarskaya Letnyaya are European pear cultivars (Pyrus 
communis L.) developed in Russia. Devo and Kieffer are American cultivars; 
the former is related to P. communis, while the latter is an interspecific hybrid 
(P. communis L. × P. pyrifolia (Burm.F.) Nakai). Kieffer was used as a more re-
sistant cultivar to various stress factors [20]. These cultivars are included in the 
collection of genetic resources of NCFSCHVW. 

Pear annual branches with 5-6 undamaged leaves were collected in August 
2022 and 2023. In total, approximately 20-30 mature leaves from 3-5 trees of 
each cultivar were included in the experiment. The experiment was conducted in 
a climatic chamber, the BPC500D/CVSI-Spector (Fujian Jiupo Biotechnology 
Co., China). Under short-term stress conditions, pear leaves were exposed to 
40°C for 3 hours, while control leaves were kept at room temperature.  

It was revealed that the average air humidity during the four months from 
June to September fluctuated between 54% and 70.5%, while the average air 
temperature ranged from 33.8 to 36.7°C (Fig. 1). August is the hottest and driest 
month in Krasnodar Krai. A 10-year period of air temperature observations 
showed an increase in the number of years with extremely high temperatures, as 
well as an expansion in the temperature range, varying from 35 to 39°C (Fig. 1). 
The highest temperatures were recorded in 2014, 2015, 2017, 2021, and 2023. 
Therefore, high-temperature treatment simulates a short, sudden heat stress in 
the field. A similar experiment was conducted on annual apple branches and 
leaves [21]. 

Leaf samples were rapidly frozen in liquid nitrogen and then stored at -80°C 
prior to measuring various physiological and biochemical parameters. Chloro-
phyll and carotenoid contents were analyzed using a spectrophotometric method 
[22]. Total phenols were quantified with the Folin-Ciocalteu reagent [23, 24]. 

 

 
 

Fig. 1. Weather conditions over the hot period 2013-2023 in the Krasnodar region: average H - average 
air humidity from June to September, average T - average air temperature from June to September,  

max T - maximum air temperature for month 
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Soluble proteins were extracted following the protocol of Z. Wei et al. [25]. 
For enzyme activity assays, proteins were extracted accordingly. Superoxide 
dismutase (SOD) activity was measured by inhibiting the photochemical reduc-
tion of nitroblue tetrazolium [26]. Peroxidase (POX) activity was determined by 
the rate of color change in a solution containing benzidine and hydrogen per-
oxide [27]. Polyphenol oxidase (PPO) activity was assessed after incubation for 
1 hour at 37°C in a catechol solution [28]. Protein content was measured using 
the Bradford method with bovine serum albumin as the standard [29]. Malon-
dialdehyde (MDA) content was estimated spectrophotometrically through its 
reaction with thiobarbituric acid [30, 31]. The isozyme profile of peroxidase was 
analyzed by polyacrylamide gradient gel electrophoresis under nondenaturing 
conditions [26]. The Spectra Multicolor High Range Protein Ladder (Thermo 
Scientific, USA) was used as a protein marker. 

The data were obtained during the experimental study performed on the 
equipment of the Сenter for Collective Use of NCFSCHVW. 

The results were represented as the mean ± standard error from 3-4 indepen-
dent replicates, analyzed using Statistica 12 software. The data were subjected to 
one-way analysis of variance (ANOVA), followed by Duncan's Muliple Range 
test at a significance level of p ≤ 0.05.  

 
Results and discussion 

 
Although the physiological responses of plants to heat stress was studied on 

many crops, there are insufficient studies on Pyrus species. The mechanisms of 
heat resistance in Asian pear species and cultivars have been more extensively 
investigated [19, 32, 33]. In our research, temperature treatment affected the 
content of total phenols, MDA and the activities of SOD and PPO in pear culti-
vars (table). Additionally, field conditions across different years also affected 
the physiological responses of the cultivars. For example, changes were ob-
served in the content of photosynthetic pigments, MDA and the activities of 
SOD, POX, and PPO. As noted earlier, the maximum temperature in August 
was recorded in 2023 (See Fig. 1). The interaction among cultivar, treatment, 
and year significantly influenced the content of total phenols and enzymatic ac-
tivities, as demonstrated by the three-way ANOVA (Table 1). 

Phenolic substances, including non-enzymatic antioxidants, are secondary 
metabolites that perform numerous functions in plant cells [34]. Due to their 
polyphenolic structure, they can scavenge oxygen radicals and thereby inhibit 
cascade oxidative reactions within plant cells. An increase in phenolic content is 
often associated with enhanced plant tolerance to stress conditions [34]. In the 
studied pear cultivars, the highest total phenol content was observed under heat 
stress in 2023, averaging 23.1 mg g-1 FW (Fig. 2). The greatest values were rec-
orded in the Krasnodarskaya Letnyaya and Devo cultivars, measuring 25.7 mg 
g-1 FW, respectively. Although the increase in phenolic content under treatment 
was more pronounced in 2022, the phenolic content under control conditions 
was higher for all pear cultivars in 2023. 



Mishko A.E. et al. Physiological response of pear cultivars 
 

293 

Table 1 
Summary of variance analysis for the maim effects of cultivars (C),  

high temperature stress (T), and year (Y), and their interactions  
 

 DF Total  
phenols 

Total  
chlorophylls Carotenoids MDA SOD POX PPO 

Cultivars 3 * ** ** ** ** ** ** 
Treatment 1 ** * ** ns ns ns ns 
Year 1 ** ns ns ** ** ns ** 
C×T 3 * ns ns ** ** ns ** 
C×Y 3 ns ** ** ** ** ** ** 
T×Y 1 ** ns ns ns ** ** ** 
C×T×Y 3 ** ns ns ns ** ** ** 

Note. DF - degree of freedom, * significant at p ≤ 0.05, ** significant at p ≤ 0.01, ns - non-significant. 
 

 
 

Fig. 2. The content of total phenols in the leaves of pear cultivars under control  
and heat stress conditions in 2022 and 2023 

 
Abiotic stress often leads to a decrease in the content of photosynthetic pig-

ments [35]. In pear cultivars, short-term heat stress did not have a significant ef-
fect on total chlorophylls and carotenoids. Differences were observed only be-
tween field conditions in 2022 and 2023 (Table 1). The concentration of total 
chlorophylls under thermal treatment was comparable to that under non-stress 
conditions for each pear cultivar (Fig. 3). The Krasnodarskaya Letnyaya cultivar 
exhibited the highest total chlorophyll content in 2022, measuring 2.0 mg g-1 FW. 
The lowest chlorophyll was observed in the Leven cultivar in 2022, at just over 
0.9 mg g-1 FW. 
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Fig. 3. The content of total chlorophylls in the leaves of pear cultivars under control  
and heat stress conditions in 2022 and 2023 

 
Carotenoids, along with phenolic compounds, contribute to the antioxidant 

defense of plants against stress factors [10]. It has been suggested that high tem-
peratures (35-45°C) cause damage to the membrane stability of chloroplast thy-
lakoids [36]. Carotenoids help counteract the increased leakage in the thylakoid 
membrane induced by heat stress. In the studied pear cultivars, carotenoid con-
tent in leaves did not differ significantly between control and stress conditions 
(Fig. 4). The highest values were observed in Krasnodarskaya Letnyaya, reach-
ing 0.52 mg-1 FW in 2022 and 0.47 mg-1 FW in 2023. 

Malondialdehyde (MDA) is one of the end products of lipid peroxidation 
[30]. Typically, an increase in MDA levels under stress indicates enhanced se-
condary oxidative damage in plant cells. In the present study, MDA content did 
not increase significantly following thermal treatment, with mean values of 
26.5 nmol g-1 FW in 2022 and 21.4 nmol g-1 FW in 2023 (Fig. 5). The exception 
was the Leven, which exhibited the highest MDA content in the control group in 
2022, amounting to 37.5 nmol g-1 FW. 

Superoxide dismutase (SOD) plays a crucial role as the first line of defense 
against reactive oxygen species (ROS) by converting superoxide radicals into 
hydrogen peroxide within the chloroplast stroma, cytosol, peroxisomes, mito-
chondria, and apoplast [10]. Generally, increased SOD activity correlates with 
enhanced plant tolerance to stress. The SOD activity under stress conditions was 
significantly higher than control values, with a 23% increase observed in Leven 
in 2022 and an 11% increase in Kieffer in 2023 (Fig. 6).  
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Fig. 4. Carotenoid content in the leaves of pear cultivars under control  
and heat stress conditions in 2022 and 2023 

 

 
 

Fig. 5. Malondialdehyde content in the leaves of pear cultivars under control  
and heat stress conditions in 2022 and 2023 
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Fig. 6. Superoxide dismutase activity in the leaves of pear cultivars under control  
and heat stress conditions in 2022 and 2023 

 
The maximum SOD activity in pear was 18.8-unit mg-1 protein for Leven. 

Notably, Krasnodarskaya Letnyaya exhibited higher SOD activity under control 
conditions compared to stress conditions, with values ranging from 15.7 to  
17.4-unit mg-1 protein. 

The intracellular level of hydrogen peroxide is regulated by class III peroxi-
dase, which primarily oxidizes phenolic compounds to generate phenolic radi-
cals and converts hydrogen peroxide into water [10]. During high-temperature 
treatment, a rapid increase in peroxidase activity was observed in the Krasno-
darskaya Letnyaya cultivar, rising from 23.0 to 41.8-unit mg-1 protein min-1 in 
2022 (Fig. 7). For the same cultivar in 2023, under control conditions, peroxi-
dase activity measured 41.0-unit mg-1 protein min-1, but after stress, it decreased 
to 25.5-unit mg-1 protein min-1. In other cultivars, the increase in POX activity 
was not significant, ranging from 3.8 to 15.3-unit mg-1 protein min-1. 

Polyphenol oxidase (PPO) is an important enzyme that interacts with peroxi-
dase, classifying it as a component of the antioxidant defense system that pro-
tects plant cells from damage [37]. PPO oxidizes phenolic compounds to qui-
nones in the thylakoid membranes of chloroplasts. Therefore, this enzyme can 
directly influence photosynthesis. Short-term stress did not cause a significant 
increase in PPO activity in the pear leaves of the studied cultivars in 2022 
(Fig. 8). Only the values for Leven increased to 3.6-unit mg-1 FW under thermal 
treatment. The highest PPO activity in 2022 was detected in Krasnodarskaya 
Letnyaya (3.9-unit mg-1 FW).  
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Fig. 7. Peroxidase activity in the leaves of pear cultivars under control  
and heat stress conditions in 2022 and 2023 

 

 
 

Fig. 8. Polyphenol oxidase activity in the leaves of pear cultivars under control  
and heat stress conditions in 2022 and 2023 
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Additionally, Leven had the lowest level of PPO activity after stress in 2023 
(2.5-unit mg-1 FW), and the maximum values were found in the leaves of Kras-
nodarskaya Letnyaya under control conditions (4.1-unit mg-1 FW). 

The isozyme profiles of peroxidase (POX) varied among pear cultivars 
(Fig. 9). All cultivars exhibited several bands with differing intensities. Under 
stress conditions, both the intensity and the number of bands were reduced com-
pared to control conditions. Additionally, isoenzyme profiles differed between 
2022 and 2023 for the studied cultivars, except for Krasnodarskaya Letnyaya. 
Four main POX isoforms were identified in all pear cultivars, with molecular 
weights of 110, 90, 55, and 45 kDa. The greatest number of isoforms was ob-
served in Krasnodarskaya Letnyaya, with 9-10 bands, which correlated with the 
highest POX activity in this cultivar (Fig. 7).  

 

a 

b 
 

Fig. 9. Isozyme profiles of peroxidase in the leaves of pear cultivars under control (line 2, 4, 6, 8)  
and heat stress (line 3, 5, 7, 9) conditions in 2022 (a) and 2023 (b) 
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Thus, short-term high-temperature stress did not cause significant disturb-
ances in the leaf cells of the four pear cultivars. This is indicated by the absence 
of a rapid increase in MDA levels. Changes in MDA accumulation not only 
serve as indicators of oxidative stress development in cells but also play a sig-
naling role [38]. Such effects are possible when external stress factors have only 
minor impacts on the plant. At the same time, differences in cultivar responses 
to stress were observed. Notably, significant changes were detected in the con-
tent of total phenols and the activity of antioxidant enzymes. Higher maximum 
air temperatures under field conditions in 2023 apparently contributed to elevat-
ed values of these parameters compared to those recorded in 2022. Therefore, 
the moderate stress in 2022 led to increases in total phenols, SOD activity in 
Leven, and POX activity in Krasnodarskaya Letnyaya. However, in 2023, under 
thermal stress, pear cultivars exhibited lower values compared to the control, 
especially Leven and Krasnodarskaya Letnyaya. The accumulation of phenolic 
compounds and the increase in antioxidant enzyme activity are characteristic 
features of pear, as noted by researchers studying various types of stress [19, 39, 
40]. 

An interesting feature was discovered in Krasnodarskaya Letnyaya: a larger 
number of fast-migrating, high-intensity POX isoenzymes. This distinctive pro-
file correlated with the elevated activity of the enzyme. A similar pattern was 
observed when comparing different apple cultivars [41]. 

