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Проверяли гипотезы, что в лесах, загрязненных тяжелыми металлами и нарушенных недавними пожарами, 
снижается численность всходов из почвенного банка семян (ПБС). Также предположили, что последствия за-
грязнения и пожаров для почвенного банка семян аддитивны. Оценили численность всходов из почвенного 
банка семян сосновых лесов, расположенных возле Карабашского медеплавильного комбината (загрязнен-
ных Cu, Zn, Pb, Cd), и из незагрязненных лесов Ильменского государственного заповедника. В обоих рай-
онах образцы лесной подстилки и гумусового горизонта отобрали в лесах, недавно подверженных низовым 
пожарам, и в лесах, не горевших длительное время. Образцы экспонировали с июня по сентябрь, проведя 
7 туров учета проростков. Установлены некоторые особенности появления всходов на образцах лесной под-
стилки и гумусового горизонта, однако закономерности реакции ПБС на загрязнение и пожарные наруше-
ния не зависели от почвенного горизонта. Число всходов на субстратах из загрязненных лесов было в 5–8 раз 
меньше, чем из фоновых лесов. Снижение численности всходов на загрязненных субстратах сопровождалось 
увеличением доли двудольных в общем числе всходов. Связь между численностью всходов и давностью пожа-
ров не обнаружена. Аддитивность последствий загрязнения и пожаров также не установлена. Из двух типов 
нарушений – загрязнение и пожары – ведущее значение для ПБС имеет фактор загрязнения. Полученные 
результаты свидетельствуют о низкой восстановительной способности травяно-кустарничкового яруса за-
грязненных лесов.

Ключевые слова: почвенный банк семян, сосновые леса, техногенное загрязнение, тяжелые металлы, низовые 
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Почвенные банки семян (ПБС) традиционно 
изучают в связи с вопросами устойчивости рас-
тительных сообществ, их сохранения и восста-
новления [1–3]. Хотя существует мнение, что для 
некоторых типов растительности почвенные банки 
не являются важным компонентом, так как их со-
став слабо коррелирует с составом сукцессионно 
поздних растений [1, 4], в целом считается, что 
почвенные банки семян – это источник жизнеспо-
собных семян видов, не всегда присутствующих 
в вегетирующем состоянии, необходимый для вос-
становления после разного рода нарушений [1–3, 
5]. Изучению ПБС под влиянием рубок и пожаров 
посвящено много исследований [4–12]. В послед-
ние годы после снижения выбросов промышлен-
ных предприятий становится особенно актуальной 
проблема восстановления лесов [13], и изучение 

ПБС может помочь лучше понять закономерности 
такого восстановления.

Окрестности г. Карабаш на Южном Урале – гео-
графически протяженный и контрастный по состоя-
нию экосистем импактный регион, образовавшийся 
под влиянием выбросов крупного медеплавильно-
го производства, работающего более 100 лет. Ос-
новные токсиканты – металлы, поступающие из 
атмосферы и накапливающиеся в почве и других 
компонентах экосистем [14, 15]. Зона поражения 
экосистем простирается на расстояния до 10–15  км 
от предприятия [14, 15]. Наиболее заметный на уровне 
растительных сообществ эффект загрязнения – сни-
жение их разнообразия [16, 17]. Другой постоянный 
фактор, обусловливающий состояние растительности 
региона, – периодические лесные пожары [18, 19]. 
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КУЯНЦЕВА и др.

В регионе реакция растений на пожары изучена на 
уровне реакций отдельных особей деревьев и по-
слепожарных смен древостоя [20, 21], но хорошо 
известно, что пожары – мощный фактор динамики 
и разнообразия лесов [22–25]. Мы предположили, 
что состояние лесных сообществ, в том числе ПБС, 
в импактном регионе возле г. Карабаш определяется 
не только техногенным воздействием, но и регуляр-
ными пожарными нарушениями.

С одной стороны, в загрязненных почвах семена 
растений могут оставаться жизнеспособными  [26–
30], а потери ПБС из-за токсического влияния 
металлов на гетеротрофные микроорганизмы могут 
быть небольшими [31]. С другой стороны, из-за 
отсутствия или угнетенного состояния растений, 
продуцирующих семена, процессы формирования 
и пополнения ПБС при загрязнении могут быть 
замедлены. Пожары могут иметь разное значе-
ние для ПБС в зависимости от типа растительно-
сти, силы и давности пожара [11, 12]: уничтожая 
подстилку и растения, огонь уничтожает семена 
в почве и уменьшает продукцию семян растений, 
преобладавших в допожарном лесу [12]; регулярные 
пожары способствуют отбору растений, адаптиро-
ванных к эффективному перенесению пожарных 
воздействий, и в некоторых биомах пожары не 
влияют негативно на ПБС [12]. В целом, пред-
сказать реакции ПБС на техногенное загрязнение 
и пожарное воздействие сложно.

Целью настоящей работы было оценить числен-
ность всходов из банка семян лесных почв, загряз-
ненных выбросами Карабашского медеплавильного 
комбината, при разной давности пожарного на-
рушения сообществ. Проверяли гипотезы, сфор-
мулированные как наиболее вероятные на основе 
анализа опубликованных данных: 1) численность 
всходов из ПБС снижается в загрязненных лесах; 
2) численность всходов из ПБС снижается в лесах, 
нарушенных недавними пожарами. Также предпо-
лагали, что последствия загрязнения и пожаров 
аддитивны (3), т. е. что наиболее сильное снижение 
численности всходов из ПБС наблюдается при 
совместном влиянии загрязнения и пожаров.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследований относится к подзоне юж-
нотаежных сосново-березовых лесов восточного 
макросклона Южного Урала (Челябинская область: 
окрестности г. Карабаш и Ильменский государ-
ственный заповедник УрО РАН, ИГЗ). Типичные 
высоты возвышенностей – 250–600 м над ур.м. 
Преобладающие горные породы – магматические 

и метаморфические: миаскиты, сиениты, амфибо-
литы, серпентиниты, пегматиты. Представлены 
бурые горно-лесные, бурые лесные, оподзолен-
ные глееватые, серые горно-лесные, черноземы 
горно-лесные, горно-подзолистые маломощные 
почвы. По классификации Кеппена–Гейгера [32] 
климат холодный с коротким теплым летом (код – 
Dfb). Самый холодный месяц – январь (средняя 
температура –16… –17 оC), самый теплый – июль 
(+18 оC); продолжительность вегетационного пе-
риода – 160–170 дней; количество осадков – около 
430 мм в год; высота снежного покрова в конце 
зимнего периода – до 40 см.

Экосистемы вблизи Карабашского медепла-
вильного комбината (ЗАО “Карабашмедь”, г. Кара-
баш, КМК) сильно трансформированы вследствие 
промышленного загрязнения. КМК – крупный 
источник выбросов в атмосферу, основные из ко-
торых SO2 и полиметаллическая пыль, содержащая 
преимущественно Cu, Zn, Pb, Cd. Производство 
запущено в 1910 г., а максимальные объемы вы-
бросов (до 140–360 тыс. т в год) были достигнуты 
в 1970–1980 гг. [16]. В период 1990–1998 гг. произ-
водство меди было остановлено, и после повторно-
го открытия и модернизации производства объемы 
выбросов снизились до порядка 10 тыс. т в год [14, 
15]. Регион КМК – один из хорошо изученных 
в отношении реакций биоты техногенных регионов 
России [16]. Химическое загрязнение экосистем 
имеет следствием снижение фитомассы и продук-
тивности лесов [33], микробного разнообразия 
и биомассы в почвах [34, 35], изменение условий 
минерального питания растений [36].

Пробные площади (ПП) закладывали в средних 
частях склонов на серых лесных и дерново-таежных 
кислых почвах. Подбирали участки насаждений 
с деревьями сосны среднего возраста – 100–180 лет 
в ИГЗ и 60–120 лет вблизи КМК, всегда с долей 
сосны в древостое не менее 60%. Общее число 
ПП – 16: 8 вблизи КМК и 8 в ИГЗ (рис. 1, табл. 1). 
Критерием давности пожарного нарушения приня-
ли рубеж в 15 лет. ПП распределили на две группы: 
горельники, пройденные низовыми устойчивыми 
средними пожарами 3–14 лет назад, и участки леса, 
где в последние 50 лет пожары не были задокумен-
тированы. Годы пожаров устанавливали по “Книге 
учета пожаров Ильменского заповедника” и “Книге 
учета пожаров Карабашского лесничества”.

На территории ИГЗ изученные ПП представ-
лены сосновыми зеленомошно-разнотравными 
и разнотравно-вейниковыми лесами. Вблизи 
КМК преобладают производные сосновые леса 
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с примесью березы (Betula pendula Roth или B. 
pubescens Ehrh.), но ассоциации зеленомошной 
группы деградированы в связи с выпадением яру-
са эпигейных мхов. Основные лесообразователи 
на ПП в ИГЗ – Pinus sylvestris L. и Betula pendula; 
обычные виды кустарникового яруса – Chamae-
cytisus ruthenicus (Fisch. ex Wol.) Klásk., Cotoneaster 

melanocarpus Fisch. ex А. Blytt, Sorbus aucuparia Poir., 
Rubus idaeus Blanco; массовые виды травяно-кустар-
ничкового яруса – Vaccinium vitis-idaea L., V. myrtillus 
L., Calamagrostis arundinacea (L.) Roth, Rubus saxatilis 
L., Brachypodium pinnatum (L.) P. Beauv., Melica nutans 
L., Chimaphila umbellata (L.) W.P.C. Barton, Carex 
montana L., Galium boreale L., Lathyrus vernus (L.) 
Bernh; обычные виды мохового покрова – Pleuro-
zium schreberi (Willd. ex Brid.) Mitt., Rhytidiadelphus 
triquertus (Hedw.) Warnst., Hylocomnium splendens 
(Hedw.) Bruch et al. На начальных этапах постпи-
рогенной сукцессии моховой покров формируется 
видами рода Polytrichum [37].

На ПП вблизи КМК в кустарниковом ярусе 
с высоким постоянством и обилием встречается 
только Chamaecytisus ruthenicus. Травяно-кустарнич-
ковый ярус представлен в основном единичными 
особями, не формирующими сомкнутого покрова. 
Чаще всего встречаются Vaccinium myrtillus и Cal-
amagrostis arundinacea, реже – Vaccinium vitis-idaea, 
Rubus saxatilis, Orthilia secunda (L.) House, Sanguisorba 
officinalis L., Tussilago farfara L., Pyrola spp.

Определение уровня загрязнения. Концентрации 
Cu, Zn, Pb и Cd измеряли в образцах OF горизонта 
лесной подстилки. На каждой ПП отбор проводили 
на трех участках, расположенных друг от друга на 
расстоянии 5–6 м. На каждом участке образцы 
отбирали методом конверта с площади 1 м2. Из 
материала, собранного с трех участков, форми-
ровали один смешанный образец. Использовали 
разложение смесью концентрированной азотной 
кислоты и перекиси водорода. Таким способом 
определяются почти все формы металлов (pseudo 
total concentrations), присутствующие в депони-
рующей среде. Концентрации элементов опре-
деляли на атомно-эмиссионном спектрометре 
VARIAN‑720-ES (метод ИСП-АЭС – ICP-OES). 
Измерения выполнены в Южно-Уральском цен-
тре коллективного пользования по исследованию 
минерального сырья Института минералогии УрО 
РАН (аттестат аккредитации № ААС.А.00330, дей-
ствительный до 11.03.2026). Рассчитывали индекс 
загрязнения, который характеризует среднее по 
четырем элементам превышение (условные еди-
ницы – число раз) концентраций Cu, Zn, Pb, Cd 
на каждой площади по сравнению с наименее за-
грязненной площадью [38].

Описание растительных сообществ. Геоботани-
ческие описания на площади размером 10 × 10 м 
выполнили в июле и первой половине августа 
2022 г. Фиксировали общее проективное покры-
тие (в %) и число видов травяно-кустарничкового 

Рис. 1. Карта-схема расположения пробных площадей 
в сосновых лесах Ильменского заповедника и окрест-
ностях г. Карабаш: черные кружки – участки, где по-
жары задокументированы в последние 3–14 лет; белые 
кружки – участки, где в  последние 50 лет пожары не 
задокументированы.
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КУЯНЦЕВА и др.

яруса. Одновременно с описанием сообществ в 5 
прикопках с точностью 0.5 см регистрировали 
мощность подстилки. Названия видов сосудистых 
растений приведены по “The World Flora Online” [39].

Отбор и экспонирование образцов, учет всходов. 
Численность семян в почвенном банке оценивали 
методом появления всходов (“seedling emergence 
technique” по [40]). Пробы из лесной подстилки 
(А0) и гумусового горизонта (А1) почв собрали 
8–10.06.2023. На каждой ПП отбирали по 3 образ-
ца, т. е. по 3 повторности материала (субстратов) 
из А0 и А1. Каждый образец отбирали методом 
конверта с площади 1 м2; расстояния между участ-
ками отбора образцов были 5–6 м. Материал из 
горизонта А0 отбирали из всей его толщи, допуская 
перемешивание материала, из А1 – из верхних 
10 см горизонта. Каждый образец экспонировали 
отдельно в одном сосуде – черном прямоугольном 
пластиковом ящике размерами 42 × 18 × 8 см (дли-
на × ширина × глубина) и объемом 6 дм3. Сосуды 
заполняли субстратами на 2/3 от их объема. Всего 
было 96 сосудов (16 ПП × 2 горизонта × 3 сосуда). 
Сосуды с июня по сентябрь экспонировали на 
открытом воздухе, прикрыв пропускающим свет 

Таблица 1. Характеристика пробных площадей

№ ПП
Расстояние 

от источника 
выбросов, км

Высота 
над ур. м., м Состав древостоя*

Возраст 
деревьев, 

лет**
Год пожара

Территория Ильменского государственного заповедника
1 24.9 458 70% Pinus; 30% Betula 100–120 ранее 1973
2 24.5 485 100% Pinus; единично Betula 100–120 2014
3 50.0 360 80% Pinus; 20% Betula 160–180 2010
4 48.4 361 90% Pinus; 10% Larix 100–120 ранее 1973
5 48.5 385 90% Pinus; 10% Larix 160–180 ранее 1973
6 40.0 491 100% Pinus 140–160 2008
7 33.3 472 70% Pinus; 20% Betula; 10% Populus 120–140 ранее 1973
8 42.9 535 80% Pinus; 20% Betula 140–160 2020

Территория возле Карабашского медеплавильного комбината
9 9.5 328 100% Pinus; единично Betula 100–120 2009
10 6.4 359 100% Pinus; единично Betula 80–100 2020
11 6.4 320 100% Pinus 80–100 2008
12 7.0 363 80% Pinus; 20% Betula 80–100 2010
13 5.8 360 70% Pinus; 30% Betula 60–80 ранее 1973
14 5.6 364 60% Pinus; 40% Betula 60–80 ранее 1973
15 4.2 366 80% Pinus; 20% Betula 60–80 ранее 1973
16 3.5 323 80% Pinus; 20% Betula 100–120 2013

* Указано процентное соотношение числа стволов деревьев разных таксонов; Pinus – Pinus sylvestris L.; Betula – Betula spp. 
(Betula pendula Roth; Betula pubescens Ehrh.); Larix – Larix sibirica Ledeb.; Populus – Populus tremula L.
** Диапазон преобладающих возрастов деревьев на основе данных лесоустройства на момент проведения исследования.