 
Conclusion 

 
Short-term high-temperature stress in pear cultivars caused significant 

changes in enzymatic activities, including SOD, POD, and PPO, and led to an 
increase in the total phenol content in leaves. Intensive oxidative stress in plant 
cells was not detected, as indicated by low levels of membrane lipid peroxida-
tion (MDA). The pear cultivar Krasnodarskaya Letnyaya differed from the other 
studied cultivars by exhibiting higher POX and PPO activities, as well as greater 
polymorphism in the POX isozyme profile. We suggest that this cultivar may be 
the most resistant to heat stress during prolonged exposure. 
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Аннотация. Стойкие органические загрязняющие вещества (СОЗ) являются 
одним из наиболее опасных классов органических ксенобиотиков. СОЗ характе-
ризуются биоаккумуляцией и биомагнификацией, обладают сильными токсич-
ными свойствами и способны мигрировать на большие расстояния от источника 
поступления за счет явления трансграничного переноса поллютантов. Целью ис-
следования является определение уровней СОЗ в мягких тканях моллюсков се-
мейства Mytilidae (Crenomytilus grayanus, Modiolus kurilensis, Mytilus trossulus, 
Mytilus galloprovincialis), оценка временных трендов накопления токсикантов в 
акватории зал. Петра Великого и сравнение полученных данных с результатами 
работ стран Азиатско-Тихоокеанского региона (АТР). Результаты показали при-
сутствие СОЗ во всех пробах моллюсков в пределах от 0,6 до 12 955,1 нг/г ли-
пидов. В основном качественный состав хлорорганических пестицидов (ХОП) 
на всех станциях представлен продуктами деградации исходных соединений  
(β-ГХЦГ, ДДЕ, ДДД), только в некоторых частях Амурского залива преоблада-
ли формы, указывающие на недавнее загрязнение (γ-ГХЦГ, p,p’-ДДТ, o,p’-ДДТ). 
Полихлорированные бифенилы (ПХБ) найдены во всех исследованных пробах. 
Преобладали высокохлорированные конгенеры (118 ПХБ, 153 ПХБ, 138 ПХБ). 
Анализ временных трендов показал постепенное сокращение концентраций 
СОЗ в прибрежной зоне зал. Петра Великого. При сравнении полученных нами 
данных и результатов исследований стран АТР выявлено сравнительно низкое 
содержание ДДТ и ПХБ в Японском море, однако относительно высокое загряз-
нение акваторий ГХЦГ. 

Ключевые слова: хлорорганические пестициды, полихлорированные бифе-
нилы, двустворчатые моллюски, семейство Mytilidae, Японское море, залив Пет-
ра Великого, программа Mussel Watch 
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Summary. Persistent organic pollutants (POPs) are among the most hazardous 
and under-investigated compounds. They are characterized by bioaccumulation, bio-
magnification, high toxicity, and the ability to migrate through water and air masses 
far from the original pollution source. Despite the signing of the Stockholm Conven-
tion in 2001, some countries still retain the right to use DDT for sanitary and epide-
miological control purposes. This study aims to estimate current levels of POPs in the 
soft tissues of Mytilidae bivalve mollusks (Crenomytilus grayanus, Modiolus kurilen-
sis, Mytilus trossulus, and Mytilus galloprovincialis) and to analyze temporal trends in 
toxicant accumulation by comparing the current data with results from earlier studies, 
using the Sea of Japan and the Asia-Pacific region as case examples. 

Samples of mollusk soft tissues were collected from various locations in Peter the 
Great Bay during the summers of 2017 and 2018 (See Fig. 1). Additional specimens 
from Amur Bay were collected during the summer-autumn period of 2022 (See 
Fig. 1). Concentrations of persistent organic pollutants (POPs), including organochlo-
rine pesticides (OCPs) and polychlorinated biphenyls (PCBs), were measured in the 
samples using gas chromatography with an electron capture detector (GC-ECD). 

The results revealed the presence of persistent organic pollutants (POPs) in all 
samples analyzed, ranging from 0.6 to 12,955.1 ng/g lipid weight (lw). The highest 
concentrations of organochlorine pesticides (OCPs) were detected in mollusks from 
Amur Bay (See Fig. 2). Isomers of hexachlorocyclohexane (HCH) were predominant, 
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with β-HCH as the main form (447.02 ± 1612.00 ng/g lw), indicating long-term pollu-
tion. Among DDT and its metabolites, degradation products (DDE and DDD) were 
dominant. The major metabolite, o,p’-DDE, was found at concentrations ranging from 
4.2 to 453.37 ng/g lw. However, almost all specimens also contained the original 
compounds (o,p’-DDT and p,p’-DDT), suggesting recent exposure to the toxicant. 
The lowest levels of OCPs were detected in samples from Cape Kozmina (20.12 ± 
4.78 ng/g lw), which may be related to specific flow dyke issues in Nakhodka Bay 
(See Fig. 2). The highest concentrations of PCBs were found in Amur Bay (See 
Fig. 3). The primary congeners were highly chlorinated PCBs: 118 (70.53 ± 
79.83 ng/g lw), 153 (62.94 ± 63.14 ng/g lw), and 138 (65.63 ± 97.37 ng/g lw), indicat-
ing a historical input of these toxicants. The lowest levels of PCBs were detected near 
Bolshoy Pelis Island, likely due to the absence of local pollution sources (See Fig. 3). 
Time trend analyses showed a gradual decrease in DDT and PCB concentrations; 
however, a slight increase in HCH isomer levels was observed (See Table 2). When 
comparing these data with published results from the Asia-Pacific region (APR), it 
was found that DDT and PCB concentrations in Russia were lower than those in most 
APR countries (See Table 3). However, the detected HCH concentrations exceeded 
those reported in nearly all countries in the region and were comparable to the levels 
observed in China (See Table 3). 

The article contains 3 Figures, 3 Tables, 14 References. 
Keywords: organochlorine pesticides, polychlorinated biphenyls, bivalves, family 

Mytilidae, the Sea of Japan, Peter the Great Bay, Mussel Watch Program 
 
Fundings: this work was partially supported by RF Ministry of Science and Higher 
Education (FZNS-2023-0011). 
 
Acknowledgments: the authors thank Olga V. Podgurskaya (Cand. Sci. (Biol.), 
NSCMB FEB RAS) for providing samples of biological material. 
 
For citation: Borovkova AD, Gavrilova VA, Donets MM, Belanov MA, Tsygan-
kov VYu. Persistent organic pollutants and the Mussel Watch program in the Sea of 
Japan (Peter the Great Bay). Vestnik Tomskogo gosudarstvennogo universiteta. Biolo-
giya = Tomsk State University Journal of Biology. 2025;72:304-321. doi: 10.17223/ 
19988591/72/12 
 

Введение 
 
За последние десятилетия загрязнение Мирового океана стало одной из 

наиболее актуальных экологических проблем. Стойкие органические за-
грязняющие вещества (СОЗ) считаются наиболее губительными для живых 
организмов среди ксенобиотиков. Они способны оказывать негативное 
воздействие на функционирование природных экосистем и здоровье людей 
[1]. Главное отличие СОЗ от постоянно присутствующих в природной сре-
де поллютантов, проявляющих свою токсичность в случае превышения ес-
тественных концентраций, заключается в их происхождении – эти вещест-
ва являются ксенобиотиками. Поэтому живые организмы не имеют воз-
можности адаптироваться к их присутствию в экосистемах. СОЗ проявля-
ют канцерогенные, цитотоксические, тератогенные и генотоксические 
свойства, и, кроме того, негативно воздействуют на нервную и сердечно-
сосудистую системы [1]. 
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СОЗ включают такие вещества антропогенного происхождения, как ди-
хлордифенилтрихлорэтан (ДДТ) и его метаболиты, изомеры гексахлорцик-
логексана (ГХЦГ), которые используются как инсектициды в сельском и 
лесном хозяйстве для борьбы с вредителями выращиваемых культур и в 
медицинских целях для борьбы с малярией, и полихлорированные бифе-
нилы (ПХБ), относящиеся к побочным продуктам некоторых индустриаль-
ных процессов [2]. 

Наиболее широкое применение получили ДДТ и ГХЦГ [1]. На сего-
дняшний день эти пестициды запрещены практически во всех странах ми-
ра. Несмотря на это, некоторые государства до сих пор сохраняют за собой 
право производить и использовать ДДТ, в результате чего загрязнению 
подвергаются и близлежащие к ним территории. 

Программа International Mussel Watch является проектом, осуществля-
ющим мониторинг качества вод прибрежных морских акваторий с исполь-
зованием двустворчатых моллюсков-биоиндикаторов. В данную програм-
му включились практически все страны Азиатско-Тихоокеанского региона 
(Китай, Япония, Индия, Корея, Вьетнам и др.) [3]. 

Хотя проблема загрязнения природных экосистем СОЗ является важной 
и международной, в России проведено недостаточно исследований, посвя-
щенных воздействию органических ксенобиотиков на окружающую среду. 
На сегодняшний день особое внимание привлекает исследование Дальне-
восточных морей России, в том числе Японского моря. Поскольку СОЗ ха-
рактеризуются высокой токсичностью и стойкостью к природным факто-
рам, важно регулярно проводить мониторинговые исследования содержа-
ния токсикантов в акватории и промысловых видах гидробионтов. Кроме 
того, акватория граничит с государствами, которые до сих пор сохраняют 
за собой право применять СОЗ в сельскохозяйственных и санитарно-эпи-
демиологических целях. 

Таким образом, целью работы является оценка уровней СОЗ в мягких 
тканях двустворчатых моллюсков прибрежных акваторий зал. Петра Вели-
кого (Японское море) в рамках программы Mussel Watch, оценка накопле-
ния органических ксенобиотиков в моллюсках Японского моря в разные 
годы, проведение сравнительного анализа степени загрязнения морских 
акваторий с данными других стран АТР. 

 
Материалы и методики исследования 

 
Биологическим материалом для индикации загрязнения в настоящем 

исследовании служили мягкие ткани 228 особей четырех видов двуствор-
чатых моллюсков семейства Mytilidae (Crenomytilus grayanus, Mytilus tros-
sulus, Modiolus kurilensis, Mytilus galloprovincialis). 

В 2017–2018 гг. собраны 96 особей трех видов (Crenomytilus grayanus, 
Mytilus trossulus и Modiolus kurilensis) в летний период в разных частях за-
лива Петра Великого. В 2022 г. в летне-осенний период в Амурском заливе 
собраны 132 особи четырех видов (Crenomytilus grayanus, Mytilus trossulus, 
Modiolus kurilensis, Mytilus galloprovincialis) (рис. 1). 
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Рис. 1. Карта отбора проб в Японском море (зал. Петра Великого): 1 – о. Веры;  

2 – о. Большой Пелис; 3 – м. Чихачева; 4 – бух. Стрельбище; 5 – м. Чайковского;  
6 – бух. Средняя; 7 – бух. Литовка; 8 – бух. Мусатова; 9 – бух. Находка;  

10 – м. Красный; 11 – бух. Козьмина; 12 – м. Козьмина, 13 – Амурский залив 
[Fig. 1. Map of sampling (Peter the Great Bay, the Sea of Japan): 1 - Vera Island; 2 - Bolshoy Pelis  

Island; 3 - Cape Chikhacheva; 4 - Strelbishche Bay; 5 - Cape Tchaikovsky; 6 - Bay Srednyaya;  
7 - Bay Litovka; 8 - Bay Musatova; 9 - Bay Nakhodka; 10 - Cape Krasny; 11 - Bay Kozmina;  

12 - Cape Kozmina, 13 - Amur Bay] 
 
В табл. 1 представлены данные места, года отбора, видовой принадлеж-

ности, количества особей и содержания липидов для исследованных мол-
люсков зал. Петра Великого 2017–2018 гг. и 2022 г. 

Перед хроматографическим анализом СОЗ проводилась пробоподготов-
ка: липиды экстрагировались смесью гексан : ацетон (1 : 1) с последующим 
разрушением соэкстрактивных компонентов концентрированной серной 
кислотой. Полученный экстракт разделяли на хроматографической колон-
ке с сорбентом Florisill® 100–200 меш. Более подробное описание пробо-
подготовки опубликовано нами ранее [4]. 

Основное определение массового содержания хлорорганических соеди-
нений в биоматериале проводили на газовом хроматографе Shimadzu GC-
2010 Plus gas с ECD, оснащенным автодозатором AOC-20i. Использовалась 
капиллярная колонка DB-5 со смесью гелия и азота в качестве газа-
носителя при постоянной скорости потока 1,0 мл/мин. Температуры в ко-
лонке, инжекторе и детекторе составляли 210, 250 и 280℃ соответствен-
но [4]. 

Для приготовления стандартных растворов ХОП и ПХБ использовались 
стандартные образцы (Dr. Ehrenstorfer и AccuStandard) α-ГХЦГ, β-ГХЦГ,  
γ-ГХЦГ, δ-ГХЦГ, p,p’-ДДТ, p,p’-ДДД, p,p’-ДДЕ, o,p’-ДДТ, o,p’-ДДД, o,p’-
ДДЕ и смесь 28, 52, 155, 101, 118, 143, 153, 138, 180, 207 ПХБ конгенеров с 
установленными метрологическими характеристиками – содержание ос-
новного вещества 99,4–99,6% с погрешностью определения 0,4%.  
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Таблица 1 [Table 1] 
Данные места и года отбора, видовой принадлежности, количества особей  

и содержания липидов для исследованных моллюсков зал. Петра Великого 
[Data on the location and year of sampling, species, number of individuals and lipid content  

for the studied mollusks of Peter the Great Bay] 
 

Место отбора  
[Sampling  
location] 

Год [Year] Вид [Species] 
N, 

экз. 
[N, 

ind.] 

Липиды, % 
[Lipids, %] 

о. Веры 
[Vera Island] 

лето 2018 г. 
[summer 2018] 

Crenomytilus 
grayanus 12 

0,11–0,591 
0,35 ± 0,132 

о. Большой Пелис 
[Bolshoy Pelis Island] 

лето 2017 г. 
[summer 2017] 

Crenomytilus 
grayanus 10 

0,005–0,015 
0,009 ± 0,003 

м. Чихачева 
[Cape Chikhacheva] 

лето 2018 г. 
[summer 2018] 

Crenomytilus 
grayanus 10 

0,03–3,16 
0,97 ± 0,91 

бух. Стрельбище 
[Strelbishche Bay] 

лето 2017 г. 
[summer 2017] 

Modiolus 
kurilensis 10 

0,004–0,50 
0,015 ± 0,014 

м. Чайковского 
[Cape Tchaikovsky] 

лето 2018 г. 
[summer 2018] 

Crenomytilus 
grayanus 5 

0,44–0,65 
0,52 ± 0,09 

бух. Средняя 
[Bay Srednyaya] 

лето 2018 г. 
[summer 2018] 

Modiolus 
kurilensis 6 

0,20–1,33 
0,66 ± 0,38 

бух. Литовка 
[Bay Litovka] 

лето 2017 г. 
[summer 2017] 

Modiolus 
kurilensis 10 

0,003–0,009 
0,005 ± 0,002 

бух. Мусатова 
[Bay Musatova] 

лето 2018 г. 
[summer 2018] 

Modiolus 
kurilensis 6 

0,13–0,91 
0,46 ± 0,25 

бух. Находка 
[Bay Nakhodka] 

лето 2018 г. 
[summer 2018] Mytilus trossulus 5 

0,29–0,41 

0,33 ± 0,05 
м. Красный 
[Cape Krasny] 

лето 2018 г. 
[summer 2018] 

Modiolus 
kurilensis 6 

0,32–0,91 
0,46 ± 0,22 

бух. Козьмина 
[Bay Kozmina] 

лето 2018 г. 
[summer 2018] 

Crenomytilus 
grayanus 6 

0,15–0,39 
0,26 ± 0,10 

м. Козьмина 
[Cape Kozmina] 

лето 2018 г. 
[summer 2018] Mytilus trossulus 10 

0,25–0,69 
0,27 ± 0,16 

Амурский залив 
[Amur Bay] 

лето-осень 
2022 г. 

[summer-
autumn 2022] 

Crenomytilus 
grayanus 19 

0,12–1,30 
0,55 ± 0,27 

Mytilus trossulus 20 
0,15–2,36 
1,18 ± 0,59 

Modiolus 
kurilensis 83 

0,11–3,13 
1,07 ± 0,72 

Mytilus 
galloprovincialis 10 

1,26–2,23 
1,80 ± 0,33 

Примечание. 1 Диапазон, min–max (числитель); 2 cреднее арифметическое ± стан-
дартное отклонение (знаменатель). 
[Note. 1 Range, min-max (numerator); 2 arithmetic mean ± standard deviation (denominator)]. 
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Для хроматографии использовались рабочие стандартные растворы 
ХОП и ПХБ с концентрацией 20 нг/мл, приготовленные путем разбавления 
стандартных растворов соответствующим объемом n-гексана.  

Статистический анализ результатов осуществлялся с помощью про-
граммного обеспечения IBM SPSS Statistics для ОС Windows 10. Достовер-
ность данных оценивали с помощью двустороннего критерия Краскала–
Уоллиса с уровнем значимости p ≤ 0,05. Результаты представлены в виде: 
диапазон концентраций (min–max), среднеe значение ± стандартное откло-
нение. В связи с тем, что общепринятой формой выражения концентраций 
СОЗ является концентрация, приведённая на массу липидов, а также осно-
вываясь на их высокой липофильности, все результаты представлены в 
виде нг/г липидов. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
СОЗ в мягких тканях моллюсков Японского моря. Результаты исследо-

вания мягких тканей моллюсков, собранных в 2017–2018 гг., показали при-
сутствие хлорированных углеводородов (ΣХОП + ΣПХБ) во всех особях в 
диапазоне от 0,6 до 2769,7 нг/г липидов. Согласно полученным данным, 
наибольшие концентрации ΣСОЗ обнаружены в Modiolus kurilensis, ото-
бранных с территории м. Красный. Наименее загрязненной органическими 
токсикантами акваторией являлась станция о. Большой Пелис, где уровни 
содержания ΣСОЗ варьировали от 1,1 до 253,1 нг/г липидов. 

Концентрации ΣХОП превышали таковые у ΣПХБ (119,94 ± 571,40 и 
48,71 ± 68,71 нг/г липидов соответственно). Среди пестицидов преобладали 
ДДТ и его метаболиты. Наиболее определяемыми являлись продукты рас-
пада исходного соединения, характеризующие давнее поступление токси-
кантов в среду [1]. Основные метаболиты – p,p’-ДДЕ и o,p’-ДДЕ, доля ко-
торых составляла > 52% и > 39% соответственно. 

Изомеры ГХЦГ присутствовали практически во всех образцах в преде-
лах от 0,6 до 553,1 нг/г липидов. Преобладал β-изомер (34,93 ± 88,31 нг/г 
липидов), являющийся наиболее устойчивой формой и свидетельствую-
щий о длительном пребывании токсиканта в акватории [5]. Однако отно-
шение сумм α- и γ-изомеров (115,4 и 160,1 нг/г липидов соответственно) 
показало преобладание γ-формы, что может указывать на недавнее поступ-
ление токсикантов. 

ПХБ обнаружены во всех пробах в пределах от 0,6 до 610 нг/г липидов. 
Преобладали низкохлорированные 28 и 52 ПХБ, обнаруженные во всех об-
разцах мягких тканей моллюсков. Среди более устойчивых высокохлори-
рованных конгенеров преобладал 138 ПХБ – от 3,7 до 52,1 нг/г липидов. 

В Амурском заливе в 2022 г. СОЗ обнаружены во всех особях дву-
створчатых моллюсков в пределах от 0,6 до 12 955,1 нг/г липидов. Пести-
циды превалировали над ПХБ и составили > 76% от общего количества 
токсикантов. Преобладали изомеры ГХЦГ, среди которых наиболее опре-
деляемым был β-изомер (447,02 ± 1612,00 нг/г липидов), характеризующий 
длительное пребывание ксенобиотиков в акватории. Остальные изомеры 
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зафиксированы в ряду: δ-ГХЦГ (210,96 ± 798,79 нг/г липидов), γ-ГХЦГ 
(126,08 ± 291,56 нг/г липидов), α-ГХЦГ (30,99 ± 24,26 нг/г липидов). Пока-
затель α/γ свидетельствовал о доминировании γ-ГХЦГ, что может указы-
вать на недавнее поступление пестицида в среду. 

ДДТ в основном представлен продуктами распада исходного соедине-
ния – метаболитами ДДЕ и ДДД, доля которых составила > 65%. Преобла-
дал o,p’-ДДЕ, обнаруженный в пределах от 4,2 до 453,37 нг/г липидов. Од-
нако практически во всех пробах найдены «свежие формы» o,p’-ДДТ и 
p,p’-ДДТ. Тем не менее соотношение исходного коммерческого препарата 
к сумме всех основных продуктов его трансформации составляло 0,49, что 
также указывает на относительно давнее поступление токсикатов в среду. 

В некоторых особях зафиксировано присутствие альдрина (63,37 ± 
55,90 нг/г липидов), также свидетельствующего о свежем загрязнении ак-
ватории. 

ПХБ обнаружены во всех пробах моллюсков в пределах от 2,38 до 
1081,61 нг/г липидов. Доминировали высокохлорированные 118 ПХБ (70,53 ± 
79,83 нг/г липидов), 153 ПХБ (62,94 ± 63,14 нг/г липидов) и 138 ПХБ (65,63 ± 
97,37 нг/г липидов), указывающие на длительное пребывание токсикантов 
в акватории. 

Сравнительный анализ уровней накопления ксенобиотиков мягкими 
тканям моллюсков в исследованных районах показал значимые различия 
между станциями для ΣДДТ, ΣГХЦГ и ΣПХБ (p ≤ 0.05). 

Наиболее высокие уровни ΣХОП определены в Амурском заливе 
(рис. 2). В акваторию впадает несколько рек, крупнейшей из которых явля-
ется р. Раздольная, протекающая вдоль сельскохозяйственных районов 
Приморского края. Кроме того, на северо-западе в залив впадает р. Бараба-
шевка, берущая начало на западных склонах сопки Синий Утес, долина 
реки расположена в горном районе Черные горы, располагающемся между 
Россией и КНР. Таким образом, полученные результаты могут быть обу-
словлены воздействием на залив речного стока, несущего загрязняющие 
вещества с полей, где ранее применялись пестициды, и явлением трансгра-
ничного переноса поллютантов из регионов, где продолжают использовать 
хлорорганические инсектициды. Кроме того, в заливе ведется активное 
судоходство. Используемое покрытие судов для борьбы с организмами-
обрастателями также может содержать хлорированные углеводороды, что, 
возможно, объясняет присутствие в небольших концентрациях форм, ука-
зывающих на недавнее поступление ксенобиотиков в акваторию [6]. 

Среди исследованных станций высокие концентрации ΣХОП также об-
наружены в мягких тканях моллюсков, собранных на территории м. Крас-
ный (рис. 2). В числе пестицидов превалировала группа ДДТ. Преоблада-
ющий метаболит – p,p’-ДДЕ, обнаруженный в диапазоне концентраций от 
703,94 до 2769,7 нг/г липидов. Кроме того, на территории мыса определе-
ны высокие в сравнении с другими станциями (бух. Литовка, бух. Стрель-
бище, о. Большой Пелис, бух. Находка, м. Веры, м. Козьмина, бух. Козьми-
на, м. Чайковского, бух. Средняя) уровни изомеров ГХЦГ.  
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Рис. 2. Уровни ΣХОП (ΣГХЦГ и ΣДДТ) в исследованных районах: 1 – Амурский залив, 
2 – м. Красный, 3 – бух. Мусатова, 4 – бух. Литовка, 5 – бух. Стрельбище,  

6 – о. Большой Пелис, 7 – бух. Находка, 8 – о. Веры, 9 – м. Козьмина,  
10 – м. Чихачева, 11 – бух. Козьмина, 12 – м. Чайковского, 13 – бух. Средняя 

[Fig. 2. ΣOCP (ΣHCH and ΣDDT) levels in the studied areas: 1 - Amur Bay, 2 - Cape Krasny,  
3 - Bay Musatova, 4 - Bay Litovka, 5 - Strelbishche Bay, 6 - Bolshoy Pelis Island,  

7 - Bay Nakhodka, 8 - Vera Island, 9 - Cape Kozmina, 10 - Cape Chikhacheva,  
11 - Bay Kozmina, 12 - Cape Tchaikovsky, 13 - Bay Srednyaya] 

 
Преобладала β-форма (37,85 ± 17,36 нг/г липидов), характеризующая 

длительное пребывание поллютанта в среде. Такие результаты могут быть 
связаны с тем, что в зал. Находка недалеко от места отбора моллюсков 
впадает река Партизанская, протекающая вдоль полей Приморского края, 
где во второй половине XX века использовались пестициды для обработки 
сельскохозяйственных культур. Таким образом, присутствие в мягких тка-
нях моллюсков форм, характеризующих давнее поступление поллютантов 
в акваторию, может быть обусловлено явлением переноса токсикантов 
речным стоком.  

Наиболее низкие уровни ΣХОП зафиксированы на территории м. Козь-
мина (20,12 ± 4,78 нг/г липидов) (см. рис. 2). В исследованных образцах 
обнаружены продукты распада исходных токсикантов β-ГХЦГ и o,p’-ДДЕ, 
свидетельствующие о длительном пребывании пестицидов в акватории. В 
одной особи определен дильдрин в количестве 22,3 нг/г липидов. Низкие 
концентрации ХОП сравнительно с другими исследованными районами, 
скорее всего, обусловлены гидродинамическими особенностями зал. На-
ходка, способствующими выносу органических ксенобиотиков с террито-
рии м. Козьмина. 