и воду нетканым укрывным материалом с плот-
ностью 17 г/м2 для защиты от животных и семян 
из местного семенного дождя. Сосуды поливали 
по мере высыхания субстратов. Во время каждого 
тура учета осуществляли рандомизацию положения 
сосудов в пространстве.

Всходы учитывали каждые 2 недели. Всего про-
вели 7 туров учетов (обозначены римскими циф-
рами от I до VII). При определении общей числен-
ности всходы Pinus sylvestris, как лесообразующего 
вида, не учитывали. В ходе каждого тура учетов 
подсчитывали число вновь появившихся или отмер-
ших всходов. Общее число всходов, появившихся 
в сосуде за определенное время, рассчитывали 
как сумму всходов, появившихся в сосуде за все 
предшествующие туры учетов. При таком подсчете 
всходы, появившиеся и отмершие за период меж-
ду двумя последовательными учетами, остаются 
незарегистрированными. Это может приводить 
к смещению оценок общей численности всходов, 
но, вероятно, к небольшим, так как периоды между 
турами учетов были непродолжительными. Всходы, 
пригодные для таксономической идентификации, 
регистрировали с указанием таксона и избирательно 
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гербаризировали. В отношении большинства особей 
таксономическая идентификация не завершена. В ра-
боте анализировались две характеристики состояния 
ПБС: 1) число всходов в сосуде в среднем за один тур 
или суммарно за все время учета; 2) доля всходов 
двудольных в сосуде суммарно за все время учета.

Анализ данных. Перед проведением статисти-
ческих тестов переменные трансформировали. 
Использовали десятичный логарифм для индекса 
загрязнения, натуральный логарифм – для числа 
всходов в сосуде и арксинус-преобразование – для 
доли всходов двудольных. Закономерности изме-
нения состояния сообществ и ПБС в зависимости 
от уровня загрязнения района, давности пожара, 
почвенного горизонта и тура учета анализировали 
с использованием двух-, трех- и четырехфактор-
ного дисперсионного анализа (ANOVA) с помо-
щью программы STATISTICA 8.0 (StatSoft Inc., 
USA, 1984–2007). Статистической единицей была 
пробная площадь. Также использовали расчет ко-
эффициента корреляции Пирсона (r). В качестве 
характеристики центральной тенденции исполь-
зована средняя арифметическая; через символ ± 
приведена ошибка средней арифметической; при 
приведении размахов указаны размахи средних для 
пробных площадей в пределах района.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Степень загрязнения, мощность подстилки, со-
стояние травяно-кустарничкового яруса. Степень за-
грязнения различалась между районами ИГЗ и КМК, 
но не зависела от давности пожаров (табл. 2). Кон-
центрации Cu варьировали в подстилках ИГЗ от 
14 до 74 мг/кг, а КМК – от 868 до 6143 мг/кг, т. е. 
по сравнению с фоновыми лесами вблизи КМК 
содержание Cu было почти на два порядка больше 
(рис.  2а). Значения индекса загрязнения в ИГЗ 
были от 1 до 4 усл.ед., а вблизи КМК – от 36 до 
175  усл.ед.; различия средних для районов ИГЗ 
(2.3  ± 0.4 усл.ед.) и КМК (91.2 ± 18.4 усл.ед.) со-
ставили 40 раз (рис. 2б). Мощность подстилки 
различалась в зависимости от давности пожаров, 
но не от уровня загрязнения (рис. 2в). В среднем 
в недавно горевших лесах мощность подстилки 
составляла 60% от ее средней мощности, в ле-
сах, долгое время негоревших, – соответственно 
4.6  ± 0.6 и 7.6  ± 0.4 см.

Проективное покрытие и богатство травяно-ку-
старничкового яруса были ниже вблизи источника 
выбросов и не связаны с давностью пожаров. По-
крытие травяно-кустарничкового яруса в районе 
ИГЗ варьировало от 15 до 75% (рис. 2г), КМК – от 

ЧИСЛЕННОСТЬ ВСХОДОВ ИЗ ПОЧВЕННОГО БАНКА СЕМЯН...

Таблица 2. Результаты двухфакторного ANOVA изменчивости характеристик загрязнения и  сообществ сосновых лесов 
в зависимости от района и давности пожаров (для факторов и их взаимодействий dF = 1; для ошибки dF = 12)

Характеристики техногенной нагрузки 
и сообществ Факторы F* P

Концентрация Cu Район [1] 132.3 <0.001
Давность пожара [2] 0.5 0.502

[1] × [2] 0.1 0.836
Индекс загрязнения Район [1] 154.6 <0.001

Давность пожара [2] 0.3 0.584
[1] × [2] 0.6 0.473

Мощность подстилки Район [1] 1.2 0.290
Давность пожара [2] 14.3 0.003

[1] × [2] 0.3 0.628
Проективное покрытие Район [1] 5.7 0.035

Давность пожара [2] 1.0 0.332
[1] × [2] 1.1 0.306

Доля покрытия двудольных Район [1] 1.5 0.245
Давность пожара [2] 1.4 0.266

[1] × [2] 0.1 0.835
Число видов Район [1] 11.5 0.005

Давность пожара [2] 0.4 0.531
[1] × [2] 1.0 0.329

* Здесь и в табл. 3: F – значение критерия Фишера, P – уровень значимости.
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менее 1 до 55%, среднее снижение покрытия от 
района ИГЗ к району КМК было 2-кратным. Число 
видов травяно-кустарничкового яруса (рис. 2е) было 
соответственно 21–60 / 100 м2 (ИГЗ) и 4–39 / 100 м2 
(КМК). Среднее снижение видового богатства тра-
вяно-кустарничкового яруса от района ИГЗ и КМК 
было 2.5-кратным. Независимо от техногенной 
нарушенности и давности пожаров от 52 до 100%, 
в среднем 76±4%, суммарного проективного по-
крытия травяно-кустарничкового яруса составляли 
двудольные растения.

Динамика прорастания семян. В четырехфактор-
ном ANOVA с факторами “тур учетов”, “район”, 
“почвенный горизонт” и “давность пожара” глав-
ные эффекты для трех факторов были значимы: 
Fтур учетов (6;168) = 11.2 (P < 0.001); Fрайон (1;168) = 96.4 (P < 
0.001); Fпочв. горизонт (1;168) = 11.0 (P = 0.001). Эффект 
давности пожара был незначим – Fдавность пожара (1;168) = 
0.8 (P = 0.361). Взаимодействия между факторами 
были незначимыми, кроме взаимодействия “тур 
учетов × район” (F(6;168) = 4.7; P < 0.001).

Различия, связанные с турами учета, заключа-
лись в том, что семена из ПБС интенсивнее всего 

прорастали между I и II турами, а в дальнейшем 
от тура к туру численность вновь появляющихся 
проростков снижалась (рис. 3). Различия, связан-
ные с фактором “район”, заключались в том, что 
семена из ПБС лучше прорастали на субстратах, 
собранных в ИГЗ, чем на субстратах, собранных 
вблизи КМК. Среднее число всходов в сосуде на 
субстратах, отобранных в ИГЗ, в разные туры было 
в 4–10 раз больше, чем из почв, отобранных вблизи 
КМК. Различия, связанные с фактором “почвен-
ный горизонт”, заключались в том, что на матери-
але подстилки появлялось больше проростков, чем 
на материале из гумусового горизонта: в среднем за 
один период учета на подстилке было зарегистри-
ровано 4.0 ± 0.7 всходов / сосуд, что на материале 
из гумусового горизонта – 2.0 ± 0.4 всходов / сосуд.

Значимое взаимодействие между факторами 
“тур учетов × район” проявлялось в том, что для 
образцов из ИГЗ была заметна большая разница 
числа всходов в разные туры. От II тура к послед-
ним число вновь появлявшихся всходов сильно 
снижалось: большинство новых всходов были 
зарегистрированы в I и II турах учета (туры I + 
II – 46.6% всех всходов; туры III + IV – 33.8%; 

КУЯНЦЕВА и др.

Рис. 2. Характеристики загрязнения и растительных сообществ в Ильменском заповеднике (ИГЗ) и окрестностях Ка-
рабашского медеплавильного комбината (КМК) на недавно горевших (черные символы) и негоревших (белые сим-
волы) площадях: а – содержание Cu (мг/кг) в подстилке; б – индекс загрязнения (условные единицы); в – мощность 
подстилки (в одном случае ошибка средней арифметической меньше размера символа); г – проективное покрытие 
травяно-кустарничкового яруса; д – доля двудольных в общем проективном покрытии травяно-кустарничкового яру-
са; е – видовое богатство травяно-кустарничкового яруса. Планки погрешностей – ошибка средней арифметической.

на
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туры V + VI + VII – 19.6%). На образцах из рай-
она КМК всходы во времени появлялись более 
равномерно и не наблюдалось их снижения от 
первых туров к последним со временем (туры I + 
II – 30.0% всходов; туры III + IV – 29.7%; туры V  + 
VI + VII – 40.3%).

Общая численность всходов из почвенного банка 
семян. Суммарное за все туры учетов число всходов 
из ПБС и доля двудольных различались между рай-
онами (табл. 3), но не зависели от почвенного го-
ризонта и давности пожара. Во всех случаях общее 
число всходов из ПБС было ниже в районе КМК, 

а доля двудольных – выше (рис. 4). Показательно, 
что в некоторых сосудах из ИГЗ суммарное число 
всходов было выше 100, а в некоторых сосудах 
с субстратами, собранными вблизи КМК, за все 
время не появилось ни одного вcхода. Средние 
значения суммарной численности составили: на 
образцах из ИГЗ – 33 ± 8 всходов / сосуд; из района 
КМК – 6 ± 1 всходов / сосуд. Средние значения 
долей всходов двудольных составили: на субстратах 
из ИГЗ – 64.5 ± 4.3%, из района КМК – 84.6 ± 4.3%.

Суммарные за все время наблюдений числа 
всходов из лесной подстилки и гумусового го-

ЧИСЛЕННОСТЬ ВСХОДОВ ИЗ ПОЧВЕННОГО БАНКА СЕМЯН...

Рис. 3. Динамика появления всходов из почвенного банка семян на субстратах из лесов Ильменского заповедника (а) 
и из окрестностей Карабашского медеплавильного комбината (б) на недавно горевших (черные символы) и негорев-
ших (белые символы) площадях. Планки погрешностей – ошибка средней арифметической. Следует обратить внима-
ние на различие масштабов осей на рисунках (а) и (б).

Таблица 3. Результаты трехфакторного ANOVA числа всходов и  доли всходов двудольных из почвенного банка семян 
сосновых лесов Ильменского заповедника и окрестностей Карабашского медеплавильного комбината (для факторов и их 
взаимодействий dF = 1; для ошибки dF = 24)

Характеристика Факторы F P
Число всходов в сосуде Район [1] 29.5 <0.001

Давность пожара [2] 0.5 0.497
Почвенный горизонт [3] 3.5 0.074

[1] × [2] 1.5 0.230
[1] × [3] 0.1 0.793
[2] × [3] 0.1 0.910

[1] × [2] × [3] 1.8 0.197
Доля всходов двудольных Район [1] 12.2 0.002

Давность пожара [2] 1.8 0.197
Почвенный горизонт [3] 0.2 0.682

[1] × [2] 1.4 0.256
[1] × [3] 0.1 0.865
[2] × [3] 2.4 0.138

[1] × [2] × [3] 0.6 0.462
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ризонта хорошо коррелировали друг с другом: 
r = 0.76 (P = 0.001, n = 16) (рис. 5), в то время как 
доли всходов двудольных, выросших на подстилке 
и в гумусовом горизонте, не были связаны друг 
с другом: r = 0.15 (P = 0.575, n = 16).

Суммарное за все время число всходов из лес-
ной подстилки не коррелировало с ее мощностью: 
r  = –0.14 (P = 0.611, n = 16) (рис. 6), так же как 
и доля всходов двудольных (r = 0.01, P = 0.970, 
n = 16).

ОБСУЖДЕНИЕ

Детерминанты численности ПБС. Из трех рабо-
чих гипотез подтверждена только одна: в загряз-
ненных лесах численность всходов из ПБС была 
меньше по сравнению с незагрязненными. Вторая 
и третья гипотезы не подтверждены: связь между 
численностью всходов из ПБС и давностью пожар-
ных нарушений лесов не обнаружена, а также не 
установлено аддитивного проявления последствий 
загрязнения и пожаров для численности всходов 
из ПБС. В отношении второй исследованной ха-
рактеристики ПБС – доли всходов двудольных – 

также справедлива только первая гипотеза, а связь 
с давностью пожара отсутствовала. Почвенные 
банки семян загрязненных лесов имели низкую 
численность прежде всего за счет сниженного 
запаса семян однодольных и семян с коротким 
периодом покоя. О последнем свидетельствует от-
сутствие выраженного пика появления проростков 
на протяжении первых туров учета на субстратах, 
собранных вблизи КМК.

Отсутствие зависимости ПБС от давности по-
жаров оказалось неожиданным. Известно, что 
пирогенные эффекты для ПБС зависят от силы 
пожара и его давности [12]. Сила пожаров, по-
следствия которых мы оценивали, была неболь-
шой – это были устойчивые низовые пожары. При 
таких пожарах взрослые деревья сосны обычно 
не погибают, но уничтожаются или повреждают-
ся подстилка и живой напочвенный покров. Нам 
удалось подтвердить эффекты послепожарного 
восстановления подстилки, качественно близкие 
к эффектам, описанным для лесов Кольского по-
луострова [41]. Диапазон давности пожаров на 
площадях, которые мы включили в исследование 
как горевшие, был от 3 до 14 лет. Возможно, что 

КУЯНЦЕВА и др.

Рис. 4. Число всходов из почвенного банка семян в одном сосуде (а, б) и доля всходов двудольных растений (в, г) при 
экспонировании образцов лесной подстилки (а, в) и материала гумусового горизонта (б, г) почв сосновых лесов Иль-
менского заповедника (ИГЗ) и окрестностей Карабашского медеплавильного комбината (КМК) на недавно горевших 
(черные символы) и негоревших (белые символы) площадях. Планки погрешностей – ошибка средней арифметической.
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это слишком широкий диапазон для регистрации 
послепожарных эффектов на ПБС, так как лучше 
всего следствия пожаров заметны на коротких по-
слепожарных интервалах [12]. Тем не менее наши 
данные можно интерпретировать так, что пожар-
ные нарушения не сказываются на состоянии ПБС 
сосновых лесов региона.

При оценке последствий влияния загрязнения 
на ПБС нами установлен более сильный эффект, 
чем в большинстве тематически близких исследо-
ваний. В предыдущих работах [26–28, 30] показано 
преимущественно слабое влияние загрязнений на 
ПБС или даже его отсутствие, причем редко такое 
влияние было определено как отрицательное [29]. 

Рис. 5. Связь характеристик совокупностей всходов из почвенного банка семян (а – число всходов из почвенного 
банка семян в сосуде; б – доля всходов двудольных растений) в подстилке и гумусовом горизонте в лесах, в которых 
пожары задокументированы в последние 3–14 лет (черные символы) или в последние 50 лет не задокументированы 
(белые символы).

Рис. 6. Число всходов из почвенного банка семян в одном сосуде (а) и доля всходов двудольных растений (б) в под-
стилке в зависимости от мощности подстилки в лесах, в которых пожары задокументированы в последние 3–14 лет 
(черные символы) или в последние 50 лет не задокументированы (белые символы).