Высокие уровни ΣПХБ зафиксированы в Амурском заливе (рис. 3). На 
побережье акватории располагается большое количество населенных пунк-
тов, крупнейшим из которых является г. Владивосток, в результате чего на 
залив оказывается высокая антропогенная нагрузка.  
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Рис. 3. Уровни ΣПХБ в исследованных районах: районах: 1 – Амурский залив,  
2 – м. Красный, 3 – бух. Мусатова, 4 – бух. Литовка, 5 – бух. Стрельбище,  

6 – о. Большой Пелис, 7 – бух. Находка, 8 – о. Веры, 9 – м. Козьмина,  
10 – м. Чихачева, 11 – бух. Козьмина, 12 – м. Чайковского, 13 – бух. Средняя 
[Fig. 3. ΣPCB levels in the studied areas: 1 - Amur Bay, 2 - Cape Krasny, 3 - Bay Musatova,  

4 - Bay Litovka, 5 - Strelbishche Bay, 6 - Bolshoy Pelis Island, 7 - Bay Nakhodka, 8 - Vera Island,  
9 - Cape Kozmina, 10 - Cape Chikhacheva, 11 - Bay Kozmina, 12 - Cape Tchaikovsky,  

13 - Bay Srednyaya] 
 
Акватория подвержена прессу, связанному с работой предприятий, 

обеспечивающих функционирование Владивостокского торгового порта, с 
активным судоходством и воздействием автомобильного и железнодорож-
ного транспорта. Одними из основных источников поступления ПХБ 
в среду являются судоходство и обслуживание в бухтах морского транс-
порта. Таким образом, высокие уровни ΣПХБ, обнаруженные на террито-
рии Амурского залива, могут быть обусловлены техногенным воздействи-
ем, приуроченным к расположению акваторий близ промышленной зоны 
города. Кроме того, большое количество коммунально-бытовых стоков 
Владивостока попадает в Амурский залив. Несмотря на то, что они прохо-
дят предварительную очистку, многие загрязняющие вещества остаются 
в составе стоков, что также может оказывать значительное влияние на по-
ступление органических токсикантов в акваторию. 

Высокие уровни ΣПХБ обнаружены на территории бух. Козьмина (от 
68,0 до 151,2 нг/г липидов). Во всех особях найден 28 ПХБ, являющийся 
низкохлорированным и свидетельствующий о недавнем поступлении ток-
сикантов в бухту. Источником загрязнения акватории ПХБ может служить 
нефтеналивной терминал, функционирующий на территории бухты 
с 2009 г. Кроме того, ранее бух. Козьмина использовалась как аэродром 
для гидросамолетов, а в 90-х гг. – как пункт разбора морских судов, что 
также обуславливает сравнительно высокие концентрации поллютантов 
среди исследованных станций. 

Наименьшие концентрации ΣПХБ отмечаются на территории о. Боль-
шой Пелис (6,12 ± 2,27 нг/г липидов). Акватория располагается в пределах 
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Дальневосточного морского биосферного заповедника, в отдалении от ос-
новных объектов деятельности человека. Таким образом, вблизи острова 
отсутствуют источники поступления ксенобиотиков в среду, что обуслав-
ливает низкие уровни токсикантов в мягких тканях моллюсков. 

Накопление СОЗ мягкими тканями двустворчатых моллюсков Япон-
ского моря в разные годы. В зал. Петра Великого анализ содержания хло-
рорганических пестицидов в мягких тканях двустворчатых моллюсков 
проводился до 2002 г. (табл. 2). Исследование акватории Амурского залива 
в 1996 г. [7] показало, что ДДТ и его метаболиты присутствовали во всех 
особях мидии Грея. Во всех пробах также обнаружены изомеры ГХЦГ. 
Результаты исследования зал. Посьет за 2002 г. [5] свидетельствуют о том, 
что в мягких тканях Crenomytilus grayanus и Mizuhopecten yessoensis 
найдены все изомеры ГХЦГ, среди которых наиболее определяемым яв-
лялся β-изомер. ДДТ и его метаболиты обнаружены только в особях 
Crenomytilus grayanus, основной метаболит – ДДД. В связи с тем, что ре-
зультаты работы за 2002 г. представлены как нг/г сырой массы, данные 
пересчитаны на нг/г липидов (табл. 2). 

Полихлорированные бифенилы в мягких тканях двустворчатых мол-
люсков в зал. Петра Великого исследованы в 1996 г. [7]. Результаты пока-
зали присутствие ПХБ во всех особях Crenomytilus grayanus от 2700 до 
3700 нг/г липидов (табл. 2). 

 
Таблица 2 [Table 2] 

Данные региональных исследований содержания СОЗ (нг/г липидов)  
в мягких тканях двустворчатых моллюсков 

[Data from regional studies of POPs content (ng/g lipid) in soft tissues of bivalve mollusks] 
 

Вид [Species] Район 
[Area] 

Год 
[Year] 

ΣГХЦГ 
[ΣHCH] 

ΣДДТ 
[ΣDDT] 

ΣПХБ 
[ΣPCB] 

Источник 
[References] 

Crenomytilus 
grayanus 

Амурский 
залив 

[Amur Bay] 
1996 45 630 3200 [7] 

зал. Пось-
ета 

[Posyet Bay] 
2002 

143,1 375,5 – 1 

[5] Mezuhopecten 
yessoensis 332,5 – – 

Crenomytilus 
grayanus зал. Петра 

Великого 
[Peter the 

Great Bay] 

2017–
2018 

24,97 64,32 49,38 

[8] Modiolus 
modiolus 21,04 221,32 40,52 

Mytilus trossulus 22,28 32,42 30,73 
Crenomytilus 
grayanus 

Амурский 
залив 

[Amur Bay] 
2022 

75,87 54,61 33,92 

Эта работа 
[This study] 

Modiolus 
kurilensis 250,23 74,09 47,29 

Mytilus trossulus 327,68 105,28 89,03 
Mytilus gallo-
provincialis 130,57 41,71 23,55 

Примечание. 1 Нет данных. 
[Note. 1 No data]. 
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Результаты исследования уровней СОЗ в мягких тканях трех видов дву-
створчатых моллюсков семейства Mytilidae (Crenomytilus grayanus, Modio-
lus modiolus, Mytilus trossulus), отобранных в разных частях зал. Петра Ве-
ликого летом 2017–2018 гг. [8], показало присутствие органических ксено-
биотиков во всех образцах. Концентрации ХОП превышали таковые ПХБ. 
Среди пестицидов на всех станциях преобладал ДДТ и его метаболиты. 
Основной метаболит – ДДЕ. Изомеры ГХЦГ присутствовали практически 
во всех пробах, среди которых преобладал β-изомер. ПХБ обнаружены во 
всех пробах. Преобладали низкохлорированные 28 и 52 ПХБ, обнаружен-
ные во всех особях моллюсков (табл. 2). 

В целом анализ содержания пестицидов в акватории зал. Петра Велико-
го с 1996 по 2022 г. демонстрирует снижение уровней концентраций ток-
сикантов. Наблюдается тенденция к уменьшению концентраций ДДТ и 
ПХБ. Однако прослеживается небольшой рост уровней ГХЦГ в 2022 г. по 
сравнению с 2017 г. Так как данные всех исследований показали преобла-
дание продуктов деградации исходных соединений (ДДЕ и ДДД, β-ГХЦГ) 
в мягких тканях моллюсков, можно сделать вывод, что увеличение кон-
центраций ГХЦГ связано с тем, что на территории Дальнего Востока Рос-
сии в сельском хозяйстве преимущественно применялся линдан. Результа-
ты свидетельствуют о постепенном сокращении поступления органических 
токсикантов в прибрежные экосистемы Японского моря как из локальных 
источников, так и посредством трансграничного переноса с территорий, 
где ХОП все еще продолжают использовать. До подписания рядом стран 
Стокгольмской конвенции в 2001 г. производство и использование хлорор-
ганических пестицидов практически не ограничивалось, что может слу-
жить причиной обнаружения более высоких уровней содержания ДДТ в 
1996 г. по сравнению с 2002, 2017 и 2022 г. 

Полученные в 2022 г. данные свидетельствуют о снижении концентра-
ций ПХБ. Тем не менее в работах 2017 и 2022 г. в значительных концен-
трациях обнаружены менее устойчивые низкохлорированные конгенеры, 
которые косвенно могут указывать на недавнее поступление поллютантов 
в акваторию [1]. Такие результаты могут быть связаны с невозможностью 
полного контроля поступления в среду и утилизации ПХБ, так как, соглас-
но Стокгольмской конвенции, они относятся к категории непреднамеренно 
производимых соединений. 

Mussel Watch в Азиатско-Тихоокеанском регионе (АТР). В рамках реа-
лизации мониторинга органических ксенобиотиков в морских экосистемах 
в 1990-е гг. прошлого столетия стартовала программа Asia-Pacific Mussel 
Watch (табл. 3). 

В настоящее время такие государства, как Китай и Индия, сохраняют за 
собой право использовать ДДТ в санитарно-эпидемиологических и сель-
скохозяйственных целях, что обуславливает более высокие концентрации 
токсиканта на их территории. Однако для большинства регионов (Дальний 
Восток России, Корея, Япония, Таиланд) отмечается снижение уровней со-
держания пестицидов во всех компонентах окружающей среды [11, 13, 14]. 



Экология / Ecology 
 

316 

Таблица 3 [Table 3] 

Результаты исследований содержания СОЗ в мягких тканях  
двустворчатых моллюсков в странах АТР (нг/г липидов) 
[Results of studies of POPs content in soft tissues of bivalve mollusks  

in Asia Pacific countries (ng/g lw)] 
 

Вид [Species] Район [Area] Год 
[Year] 

ΣГХЦГ 
[ΣHCH] 

ΣДДТ 
[ΣDDT] 

ΣПХБ 
[ΣPCB] 

Источник 
[References] 

Perna viridis 

Индия  
[India] 1995 119 373,9 344,5 [9] 

Вьетнам 
[Vietnam] 1997 5,8 4400 160 

[10] 

Индонезия 
[Indonesia] 

1998 

2,9 69,7 87,1 

Камбоджа 
[Cambodia] – 1 23 35 

Малайзия 
[Malaysia] 3,7 90 56 

Филиппины 
[Philippines] 1,8 21 290 

Гонконг 
[Hong Kong] 

1999 
18 7700 310 

Сингапур 
[Singapore] 12 110 90 

Mytilus edulis 
Южная  
Корея  

[South Korea] 
2005 12,7 130,6 262,6 [11] 

Scapharca 
broughtonii 

Желтое 
море, Китай 
[Yellow Sea, 

China] 

2007 4 48 8,9 
[12] 

Panopea 
japonica  40 108 7,9 

Argopecten 
irradias 

Дельта реки 
Янцзы, 
Китай 

[Yangtze 
River Delta, 

China] 

2010 261,1 2743,26 – [13] 

Barbatia 
virescens 
Bullacta exarata 
Cyclina sinensis 
Mytilus coruscus 
Meretrix 
meretrix 
Ostrea cucullata 
Ruditapes 
philippin 
Sinonovacula 
constricta 
Scapharca 
subcrenata 
Tegillarca 
granosa 
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Вид [Species] Район [Area] Год 
[Year] 

ΣГХЦГ 
[ΣHCH] 

ΣДДТ 
[ΣDDT] 

ΣПХБ 
[ΣPCB] 

Источник 
[References] 

Saccostrea 
mordax 

Окинава, 
Япония 

[Okinawa, 
Japan] 

2018 – 200 260 [14] 

Crenomytilus 
grayanus 

Амурский 
залив  

[Amur Bay] 
2022 

75,87 54,61 33,92 

Эта рабо-
та 

[This study] 

Modiolus 
kurilensis 250,23 74,09 47,29 

Mytilus trossulus 327,68 105,28 89,03 
Mytilus gallo-
provincialis 130,57 41,71 23,55 

Примечание. 1 Нет данных. 
[Note. 1 No data]. 

 
Уменьшение загрязненности прибрежных вод ХОП также отмечается в 

Китае за последние годы. Такие результаты можно объяснить отказом 
большинства стран от использования ХОП в сельском хозяйстве и меди-
цине. 

Высокие уровни ПХБ представлены в Японии, Гонконге, Южной Корее 
и Индии (табл. 3), что может быть связано с развитым промышленным 
комплексом стран и активным судоходством. На территории государств 
расположено несколько крупнейших портов мира (Гонконг, Пусан (Южная 
Корея), Йокогама (Япония)), что может объяснять загрязнение близлежа-
щих прибрежных акваторий. Отмечается, что наибольшие концентрации 
ПХБ характерны для постиндустриальных стран, в отличие от индустри-
альных, где уровни загрязнения значительно ниже. 

На территории России отмечаются значительно более низкие уровни за-
грязнения прибрежных акваторий зал. Петра Великого ПХБ и ДДТ по 
сравнению с большинством государств Азиатско-Тихоокеанскоого региона 
(см. табл. 3). Однако обнаруженные концентрации ГХЦГ превышали дан-
ные практически всех стран региона и были сопоставимы с показателями 
Китая (см. табл. 2). Такие результаты могут быть обусловлены тем, что в 
РФ для обработки сельскохозяйственных культур преимущественно ис-
пользовался линдан и технический ГХЦГ. В целом на территории Россий-
ской Федерации обнаружены низкие концентрации СОЗ по сравнению 
с другими странами Азиатско-Тихоокеанского региона (см. табл. 3). Отсут-
ствие крупных промышленных предприятий и запрет на использование 
СОЗ обуславливают низкие уровни загрязнения органическими ксенобио-
тиками морских вод района. Такие результаты позволяют предположить, 
что основной вклад в поступление свежих поллютантов в акваторию 
зал. Петра Великого вносит трансграничный перенос СОЗ. 