Еще в одном случае заключение об истощении 
ПБС в условиях загрязнения лесов тяжелыми ме-
таллами было сделано на основе анализа скорости 
восстановления небольших механически нарушен-
ных участков [42]. При оценке последствий соче-
танного влияния на ПБС загрязнения и пожаров 
наше исследование, возможно, не имеет близких 
аналогов. В недавнем мета-анализе о пирогенных 
изменениях ПБС [12] не цитируются работы, в ко-
торых бы одновременно оценивались эффекты 
техногенного загрязнения и пожаров. Известные 
случаи анализа взаимодействия рассматриваемых 
факторов относятся к анализу разнообразия эпи-
гейных лишайников [43] и успешности возобнов-
ления сосны [44].

ЧИСЛЕННОСТЬ ВСХОДОВ ИЗ ПОЧВЕННОГО БАНКА СЕМЯН...
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Почвенный банк семян разных почвенных го-
ризонтов. Обычно численность ПБС убывает 
с глубиной почвы [28, 31], что объясняется по-
полнением ПБС преимущественно из семенного 
дождя. Изначально нельзя было исключить, что 
локализованные в подстилке и нижележащем 
гумусовом горизонте ПБС могут по-разному реа- 
гировать на загрязнение, поскольку при атмос-
ферном поступлении поллютантов их содержание 
убывает с глубиной почвы [45]. В нашей работе 
мы обнаружили, что отклики на загрязнение, 
полученные для ПБС подстилки и гумусового 
горизонта, совпадают, хотя при дополнительном 
учете фактора “тур учета” установлено, что на 
подстилках всходов было больше, чем на образцах 
из гумусовых горизонтов.

Тем не менее необходимо подчеркнуть следу-
ющий методический момент. Мы экспонировали 
образцы в относительно больших сосудах с фикси-
рованным объемом помещенного в них субстрата. 
Поэтому оценки численности относятся не к пло-
щади сообществ – всходы / м2, как в большинстве 
аналогичных исследований, а к сосудам – всходы / 
сосуд, т. е. фактически к фиксированным объемам 
субстратов из горизонтов A0 и A1. Поскольку кор-
реляция между мощностью подстилки и суммар-
ной численностью всходов в ней, как и с составом 
всходов, отсутствует, можно полагать, что выявлен-
ные закономерности не связаны с методическими 
особенностями отбора образцов из подстилки. 
Необходимо отметить, что в нашей работе установ-
лено не совсем ожидаемое изменение мощности 
подстилки в градиенте загрязнения: увеличения 
мощности с ростом загрязнения не наблюдалось. 
Возможно, это следствие того, что мы использо-
вали стратифицированный по признаку давности 
пожара, а не случайный отбор пробных площадей 
в районах ИГЗ и КМК.

Возможные механизмы динамики численности 
почвенных банков семян. Наблюдаемая численность 
ПБС – результирующая нескольких процессов: 
величины потока семян от плодоносящих рас-
тений (семенного дождя), прорастания семян, 
отмирания семян и их потребления животными. 
В случае с послепожарными эффектами уничто-
жение семян может быть обусловлено прямым 
действием огня. Поскольку для характеристики 
ПБС мы использовали метод появления всходов, 
то дополнительным фактором, влияющим на чис-
ленность всходов, могли быть видовые особенности 
продолжительности покоя семян или эффекты, 
связанные с токсичностью почв. Также нельзя 
исключить, что численность и структура ПБС мо-

гут зависеть от степени фрагментации изученных 
лесных сообществ, которая в свою очередь может 
различаться в разных частях рассмотренного гра-
диента условий. Без специальных исследований 
невозможно определить, в какой степени эти ме-
ханизмы ответственны за снижение численности 
ПБС при увеличении уровня загрязнения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Из двух типов нарушений – загрязнение тяжелы-
ми металлами и пирогенные воздействия – ведущее 
значение для состояния почвенных банков семян 
сосновых лесов изученного региона, включающе-
го окрестности Карабашского медеплавильного 
завода и Ильменский заповедник, имеет фактор 
техногенного загрязнения, в то время как влияние 
пожаров на численность всходов из почвенных 
банков семян не установлено. Ранее был получен 
сходный, хотя и не полностью аналогичный ре-
зультат о ведущем значении загрязнения для тра-
вяно-кустарничкового яруса в этом же градиенте 
условий [17]. В отношении вегетирующих расте-
ний травяно-кустарничкового яруса и почвенных 
банков семян аддитивного взаимодействия между 
техногенными и пирогенными воздействиями не 
обнаружено. Пожарные воздействия не усиливают 
угнетение почвенных банков семян, обусловленное 
загрязнением. Эта закономерность в целом соот-
носится с представлением, что огонь в отличие от 
эмиссий тяжелых металлов – естественный и зако-
номерный фактор формирования светлохвойных 
лесов. Вероятно, поэтому пожары не вызывают 
в структуре растительных компонентов лесных 
экосистем таких же сильных изменений, как воз-
действия, обусловленные загрязнением.

В практическом отношении исследования бан-
ков семян в условиях загрязнения часто направ-
лены на определение ведущего процесса, лими-
тирующего восстановление растительности [29, 
46]. Обычно выбирают из двух вариантов: высокая 
токсичность, т. е. неблагоприятность свойств суб-
стратов, и недостаток семян, т. е. диаспорический 
голод. Хотя результаты нашей работы не позволяют 
определить, какой процесс является ключевым, 
они указывают на низкую восстановительную 
способность травяно-кустарничкового яруса за-
грязненных лесов в окрестностях Карабашского 
медеплавильного завода.
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THE NUMBER OF SEEDLINGS FROM THE SOIL SEED BANK OF PINE 
FORESTS WITH DIFFERENTLY DATED FIRES NEAR THE KARABASH 

COPPER SMELTER
N. B. Kuyantsevaa, *, D. A. Molchanovaa, b, A. G. Mumbera, and D. V. Veselkinb
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Abstract – We tested the hypothesis that the number of seedlings from the soil seed bank (SSB) in forests polluted 
by heavy metals and disturbed by recent fires decreases. It was also assumed that the consequences of pollution and 
fires for the soil seed bank are additive. We estimated the number of seedlings from the SSB of pine forests located 
near the Karabash copper smelter (KCS) (contaminated by Cu, Zn, Pb, and Cd) and from uncontaminated forests 
of the Ilmen State Reserve (ISR). In both areas, samples of the forest litter and humus horizon were taken from forests 
recently exposed to ground fires and long-term unburned forests. Samples were exhibited from June to September, 
conducting seven rounds of counting seedlings. Small peculiarities of the emergence of seedlings on the samples of 
the forest litter and the humus horizon were established. However, the regularities of the reaction of SSB to pollution 
and fire disturbances did not depend on the soil horizon. The number of seedlings on substrates from contaminated 
forests was 5–8 times lower than the number of seedlings on substrates from background forests. A decrease in the 
number of seedlings on polluted substrates was accompanied by an increase in the share of dicots in the total number 
of seedlings. The relationship between the number of seedlings and the age of fires was not found. The additivity of the 
consequences of pollution and fires has also not been established. Of the two types of damage, pollution and fires, the 
pollution factor is of leading importance for SSBs. The results indicate a low recovery capacity of the herb-shrub layer 
of polluted forests.

Keywords: soil seed bank, pine forests, technogenic pollution, heavy metals, ground forest fires, forest litter, diasporic 
hunger, ecosystem restoration
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Исследования выполняли на территории Киндасовского лесоболотного научного стационара Карельского 
научного центра РАН, расположенного в подзоне средней тайги (61°48’ с.ш., 33°35’ в.д.). Эксперименты про-
водили на естественном мезоэвтрофном болоте аапа типа Неназванное на 7 постоянных болотных участках, 
расположенных в различных эколого-ценотических условиях. В статье приведены многолетние результаты 
(от 10 до 38 лет) исследований динамики годичного прироста широко распространенных гигро- и гидро-
фильных 11 видов сфагновых мхов. На основании колебаний средних данных годичного прироста в годы 
исследования наибольшие приросты имели Sphagnum riparium (140 мм) и S. obtusum (93 мм), произрастаю-
щие в сильно обводненных топяных участках и не выдерживающие высыхания; средние приросты S. fallax 
(65 мм), S. subsecundum (57 мм), S. majus (42 мм), S. balticum (36 мм), S. warnstorfii (28 мм) встречаются в слабо-
проточных обводненных топях, мочажинах и на коврах; самый низкий прирост у S. divinum (17 мм), S. centrale 
(15 мм), S. papillosum (12 мм), S. fuscum (8 мм), произрастающих на грядах, невысоких кочках и коврах в усло-
виях резко переменного режима увлажнения.
Корреляционный анализ по изучению влияния осадков и средней температуры на годичный прирост 
сфагновых мхов не показал значимой зависимости прироста мхов от температуры за вегетационный период. 
У S. fuscum, S. obtusum и S. warnstorfii в разные месяцы вегетационного периода наблюдаются отрицательные 
зависимости от температуры отдельных месяцев. Осадки за вегетационный период являются главным фак-
тором, определяющим зависимость годичного прироста сфагновых мхов. Для видов S. obtusum, S. papillosum, 
S. centrale, S. fallax, S. subsecundum выявлена значимая зависимость годичного прироста от осадков за вегета-
ционный период, а у S. divinum, S. fuscum и S. majus – значимость слабая.

Ключевые слова: Карелия, Sphagnum, годичный прирост, болотные участки
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В среднетаежной Карелии болота занимают 
3.63 млн га [1]. Болотные экосистемы играют 
уникальную роль в регулировании углеродного 
баланса Земли: они связывают большие объемы 
углекислого газа в накапливающемся торфе и на 
тысячелетия выводят его из круговорота [2]. На 
многих болотах среднетаежной зоны сфагновые 
мхи выступают важнейшими торфообразовате-
лями. Для сфагновых мхов характерен неогра-
ниченный верхушечный рост и питание за счет 
всасывания воды и питательных веществ всей 
поверхностью. Большинство видов сфагновых 
мхов являются гигро- и гидрофитами, поэтому 
процессы их роста и продуктивности очень тесно 
связаны с климатическими условиями вегетаци-

онного периода и в первую очередь с режимом 
увлажнения местообитаний.

Первая обстоятельная сводка работ по вели-
чине годичного прироста сфагновых мхов была 
составлена Н. Кацем с соавт. [3]. Позднее были 
опуб- ликованы многочисленные исследования 
и обзоры, посвященные этому вопросу [4–13].

В первые десятилетия ХХI в. появились рабо-
ты, посвященные изучению линейного прироста 
сфагновых мхов на болотах Северной Европы, Ка-
нады, США. Известно, что на величину годично-
го прироста сфагновых мхов влияют температура 
воздуха [14–18], сумма осадков [14, 15, 18–21], 
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частота и сила дождей [20, 22], а также уровень 
болотных вод (УБВ) [19, 23].

Климат непосредственно влияет на распро-
странение, прирост и продуктивность сфагно-
вых мхов. Анализ литературных данных показал, 
что прирост мхов варьирует по годам [9, 11, 24, 
25] и зависит от погодных условий в одной и той 
же климатической зоне [14].

Основными факторами, влияющими на при-
рост сфагновых мхов в глобальном масштабе, 
являются количество поступающей солнечной 
радиации [14], температура воздуха [15], а на 
локальном уровне – условия увлажнения. По 
литературным данным [14, 26] рост сфагновых 
мхов начинается при температуре чуть выше 0оС, 
а повышение температуры в течение вегетацион-
ного периода приводит к увеличению линейного 
прироста мхов и продуктивности [22, 24, 27]. На 
величину линейного прироста при одинаковых 
условиях внешней среды влияет видовая принад-
лежность мхов [13, 24, 27, 28].

При изучении прироста и продуктивности 
сфагновых мхов на 99 голарктических торфяни-
ках было установлено [29], что прирост мхов реа-
гирует на изменение климата, уровень грунтовых 
вод и другие параметры. Например, Sphagnum 
fuscum на кочках слабее реагирует на климатиче-
ские изменения, чем S. magellanicum, растущий 
в  более влажных условиях. Осадки и температу-
ра усиливают рост S. magellanicum. В более теп- 
лом климате его прирост увеличивается до тех 
пор, пока количество осадков не уменьшается, 
тогда как S. fuscum более устойчив к уменьшению 
количества осадков. Большинство исследований 
прироста сфагновых мхов под влиянием метео-
рологических условий выполнено за короткий 
промежуток времени, а более длительных наблю-
дений относительно мало [24, 30–32].

Многолетние стационарные исследования 
функционирования ценопопуляций сфагновых 
мхов с учетом климатических и фитоценотиче-
ских условий сотрудники лаборатории болотных 
экосистем Института биологии КарНЦ РАН ве-
дут более 40 лет в подзоне средней тайги как на 
естественных, так и на трансформированных бо-
лотных массивах [13, 30, 32–36].

Цель данной работы — оценить величину и 
долгосрочную динамику годичного прироста 
сфагновых мхов и определить, какие факторы 
влияют на их прирост. В задачи исследования 

входило выявление закономерностей годичного 
прироста 11 видов сфагновых мхов, произраста-
ющих в различных эколого-ценотических усло-
виях на естественных болотах, в зависимости от 
погодных условий (осадки и температура воздуха 
в течение вегетационного периода).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования выполняли на территории Кин-
дасовского лесоболотного научного стационара 
КарНЦ РАН, расположенного в подзоне средней 
тайги (61о48’ с.ш., 33о35’ в.д.) на естественном 
болоте Неназванное, которое относится к эвтро-
фно-мезотрофному типу с периферически оли-
готрофным ходом развития. Площадь болотного 
массива 540 га [37]. По данным Г.А. Елиной [38], 
болото занимает плоскую проточную котловину, 
сложенную позднеледниковыми озерными гли-
нами. Для растительного покрова болота харак-
терна пестрая серия разнотипных по трофности 
и гидрологическому режиму сообществ и ком-
плексов (рис. 1).

Метеорологические условия за период ис-
следований отличались от средних многолетних 
данных. По многолетним наблюдениям длитель-
ность вегетационного периода на территории 
стационара составляет в среднем 152 дня, т.е. ко-
леблется от 145 до 175 дней. По данным В.А. Чес-
нокова [39], большая часть осадков приходится 
на теплый период года – с апреля по сентябрь, 
когда выпадает 70% годовой суммы. Максималь-
ное количество осадков в виде дождей отмечает-
ся в августе, а минимальное – в марте. Среднего-
довое количество осадков составляет 565 мм. 

Вегетационные периоды 1979–2016 гг. харак-
теризовались повышенным, а в отдельные годы 
экстремально высоким температурным фоном по 
сравнению со среднемноголетними показателя-
ми – 11.9оС, увлажнение также было в основном 
выше нормы – среднее многолетнее количество 
осадков 316 мм (рис. 2). В целом из 38 вегетаци-
онных сезонов 21 был влажным, из них 4 очень 
влажными с осадками значительно выше сред-
ней многолетней, а 17 сезонов с осадками ниже 
нормы, из них 4 очень сухими. Таким образом, за 
период исследований количество лет с осадками 
выше и ниже средних многолетних данных было 
практически одинаковым (см. рис. 2) [40].

Исследовали широко распространенные ги-
гро- и гидрофильные виды сфагновых мхов (11 ви-
дов): секция Cuspidata – Sphagnum balticum (Russow) 

РЕЗУЛЬТАТЫ МНОГОЛЕТНИХ ИССЛЕДОВАНИЙ...
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Рис. 1. Географическое положение болотного массива Неназванное в пределах Карелии: а – болотный массив Нена-
званное [A], б – болотные участки (БУ): 1 – олиготрофный грядово-мочажинный комплекс; 2 – мезоолиготрофный 
кочковато-мочажинный комплекс; 3 – мезотрофный кочковато-равнинный комплекс; 4 – мезотрофная узкая тран-
зитная травяно-сфагновая топь; 5 – мезотрофный кочковато-топяной комплекс; 6 – эвтрофно-мезотрофный кочко-
вато-топяной комплекс; 7 – мезоэвтрофный кочковато-топяной комплекс.

(б)

(а)
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C.E.O. Jensen, S. fallax (H. Klinggr.) H. Klinggr., 
S. majus (Russow) C.E.O. Jensen, S. obtusum Warnst., 
S. riparium Ångstr.; секция Subsecunda – S. subse-
cundum Nees; секция Palustre – S.  centrale C.E.O. 
Jensen, S. divinum Flatberg & Hassel, S. papillosum 
Lindb.; секция Acutifolia – S. fuscum (Schimp.) 
H. Klinggr., S. warnstorfii Russow. 

Эксперименты по изучению линейного при-
роста проводили на постоянных болотных 
участках с 1979 г. по 2016 г. Все исследуемые нами 
сфагновые мхи произрастают на 7 увлажненных 
болотных участках, но в различных по трофно-
сти и проточности местообитаниях (табл. 1) [33]. 
Годичный прирост сфагновых мхов определяли 
широко распространенным апробированным 
и модифицированным методом перевязок [13]. 
В  мае на всех болотных участках в выбранных 
ценопопуляциях исследуемых видов на площа-
ди 0.25  м² перевязывали цветными нитками по 
50 особей каждого вида на 1 см ниже головки. 
В  мае следующего года мхи срезали и измеряли 
их годичный прирост. Каждый год мхи перевя-
зывали на одних и тех же болотных участках, но 
при небольшом смещении перевязок в нетрону-
тые участки моховой дернины.

Болотный участок (БУ) 1. Олиготрофный 
грядово-мочажинный комплекс. Гряды длиной 
до 6  м, шириной 3 м и высотой до 40 см, заняты 
кустаричково-морошково-сфагновыми сообще-
ствами с доминированием Andromeda polifolia, Ru-
bus chamaemorus и Sphagnum fuscum в моховом ярусе. 
Мочажины пушицево-сфагновые – доминируют 
Eriophorum vaginatum и S. balticum.

Болотный участок 2. Мезоолиготрофный 
кочковато-мочажинный комплекс с обильным 
застойным увлажнением. Невысокие плоские 
кочки длиной 10 м и шириной 6 м заняты ку-
старничково-травяно-сфагновыми сообщества-
ми. Одни кочки с доминированием S. papillosum, 
а другие – с S. divinum в моховом ярусе. Моховой 
покров сплошной, плотный. Мочажины заня-
ты осоково-вахтово-сфагновыми сообществами 
с  доминированием S. majus в моховом ярусе.

Болотный участок 3. Мезотрофный кочкова-
то-равнинный комплекс. Осоково-сфагновые ков-
ры с доминированием S. fallax в моховом ярусе.

Болотный участок 4. Мезотрофная узкая 
транзитная травяно-сфагновая топь, проходит 
по границе участка с S. fallax. Топи заняты вахто-
во-сфагновыми сообществами. Сфагновый по-
кров рыхлый, с доминированием S. riparium.

Болотный участок 5. Мезотрофный кочко-
вато-топяной комплекс. Постоянный режим 
увлажнения в пределах комплекса поддержи-
вается за счет выхода подземных вод. В преде-
лах участка не наблюдается больших колебаний 
уровня грунтовых вод (16–22 см ниже поверхно-
сти сфагнового покрова). Кочки представлены 
осоково-сфагновыми сообществами. Прирост 
S.  fuscum и S. papillosum измеряли в микроцено-
зах плоских кочек. 

Болотный участок 6. Эвтрофно-мезотрофный 
кочковато-топяной комплекс в транзитной топи. 
На низких кустарничково-травяно-сфагновых 
кочках доминирует S. obtusum в моховом ярусе. 
В узких топяных понижениях произрастают не-
большие дернинки S. subsecundum.

Болотный участок 7. Мезоэвтрофный кочко-
вато-топяной комплекс с обильным слабопро-
точным увлажнением находится на периферии 
центральной части болота. Кочки высотой 60 см, 
длиной 6 м и шириной 5 м, заняты кустарничко-
во-сфагновыми сообществами с доминировани-
ем Andromeda polifolia и S. centrale. В топях неболь-
шими дернинками произрастает S. warnstorfii.

По данным В.Д. Лопатина [41], все сфагновые 
мхи по отношению к режиму влажности явля-
ются гидрофильными. К первой гидрофиль-
но-психрофильной группе относятся Sphag-
num fuscum, S. divinum, S. centrale. Эти виды 
выдерживают значительное и продолжительное 
пересыхание, неизбежное при произрастании 

Рис. 2. Изменение средней температуры (1) и уровня 
осадков (2) за вегетационные периоды 1979–2016 гг. 
Средние многолетние значения температуры – 11.9о 
С, осадков – 316 мм за вегетационный период.
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на более или менее значительных повышениях 
микрорельефа, где устанавливается резко пе-
ременный режим влажности. Во вторую гидро-
фильно-субпсихрофильную группу входят по-
лутопяные виды S.  fallax, S. papillosum, которые 
выдерживают лишь кратковременное и не очень 
сильное высушивание (умеренно переменный 
режим влажности). В третью гипергидрофиль-
ную группу входят топяные виды S. balticum, 
S. majus, S. obtusum, S. riparium, S. subsecundum, 
S. warnstorfii, не выдерживающие обсыхания.

По фактору трофности [37] все сфагновые 
мхи разделяются на три экологические группы: 
эвтрофные (S. obtusum, S. subsecundum, S. warn-
storfii), мезотрофные (S. centrale, S. fallax, S. pa-
pillosum, S. riparium) и олиготрофные (S. fuscum, 
S.  balticum, S. majus, S. divinum).

Статистические анализы, включая тест на 
нормальность распределения по критерию Ша-
пиро–Уилка, корреляционный и регрессионный 
анализы были выполнены в пакете Past 4.13 [42].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Наша работа базируется на результатах много-
летних исследований, направленных на выявление 
связи интенсивности роста мхов с климатиче-
скими условиями вегетационных периодов. Ре-
зультаты измерения годичного прироста показали 
большие колебания роста мхов в пределах одного 
микроценоза в разные годы, а также различия в те-
чение одного вегетационного периода в разных по 
трофности и увлажнению местообитаниях.

В статье представлены многолетние (от 10 до 
38 лет) годичные приросты 11 видов сфагновых 
мхов, произрастающие на 7 болотных участках 
(табл. 1, 2). На основании колебания средних 
данных годичного прироста за разные годы ис-
следования нами условно выделены 3 группы 
сфагновых мхов (см. табл. 2, рис. 3): 1 – самые 
высокие приросты (93–140 мм) имели S. ripari-
um и S. obtusum, произрастающие на транзитных 
топяных участках (с хорошей проточностью); 
2 – средние приросты (28–65 мм) у S. fallax, 
S.  subsecundum, S. majus, S. balticum, S. warnstorfii, 
произрастающие в слабопроточных обводнен-
ных топях, мочажинах и на коврах с умеренно 
переменным режимом влажности; 3 – самый 
низкий годичный прирост (7–17 мм) у S. divinum, 
S. centrale, S. papillosum, S. fuscum, произрастаю-
щих на грядах и кочках с резко переменным ре-
жимом увлажнения.

Виды сфагновых мхов с высоким годичным 
приростом (1-я группа)

У топяного Sphagnum riparium, произрастаю-
щего в мезотрофной транзитной травяно-сфагно-
вой топи, за 11 лет наблюдений средний прирост 
составил 140 мм в год. Максимальный прирост от-
мечен в 2008 (164 мм), 2011 (175 мм), 2015 (182 мм) 
и 2016 гг. (257 мм) (см. табл. 2, рис. 3). В эти ве-
гетационные периоды для роста S. riparium были 
благоприятные погодные условия: влажное и те-
плое лето, температура за вегетационный период 
была выше средней многолетней, особенно в 2011 
и 2016 гг. В 2006 и 2014 гг. отмечен минимальный 
прирост (50 и 64 мм соответственно). Вероятно, 
это связано не только с незначительным коли-
чеством осадков в июле–августе, но и с высокой 
температурой воздуха в эти месяцы, что привело 
к понижению УБВ в данном биотопе.

Наибольший прирост у топяного S. obtusum, 
произрастающего в мезоэвтрофной транзит-
ной травяно-сфагновой топи, за 24-летний пе-
риод исследований был отмечен в самые дожд-
ливые вегетационные периоды 2004, 2009, 2012 
и 2016  гг. (140, 124, 132 и 185 мм). Количество 
осадков за вегетационные периоды этих лет 
значительно превышало среднемноголетние. Ко-
личество выпавших осадков за июль–август было 

Рис. 3. Диаграмма размаха величин прироста видов 
сфагновых мхов. Средняя риска соответствует 
медиане распределения, верх и низ «ящика»  – границе 
2-го и 3-го квартилей, а «усы» – минимальному и 
максимальному значению.
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в  2–2.5  раза выше нормы (165 мм), а минималь-
ное (25 и 23 мм) – в жаркие 2011 и 2013 гг.; осад-
ков было значительно меньше нормы и за веге-
тационный период, и за летние месяцы июль и 
август (111 мм). В остальные годы прирост был 
близок к среднему значению 93 мм (см. табл. 2, 
рис. 3). Динамика приростов S. obtusum наиболее 
полно соответствует погодным условиям за ис-
следованный период.

Гипергидрофильные виды S. riparium и S. ob-
tusum не выдерживают высыхания. Высокие при-
росты в 1-й группе можно объяснить, вероятно, 
не только гидрологическим режимом место-
произрастания (топяные участки с хорошей про-
точностью) (см. табл. 1, 2), но и тем, что в самый 
жаркий месяц (июль) вегетационного периода 
наблюдаются значимые зависимости прироста 
от количества выпавших осадков (0.524 и 0.560) 
и числа дней с осадками за вегетационный пери-
од (0.616 и 0.440) соответственно (табл. 3). Таким 
образом, чем больше осадков и число дней с до-
ждями, тем выше годичный прирост мхов.

Виды сфагновых мхов со средним годичным 
приростом (2-я группа)

Ко 2-й группе относятся субпсихрофильный по-
лутопяной вид Sphagnum fallax и гипергидрофильные 
топяные виды S. subsecundum, S. majus, S. balticum, 
S.  warnstorfii, произрастающие в слабопроточных 
обводненных топях, мочажинах и на коврах.

Прирост полутопяного S. fallax за 23-летний 
период исследований колебался от 19 до 126 мм, 
в среднем 65 мм: наибольший прирост – 126 мм 
в  2006 г. и 103 мм в 2013 г. В сухие и жаркие сезо-
ны 1999, 2010 и 2014 гг. прирост был минималь-
ный – от 19 до 28 мм. Это обусловлено значи-
тельным снижением УБВ в его местообитании, 
что привело к обсыханию головок мха и прекра-
щению роста в летние месяцы.

Годичный прирост топяного вида S. subsecun-
dum за 22-летний период исследования колебал-
ся от 17 до 86 мм, в среднем 57 мм. Во влажные 
и теплые вегетационные периоды его прирост 
был максимальным (см. табл. 2, рис. 2). Можно 
предположить, что такие приросты обусловлены 
обильным слабопроточным режимом увлажне-
ния в топи, собирающей сток с обширной пло-
щади северной части болота Неназванное. 

Для S. majus, произрастающего в условиях 
обильного застойного увлажнения, годичный 

прирост за весь период исследований колебался 
от 21 до 73 мм, среднее значение – 42 мм. Мак-
симальный прирост за 36-летний период был 
отмечен в 1992, 1993, 2006 и 2012 гг. (65, 73, 62 и 
64 мм соответственно). Вегетационные периоды 
этих лет были близки к норме. Вероятно, в ме-
стах произрастания S. majus (в мочажинах) на-
блюдаются меньшие колебания УБВ не только за 
счет выхода подземных вод, но и притока воды во 
время таяния снега, когда вода стоит на уровне 
поверхности головок мха, что положительно ска-
зывается на приросте этого гипергидрофильного 
вида. Поэтому количество выпавших осадков за 
этот период не играет решающей роли для роста 
S. majus. Минимальный годичный прирост на-
блюдался в 1983, 1989 и 2002 гг. – 23, 22 и 21 мм 
соответственно. Эти вегетационные периоды 
были сухими и теплыми. В вегетационные пе-
риоды с осадками от 300 до 400 мм отмечается 
наибольший прирост S. majus, а при количестве 
осадков 450 мм и выше происходит замедление 
роста, что, вероятно, связано с затоплением го-
ловок мха из-за поднятия уровня воды.

Годичный прирост S. balticum за 16-летний пе-
риод исследований колебался от 8 до 84 мм, сред-
нее значение – 35 мм. Максимальный прирост 
был отмечен в 1986, 1988 и 1990 гг. (66, 60 и 84 мм). 
Для роста S. balticum важны не только осадки, вы-
павшие в летний период, но и высокий УБВ в те-
чение вегетационного периода, так как этот вид 
не переносит обсыхания. Минимальный прирост 
отмечен в 1979, 1980 и 1989 гг. (11, 8 и 10 мм соот-
ветственно). Температура и количество выпавших 
осадков в эти вегетационные периоды были зна-
чительно ниже нормы (см. табл. 2, рис. 2).

Прирост S. warnstorfii за 15-летний период ис-
следований колебался от 5 до 57 мм в год, среднее 
значение – 28 мм. Минимальный прирост отме-
чен в годы с минимальным количеством осад-
ков  – 1999 г. (9 мм) и 2002 г. (5 мм), максималь-
ный – 2001 г. (57 мм) и 2004 г. (55 мм). Эти годы 
были влажными и теплыми. В остальные годы 
прирост колебался (14–43 мм). S. warnstorfii  – 
гипергидрофильный топяной вид, который не 
выдерживает обсыхания.

На рост S. fallax, S. subsecundum, S. balticum 
большее влияние оказывают осадки, выпавшие 
за летние месяцы: чем больше осадков, тем боль-
ше прирост (см. табл. 2 и 3). S. majus и S. warnstorfii 
произрастают в условиях обильного застойно-
го увлажнения. Вероятно, увеличение прироста 
этих видов происходит при возрастании суммы 
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осадков за вегетационный период до 350–400 мм, 
а дальнейшее увеличение осадков до 560 мм при-
водит к замедлению роста мхов, так как происхо-
дит затопление [18, 21].

Виды сфагновых мхов с низким годичным 
приростом (3-я группа)

Гидрофильно-психрофильные Sphagnum fuscum, 
S. centrale, S. divinum и субпсихрофильный вид 
S. papillosum растут в условиях резко переменного 
и умеренно переменного режимов увлажнения. 
Данные виды растут рано весной и в начале лета 
благодаря количеству воды, полученной во время 
снеготаяния.

Годичный прирост гидрофильно-психрофиль-
ного S. divinum за 16-летний период исследований 
в условиях обильного застойного увлажнения ко-
лебался от 10 до 29 мм, среднее значение − 7  мм, 
максимальный прирост был отмечен в 1987 г.  – 
29 мм, когда осадков за вегетационный пери-
од было значительно больше нормы (см. табл. 2 
и 3). Минимальный прирост отмечен в 1979, 1986, 
1990  гг. (10, 11 и 10 мм соответственно), в осталь-
ные годы прирост колебался от 12 до 23 мм. Ве-
роятно, величины его прироста обусловлены до-
вольно стабильным режимом увлажнения.