 
Заключение 

 
Таким образом, качественный и количественный состав СОЗ, обнару-

женный в мягких тканях двустворчатых моллюсков зал. Петра Великого, 
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указывает на продолжающееся загрязнение прибрежных акваторий Япон-
ского моря стойкими органическими загрязняющими веществами. Данные 
показали преобладание форм ксенобиотиков, характеризующих давнее 
поступлении токсикантов в среду. Однако продолжают фиксироваться ме-
таболиты и изомеры, свидетельствующие о «свежем» загрязнении. Срав-
нительный анализ уровней содержания, распределения и возможных ис-
точников поступления СОЗ в акватории зал. Петра Великого показал при-
сутствие в меньших концентрациях органических токсикантов по сравне-
нию с близлежащими странами Азиатско-Тихоокеанского региона. 

Внедрение мер по предотвращению загрязнения окружающей среды 
органическими ксенобиотиками в рамках Стокгольмской конвенции при-
вели к значительному сокращению концентрации СОЗ в мягких тканях 
двустворчатых моллюсков зал. Петра Великого за последние годы. Тем не 
менее, в связи с тем, что хлорорганические токсиканты способны сохра-
нять свои свойства и негативно воздействовать на окружающую среду и 
здоровье населения, необходимо продолжать мониторинговые исследова-
ния поступления и трансформации хлорированных углеводородов в при-
брежных районах дальневосточных морей России. 
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Аннотация. Приведены результаты исследований 12 морфометрических па-
раметров женских особей партеногенетической популяции рачка Artemia sp. В 
оз. Кулундинское в регрессивный (2006–2013 гг.) и трансгрессивный (2017–
2022 гг.) периоды водности. Выполнена математическая обработка собранного 
материала методами описательной статистики, корреляционного анализа, а так-
же методом главных компонент. Исследования показали, что изменение воднос-
ти озера оказало существенное влияние на морфометрические характеристики 
популяции рачка. Это влияние, по всей вероятности, обусловлено изменением 
комплекса физико-химических факторов водной среды в озере, в первую оче-
редь, величины минерализации. Отмечено, что реакция различных морфометри-
ческих характеристик на это изменение может сильно отличаться, но для всех 
изученных показателей выявлено увеличение их вариативности в трансгрессив-
ную фазу водности. Приведено сравнение размерных характеристик популяции 
рачка артемии по критерию Краскела–Уоллиса в разные фазы водности, которое 
показало существенные отличия морфометрических признаков в эти периоды. 
Использование статистического метода РСА (главных компонент) позволило 
определить наибольшую факторную нагрузку в обе фазы водности на длину те-
ла (tl), которая определяет изменения других размерных признаков артемии. 
Значительно ниже влияние на эти характеристики оказывает длина цефалото-
ракса (cl). Вклад ширины овисака (ow) более заметен в фазу трансгрессии, а cl – 
в период регрессии. Корреляционный анализ исследованных признаков показал 
их большую связанность в фазу трансгрессии. Длина тела положительно и ста-
тистически значимо коррелировала с другими показателями. 

Ключевые слова: артемия, морфометрический анализ, фазы водности, по-
пуляция, адаптация, экологические факторы, минерализация 
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Summary. In southern Western Siberia, there are numerous hypersaline lakes. In 
the zooplankton communities of these lakes, brine shrimp of the genus Artemia 
Leach, 1819, are typically dominant. Scientific interest in these organisms stems from 
their exceptional osmoregulatory capabilities, the diversity of physiological, biochem-
ical, and morphological traits among individual populations, and the presence of pol-
yploidy. The practical significance of Artemia lies in the widespread use of its dia-
pausing eggs as starter feed in aquaculture. This study aims to evaluate the impact of 
varying water availability phases on the morphological characteristics of the Artemia 
population in Lake Kulundinskoye, Altai Krai. 

Lake Kulundinskoye is located in the southern part of Western Siberia within the 
closed drainage basin of the Ob-Irtysh interfluve. Its surface area varies between 720 
and 728 km2 depending on the year and season, with an average depth ranging from 
2.6 to 3.0 m and a maximum depth of 3.5 to 4.0 m. Crustaceans were collected as part 
of zooplankton monitoring surveys conducted from April to October during 2006-
2013 (regressive phase of water availability) and 2017-2022 (transgressive phase of 
water availability) at various sites across the lake (See Fig. 1). Plankton sampling fol-
lowed standard methodologies at permanent observation stations. Samples were pre-
served in a 4% formalin solution. 

Twelve morphometric parameters of female individuals from the parthenogenetic 
population of the brine shrimp Artemia sp. in Lake Kulundinskoye were studied. The-
se parameters included body length (tl), cephalothorax length (cl), abdominal length 
(al), abdominal width (aw), ovisac width (ow), ovisac length (ol), head width (hw), 
distance between the eyes (de), eye diameter (ed), length of the first antenna (la), and 
lengths of the right and left furcal branches (fl-r, fl-l). Only female individuals were 
used in this study, as males were rarely encountered and only during the transgressive 
period; therefore, data for males are not included. A total of 602 brine shrimp individ-
uals were analyzed: 383 during the transgressive phase and 219 during the regressive 
phase of water availability. 

Mathematical processing of the collected data was conducted using descriptive 
statistics, correlation analysis, and principal component analysis. This processing was 
performed with Microsoft Excel 2013 and the PAST 4 software package. Since sever-
al variables did not follow a normal distribution, correlations were calculated using 
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Spearman's rank correlation coefficient. Multivariate statistical analysis was carried 
out through Principal Component Analysis (PCA) based on the covariance matrix, as 
all variables shared the same scale. Statistically significant components (at a 95% con-
fidence level) were identified from the scree plot using the Broken Stick method. 

The study demonstrated that changes in lake water content significantly affect the 
morphometric characteristics of the brine shrimp population. This influence is most 
likely due to alterations in the complex physicochemical factors of the lake's aquatic 
environment, primarily salinity. It was observed that different morphometric traits re-
spond variably to these changes; however, all studied indicators exhibited increased 
variability during the transgressive phase of water content (See Figs. 2 and 3). 
A comparison of the size characteristics of the Artemia population using the Kruskal-
Wallis test across different phases of water availability revealed significant differ-
ences in morphometric traits during these periods (See Tables 1 and 2). Principal 
Component Analysis (PCA) identified body length (tl) as having the greatest factor 
load in both phases of water availability, indicating that it drives changes in other di-
mensional traits of brine shrimp. Cephalothorax length (cl) exerted a significantly 
lower influence on these characteristics. The contribution of ovisac width (ow) was 
more pronounced during the transgressive phase, whereas cephalothorax length (cl) 
was more influential during the regression phase (See Table 3). Correlation analysis of 
the studied traits showed stronger associations during the transgressive phase. Body 
length was positively and statistically significantly correlated with other indices (See 
Tables 4 and 5). 

The article contains 3 Figures, 5 Tables, 29 References. 
Keywords: Artemia, morphometric analysis, phases of water availability, popula-

tion, adaptation, ecological factors, salinity 
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Введение 
 
На юге Западной Сибири находится большое количество гипергалин-

ных озер, в зоопланктоне которых в большинстве случаев доминирует 
жаброногий рачок рода Artemia Leach, 1819 [1]. Научный интерес к этим 
организмам вызван их исключительной осморегулирующей способностью, 
разнообразием физиологических, биохимических и морфологических 
свойств отдельных популяций, существованием полиплоидии. Практичес-
кая ценность артемии связана с популярностью использования ее диапа-
узирующих яиц в качестве стартового корма в аквакультуре [2].  

Одна из характерных особенностей климата на юге Западной Сибири – 
цикличное чередование сухих и влажных периодов, что приводит к значи-
тельным колебаниям уровня воды и площади бессточных озер, которые 
определяются соответственной цикличностью гидрологического режима 
озер, выявленным А.В. Шнитниковым [3]. Эти колебания, по всей вероят-
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ности, связаны с циклами Брикнера, продолжительность которых состав-
ляет немногим более 30 лет [4]. В регрессивной фазе обводненности озера 
мелеют, минерализуются, их площадь сокращается. Значительные колеба-
ния уровня приводят к существенным изменениям гидрохимического и 
гидробиологического режимов [5]. Эти циклы в полной мере характерны 
для крупнейшего озера Кулундинской равнины и Алтайского края – озера 
Кулундинское. 

Столь серьезные изменения окружающей среды неизбежно сказывают-
ся на популяции артемии. Одним из основных путей приспособления по-
пуляции к изменению природных условий является морфологическая 
адаптация. Для оценки изменения их морфологических признаков целесо-
образно использовать морфометрический анализ [6]. 

Для артемии [7], также как и для большинства других живых организ-
мов [8], характерны изменения морфометрических показателей под влия-
нием трансформации окружающей среды. Известно, что основным эколо-
гическим фактором, влияющим на популяцию артемии в оз. Кулундинское 
является величина минерализации воды [9]. Так, в 2017–2021 гг. в этом 
озере наблюдалось резкое изменение состава и структуры зоопланктона. 
Характерный для гипергалинных озер моновидовой артемиевый зоопланк-
тон заместился на комплекс солоноватоводных и эвригалинных видов ко-
ловраток, кладоцер и копепод. Роль жаброногов в планктоне снизилась до 
минимальных значений. Эти изменения обусловлены снижением солено-
сти воды озера на фоне увеличения его водности, они также отражаются на 
морфометрических характеристиках популяции артемии. 

Вопросы влияния солености на популяции рачка артемии изучали в раз-
ных регионах, начиная с работы Н.С. Гаевской [10]. Исследования, прове-
денные в Европе и США [11, 12], доказали, что изменение солености воды 
влияет как на численность, так и на морфологию рачка. На территории 
России данный вопрос активно рассматривается по отношению популяций 
рачка гипергалинных водоемов Крыма [13], а также водоемов Западной 
Сибири, где приводилось сравнение популяции, выращенной в естествен-
ной и искусственной водных средах [14]. 

Цель данной работы: оценка влияния разных фаз водности на морфоло-
гические характеристики популяции рачка артемии в озере Кулундинское 
Алтайского края. 

 
Материалы и методы 

 
Кулундинское озеро расположено на юге Западной Сибири в области 

замкнутого стока Обь-Иртышского междуречья (52°95′ с. ш., 79°50′ в. д.). 
Площадь его акватории в разные годы и сезоны колеблется от 720 до 
728 км2, средняя глубина 2,6–3,0 м, максимальная глубина 3,5–4,0 м, озер-
ная котловина характеризуется как округлая, немного вытянутая, протя-
женность около 35 км, берега пологие, местами с солонцово-солончаковы-
ми комплексами. Озеро бессточное, в него впадают реки Кулунда и Су-
етка.  
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Вода горько-соленая, величина минерализации меняется от 40 до 
131 г/л [15]. По нашим данным, в период исследований средняя за вегета-
тивный сезон минерализация воды в трансгрессивный период (высокой 
водности, 2017–2022 гг.) в озере колебалась от 73,9 до 97,3 г/л, а в регрес-
сивный (малой водности, 2006–2013 гг.) – от 110,9 до 166,0 г/л. Гидроло-
гические, гидрохимические и гидробиологические наблюдения Росгидро-
мета на озере не проводятся. 

Рачки собраны в рамках мониторинговых исследований зоопланктона 
в период с апреля по октябрь 2006–2013 гг. и 2017–2022 гг. на различных 
участках озера (см. рис. 1). Отбор планктонных проб проводили по стан-
дартной методике [16] на постоянных станциях наблюдения. Пробы фик-
сировали 4% раствором формалина.  

По данным ДНК-баркодинга [17], выполненного в отделе биотехноло-
гий Алтайского государственного университета, популяция артемии из 
оз. Кулундинское относится к партеногенетической. Она имеет 99,4% со-
ответствия с последовательностью генбанка (GenBank) № OM737934.1, ко-
торая обозначена как A. parthenogenetica. Следует отметить, что A. parthe-
nogenetica, как правило, не рассматривается в качестве валидного вида, так 
обычно называют партеногенетические популяции артемии неясного так-
сономического положения [18]. 

Анализ рачков проводили по 12 пластическим признакам [19]: длина 
тела (tl), длина цефалоторакса (cl), длина абдомена (al), ширина абдомена 
(aw), ширина овисака (ow), длина овисака (ol), ширина головы (hw), рас-
стояние между глазами (de), диаметр глаза (ed), длина первой антенны (la), 
длина правой и левой фуркальных ветвей (fl-r, fl-l). Для данного исследо-
вания использовали только особей женского пола. Мужские особи встре-
чались редко и только в период трансгрессии, поэтому по ним данные 
в статью не включены. Всего проанализировано 602 особи рачка: 383 
в трансгрессивную и 219 в регрессивную фазы водности. 

Статистическую обработку материала проводили с помощью пакета 
прикладных программ Microsoft Excel-2013 и PAST-4. Поскольку ряд пе-
ременных не имели нормального распределения, то корреляцию признаков 
рассчитывали по ранговому коэффициенту Спирмена. Многомерный ста-
тистический анализ выполняли методом главных компонент (Principal 
Component & Classification Analysis – PCA) на основе ковариационной мат-
рицы, так как размерность всех переменных одинаковая. Статистически 
значимые компоненты (95% вероятность) выявляли на графике осыпи 
(Scree plot) методом Broken Stick. 