Гидрофильно-психрофильный S. centrale произ-
растает на высоких кочках мезоэвтрофного кочко-
вато-топяного комплекса. Годичный прирост за 
16-летний период исследований колебался от 3 
до 35 мм, среднее значение − 15 мм, минималь-
ный прирост был отмечен в 2002 (7 мм), 2006 
(3 мм) и 2009 гг. (7 мм). Эти годы отмечались 
температурой в летние месяцы выше нормы. Так 
как S.  centrale − гидрофильно-психрофильный 
кочковый вид, для которого характерен резко пе-
ременный режим влажности, то он не переносит 
длительного обсыхания. Максимальный прирост 
был отмечен в 2004 (32 мм) и 2012 (35 мм)  гг.; ве-
гетационные периоды этих лет были очень влаж-
ными и теплыми.

Годичный прирост полутопяного S. papillosum 
(2-й БУ) за 38-летний период исследований коле-
бался от 5 до 31 мм, среднее значение − 16 мм. В ус-
ловиях обильного застойного увлажнения макси-
мальный прирост отмечен в 2011 (31 мм), 2012 (28 
мм), 1985 и 2001 (24 мм) гг., минимальный − в 1979 
(5 мм), 1990 (6 мм) и 1996 гг. (7 мм). Прирост зави-
сит от осадков, особенно выпавших в июне и июле. 
Минимальный прирост S.  papillosum наблюдается 
при значительном выпадении осадков в вегетаци-

онный период (560 мм) или при выпадении осад-
ков меньше нормы (при норме 316 мм).

Sphagnum papillosum также изучали в микроце-
нозах плоских кочек (5-й БУ). Годичный прирост 
за 10-летний период исследований колебался от 
3 до 10 мм, среднее значение − 7 мм, минималь-
ный прирост был отмечен в 1985 (3 мм) и 1979 гг. 
(4 мм), максимальный − в 1987 и 1988 гг. (по 
10 мм). Максимальный прирост отмечается в бо-
лее влажные годы, особенно во влажный летний 
период, так как этот вид не переносит длитель-
ного пересыхания. По нашим данным, средний 
прирост варьирует не только по годам, но и по 
экологическим условиям произрастания. При 
осадках меньше нормы отмечен минимальный 
прирост, больше нормы − прирост выше среднего.

Прирост гидрофильно-психрофильного 
S. fuscum на грядах 1-го болотного участка за 
14-летний период исследований варьировал от 2 
до 26 мм, среднее значение − 7 мм. Значитель-
ный годичный прирост отмечается в более влаж-
ные вегетационные периоды. Так, максималь-
ный прирост (26 мм) наблюдался в 1991 г., когда 
сумма осадков составляла 397 мм и выпадали они 
не только в основные периоды роста мхов – вес-
ной и осенью, но и летом. В экстремальные веге-
тационные периоды (1979, 1980 и 1985 гг.), когда 
сумма осадков за вегетационный период была 
существенно ниже средней многолетней нормы 
(316  мм), наблюдалось значительное снижение 
роста S. fuscum (3, 6 и 2 мм соответственно). Ве-
роятно, это связано с нарушением водоснабже-
ния головок S. fuscum. 

Годичный прирост S. fuscum на кочках 5-го 
БУ за 10-летний период исследований колебался 
в  среднем от 6 до 9 мм, за исключением 1985 г., 
когда минимальный прирост составлял 3 мм, 
а  максимальный (15 мм) был отмечен в 1987 г., 
когда осадков выпало значительно больше нор-
мы (560 мм) (см. рис. 2). На 5-м БУ условия для 
произрастания мхов более благоприятные, так 
как здесь наблюдается меньшее колебание УБВ 
(16−22 см ниже поверхности сфагнового покро-
ва) за счет выхода глубинных подземных вод [43].

По результатам статистической обработки тест 
нормальности по критерию Шапиро–Уилка по-
казал, что приросты в большинстве выборок рас-
пределены нормальным образом. Однако в двух 
случаях − на 1-м БУ Sphagnum fuscum и 7-м БУ 
S. centrale  − распределение хотя и было близким 
к  нормальному, но не соответствовало уровню 
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значимости p < 0.05. Поэтому для корреляци-
онного анализа был выбран непараметрический 
критерий Спирмена (ρ), результаты которого 
приведены в табл. 3. Анализ влияния осадков 
и средней температуры на годичный прирост 
сфагновых мхов не выявил значимой зависимо-
сти прироста мхов от температуры за вегетаци-
онный период. Однако у S. fuscum (5-й БУ), S. ob-
tusum (6-й БУ) и S. warnstorfii (7-й БУ) в  разные 
месяцы вегетационного периода наблюдаются 
значимые отрицательные зависимости приро-
ста от температуры: чем выше температура, тем 
меньше годичный прирост.

На региональном уровне более существенное 
значение для роста мхов играют осадки за вегета-
ционный период − они являются главным фак-
тором, определяющим зависимость годичного 
прироста сфагновых мхов от осадков. Некоторые 
виды (S. obtusum, S. papillosum (2-й БУ), S. centrale, 
S. fallax, S. subsecundum) показывают значимую 
зависимость годичного прироста от осадков за 
вегетационный период, а у S. divinum, S. fuscum, 
S. majus – корреляция слабая.

В наших исследованиях продолжительность пе-
риода наблюдений для разных видов различалась 
в разы, поэтому пороговый уровень коэффицента 
корреляции для разного уровня значимости тоже 
был различным. Например, корреляция прироста 
с уровнем осадков июля для S. subsecundum значима 
с уровнем p < 0.05 при ρ = 0.522, в  то время как для 
S. riparium при коэффициенте корреляции ρ = 0.524 
уровень значимости p < 0.1 (см. табл. 3).

Зависимость прироста сфагновых мхов от 
осадков за вегетационный период варьирует у раз-
ных видов от ρ = 0.011 до ρ = 0.511 (см. табл. 3), что 
позволило условно разделить их на три группы по 
значениям коэффициента корреляции.

В первую группу вошли Sphagnum obtusum, 
S. subsecundum (6-й БУ), S. papillosum (2-й БУ), 
S. centrale (7-й БУ), S. fallax (3-й БУ) с наиболее 
высоким коэффициентом корреляции приро-
ста и уровня осадков за вегетационный период 
(от  0.459 до 0.511). Вероятно, увеличение приро-
ста у S. obtusum и S. subsecundum происходит при 
возрастании суммы осадков за вегетационный 
период до 350−400 мм, а дальнейшее увеличение 
количества осадков приводит к замедлению роста 
мхов. Видимо, замедление роста у топяных ви-
дов может происходить в связи с их затоплением, 
что маловероятно для мхов, растущих на кочках, 
которые не бывают сильно переувлажненными. 

Например, для S. centrale характерно обильное 
слабопроточное увлажнение. Показано [44], что 
замедление роста может быть объяснено уве-
личением числа облачных дней. Известно, что 
дождь приводит к снижению поглощения углеро-
да болотными фитоценозами в течение 1.5 суток 
после дождя в связи с изменением светового по-
тока и давления пара. По данным [7, 13, 18] более 
высокие значения осадков для роста сфагновых 
мхов обусловлены поступлением влаги весной 
во время снеготаяния, когда наблюдается макси-
мальный рост мхов.

Во вторую группу вошли виды S. balticum, 
S.  warnstorfii, S. papillosum (5-й БУ) и S. riparium, 
коэффициент корреляции прироста которых 
с уровнем осадков в вегетационный период име-
ет средние значения (от 0.342 до 0.474). S. balti-
cum, S. warnstorfii, S. papillosum и S. riparium − то-
пяные и  полутопяной виды, произрастающие 
в  условиях с высоким уровнем болотных вод, 
который зависит не только от количества выпав-
ших осадков за вегетационный период, но и от 
питания подземными водами. В растительных 
сообществах, где произрастают эти виды, нет 
больших колебаний УБВ (см. табл. 1). В течение 
всего вегетационного периода здесь отмечается 
высокий уровень стояния болотных вод.

В третью группу вошли виды S. divinum, S. fus-
cum (БУ 1, 5) и S. majus со слабым коэффициен-
том корреляции (от 0.011 до 0.271). Прирост S.  di-
vinum, S. fuscum (БУ 1) слабо зависит от суммы 
осадков за вегетационный период. Это виды ги-
дрофильно-психрофильной группы, они растут 
на высоких грядах и кочках, для которых характе-
рен резко переменный режим увлажнения. Веро-
ятно, прирост данных видов связан с поступлени-
ем влаги во время снеготаяния, на что указывают 
и Н. Косых с соавт. [18]. Замедление прироста 
кочковых видов, видимо, связано с капиллярным 
поднятием воды, которая весной во время снего-
таяния находится близко к поверхности сфагно-
вой дернины и этим обеспечивается интенсивный 
рост мхов весной и иногда прекращение летом [7, 
33]. На 5-м БУ более благоприятные условия для 
произрастания S. fuscum, так как здесь наблюда-
ется меньшее колебание уровня грунтовых вод 
(16−22 см ниже поверхности сфагнового покрова) 
за счет выхода подземных вод [43].

Для S. majus, S. papillosum (БУ 2), S. fallax, 
S.  obtusum и S. subsecundum в разные месяцы 
вегетационного периода также характерна зави-
симость от осадков (см. табл. 3).
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В выделенные нами три группы по значениям 
коэффициента корреляции попали виды разной 
экологии. Вероятно, это связано с тем, что ви-
довая принадлежность также влияет на прирост 
мхов. Регрессионный анализ иллюстрирует за-
висимость прироста мхов от осадков за вегета-
ционный период − детерминация R2 варьирует у 
различных видов от 0.01 до 0.46 (рис. 4). Обраща-
ем внимание на то, что, хотя мы и использова-
ли непараметрический корреляционный анализ, 
для регрессионного анализа применили класси-
ческую линейную модель, построенную методом 
наименьших квадратов, поскольку, во-первых, 
данный метод не требует нормального распреде-
ления зависимых величин, во-вторых, основное 
предназначение данного анализа в данном слу-
чае – простая иллюстрация.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

По нашим данным годичный прирост S. ripar-
ium за 11-летний период исследований составил 
от 50 до 257 мм. Эти значения прироста для S. ri-
parium превышают показатели, полученные фин-
скими исследователями в южной Финляндии на 
болоте Suurisuo, где его прирост колеблется от 34 
до 54 мм [11]. Прирост S. obtusum за 24-летний пе-
риод исследований – от 23 до 185 мм (см. табл. 2). 
И.А. Гончарова [45] в Западной Сибири отмечает 
усредненный линейный параметр фотосинтези-
рующей части S. obtusum от 28 до 30 мм.

Прирост S. fallax за 23-летний период иссле-
дований колебался от 19 до 126 мм (см. табл. 2). 
По данным А. Педерсена [46], в Норвегии при-
рост S. fallax составляет 147 мм.

Годичный прирост S. subsecundum за 22-лет-
ний период исследования колебался от 17 до 
86 мм. Годичный прирост S. majus за 36-летний 
период  – от 21 до 73 мм (см. табл. 2). По данным 
M. Илометса [47], в Северной Европе прирост 
S.  majus варьирует от 15 до 54 мм, в Финлян-
дии  [11] – от 26 до 29 мм.

Годичный прирост S. balticum за 16-летний пе-
риод исследований колебался от 8 до 84 мм (см. 
табл. 2). В Финляндии прирост S. balticum со-
ставляет 19–51 мм [48], в Эстонии – 8–36 мм [6]. 
В Западной Сибири прирост S. balticum изучали 
один сезон, и он составил в среднем 35 мм [21], 
что согласуется с нашими данными.

По нашим данным годичный прирост S. warn-
storfii за 15-летний период исследований – от 5 до 

57 мм, а прирост S. centrale за 16-летний период 
– от 3 до 35 мм (см. табл. 2).

По нашим данным прирост S. divinum за 
16-летний период исследований колебался от 10 
до 29 мм. По литературным данным в Северной 
Европе прирост S. divinum варьирует от 10 до 
30 мм [49, 50], а в Западной Сибири – в среднем 
17 мм [21], в Северной Европе – 25 мм [48]. 

Годичный прирост S. papillosum на 2-м БУ за 
38-летний период исследований колебался от 5 
до 31 мм, на 5-м БУ за 10-летний период иссле-
дований – от 3 до 10 мм. В Северной Европе, по 
данным M. Илометс [47], прирост S. papillosum 
варьирует от 15 до 22 мм.

Годичный прирост S. fuscum на 1-м БУ за 
14-летний период исследований варьировал от 2 
до 26 мм. В экстремальные вегетационные пери-
оды (1979, 1980 и 1985 гг.), когда сумма осадков за 
вегетационный период была существенно ниже 
среднемноголетней нормы (316 мм), наблюда-
лось значительное снижение роста S. fuscum – 3, 
6 и 2 мм соответственно. Вероятно, это связано 
с  нарушением водоснабжения головок S. fuscum. 
T.  Lindholm [10] указывает, что осенью период 
роста мхов более длительный, и рост S. fuscum 
лимитируется длительностью периода с темпе-
ратурой воздуха выше 0оС, а А.И. Максимов [7] 
отмечает, что скорость роста определяется влаж-
ностью в течение этого периода. В Западной Си-
бири И.А.  Гончарова [45] отмечает усредненный 
линейный параметр фотосинтезирующей части 
S.  fuscum – от 15 до 18 мм. Линейный прирост 
S.  fuscum на всех болотных участках составляет от 
16 до 25 мм в год [21]. 

Годичный прирост S. fuscum на 5-м БУ 
за 10-летний период исследований колебался 
в  среднем от 6 до 9 мм. По литературным дан-
ным годичный прирост S. fuscum может варьиро-
вать в  Финляндии от 6 до 18 мм [11], в Северной 
Америке и Канаде – от 7 до 31 мм [51, 52], в Се-
верной Европе – от 5 до 20 мм [47, 49, 50], в За-
падной Сибири – от 7 до 25 мм [21].

Существенный разброс величин прироста 
в  различных районах исследований характерен 
для сфагновых мхов, и полученные нами данные 
в целом соответствуют мировым данным.

Таким образом, результаты большинства ра-
бот, посвященных изучению линейного приро-
ста сфагновых мхов в болотах России, Северной 
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S. divinum

S. fallax

S. fuscum 1 S. fuscum 5 S.  subsecundum

S. balticum S. majus S. papillosum 2

S. papillosum 5 S. riparium

S. centraleS. obtusum S. warnstorfii

R 2 =0.012

R 2 =0.146

R 2 =0.323

R 2 =0.248 R 2 =0.315 R 2 =0.284

R 2 =0.181

R 2 =0.462 R 2 =0.242

R 2 =0.007 R 2 =0.221

R 2 =0.237 R 2 =0.152

Рис. 4. Диаграммы линейной регрессии прироста изученных видов сфагновых мхов в зависимости от уровня осадков 
в вегетационный период. Приведены величины детерминации (мм/мм)
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Европы, Канады, США и Финляндии, позволяют 
выделить некоторые закономерности варьирования 
функциональных черт сфагновых мхов, прогнози-
ровать их поведение и выявлять их роль при измене-
нии климата и антропогенной нагрузке [15]. Иссле-
дование зависимости их роста и продуктивности от 
факторов среды является актуальной задачей в рам-
ках общей проблемы изучения отклика биоты на 
изменение климата [21]. Изучение роста сфагновых 
мхов также важно для оценки состояния экосистем, 
в которых они составляют значительную долю среди 
компонентов общей биомассы. 

Наши исследования посвящены актуаль-
ной проблеме поиска зависимостей прироста 
сфагновых мхов от условий абиотической среды, 
и представленные данные могут быть востребо-
ваны для проведения сравнительного анализа 
и модельных построений в области факторной 
экологии и болотоведения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На основании колебаний средних данных 
годичного прироста в разные годы нами были 
выделены 3 группы сфагновых мхов: 1) самые 
высокие приросты (93–140 мм) имели S. ripar-
ium, S. obtusum, произрастающие в топяных 
участках с  хорошей проточностью и в сильно 
обводненных понижениях; 2) средние приросты 
(28–65  мм)  – у S. fallax, S. subsecundum, S. majus, 
S.  balticum, S.  warnstorfii, которые произрастают 
в обводненных слабопроточных топях; 3) самый 
низкий годичный прирост (7–17 мм) – у S. divi-
num, S.  centrale, S. papillosum (2-й и 5-й БУ), S. fus-
cum (1-й и 5-й БУ), произрастающих на невысоких 
кочках и коврах в условиях застойного увлажнения. 

Корреляционный анализ влияния осадков 
и средней температуры на годичный прирост 
сфагновых мхов не показал значимой зависимо-
сти прироста мхов от температуры за вегетацион-
ный период: у S. fuscum, S. obtusum и S.  warnstorfii 
в  разные месяцы вегетационного периода на-
блюдаются отрицательные зависимости от тем-
пературы отдельных месяцев. 

Осадки за вегетационный период являются 
главным фактором, определяющим зависимость 
годичного прироста сфагновых мхов. Виды S.  ob-
tusum, S. papillosum, S. centrale, S. fallax, S.  subse-
cundum показывают значимую зависимость го-
дичного прироста от осадков за вегетационный 
период, а у S. divinum, S. fuscum, S.  majus зна-
чимость слабая. Проведенный регрессионный 

анализ свидетельствует о зависимости прироста 
мхов от осадков за вегетационный период – ко-
эффициент детерминации варьирует у различ-
ных видов от 0.01 до 0.46. 

Таким образом, корреляционный и регресси-
онный анализы показали зависимость годично-
го прироста ценопопуляций сфагновых мхов от 
эколого-ценотических и климатических усло-
вий, преимущественно от осадков.
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RESULTS OF LONG-TERM STUDIES OF THE ANNUAL GROWTH OF MOSSES 
OF THE GENUS SPHAGNUM L. IN THE CENTRAL TAIGA OF KARELIA

S. I. Grabovikа, L. V. Kantserovaа, *, and S. R. Znamenskiyа

а Institute of Biology of Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences, 
Russia 185910 Petrozavodsk

*e-mail: Kancerova.L@mail.ru

Abstract – The studies were carried out on the territory of the Kindasovo forest-bog research station of the Karelian 
Research Center, Russian Academy of Sciences, located in the middle taiga subzone (61°48′ N, 33°35′ E). The 
experiments were carried out in the Nenazvannoe natural mesoeutrophic bog of the aapa type in seven permanent 
bog areas located in different ecological and coenotic conditions. The paper presents long-term results (from 10 to 
38 years) of studies of the dynamics of annual growth of 11 widespread hygro- and hydrophilic species of Sphagnum 
mosses. Based on fluctuations in the average annual growth data during the years of study, the largest increases were 
observed for Sphagnum riparium (140 mm) and S. obtusum (93 mm), growing in heavily watered bog areas and not 
withstanding drying out; medium growths of S. fallax (65 mm), S. subsecundum (57 mm), S. majus (42 mm), S. balticum 
(36 mm), and S. warnstorfii (28 mm) are found in low-flow watered bogs, hollows, and on carpets; the lowest growth 
was shown for S. divinum (17 mm), S. centrale (15 mm), S. papillosum (12 mm), and S. fuscum (8 mm), growing on 
ridges, low hummocks, and carpets under conditions of sharply variable conditions hydration. A correlation analysis to 
study the influence of precipitation and average temperature on the annual growth of Sphagnum mosses did not show 
any significant dependence of moss growth on temperature during the growing season. For S. fuscum, S. obtusum, and 
S. warnstorfii, negative dependences on the temperature of individual months are observed in different months of the 
growing season. Precipitation during the growing season is the main factor determining the dependence of the annual 
growth of Sphagnum mosses. A significant dependence of annual growth on precipitation during the growing season was 
shown for species S. obtusum, S. papillosum, S. centrale, S. fallax, and S. subsecundum, while the significance was weak 
for S. divinum, S. fuscum, and S. majus.

Keywords:  Karelia, Sphagnum, annual growth, mire plots
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Проанализированы данные о времени появления и гибели, а также о продуктивности около 1000 деревьев 
лиственницы сибирской (Larix sibirica Ledeb.) и ели сибирской (Picea obovata Ledeb.) на 12 пробных площадях, 
заложенных в экотоне северной границы леса в долине р. Хадыта-Яха на полуострове Ямал. За последние 
140 лет в пределах изучаемого экотона произошло резкое увеличение запасов и годичного прироста стволовой 
фитомассы древесных растений. С 1970 г. средний ежегодный прирост фитомассы увеличился в 1.2–39 раз, 
чему способствовал рост средней температуры воздуха июня–июля на 0.9°С. Однако на участках смешанных 
редколесий, подвергавшихся периодическим рубкам, это влияние незначимо.
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Изменения климата, наблюдаемые в течение 
последнего столетия [1], оказывают значительное 
влияние на биологическое разнообразие и про-
дуктивность растительных сообществ по всему 
миру [2, 3]. Самые заметные изменения происходят 
в таких переходных зонах экосистем, как верхняя 
и северная границы леса [4, 5]. В данных экотонах 
наблюдаются быстрое вытеснение и модификация 
тундровой растительности [6–8] за счет увеличения 
площади и продуктивности лесотундровых экосис- 
тем [2, 9–11]. Поскольку деревья как эдификаторы 
среды способны существенно изменять состав 
и структуру почвы, а также оказывать большое 
влияние на состав и продуктивность растительных 
сообществ, в которых они произрастают, экспан-
сия деревьев в тундровые сообщества, вероятно, 
будет иметь серьезные последствия для различных 
экосистемных процессов [12–15].

Для большинства арктических регионов пока-
зано значительное увеличение густоты и продук-
тивности сообществ с преобладанием древесной 
растительности [16]. Основными факторами, влия- 
ющими на процессы трансформации переходной 
зоны лес–тундра, являются гидротермические 

условия вегетационного периода, а также перио-
да покоя [15, 17, 18]. Помимо климата, одним из 
факторов, влияющим на экспансию древесной 
растительности, может выступать прямое или кос-
венное воздействие человека на рассматривае-
мые экосистемы. Существенными негативными 
факторами антропогенного характера считаются 
рубки [14], пожары [19], выпас домашних живот-
ных [20, 21] и промышленное загрязнение [22, 
23]. При этом практически отсутствуют работы по 
количественной оценке антропогенного влияния 
на продуктивность лесотундровых древостоев.

Цель данного исследования – оценка текущих 
запасов и динамики среднего годичного прироста 
стволовой фитомассы в различных типах лесотун-
дровых древостоев и анализ влияния климатических 
и антропогенных факторов, которые определяют 
динамику продукционных процессов на границе 
распространения древесной растительности.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Закладку пробных площадей и сбор дендрохро-
нологических образцов для оценки годичного 



274

ЭКОЛОГИЯ       № 4       2024

ДЭВИ и др.

прироста фитомассы древостоев осуществляли 
в 2015 г. в долине р. Хадыта-Яха в экотоне северной 
границы леса в южной части полуострова Ямал 
(рис. 1). Здесь лесная растительность приурочена 
к долинам рек, текущих с севера на юг.

Пробные площади закладывали в четырех типах 
древостоя, которые выделены согласно методике, 
предложенной С.Г. Шиятовым [24]. Участки зало-
жены в тундре с одиночными деревьями (среднее 
расстояние между деревьями 20–50 м, средняя 
высота деревьев ≤ 2 м), в зоне северной границы 
лиственничных редколесий, зоне северной гра-
ницы смешанных елово-лиственничных редколе-
сий (расстояние между деревьями в обоих случаях 
составляло от 7 до 20 м) и зоне сомкнутых лесов 
(расстояние < 7 м). В зоне редколесий и лесов за-
ложено 11 пробных площадей размером 25 × 25 м 
и одна пробная площадь размером 4000 м2 в тундре 
с одиночными деревьями (см. табл. 1).

На каждой пробной площади проведено общее 
геоботаническое описание. Типичная раститель-
ность на площадках представлена кустарника-
ми и кустарничками (Betula nana, Vaccinium spp., 
Empetrum nigrum), мхами (Hylocomium splendens, 
Pleurozium schreberi, Sphagnum spp.), лишайниками 
(Cladonia spp. и Flavocetraria spp.) и травами (Avenella 

flexuosa, Nardus stricta). Для оценки текущего со-
стояния и реконструкции структуры древостоев 
в разные периоды XIX–ХХ вв. положение каждой 
живой особи (деревьев и элементов подроста) на 
пробной площади зафиксировано при помощи 
GPS‑приемника (GarminOregon 650).

Также закартированы все находящиеся на проб-
ных площадях древесные остатки. Поскольку вдоль 
реки проходят пути сезонной кочевки местного 
населения, некоторые погибшие стволы и сохра-
нившиеся пни имели отчетливые следы рубки, 
информацию о которых фиксировали отдельно. 
В пределах границы леса на Ямале структура го-
дичных колец в большинстве случаев нарушается 
только через 60–70 лет после гибели дерева [25]. 
Следовательно, оценивать динамику появления 
и отпада древесных растений в этом районе можно 
за продолжительное время.

Всего закартировано и описано 942 особи двух 
древесных видов – лиственницы сибирской и ели 
сибирской. У каждой особи измерены высота 
ствола, диаметры ствола у основания и на высоте 
1.3 м, а также проекции кроны в двух направ-
лениях. Деревья высотой более 5 м оценивали 
с помощью цифрового дальномера (TruPulse 200B, 
точность измерения 0.3 м), а для низких деревьев 

Рис. 1. Карта района исследований с расположением пробных площадей: 1 – тундра с одиночными деревьями; 2 – 
северная граница лиственничных редколесий; 3 – северная граница смешанных редколесий; 4 – северная граница 
сомкнутых лесов.
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использовали телескопическую линейку (точность 
измерения 0.05 м). Периметр ствола и проекции 
кроны измеряли с помощью измерительной ленты 
(точность измерения 0.5 см). Измерение глубины 
сезонно-талого слоя проведено мерзлотным щу-
пом в 10–25-кратной повторности в каждом типе 
древостоя (табл. 1).

Для определения календарного времени появ-
ления деревьев каждая особь с диаметром ствола 
более 2–3 см была пробурена при помощи 5-мил-
лиметрового возрастного бурава (Haglöf, Швеция) 
на высоте до 0.1 м от поверхности земли. Более 
мелкие особи, а также остатки погибших деревьев 
спиливали на уровне земли при помощи бензопилы.

Диски и керны, предварительно наклеенные на 
деревянные подложки, были зачищены лезвиями 
бритвы и забелены зубным порошком, чтобы увели-
чить контрастность границ древесных колец. Диски 
и керны измеряли в соответствии со стандартными 
дендрохронологическими методиками [26, 27], ширину 
годичных колец – с помощью полуавтоматического 
измерительного комплекса Lintab 5 (LINTAB, F. Rinn 
SA, Гейдельберг, Германия), состоящего из биноку-
лярного микроскопа и движущегося измерительного 
столика, соединенного с персональным компьютером. 
Измерения проведены с точностью до 0.01 мм.

Все образцы измерены и визуально перекрест-
но сдатированы в программе TSAP. Качество 
датировки проверено с помощью программы 
COFECHA [28] путем сопоставления индивиду-
альных хронологий с региональной древесно-коль-
цевой хронологией [29].

Реконструкция исторических диаметров ство-
лов произведена на основании измерений го-
дичных колец деревьев с учетом геометрических 
соотношений различных радиусов и возможного 
эксцентриситета [30].

Запасы фитомассы древесного яруса рассчи-
тывали на основе аллометрических зависимостей 
между диаметром у основания ствола и весом аб-
солютно сухого вещества в биомассе стволов [11]. 
Расчет производили отдельно для каждой особи, 
затем полученные данные суммировали для каждой 
пробной площади и вычисляли среднее значение 
для каждого типа древостоя. Для самого северного 
участка использовали средние значения для всех 
деревьев на единственной пробной площади.

Стандартизация индивидуальных хронологий 
для оценки темпов изменения среднего радиаль-
ного прироста проведена методом “региональ-
ной кривой” [31, 32]. Данный метод позволяет 
сохранять долгопериодичные тенденции прироста 
и широко используется для выявления трендов 
в изменении средней ширины годичных колец во 
времени [29, 33, 34].

Оценка силы связи между продуктивностью дре-
востоев, средними индексами радиального прироста 
деревьев и климатическими переменными про-
ведена методом ранговой корреляции Спирмена.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Структура и динамика древостоев. Самые север-
ные древостои в тундре с одиночными деревьями 

Таблица 1. Характеристика различных типов древостоя

Характеристика
Тундра 

с одиночными 
деревьями

Северная граница

лиственничных 
редколесий

смешанных 
редколесий сомкнутых лесов

Количество пробных площадей 1 2 4 5

Исследованная площадь, га 0.4 0.125 0.250 0.313

Густота древостоя, стволов/га 159 2976 1408 634

Соотношение пород Larix/
Picea,% 100/0 100/0 24/76 95/5

Процент погибших стволов/ 
из них со следами рубки 3/3 16/10 9/4 30/13

Глубина сезонно-талого слоя 
(среднее ± SE), м 0.83 ± 0.04 0.74 ± 0.04 0.89 ± 0.04 0.97 ± 0.07



276

ЭКОЛОГИЯ       № 4       2024

ДЭВИ и др.

и в зоне редколесий сформированы лиственницей. 
Самые северные ели произрастают на 15 км южнее, 
в зоне северной границы смешанных редколесий, 
где являются преобладающим видом (до 76% от 
общего состава древостоя).

В тундре с одиночными деревьями и в листвен-
ничных редколесьях отмечено большое количество 
многоствольных куртин лиственницы (33 и 57% 
от общего количества деревьев соответственно). 
Это связано с крайне суровыми условиями окру-
жающей среды в пограничных с тундрой место- 
обитаниях и необходимостью древесных растений 
к ним адаптироваться [35, 36].

Подробный анализ состава, возрастной и мор-
фологической структуры древостоев, приведенный 
в работе В.А. Бессоновой с соавт. [37], показывал, 
что на северной границе леса в пределах речной до-
лины Хадыта-Яха происходят активное возобнов-
ление и расселение древесной растительности на 
участках, занятых до середины XIX в. тундровыми 
сообществами. Динамические процессы наиболее 
выражены в зоне редколесий, где с середины ХХ в. 
произошло резкое увеличение густоты древостоев.

Запасы и прирост стволовой фитомассы. На осно-
вании данных полного перечета особей на пробных 
площадях и анализа ширины годичных колец были 
вычислены запасы фитомассы древесного яруса 
на единицу площади для нескольких временных 
срезов (1900, 1950, 2000 и 2014 гг.) (табл. 2).