 
Результаты исследования 

 
Анализ полученных выборок морфометрических характеристик изу-

ченной популяции артемии оз. Кулундинское на нормальность распреде-
ления методом Шапиро–Уилка показал, что статистически значимое нор-
мальное распределение выявлено только для длины абдомена (al) в фазу 
регрессии (табл. 1).  
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Таблица 1  [Table 1] 
Результаты проверки выборок морфометрических показателей на нормальность 

распределения и их сравнение в различные фазы водности 
[Results of checking samples of morphometric indicators for normality of distribution  

and their comparison in different phases of water content] 
 

Признаки 
[Characteristics] 

Нормальность по критерию  
Шапиро–Уилка W 

[Normality according to  
the Shapiro-Wilk test W] 

Отличия между выборками  
по критерию  

Краскела–Уоллиса Hc 
[Differences between samples  

according to the Kruskal-Wallis test Hc] Регрессия 
[Regression] 

Трансгрессия 
[Transgression] 

tl 0,93 (0,03) 0,99 (< 0,01) 2,52 (0,11) 
cl 0,95 (< 0,01) 0,99 (0,02) 1,35 (0,25) 
al 0,99 (0,32) 0,99 (0,01) 0,41 (0,52) 
aw 0,91 (< 0,01) 0,95 (< 0,01) 2,33 (0,13) 
ow 0,983(0,01) 0,99 (< 0,01) 31,45 (< 0,01) 
ol 0,97 (< 0,01) 0,99 (0,01) 28,76 (< 0,01) 
hw 0,83 (< 0,01) 0,95 (< 0,01) 0,23 (0,63) 
de 0,96 (< 0,01) 0,99 (< 0,01) 3,57 (0,06) 
ed 0,88 (< 0,01) 0,84 (< 0,01) 112,70 (< 0,01) 
la 0,88 (< 0,01) 0,98 (< 0,01) 22,66 (< 0,01) 
fl-l 0,98 (< 0,01) 0,91 (< 0,01) 19,46 (< 0,01) 
fl-r 0,98 (0,01) 0,92 (< 0,01) 22,08 (< 0,01) 

Примечание. Жирным шрифтом выделены параметрические распределения и статисти-
чески значимые отличия, в скобках указан уровень значимости p. 
[Note. Parametric distributions and statistically significant differences are highlighted in bold, the level  
of significance is indicated in parentheses, p.] 

 
Для других признаков характерны би- и полимодальные распределения 

(в основном в трансгрессивную фазу водности, рис. 2), а также лево- и пра-
восторонние асимметрии гистограмм распределения (в трансгрессивную и 
регрессивную фазы (рис. 3). Поэтому в дальнейшем для статистического 
анализа мы использовали только непараметрические критерии, а вместо 
среднего арифметического использовали медиану. 

В период исследований морфометрический анализ проводился на раз-
новозрастных особях жаброногого рачка артемии. Достоверных различий 
между показателями разных генераций не отмечено как в течение одного 
вегетационного сезона, так и смежных.  

Сравнение размерных характеристик популяции артемии по критерию 
Краскела–Уоллиса в разные фазы водности оз. Кулундинское показало, 
что половина морфометрических признаков (ow, ol, ed, la, fl-l, fl-r) имела 
статистически значимые отличия (см. табл. 1). Одна пара признаков (de) 
очень близка к различию с 95% вероятностью. Таким образом, результаты 
этого статистического анализа свидетельствуют о существенных отличиях 
морфологических признаков популяций артемии в регрессивную и транс-
грессивные фазы водности. 
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Рис. 2. Гистограммы частоты распределения половозрелых самок артемии  
по морфометрическим признакам в трансгрессивную фазу водности:  

по оси абсцисс – значения признаков, мм; по оси ординат – частота, экз. 
[Fig. 2. Histograms of the frequency of distribution of sexually mature female Artemia  
according to morphometric characteristics in the transgressive phase of water content:  

On the X-axis - сharacteristics value, mm; on the Y-axis - frequency, pcs] 

 
Как видно из табл. 2, размерные характеристики артемии в разные фазы 

водности могут как повышаться, так и понижаться.  
Рассмотрим морфометрические характеристики, изменения которых 

статистически значимы по критерию Краскела–Уоллиса. Средняя длина и 
ширина овисака увеличиваются в регрессивную фазу, что в основном обу-
словлено значительным повышением минимальных значений этих показа-
телей (с 0,28 до 0,70 мм).  
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Рис. 3. Гистограммы частоты распределения половозрелых самок артемии  
по морфометрическим признакам в регрессивную фазу водности: по оси абсцисс –  

значения признаков, мм; по оси ординат – частота, экз. 
[Fig. 3. Histograms of the frequency of distribution of sexually mature female Artemia  

according to morphometric characteristics in the regressive phase of water content:  
On the X-axis - сharacteristics value, mm; on the Y-axis - frequency, pcs] 

 
Подобная ситуация наблюдается с диаметром глаза, но минимальные 

значения увеличились только на 0,02 мм. В то же время длина первой ан-
тенны уменьшилась на 0,05 мм в основном за счет понижения минималь-
ных значений (в 2 раза). При этом медианы длины фуркальных ветвей оста-
лись без изменений, но значительно повысились минимальные значения 
(с 0,01–0,02 до 0,05 мм). Коэффициенты вариации всех признаков были 
больше в трансгрессивную фазу. Для коэффициентов асимметрии такой 
закономерности не отмечено. 

Использование метода PCA позволило не только сократить размерность 
данных, но и выявить ведущие признаки, определяющие вариации других 
признаков, а также предположить количество и относительное влияние 
внешних факторов, контролирующих дисперсию изученных признаков.  
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Как видно из табл. 3 главная компонента (PC) 1 в обе фазы водности 
объясняет подавляющую долю дисперсии переменных, но в фазу транс-
грессии эта доля существенно больше. В период трансгрессии можно гово-
рить практически об одном основном факторе, определяющем морфомет-
рические характеристики артемии. Влияние остальных статистически зна-
чимых факторов незначительное. В фазу регрессии помимо значительного 
влияния PC 1 также ощутимое воздействие на признаки оказывает PC 2. 

Наибольшая факторная нагрузка в обе фазы водности приходится на 
длину тела (tl), именно она в основном определяет изменения других раз-
мерных признаков артемии. Значительно ниже влияние на эти характери-
стики оказывает длина цефалоторакса (cl). Вклад ширины овисака (ow) 
более заметен в фазу трансгрессии, а cl – в период регрессии озер (табл. 3). 

Корреляционный анализ исследованных признаков показал их большую 
связанность в фазу трансгрессии (табл. 4). Длина тела положительно и ста-
тистически значимо коррелировала с другими показателями (r = 0,37–0,94). 

 
Таблица 3  [Table 3] 

Факторные нагрузки и доля объяснённой дисперсии для трех статистически  
значимых главных компонент по всему перечню изученных в PCA признаков  

[Factor loadings and the proportion of explained variance for three statistically significant  
principal components for the entire list of characteristics studied in PCA] 

 

Признаки 
[Characteristics] 

Трансгрессия 
[Transgression] 

Регрессия 
[Regression] 

PC 1 PC 2 PC 3 PC 1 PC 2 
tl 0,79 0,06 -0,18 0,77 0,24 
cl 0,27 0,67 -0,37 0,20 0,78 
al 0,52 -0,59 0,19 0,58 -0,55 
aw 0,02 0,02 0,04 0,02 0,01 
ow 0,10 0,31 0,74 0,13 -0,10 
ol 0,13 0,28 0,49 0,10 -0,09 
hw 0,00 -0,02 -0,01 0,01 0,09 
de 0,07 0,07 0,06 0,05 0,02 
ed 0,01 0,02 0,01 0,00 0,01 
la 0,05 0,06 0,05 0,03 0,02 
fl-l  0,02 0,06 0,03 0,00 -0,05 
fl-r 0,02 0,06 0,03 0,00 -0,05 
% дисперсии 
[% dispersion] 86,73 6,08 4,59 68,09 23,88 

Примечание. Жирным шрифтом выделены нагрузки > 0,6. 
[Note. Loads > 0.6 are highlighted in bold] 
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Исключение составила ширина головы, коэффициенты корреляции кото-
рой с другими показателями незначимые или низкие (r = 0,16–0,28). При-
чем часть из них была отрицательной. 

Иная ситуация наблюдалась в результатах корреляционного анализа 
показателей в фазу регрессии (см. табл. 5). Длина тела не имела статисти-
чески значимых корреляций с диаметром глаза и длинами фуркальных ни-
тей, а коэффициенты корреляции длины тела с другими признаками – ниже 
(r = 0,27–0,78). Отсутствовали значимые коэффициенты некоторых других 
пар признаков. Например, длина цефалоторакса не коррелировала с разме-
рами овисака и длиной абдомена. Таким образом, можно сделать вывод, 
что полученные корреляционные матрицы отличаются в разные фазы вод-
ности. 

 
Обсуждение 

 
Ранее было показано, что вариабельность биометрических параметров 

взрослых особей артемии, её цист и науплиусов в различных гипергалин-
ных водоемах Кулундинской равнины достоверно зависит от физико-хи-
мических различий условий обитания изученных популяций [20, 21], преж-
де всего от уровня минерализации [22, 23]. Как видно из результатов на-
стоящего исследования, подобные различия наблюдаются также внутри 
одной популяции в годы с разной водностью озера. Подобная значительная 
вариация морфометрических признаков отмечена в популяциях рачка арте-
мии и ее цист в озерах Крыма [24, 25], Тюменской области [26] и Казах-
стана [27]. 

Кластерный анализ морфометрических характеристик артемии из озера 
Эбейты в разные годы (2002–2015) показал наличие двух неравнозначных 
кластеров [28]. Больший кластер объединил годы с минерализацией менее 
200 г/л, меньший – с минерализацией более 200 г/л (кроме 2005 г.). По дан-
ным Е.Г. Бойко с соавт. [6], в уральских и западно-сибирских популяциях 
артемии с увеличением общей минерализации воды водоемов в маловод-
ные годы все среднесезонные показатели рачков уменьшились, за исклю-
чением ширины абдомена. При этом изменчивость изученных признаков 
(Cv) наоборот повысилась. По нашим данным в оз. Кулундинское эти тен-
денции были противоположные, что, вероятно, обусловлено разным уров-
нем минерализации воды изученных водоемов. Таким образом, в оз. Ку-
лундинское наиболее оптимальным периодом для развития артемии явля-
ется фаза регрессии, поскольку оптимальный уровень минерализации для 
нее составляет 100–200 г/л [1]. 

Аналогичные данные были получены при изучении A. salina (Linnaeus, 
1758) в различных озерах Туниса. В частности, выявлено, что физико-хи-
мические параметры вызывают различную степень вариации среди изучен-
ных популяций [29]. Коэффициент корреляции Пирсона показал высокие 
отрицательные значимые корреляции солености с шириной 3-го брюшного 
сегмента, длиной фурки, числом щетинок на левой ветви фурки, числом 
щетинок на правой ветви фурки, шириной головы, диаметром сложных 
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глаз и максимальным расстоянием между ними. Кроме того, анализ глав-
ных компонент разделил различные изученные популяции на 2 группы в 
зависимости от солености воды. 

 
Заключение 

 
Проведенные исследования показали, что изменение водности оз. Ку-

лундинское оказало существенное влияние на морфометрические характе-
ристики партеногенетической популяции рачка A. parthenogenetica. Это 
влияние, по всей вероятности, обусловлено изменением комплекса физико-
химических факторов водной среды в озере, в первую очередь, величиной 
минерализации воды. Отмечено, что реакция различных морфометриче-
ских характеристик на это изменение может сильно отличаться, но для 
всех изученных показателей выявлено увеличение их вариативности в 
трансгрессивную фазу водности. 
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Аннотация. Эктопаразитический клещ Varroa destructor представляет гло-
бальную угрозу для медоносных пчел (Apis mellifera), вызывая варроатоз – забо-
левание, достигшее масштабов панзоотии. Клещ снижает рентабельность пчело-
водства, вызывая массовую гибель семей, и выступает переносчиком вирусов, 
усугубляющих эпизоотическую ситуацию. В статье представлен сравнительный 
анализ эффективности химического (акарицид Бипин с действующим вещест-
вом амиртаз) и физического (термическая обработка 48°С в течение 15 мин) ме-
тодов борьбы с V. destructor на пасеке в Ленинградской области (деревня Стру-
нино, 2022 г.). В двух экспериментах оценивали количество осыпавшихся кле-
щей и степень заклещеванности 10 пчелиных семей. В первом эксперименте 
применяли двукратную обработку Бипином с последующей термообработкой, 
во втором – термообработку с последующей двукратной обработкой Бипином. 
Результаты показали высокую эффективность Бипина при первичной обработке 
(M = 1262,5 осыпавшихся клещей, заклещеванность 5,48%), но с высокой вариа-
бельностью (CV = 1,66). Термообработка была эффективна при первичном при-
менении (M = 479 осыпавшихся клещей, заклещеванность 1,77%) и более ста-
бильна (CV = 0,76). Статистически значимых различий между методами не вы-
явлено (p > 0,05). Комбинированный подход с первичной обработкой Бипином и 
последующей термообработкой рекомендован для оптимального контроля за-
клещеванности. Термообработка предпочтительна для органического пчеловод-
ства из-за экологической безопасности. Отмечается необходимость мониторин-
га заклещеванности и селекции устойчивых к варроатозу пчел для успешного 
пчеловодства. 

Ключевые слова: медоносная пчела, варроатоз, Бипин, термическая обра-
ботка, селекция пчел, устойчивость к клещу 
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Summary. To combat the mite Varroa destructor, identified by Anderson and 
Trueman (2000) as the most significant pathological threat to honey bees and the 
causative agent of the invasive disease varroatosis, various chemical, biological, and 
zootechnical control methods have been developed and proposed. However, no suffi-
ciently effective protection methods currently exist against this mite. The widespread 
use of chemical control agents contributes to the accumulation of residual substances 
in bee products and becomes ineffective due to the development of acaricide re-
sistance in mite populations. Additionally, chemical treatments reduce the selective 
pressure of natural selection, thereby hindering coevolutionary processes that estab-
lish stable parasite-host relationships. An alternative approach to reducing dependence 
on acaricides involves selectively increasing hereditary resistance or tolerance to the 
mite through breeding programs. Although this approach has achieved some success 
in practical breeding, it is labor-intensive and often depends on complex genetically 
determined behaviors that are difficult to phenotype. Research Objective: to conduct a 
comparative analysis of the effectiveness of physical (heat treatment) and chemical 
(acaricide "Bipin") methods for controlling V. destructor, considering their impact on 
the health of bee colonies and resistance to the mite. The study was conducted in the 
fall of 2022 at the apiaries of Denis Dmitriev and Alexander Moiseyev, located in the 
village of Strunino (59°30′03″N, 32°54′16″E) in Tikhvin district of Leningrad Oblast. 
For the physical method, worker bees were shaken from frames into a mesh container, 
weighed, and placed in a V.V. Yarankin thermal chamber (model YAV-79-09). 
Treatment involved exposure to hot air at 48°C for 15 min. After treatment, the bees 
were returned to their colonies, and the number of mites fallen to the bottom of the 
container was counted. For the chemical method, bees were treated with Bipin, con-
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taining 12.5% amitraz, following the manufacturer’s instructions. The working solu-
tion was applied along the hive “streets” at a rate of 10 ml per street. One week later, 
the number of mites fallen to the bottom of the hive was recorded. The degree of mite 
infestation, expressed as a percentage, was determined according to the guidelines for 
rapid diagnosis of varroatosis and assessment of mite infestation levels in apiary con-
ditions, approved by the Main Veterinary Directorate of the Ministry of Agriculture of 
the USSR on January 16, 1984. In the first experiment, bee colonies were treated 
twice with Bipin (October 10 and 17, 2022) at weekly intervals. One week later (Oc-
tober 24, 2022), the same colonies underwent heat treatment. In the second experi-
ment, the treatment order was reversed: colonies were first heat-treated, followed by 
two Bipin treatments. All counts and measurements were performed in triplicate. 
Chemical methods for controlling varroatosis using Bipin in the first experiment 
demonstrated high efficacy, particularly during the initial treatment (M = 1262.50 pcs, 
5.48%), although there was considerable variability between colonies (CV = 166%). 
Physical control methods employing heat treatment in the second experiment were al-
so effective (M = 479.00 pcs, 1.77%) and exhibited greater consistency between colo-
nies (CV = 76%). Bipin treatment was more effective than heat treatment in the first 
experiment (p < 0.05), whereas heat treatment was more effective than Bipin in the 
second experiment (p < 0.001). However, the overall differences between Bipin and 
heat treatment were not statistically significant (p > 0.05), preventing a definitive con-
clusion regarding the superiority of either method. For practical application, a com-
bined treatment approach is recommended: an initial Bipin treatment for rapid mite 
reduction, followed by heat treatment to maintain stable control of the residual mite 
population. For organic beekeeping, heat treatment alone is preferable, as it does not 
leave chemical residues. Effective varroatosis control in apiaries requires: initial 
treatment with Bipin for rapid mite infestation reduction; use of heat treatment as a 
primary or supplementary method for sustained control; monitoring mite infestation 
levels before and after treatments. When using Bipin, it is essential to adhere to rec-
ommended dosages (0.5 ml of 12.5% amitraz solution per 10 frames) and conduct 
treatments during periods of minimal bee activity (early spring or late autumn) to min-
imize stress. Compliance with regulations is necessary to reduce chemical residues in 
honey and wax. For heat treatment, equipment with precise temperature control (40-
48°C) and exposure times (15-30 min) should be used. Treatments should be per-
formed during the broodless period to maximize mite mortality while avoiding exces-
sive heating to minimize adverse effects on adult bees and brood. Effective varroa-
tosis management requires continuous monitoring and prevention, including regular 
diagnosis of mite infestation to determine optimal treatment timing, alternating chem-
ical and physical methods to reduce the risk of mite resistance, and maintaining de-
tailed treatment records. Additionally, efforts to develop Varroa-resistant honey bee 
populations exhibiting hygienic behavior through selective breeding are crucial. This 
approach will support sustainable beekeeping practices and contribute to preserving 
ecological balance and biodiversity. 

The article contains 2 Tables, 47 References. 
Keywords: honey bee, varroatosis, Bipin, heat treatment, bee selection, mite re-

sistance 
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Введение 
 
Эктопаразитический клещ Varroa destructor (Anderson & Trueman, 

2000), ранее ошибочно известный как Varroa jacobsoni, представляет собой 
одну из наиболее значимых угроз для медоносной (западной) пчелы (Apis 
mellifera) по всему миру, вызывая инвазионное заболевание – варроатоз [1, 
2]. Это заболевание достигло мировых масштабов, охватив практически 
все регионы, где возможно обитание медоносных пчел, и представляет со-
бой уникальный биологический процесс, связанный с адаптацией паразита 
к различным климатическим зонам [3]. Изначально этот вид клеща парази-
тировал на восковой (восточной) пчеле вида Apis cerana. С начала 1950-х 
годов, когда было установлено, что клещ паразитирует на новом для себя 
хозяине, он существенно повлиял на пчеловодческую отрасль, снижая её 
рентабельность и вызывая массовую гибель пчелиных семей [4, 5]. 

Морфологические и биологические особенности V. destructor обеспечи-
вают его успешное паразитирование в пчелиной семье. Строение тела 
клеща позволяет ему быстро перемещаться по телу пчелы и прочно фикси-
роваться во время её полёта. Ротовой аппарат колюще-сосущего типа 
обеспечивает питание гемолимфой и жировым телом как расплода, так и 
взрослых особей, не приводя, как правило, к их немедленной гибели [5–7]. 
Питание самок клеща на личинках в течение суток после запечатывания 
ячеек стимулирует их подготовку к яйцекладке, что способствует быстро-
му размножению паразита [8]. 

Основным источником заражения варроатозом являются уже инфици-
рованные пчелиные семьи [9]. Распространение клеща происходит через 
залетающих рабочих пчел и трутней, перемещение рамок с расплодом, 
рои, пчелиные пакеты, маток, а также при контакте пчел на цветах [10]. 
Помимо прямого эктопаразитизма, V. destructor выступает переносчиком 
вирусов, включая острый паралич, мешотчатый расплод, нитевидный ви-
рус и другие патогены, что усугубляет эпизоотическую ситуацию на пасе-
ках [11–13]. Высокая клещевая и вирусная нагрузка сокращает продолжи-
тельность жизни пчел, что в конечном итоге приводит к гибели семей [14]. 
В последние десятилетия массовая гибель пчелиных семей, связанная с 
варроатозом, была зафиксирована в Европе, Северной Америке, Азии, а в 
России – с 2014–2015 гг. [9, 15]. 

В отсутствие клеща вирусы обычно существуют в пчелиной семье в ла-
тентной форме, но при высокой численности V. destructor они вызывают 
эпидемии, приводящие к гибели семьи в течение 2–3 лет [16]. В отличие от 
медоносной пчелы A. mellifera, восковая пчела (Apis cerana), являющаяся 
естественным хозяином клеща, не страдает от него благодаря длительной 
коэволюции, которая привела к формированию устойчивого равновесия 
паразит–хозяин [7, 17–20]. У медоносной пчелы A. mellifera, как нового 
хозяина, защитные механизмы выражены слабее, что приводит к экспо-
ненциальному росту популяции клеща и гибели семьи [5, 7]. 

Для борьбы с варроатозом применяются акарициды, термическая обра-
ботка и зоотехнические методы, однако их эффективность ограничена из-
за формирования устойчивости клещей к химическим препаратам и накоп-
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ления остаточных веществ в продуктах пчеловодства [7, 10, 21–23]. Хими-
ческие обработки также снижают давление естественного отбора, препят-
ствуя процессам коэволюции, направленным на установление устойчивых 
отношений паразит–хозяин [24]. 

Альтернативой химическим методам является селекция пчел с повы-
шенной наследственной устойчивостью или толерантностью к V. destructor 
[25, 26]. Исследования показывают, что такие признаки, как гигиеническое 
поведение (Varroa Sensitive Hygiene, VSH) и сокращённая продолжитель-
ность запечатывания ячеек, существенно снижают репродуктивный успех 
клеща [27, 28]. У восковой пчелы A. cerana и некоторых африканских под-
видов медоносной пчелы A. mellifera, таких как A. m. scutellata, A. m. inter-
missa, A. m. adansonii, выявлены механизмы, ограничивающие рост попу-
ляции клеща, включая более короткий период запечатывания ячеек [29]. 
Дикие популяции пчел, например, во Франции, США и Южной Америке, 
показывают устойчивость к клещу и служат ценным генетическим ресур-
сом для селекции [30–32]. 

Молекулярно-генетические создают условия для геном-опосредованной 
селекции и разведения устойчивых линий пчел. Геномное секвенирование 
выявило гены, связанные с устойчивостью к V. destructor, включая 
GMCOX18, Cyp18a11, Mblk-1, Phantom, а также гены, регулирующие ней-
рогенез и поведение, такие как Atlastin, Ataxin, AmNrx1 и Neurexin 1 [31, 
33–41]. Анализ 44 000 однонуклеотидных замен (SNP) у A. m. carnica поз-
волил выделить шесть однонуклеотидных замен (SNP), связанных с устой-
чивостью, и идентифицировать гены AdoR, Cdk5alpha, Octbeta2R и Obp1 
[42]. В 2020 г. был разработан чип высокой плотности с более чем 100 тыс. 
SNP для анализа хозяйственно-признаков, включая устойчивость к V. de-
structor [43]. Транскриптомные и протеомные исследования выявили 
96 генов, коррелирующих с гигиеническим поведением, включая Brn, 
Dscam и Syt, которые участвуют в развитии нервной системы и обоняния 
[7, 44, 45].  

Целью данного исследования является сравнительный анализ эффек-
тивности физических (термическая обработка) и химических (акарицид 
Бипин) методов борьбы с клещом V. destructor с учетом их влияния на здо-
ровье пчелиных семей и устойчивость к клещу Varroa. 

 
Материалы и методы 

 
Объект исследования – клещ Varroa destructor (= jacobsoni auct.) Ander-

son et. Trueman, 2000). Работы проведены в осенний период 2022 г., на па-
секах Дениса Дмитриева и Александра Моисеева, расположенных в де-
ревне Струнино (59°30′03″ с. ш., 32°54′16″ в. д.) Тихвинского района Ле-
нинградской области. 

Для определения степени заклещеванности пчелиных семей применяли 
физические и химические методы. При физическом методе, рабочих пчел 
из рамок вытряхивали в сетчатый контейнер, взвешивали и помещали 
в термокамеру (термокамера В.В. Яранкина, модель ЯВ-79-09). Термооб-
работка проводилась горячим воздухом при температуре 48°С в течение 
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15 мин. Затем пчел возвращали в семью и подсчитывали количество осы-
павшихся клещей, упавших на дно контейнера. Все измерения проводи-
лись в трех повторностях. 

При химическом методе пчел обрабатывали препаратом Бипин с дей-
ствующим веществом амитраз 12,5% согласно инструкции. Рабочий рас-
твор распределяли по улочкам в количестве 10 мл на улочку, а через неде-
лю подсчитывали количество клещей, упавших на дно улья, которое пред-
варительно отгораживали сеткой, для предотвращения выноса клещей из 
семьи. Степень поражения пчел клещами в процентах определяли по фор-
муле: степень поражения = количество опавших клещей/количество пчел 
в пробе × 100% (согласно методическим указаниям по экспресс-диагности-
ке варроатоза и определению степени поражения пчелиных семей клещами 
варроа в условиях пасеки, утвержденных Главным управлением ветерина-
рии Министерства сельского хозяйства СССР 16 января 1984 г.). Количе-
ство пчел определяли, умножая вес пчел на их количество в 1 кг, в среднем 
считая около 10 тыс. пчел на 1 кг. 

В первом эксперименте, проведенном в осенний период, 10 пчелиных 
семей обрабатывали против клеща препаратом Бипин двукратно (10 и 
17 октября 2022 г.) с недельным интервалом. Через неделю (24 октября 
2022 г.) эти же семьи обрабатывали в термокамере, согласно инструкции. 
Все подсчеты и измерения проводились в трех повторностях. Во втором 
эксперименте, проведенном в осенний период, обработку 10 семей пчел 
против клеща проводили в обратном порядке: сначала пчелы подвергались 
термообработке, а затем двукратной обработке препаратом Бипин. Все 
подсчеты и измерения проводились в трех повторностях. 