Наблюдается закономерное увеличение теку-
щих запасов фитомассы от тундры с одиночными 

деревьями к сомкнутому лесу. Несмотря на то, что 
в тундре с одиночными деревьями текущие запасы 
и средний годичный прирост фитомассы являются 
наименьшими из всех исследованных древостоев, 
за последние 50 лет запасы надземной фитомассы 
здесь увеличились в 22.4 раза. Для северной грани-
цы лиственничных редколесий также характерен 
более чем 20-кратный рост запасов фитомассы 
с 1970-х г. В то же время для северной границы 
смешанных редколесий и сомкнутых лесов, несмо-
тря на высокий ежегодный прирост фитомассы, 
общие запасы надземной фитомассы выросли за 
50 лет всего в 1.4–2.4 раза.

Антропогенное влияние на продуктивность дре-
востоев. Изменения среднего годичного прироста 
деревьев и появление новых особей в древостоях 
считаются индикаторами роста темпов годичной 
продукции. Однако не менее важный процесс, 
влияющий на продуктивность древостоев, – отпад 
стволов [38, 39]. Годичные величины продукции 
в ненарушенных древостоях всегда больше нуля, 
даже в самые климатически неблагоприятные 
годы. Естественный отпад стволов может сни-
жать ежегодный прирост фитомассы, но годичная 
продукция все равно будет иметь положительное 
значение [40]. Отрицательные значения годичного 
прироста биомассы древостоя возможны толь-
ко при катастрофическом или антропогенном 
воздействии. В пределах исследованного нами 
экотона подобного рода события отмечались на 
участках чистых и смешанных редколесий, а также 
на северной границе сомкнутых лесов: в чистых 
лиственничных редколесьях – в 1924, 1936, 1945, 
1955, 1957, 1958, 1961, 1991 и 1997 гг.; в смешанных 

Таблица 2. Запасы надземной фитомассы и динамика продукции фитомассы в исследуемых типах древостоя

Год

Запас надземной фитомассы, т/га

Тундра 
с одиночными 

деревьями

Северная граница

лиственничных 
редколесий

смешанных 
редколесий

сомкнутых 
лесов

1900 0.005 0.002 1.136 0.494

1950 0.016 0.060 2.614 2.505
2000 0.571 2.329 3.353 7.474
2014 1.266 4.864 3.566 9.503

Период Средний ежегодный прирост фитомассы, т/га в год
1900–2014 гг. 0.011 0.042 0.021 0.078
1900–1970 гг. 0.001 0.003 0.020 0.049
1970–2014 гг. 0.027 0.103 0.024 0.124

Увеличение запаса надземной 
фитомассы с 1970 г. по 2014 г., раз 22.4 21.7 1.4 2.4
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редколесьях – в 1884, 1891, 1905, 1948, 1966, 1968, 
1974, 2001, 2003 и 2005 гг.; на северной границе 
сомкнутых лесов – в 1956, 1999, 2002, 2003, 2004, 
2009 и 2014 гг. (рис. 2).

Почти полное отсутствие совпадений в годах на-
блюдаемого явления в различных типах древостоя 
свидетельствует о его локальном характере. Ден-
дрохронологические датировки остатков погибших 
деревьев и анализ дневниковых записей показали, 
что большая их часть может являться результатом 
массовых рубок в данные годы (см. рис. 2). Следует 
отметить, что исследуемые участки находятся на 
пути сезонного прогона северного оленя, и мест-
ное население использует древесину лиственницы 
и ели в хозяйственных целях [41].

Поскольку процесс изъятия стволов из древо-
стоя (рубки) можно отнести к негативным фак-
торам, влияющим на накопление фитомассы, мы 
попытались оценить его влияние на связь между 
ежегодным приростом фитомассы и основной 

переменной, определяющей ее накопление, – кли-
матом, а также индикаторами ее изменения – сред-
ним годичным радиальным приростом деревьев 
и изменением густоты древостоев.

Динамика климата и радиального прироста. Со-
гласно данным метеостанции г. Салехарда, в районе 
исследования за последние 140 лет средняя темпе-
ратура воздуха в июне–июле увеличилась на 3.3 оC, 
количество осадков – на 24 мм (с 96 до 120 мм) 
(рис. 3). Повышение средней температуры воз-
духа летних месяцев при достаточном количестве 
осадков положительно влияет на интенсивность 
физиологических процессов в древесных растениях 
и, как следствие, продвижение границы леса на 
север [5, 9, 42], а также приводит к значительному 
приросту биомассы [10, 11, 43].

Во всех типах древостоя наблюдается увеличение 
ширины радиального прироста деревьев (рис. 4) и, 
как следствие, ежегодного прироста фитомассы. 
Для лиственницы сибирской тенденция к росту 
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Рис. 2. Влияние смертности на продуктивность (пунктирная линия) в пределах разных типов древостоя. Цветными 
столбиками показано появление (зеленый цвет) и отпад (красный цвет) стволов в древостоях.
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средних индексов ширины радиального прироста 
характерна для всех типов древостоя, а средний 
радиальный прирост ели практически не изме-
няется в пределах северной границы смешанных 
редколесий и резко увеличивается на северной 
границе сомкнутых лесов после 1950-х годов ХХ в.

Дендроклиматический анализ. Анализ корреля-
ции между ежегодным приростом фитомассы и ос-
новными климатическими переменными показал, 
что наибольшая связь для всех типов древостоя 
наблюдается с температурой воздуха июня–июля 
(табл. 3). В отдельных типах древостоя (тундра 
с одиночными деревьями и северная граница ред-
колесий) установлена слабая корреляционная связь 
с температурами мая и марта. При этом количество 

осадков как в период роста, так и в период покоя не 
оказывает влияния на изменение запасов биомассы.

Несмотря на сходное температурное лимитиро-
вание радиального роста деревьев в пределах всего 
экотона, биомасса и продуктивность значительно 
различались в каждом исследованном типе древо-
стоя. Это связано в первую очередь с различиями 
в динамике густоты древостоев, а также с вмеша-
тельством антропогенного фактора в естествен-
ную динамику. Многократное увеличение запа-
сов надземной фитомассы и средних значений ее 
ежегодного прироста обнаружено во всех типах 
древостоя в течение ХХ в. По нашему мнению, это 
обусловлено снижением температурного ограниче-
ния роста деревьев вследствие увеличения средней 
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Рис. 3. Динамика температуры воздуха (красный цвет) и суммы осадков (синий цвет) в июне–июле по данным мете-
останции г. Салехарда за период с 1881г. по 2020 г.

Рис. 4. Динамика индексов радиального прироста (ШГК) лиственницы сибирской (а) и ели сибирской (б), усред-
ненных по десятилетиям: 1 – тундра с  одиночными деревьями; 2 – северная граница лиственничных редколесий; 
3 – северная граница смешанных редколесий; 4 – северная граница сомкнутых лесов. Приведены средние, ошибки 
среднего и 0.95%-ные доверительные интервалы.



279

ЭКОЛОГИЯ       № 4       2024

ВЛИЯНИЕ КЛИМАТИЧЕСКИХ И АНТРОПОГЕННЫХ ФАКТОРОВ...

температуры воздуха вегетационного периода и его 
продолжительности.

Наибольшее увеличение запасов надземной 
фитомассы в последние десятилетия (до 22.4 раза) 
наблюдается в пограничных с тундрой древостоях 
(в тундре с одиночными деревьями и лиственнич-
ных редколесьях). Однако механизм роста на этих 
участках разный. В тундре с одиночными деревья-
ми увеличение надземной фитомассы произошло 
главным образом за счет роста в 1.5 раза среднего 
прироста по диаметру (см. рис. 4а), в то время как 
в лиственничных редколесьях значительную роль 
сыграло появление новых деревьев (см. рис. 2). 
В частности, увеличение увлажненности исследу-
емой территории привело к массовому появлению 
и лучшей выживаемости сеянцев [37].

Наименьшее изменение запасов фитомассы, 
наблюдаемое в смешанных древостоях, связано 
с двумя основными факторами – особенностями 
видового состава и наиболее частыми и интен-
сивными рубками, зафиксированными на дан-
ном участке. В составе древостоя преобладает 
ель сибирская (до 76%), которая менее устойчива 

к экстремальным климатическим факторам по 
сравнению с лиственницей сибирской [44, 45]. 
Для ели также отмечены более низкие значения 
среднего радиального прироста стволов (см. 
рис.  4). Это согласуется с данными по другим 
лесотундровым экотонам Урала и Сибири. Так, 
в работе А.А. Кнорре с соавт. [46] показано, что 
в смешанных лесных насаждениях в лесотун-
дровом экотоне Центральной Сибири ширина 
древесных колец у лиственницы примерно на 
60% больше, чем у ели. Также в смешанных ред-
колесьях из 14 проанализированных десятилетий 
в четырех средний годичный прирост фитомассы 
был ниже нуля, что, безусловно, сказалось на 
значениях реконструированных запасов стволо-
вой фитомассы и привело к изменению связей 
между накоплением фитомассы в этих древостоях 
с основными параметрами, определяющими про-
дуктивность (табл. 4).

Поскольку приращение надземной фитомассы 
есть функция радиального прироста, то в древостоях 
со слабым антропогенным влиянием связь прироста 
фитомассы со средней шириной радиального годично-
го прироста деревьев крайне высока (r = 0.91–0.99). 

Таблица 3. Коэффициенты корреляции Спирмена между годичным приростом фитомассы (т/га в  год) и  температурой 
воздуха для периода с 1883 г. по 2014 г.

Месяцы
Тундра 

с одиночными 
деревьями

Северная граница

лиственничных 
редколесий

смешанных 
редколесий сомкнутых лесов

П
ре

дш
ес

т-
ву

ю
щ

ий
 го

д Сентябрь 0.10 0.13 0.16 0.15

Октябрь 0.19 0.20 0.22 0.13

Ноябрь 0.05 0.18 0.14 0.07

Декабрь 0.17 0.05 0.13 0.13

Те
ку

щ
ий

 го
д

Январь 0.03 0.02 0.22 0.17

Февраль –0.10 0.01 0.02 0.04

Март 0.25 0.25 0.13 0.10

Апрель 0.19 0.09 0.11 0.21

Май 0.28 0.18 0.12 0.24

Июнь 0.40 0.32 0.37 0.39

Июль 0.31 0.28 0.28 0.37

Август 0.03 0.05 0.00 0.09

К
ом

пл
ек

сн
ы

й 
по

ка
за

те
ль

Июнь–июль 0.46 0.37 0.41 0.49

Июнь–август 0.39 0.32 0.35 0.44

Сентябрь–май 0.29 0.27 0.30 0.28

Примечание. Жирным шрифтом обозначены значимые коэффициенты корреляции при p < 0.01.
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Кроме того, на ненарушенных и слабонарушенных 
участках наблюдается высокая положительная 
корреляция ежегодного прироста фитомассы с тем-
пературами воздуха июня–июля.

Для северной границы смешанных редколесий 
связь между указанными параметрами становится 
значимой только при исключении десятилетий, в ко-
торые отмечены интенсивные рубки. Связь продук-
тивности как с термическим режимом, так и с вели-
чиной прироста по диаметру возрастает в 1.7–3 раза.

Полученные нами данные, касающиеся есте-
ственной динамики продуктивности древостоев, 
согласуются с результатами исследований, прове-
денных ранее на границе леса в различных районах 
Субарктики, и свидетельствуют о климатически 
обусловленном повышении продуктивности лесов 
во второй половине XX в. [11, 47–52].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, несмотря на значительное уве-
личение продуктивности лесотундровых сообществ 
в экотоне северной границы леса на Южном Ямале 
за последние 140 лет, связанного с изменениями 
основных климатических параметров, в отдельных 
типах древостоя антропогенный фактор оказывал 
существенное влияние на приращение биомассы 
и силу связи данного параметра с динамикой ра-

диального прироста деревьев и климатом. Наши 
результаты по ослаблению связи годичного приро-
ста фитомассы с радиальным приростом деревьев 
и климатом вследствие массовых рубок можно 
считать оригинальными.
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THE INFLUENCE OF CLIMATIC AND ANTHROPOGENIC FACTORS 
ON THE PRODUCTIVITY OF FOREST STANDS IN THE ECOTONE 

OF THE NORTHERN TREELINE ON THE YAMAL PENINSULA
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Abstract – On 12 sample plots established in the ecotone of the northern forest boundary in the Khadyta-Yakha River 
valley on the Yamal Peninsula, time of emergence and death, as well as productivity of about 1000 Siberian larch (Larix 
sibirica Ledeb.) and Siberian spruce (Picea obovata Ledeb.) trees were analyzed. Over the last 140 years, there has 
been a sharp increase in the stocks and annual growth of stem phytomass of woody plants within the studied ecotone. 
Since the 1970s, the average annual growth of phytomass has been increased by 1.2–39 times, which was facilitated 
by a 0.9оC increase in average June–July air temperature. However, this effect is insignificant in areas of mixed open 
forests subjected to periodic logging.

Keywords: Siberian larch, siberian spruce, ecotone of the northern treeline, productivity of forest stands, climate change, 
anthropogenic factor, Yamal Peninsula
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Исследованы последствия массового (катастрофического) ветровала в малонарушенном массиве южнота-
ежных ельников заповедника “Кологривский лес”. Степень повреждения древостоев была оценена путем 
дешифрирования космических снимков Sentinel-2. Для количественного анализа факторов, влияющих на 
наличие ветровальных повреждений, использовали данные портала GBIF, глобальные модели высот местно-
сти SRTM и высот древостоев. Выявлено, что ветровалами повреждены древостои на площади 277.9 га (40.5% 
всего массива). Результаты анализа моделей высот и регрессионных моделей показали, что более подвержены 
ветровалу еловые древостои, а также древостои большей высоты или произрастающие на бóльших высотах 
на местности.
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DOI: 10.31857/S0367059724040043    EDN: BIVKVE

Массовые ветровалы оказывают значительное 
влияние на структуру и сукцессионную динамику 
лесных экосистем [1, 2]. Из-за глобальных изме-
нений климата частота таких катастрофических 
явлений возрастает [3], что обусловливает акту-
альность исследований в этой области. Наземные 
обследования поврежденных ветровалом участков 
часто затруднительны или невозможны, поэтому 
для выявления и оценки площади ветровальных 
повреждений в основном применяются дистанци-
онные методы. В последние годы благодаря доступ-
ности космических снимков высокого разрешения, 
данных радарной и лазерной съемок, а также раз-
витию методов их обработки в этом направлении 
достигнуты значительные успехи [4–7].

Не менее важной задачей является количе-
ственный анализ факторов, влияющих на харак-
тер и степень ветровальных нарушений. Однако 
на практике данные о состоянии древостоев до 
ветровала весьма ограничены или отсутствуют, что 
делает невозможным применение методов количе-
ственного анализа. Мы считаем, что для решения 
этой проблемы перспективно использование те-
матических массивов открытых данных, создан-
ных на основе дистанционных и (или) наземных 
измерений. Такие данные широко применяются 
для выявления значимых предикторов в задачах 
моделирования потенциальных ареалов видов  [8], 
а также представляют большой интерес для оцен-
ки состояния древостоев до катастрофических 
нарушений. Для анализа доступны тематические 
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массивы данных почвенных характеристик [9, 10], 
лесной фитомассы [11], различные модели вы-
сот  [12–14] и другие. Многие из них имеют высокое 
пространственное разрешение (10–50 м/пиксель), 
что позволяет применять их даже для небольших 
территорий. Интерес для анализа представляют 
также данные глобального портала GBIF, содержа-
щего не только сведения о точках встреч отдельных 
видов, но и информацию об их местообитаниях 
и других характеристиках [15].