Статистические показатели, такие как среднее значение (M), стандарт-
ное отклонение (SD), коэффициент вариации (CV), коэффициент корреля-
ции (r), F-критерий Фишера (ANOVA) и t-критерий Стьюдента, были рас-
считаны в программах MS Excel 2016 и Statistica v. 8. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Эффективный контроль V. destructor требует применения различных 

методов, включая химические и физические подходы. В данном анализе 
рассматриваются результаты двух экспериментов, представленных в табл. 1 
и 2, для оценки эффективности химических методов (обработка Бипином) 
и физического метода (термообработка) в борьбе с варроатозом. Сравнение 
проводится на основе количества осыпавшихся клещей (шт.) и процента 
заклещеванности (%) с акцентом на достоверность результатов и статисти-
ческую значимость различий. 

Первый эксперимент (табл. 1) был направлен на оценку эффективности 
химических методов борьбы с варроатозом, где первая обработка пчел бы-
ла выполнена химическим агентом Бипин (амиртаз, контактный акарицид). 
Первый эксперимент включал три последовательные обработки: (1) 1-я 
обработка Бипином: первичное применение акарицида для уничтожения 
активных клещей; (2) 2-я обработка Бипином: повторное применение для 
контроля остаточной популяции клещей; (3) термообработка: физический 
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метод температурной обработки пчел, применяемый после химических 
обработок, для выявления оставшихся клещей (табл. 1). 

Коэффициент корреляции в первом эксперименте r = 0,12 (p > 0,05) ука-
зывает на слабую и незначимую связь между силой семьи и процентом 
заклещеванности (табл. 1). F-критерий Фишера F = 12,67 (p < 0,001) под-
тверждает значимые различия между обработками пчел Бипином и термо-
обработкой. t-критерий Стьюдента между обработками пчел Бипином и 
термообработкой t = 2,16 (p < 0,05) указывает на значимое превосходство 
Бипина (1-я + 2-я обработки) над термообработкой по количеству осыпав-
шихся клещей. Основной вклад вносит 1-я обработка (M = 1262,5 шт. осы-
павшихся клещей), что подтверждает высокую эффективность амитраза 
в условиях варроатоза. Высокий уровень коэффициента вариабельности 
CV = 1,92 для Бипина указывает на нестабильность результатов, особенно в 
семьях с экстремальной заклещеванностью (табл. 1). 

1-я обработка Бипином в первом эксперименте оказалась наиболее эф-
фективной, вызывая осыпание в среднем M = 1262,5 клещей (5,48%), что 
составляет основную долю (84,78% всех клещей) общего количества кле-
щей (1489,1 шт. осыпавшихся клещей). Это связано с механизмом дей-
ствия амитраза, который эффективно воздействует на активных клещей, 
находящихся на поверхности пчел (табл. 1).  

Высокая вариабельность CV = 1,66 обусловлена значительными различи-
ями между семьями, особенно в семье пчел номер 1 (4806 осыпавшихся 
клещей, 19,62%) и семье пчел номер 82 (5799 осыпавшихся клещей, 29%).  
2-я обработка Бипином менее эффективна (11,37% всех клещей) (M = 
169,3 шт., 0,7%), что может указывать на сокращение популяции клещей 
после первой обработки семей пчел. Однако в некоторых семьях пчел, 
например в семье номер 82 (800 осыпавшихся клещей, 4,00%), вторая обра-
ботка Бипином все еще выявляет значительное количество клещей. Термо-
обработка показывает минимальную эффективность (3,85% всех клещей, 
M = 57,3 шт., 0,19%), что, вероятно, связано с ее применением после двух 
химических обработок, когда большинство клещей (96,15% всех клещей) 
уже было уничтожено. Высокая вариабельность при обработке Бипином 
(CV = 1,68) отражает неоднородность силы и начальной заклещеванности 
семей, что подтверждается выбросами в семьях пчел номер 1 и номер 82. 
Различия между общим количеством клещей и процентом заклещеванности 
в первом эксперименте статистически незначимы (p > 0,05) (табл. 1).  

Второй эксперимент (табл. 2) начинается с физических методов борьбы 
с варроатозом, где термообработка была основной процедурой, а обработ-
ки Бипином использовались как дополнительный контроль оставшихся 
клещей. Последовательность применения методов против варроатоза во 
втором эксперименте была следующей: (1) термообработка: первичное 
воздействие высокой температуры для уничтожения клещей; (2) 1-я обра-
ботка Бипином: химическая обработка для оценки остаточной заклещеван-
ности; (3) 2-я обработка Бипином: повторное применение для контроля 
остаточной популяции клещей (табл. 2). 
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Коэффициент корреляции во втором эксперименте r = 0,35 (p > 0,05) 
указывает на слабую и незначимую связь между силой семьи и процентом 
заклещеванности (см. табл. 2). F-критерий Фишера F = 16,84 (p < 0,001) 
подтверждает значимые различия между обработками пчел Бипином и 
термообработкой. t-критерий Стьюдента между обработками пчел Бипи-
ном и термообработкой t = 4,11 (p < 0,001) указывает на значимое превос-
ходство термообработки над обработкой Бипином (1-я + 2-я обработки) во 
втором эксперименте. Это связано с первичным применением термообра-
ботки, которая уничтожает большую часть клещей, оставляя минимальную 
популяцию для последующих химических обработок (см. табл. 2). 

Термообработка оказалась наиболее эффективной при борьбе с варроа-
тозом во втором эксперименте, вызывая осыпание в среднем 479 клещей 
(1,77%), что составляет почти все общее количество (96,87% всех клещей) 
клещей (494,5 шт. осыпавшихся клещей). Это связано с тем, что высокая 
температура (обычно 40–48°C) нарушает жизненный цикл клещей, вызы-
вая их гибель или осыпание (см. табл. 2).  

Меньшая вариабельность (CV = 0,76) при термообработке указывает на 
более стабильные результаты по сравнению с первым экспериментом и 
указывает на однородность силы и начальной заклещеванности семей.  

Последующие 1-я и 2-я обработки Бипином показали минимальную 
эффективность (3,13% всех клещей) (M = 12,90 и 2,60 шт. осыпавшихся 
клещей; 0,05% и 0,01% соответственно), что, вероятно, связано с первона-
чальным применением термообработки, которая уничтожила большую 
часть клещей (96,87% всех клещей). Семья пчел 27 (906 клещей, 4,12%) и 
семья пчел 32 (1120 клещей, 3,61%) показали наибольшую эффективность 
термообработки при варроатозе, что может быть связано с высокой 
начальной заклещеванностью. Различия между общим количеством кле-
щей и процентом заклещеванности во втором эксперименте статистически 
незначимы (p > 0,05) (см. табл. 2). 

Сравнение эффективности первичной обработки пчел Бипином в пер-
вом эксперименте (см. табл. 1) (M = 1262,5 шт., 5,48%) с эффективностью 
первичной термообработки пчел во втором эксперименте (см. табл. 2) (M = 
479 шт., 1,77%) не выявило статистически значимых различий как по чис-
лу осыпавшихся клещей (t = 0,72, p > 0,05), так и по проценту заклещеван-
ности (t = 0,89, p > 0,05). Это может быть связано с высокой вариабельно-
стью данных (CV = 1,92 для обработки Бипином; CV = 0,76 для термообра-
ботки), которая снижает статистическую мощность теста. Сравнение обще-
го количества осыпавшихся клещей в первом эксперименте M = 1489,1 шт., 
6,39% (см. табл. 1) и втором эксперименте M = 494,5 шт., 1,83% (см. 
табл. 2) не показало статистически значимых различий как по числу осы-
павшихся клещей (t = 0,72, p > 0,05), так и по проценту заклещеванности 
(t = 1,27, p > 0,05). 

Эффективность методов борьбы с варроатозом (физических и химичес-
ких) зависит от того, на какую фазу жизни клещей они воздействуют. Жиз-
ненный цикл клеща включает форетическую фазу (фаза питания и расселе-
ния на пчелах) и репродуктивную фазу (фаза размножения на расплоде). 
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Бипин наиболее эффективен против клещей в форетической фазе на по-
верхности пчел, но плохо воздействует на клещей в репродуктивной фазе 
на запечатанном расплоде, что объясняет необходимость повторной обра-
ботки через 7–10 дней, когда новые клещи выходят из запечатанного рас-
плода. Преимущества Бипина включают высокую эффективность при пер-
вой обработке, особенно в семьях с высокой заклещеванностью. Однако 
его использование связано с риском развития резистентности клещей 
к амитразу, а также потенциальным негативным воздействием на пчел, на-
пример, стресс или токсичность. Высокая вариабельность результатов тре-
бует тщательного контроля дозировки и условий применения Бипина. 
Амитраз, действующее вещество Бипина, может вызывать стресс у пчел, 
особенно при многократном применении. Остатки амитраза в воске и меде 
представляют потенциальный риск для качества продукции пчеловодства. 
Кроме того, неправильное применение, например превышение дозировки, 
может привести к гибели пчел. Длительное использование Бипина может 
способствовать развитию резистентности у клещей V. destructor, что уже 
наблюдается в некоторых регионах России. Обработка пчел при варроатозе 
Бипином более эффективна в условиях высокой заклещеванности по срав-
нению с термообработкой и подходит для интенсивного пчеловодства, где 
требуется быстрое снижение популяции клещей. 

Метод термообработки пчел от варроатоза экологически безопасен, не 
вызывает резистентности и показывает достаточно стабильные результаты 
(CV = 0,76). Однако он требует специализированного оборудования и мо-
жет быть стрессовым для пчел, особенно при неправильной настройке 
температуры. Эффективность термообработки выше, когда она применяет-
ся первой, что делает её подходящей для начального контроля заклеще-
ванности. Высокая температура (40–48°C в течение 15 мин) воздействует 
на клещей как на пчелах, так и частично в расплоде, в зависимости от глу-
бины проникновения тепла. Это делает термообработку более универсаль-
ным методом борьбы с варроатозом, но её эффективность зависит от точ-
ной настройки температуры и длительности воздействия. Высокая темпе-
ратура может быть стрессовой для пчел и расплода, особенно если темпе-
ратура превышает допустимые пределы (48°C в течение 15 мин). Однако 
при правильной настройке термообработка очень эффективна при варроа-
тозе, не оставляет химических остатков в продуктах пчеловодства и счита-
ется более безопасной для окружающей среды. Термообработка не вносит 
химических веществ в улей, что делает её предпочтительной для органиче-
ского пчеловодства. Термообработка эффективна и стабильна при первич-
ном применении при варроатозе. Подходит для экологически ориентиро-
ванного пчеловодства и может быть использована в качестве основного 
метода борьбы с варроатозом в семьях со средней или низкой заклещеван-
ностью. Термообработка, как физический метод, исключает риски химиче-
ского загрязнения, что делает её более устойчивым решением в долгосроч-
ной перспективе. 

Несмотря на высокую эффективность термической обработки от варро-
атоза, небольшое количество клещей выживало. Последующая однократ-
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ная обработка Бипином приводила к дополнительной гибели клещей 
(3,13% всех клещей), что указывает на необходимость комплексного под-
хода в борьбе с варроатозом, особенно для сильных семей. Для достиже-
ния максимальной эффективности рекомендуется комбинировать термиче-
скую и химическую обработки, учитывая при этом рекомендации по раз-
делению сильных пчелиных семей и возможность присутствия клещей на 
сотах. Необходимо комбинировать обработки от варроатоза следующим 
образом: (1) первичная обработка Бипином; использовать 1-ю обработку 
Бипином для быстрого уничтожения клещей в форетической фазе, особен-
но в семьях с высокой заклещеванностью; (2) последующая термообработ-
ка; применять термообработку через 7–10 дней для уничтожения клещей, 
выходящих из расплода, и повышения стабильности результатов; (3) кон-
трольная обработка Бипином. Вторая обработка Бипином может быть ис-
пользована для дополнительного контроля остаточной популяции клещей. 
Такой подход обеспечивает надежное снижение численности V. destructor 
и минимизирует его негативное влияние на пчелиные семьи. 

 
Заключение 

 
Химические методы с применением Бипина эффективны при первичной 

обработке (M = 1262,5 шт., 5,48%, CV = 166%), но имеют высокую вариа-
бельность между семьями. Физические методы с термообработкой также 
эффективны (M = 479 шт., 1,77%, CV = 76%), но более стабильны между 
семьями. Однако различия между обработкой Бипином и термообработкой 
не являются значимыми (p > 0,05), что не позволяет однозначно опреде-
лить превосходство какого-либо одного метода при борьбе с варроатозом. 

Рекомендуется комбинированный подход: первичная обработка Бипи-
ном для быстрого снижения заклещеванности и термообработка для ста-
бильного контроля. В органическом пчеловодстве предпочтительна только 
термообработка. Для результативной борьбы с варроатозом необходим 
постоянный мониторинг и профилактика семей, регулярная диагностика 
заклещеванности (например, с помощью липких ловушек или спиртового 
смыва) для определения необходимости обработок. Чередовать химиче-
ские и физические методы для снижения риска развития резистентности 
клещей к амитразу. Вести записи о результатах обработок для анализа эф-
фективности и оптимизации применяемых методов. Также необходимо 
проводить селекционно-племенные работы над созданием устойчивых 
к клещу линий и популяций медоносных пчел с гигиеническим поведени-
ем, что будет способствовать развитию устойчивого пчеловодства и сохра-
нению экологического баланса и биоразнообразия. 
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