Цель данной работы – оценка площади ветрова-
ла и количественный анализ факторов, влияющих 
на повреждения древостоев в малонарушенных 
южнотаежных лесах заповедника “Кологривский 
лес”, на основе комплексного набора данных дис-
танционного зондирования, глобальных моделей 
высот, репозитория GBIF и наземных измерений.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследования. Работа выполнена в “ядре” за-
поведника “Кологривский лес” (Костромская  обл.), 
находящемся в 20 км к западу от г. Кологрив в бас-
сейне р. Вонюх (правый приток р. Унжа). Террито-
рия принадлежит ландшафту моренной холмистой 
лессово-суглинистой равнины. “Ядро” заповедника 
является наиболее длительно покрытой лесом терри-
торией в регионе: согласно литературным данным, 
еловые древостои не подвергались антропогенным 
воздействиям последние 300–400 лет.

До ветровала лесной покров был представлен 
малонарушенными разновозрастными сложными 
ельниками липняковыми с фрагментами одновоз-
растных березняков, образовавшихся на месте га-
рей и узколесосечных рубок первой половины XX в. 
В составе малонарушенных древостоев, помимо 
ели европейской (Picea abies (L.) Karst.) и липы 
мелколистной (Tilia cordata Mill.), участвовали 
береза пушистая (Betula pubescens Ehrh.), пихта 
сибирская (Abies sibirica Ledeb), вяз шершавый 
(Ulmus glabra Huds.), клен остролистный (Acer 
platanoides  L.), единично – рябина обыкновенная 
(Sorbus aucuparia L.) и ива козья (Salix caprea L.). 
Древостои разновозрастные и многоярусные, в по-
пуляциях позднесукцессионных видов деревь-
ев часто присутствовали несколько поколений. 
В пологе леса имелись многочисленные “окна”, 
образованные в разное время при падении еди-
ничных деревьев [16–19]. По нашим оценкам, 
общая площадь малонарушенных древостоев до 
ветровала составляла ~700 га. Массовый ветровал 
произошел 15 мая 2021 г., вызвав значительные 
повреждения этого уникального лесного массива.

Методы дешифрирования ветровальных наруше-
ний по дистанционным данным. Для анализа ветро-
вальных повреждений были использованы данные 
дистанционного зондирования Sentinel‑2, полу-
ченные через сервис Copernicus Open Access Hub. 
Использовали съемку, выполненную до (19  июня 
2020 г.) и после (19 июня 2021 г.) катастрофического 
ветровала. Для детектирования ветровальных по-
вреждений рассчитывали разностный нормализо-
ванный водный индекс NDWA8A [20] по формуле:

8 118 ,
8 11

−=
+

B A BNDWA A
B A B

где B8A – ближний инфракрасный диапазон 
(Narrow NIR), B11 – коротковолновое инфракрас-
ное излучение (SWIR). Использовали растровые 
слои пространственным разрешением 20 м/пик-
сель. В качестве поврежденных рассматривали 
участки площадью >0.04 га.

Оценка факторов, влияющих на наличие ветро-
вальных повреждений. Анализировали влияние 
следующих факторов на степень ветровальных на-
рушений: тип леса, высоты древостоя и местности.

Несмотря на многочисленные исследования 
[16–18, 21, 22] и наличие материалов лесоустрой-
ства, подробные карты лесной растительности 
“ядра” заповедника отсутствуют. Информация 
о состоянии древостоев до ветровала ограниче-
на данными мониторинга на сети постоянных 
пробных площадей, а также разрознена в науч-
ных публикациях. Нами были обобщены матери-
алы собственных предыдущих исследований [17, 
23, 24] и данные, доступные через репозиторий 
GBIF  [25]. В объединенном массиве получены 
192 точки с географическими координатами, для 
которых доступна информация о составе древостоя 
(рис. 1, табл.  1). Анализируемые данные отно-
сятся к периоду с 2010 г. по 2021 г. и собраны до 
катастрофического ветровала либо на участках, 
не поврежденных ветровалом.

Для каждой точки путем сопоставления с кон-
турами ветровала, выделенными по Sentinel‑2, 
определяли наличие/отсутствие ветровальных 
повреждений. Высоты местности для каждой точки 
определяли по модели Shuttle Radar Topography 
Mission (SRTM) [26], имеющей пространствен-
ное разрешение 30 м/пиксель (рис. 2а, б), высоты 
древостоя – по глобальной модели Canopy Height 
Model (CHM) [13] с пространственным разрешением 
0.3 угловой секунды/пиксель (рис. 2в–е). Данные 
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SRTM представляют собой цифровую модель вы-
сот, полученную на основе радарной топографи-
ческой съемки, произведенной в феврале 2000 г. 
с высоты ~225 км [12]. Глобальный слой высот дре-
востоя CHM составлен на основе данных Sentinel‑2 
и проекта Global Forest Canopy Height 2019 [27], 
обработанных при помощи методов глубокого 
обучения [13].

Дальнейший анализ данных проводили в среде 
статистического программирования R v. 4.2.1 [28]. 
Значимость анализируемых факторов оценивали 
при помощи множественной логистической регрес-
сии по массиву объединенных данных; использова-
ли функцию glm. При построении регрессионной 
модели в качестве предикторов рассматривали 
доминант древостоя, высоту по моделям SRTM 
и CHM, а также прямоугольные координаты точек. 
В анализ не были включены точки, относящиеся 
к сфагновым болотам и осинникам; последние – 
из-за небольшого объема выборки (всего 3 точки). 
Качество модели оценивали при помощи критерия 
хи-квадрат по методу, реализованному в функ-
ции Anova. Затем для оценки пространственной 

вариации строили полувариограмму остатков от 
регрессии. Для этого использовали функцию variog 
из пакета geoR v. 1.9-2 [29]. Перед построением мо-
делей оценивали корреляции между предикторами 
при помощи функции cor.

Поскольку собранные данные охватывали не 
всю территорию “ядра” заповедника, дополни-
тельно сравнивали средние высоты SRTM и CHM 
на поврежденных и неповрежденных ветровалом 
участках. Для этого в среде QGIS v. 3.14 [30] из 
каждой модели высот получены 2 растра, соответ-
ствующие поврежденным и неповрежденным тер-
риториям. После чего в среде R были рассчитаны 
средние значения высот и оценена статистическая 
значимость различий для каждой модели при по-
мощи критерия Стъюдента (функция t.test).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В результате детектирования данных Sentinel‑2 
выяснено, что ветровалом повреждено 277.9 га, что 
составляет 40.5% всей площади “ядра” заповедни-
ка. Ветровальные повреждения имеют гетероген-
ную структуру (рис. 3): 66.0% поврежденной пло-
щади представлено одним полигоном площадью 
183.5 га, протяженностью ~2.5 км и максимальной 
шириной ~1.5 км. Остальные повреждения имеют 
меньшую площадь. При этом полигоны площадью 
до 1 га составляют 86.0% от общего числа детекти-
рованных полигонов, до 5 га – 96.5%.

Предварительные результаты построения ре-
грессионной модели показали, что из рассматри-
ваемых предикторов все, кроме X‑координаты 
(долгота), оказывают значимое влияние на на-
личие ветровальных повреждений. Тем не менее 
мы считаем, что значимое влияние Y‑координаты 
(широта) является артефактом, так как рассма-
триваемые точки расположены в пространстве 
неравномерно: большинство из них находится 
в северной части “ядра” заповедника. Это связано 
с тем, что исследования проводились в основном 
в северо-восточной (наиболее доступной) его части. 

Рис. 1. Локализация точек из массива объединенных 
данных на территории “ядра” заповедника.

Таблица 1. Ветровальные повреждения (число точек) в разных типах сообществ согласно полученному массиву объединенных 
данных

Типы сообществ Поврежденные ветровалом Неповрежденные ветровалом
Ельники 44 28
Липняки 3 23

Березняки 5 17
Осинники 2 1

“Окна” в пологе леса 29 25
Сфагновое болото 3 12
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Рис. 2. Модели высот местности (SRTM, м над ур. м.) и высот крон (CHM, м) для исследуемого участка: а, в, д – растро-
вые изображения, б, г, е – гистограммы распределения высот и стандартных отклонений; а, б – модель SRTM [26], в, 
г – модель CHM [13], д, е – стандартные отклонения высот в модели CHM [13].
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Поэтому в итоговой регрессионной модели Y‑ко-
ординату не рассматривали в качестве предиктора.

Значимая корреляция между предикторами 
отсутствовала. Согласно полученным результатам 
(табл. 2), на наличие ветровальных повреждений 
значимо положительно влияли высоты по SRTM 
и CHM, а также преобладание ели в древостое. До-
минирование липы имело значимое отрицательное 
влияние на наличие ветровальных повреждений. 
Для березовых древостоев значимых результатов 
не выявлено, но отрицательный коэффициент 
логистической регрессии свидетельствует об устой-
чивости этих древостоев к ветровалам. “Окна” 
в пологе леса рассматривали в качестве базового 
фактора, поэтому они не приведены в табл. 2.

Анализ качества модели при помощи критерия 
хи-квадрат показал значимость всех предикторов 
по сравнению с моделью, в которой присутствует 
только свободный член (для SRTM – p < 0.001, 

для CHM – p < 0.05, для доминанта древостоя – 
p < 0.001). Результаты анализа остатков при помощи 
полувариограммы не выявили в них простран-
ственной зависимости (рис. 4).

Результаты анализа высот SRTM и CHM на всей 
площади “ядра” заповедника показали наличие 
значимых различий между поврежденными и не-
поврежденными ветровалом участками: средняя 
высота по модели SRTM на ветровальных участ-
ках составила 215.2 ± 4.9 м, на неповрежденных – 
211.9  ± 5.4 м; средняя высота полога леса по модели 
CHM на участках, поврежденных ветровалом, была 
26.4 ± 4.8 м, на неповрежденных – 24.9 ± 5.2 м 
(рис.  5). В обоих случаях различия были стати-
стически значимы (p < 0.001).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Результаты дешифрирования данных Sentinel‑2 
показали, что воздействию массового ветрова-
ла подверглась почти половина площади “ядра” 
заповедника. Тем не менее распад еловых древо-
стоев наблюдался еще до ветровала [18, 22], что 
свидетельствует о наличии дополнительных есте-
ственных причин данного процесса. Обобщенные 
в ходе этого исследования данные, а также предва-
рительные результаты анализа данных Sentinel‑2 за 
последние 5 лет (здесь не представлены) также по-
казывают, что до ветровала лесной покров “ядра” 
заповедника на многих участках представлял собой 
мозаику окон возобновления разного возраста. 
Из-за массового ветровала в центральной части 
“ядра” эта мозаика, видимо, стала более гомо-
генной вследствие наиболее масштабных повреж-
дений (см. рис. 3). В то же время большинство 
выделенных нами ветровальных полигонов имели 
площадь до 1 га. Такие относительно небольшие 
повреждения, напротив, могут способствовать 
увеличению мозаичности.

Рис. 3. Повреждения в результате катастрофического 
ветровала в “ядре” заповедника (показаны серой за-
ливкой).

Таблица 2. Результаты регрессионного анализа

Предикторы Коэффициенты 
регрессии

Стандартная 
ошибка z-статистика p-значение

Свободный член –27.02 8.33 –3.24 0.0012

Высота по модели SRTM 0.11 0.039 2.87 0.0041

Высота по модели CHM 0.11 0.046 2.59 0.0097

Древостои

Ельники 0.78 0.39 1.99 0.046

Березняки –0.53 0.62 –0.85 0.40
Липняки –1.95 0.69 –2.82 0.0048
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Результаты регрессионного анализа показа-
ли, что еловые древостои наиболее подвержены 
ветровалу. Древостои с доминированием липы 
более устойчивы к ветровальным повреждениям. 
Это согласуется с имеющимися литературными 
данными о низкой ветроустойчивости ели [31] 
и высокой ветроустойчивости широколиственных 
видов деревьев [32, 33]. Также известно [34, 35], 
что деревья ели характеризуются большей относи-
тельной протяженностью кроны в вертикальном 
направлении по сравнению с лиственными дере-
вьями. Высокая протяженность крон способствует 
повышению их парусности и снижению ветро-
устойчивости. В наших предыдущих исследова-
ниях в “ядре” заповедника [19] также показано, 

что древостои с участием липы менее, чем еловые, 
подвержены влиянию катастрофического ветро-
вала из-за особенностей их структуры и видового 
состава подроста.

Для березовых древостоев не выявлено значи-
мых различий. Тем не менее в ходе наземных ис-
следований было замечено, что березняки меньше 
пострадали от ветровала. Вероятно, это связано 
с тем, что на момент шквала (15 мая) листья на 
деревьях еще не распустились (собственные наблю-
дения), вследствие чего их кроны имели меньшую 
парусность и поэтому березы меньше пострадали 
по сравнению с хвойными.

Результаты регресионного анализа также по-
казали, что ветровальными являются древостои 
с наибольшими высотами деревьев либо древо-
стои, произрастающие на бóльших относительных 
высотах. Из литературы [34] известно, что в верх-
ней части полога лесных насаждений наблюдается 
максимальная скорость ветра, а при приближении 
к земной поверхности она резко снижается. Этот 
факт хорошо согласуется с нашими результатами, 
показавшими меньшую ветроустойчивость древо-
стоев на повышениях рельефа.

В целом по результатам количественного ана-
лиза, можно сделать вывод о том, что больше всего 
пострадали от ветровала наиболее старовозрастные 
еловые элементы древостоев.
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Рис. 4. Полувариограмма остатков от логистической 
регрессии.

Рис. 5. Высоты местности (а) и древостоя (б) на поврежденных (1) и неповрежденных (2) ветровалом участках “ядра” 
заповедника. Границы прямоугольников показывают 1-й и 3-й квартили, усы – размах, точки – средние значения.
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Необходимо отметить, что количественный ана-
лиз факторов, влияющих на наличие ветровальных 
повреждений, стал возможен только благодаря 
совместному анализу глобальных данных. В то 
же время было выяснено, что данные GBIF пока 
нерепрезентативны для исследованной территории, 
что ограничивает возможности их использования. 
Улучшить эту ситуацию могли бы оцифровка и пуб- 
ликация данных научных архивов заповедника. 
Необходимость и значимость оцифровки Лето-
писей природы и других материалов, собираемых 
на особо охраняемых природных территориях, 
неоднократно обсуждалась в литературе [36, 37]. 
Имеющийся опыт совместного анализа уже оциф-
рованных данных с охраняемых природных терри-
торий свидетельствует о высоком потенциале этой 
информации для решения как глобальных  [38], 
так и региональных [39] задач.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Выполнена оценка повреждений древостоев 
малонарушенных южнотаежных лесов “ядра” запо-
ведника “Кологривский лес” вследствие катастро-
фического ветровала. На основе дешифрирования 
данных Sentinel‑2 показано, что древостои повреж-
дены на площади 277.9 га, что составляет 40.5% от 
всего массива. Повреждения имеют гетерогенный 
характер и вносят разнонаправленный вклад в фор-
мирование мозаики окон возобновления.

Обобщение материалов собственных предыду-
щих исследований и данных глобального порта-
ла GBIF, а также общедоступных моделей высот 
позволило выполнить количественный анализ 
факторов, влияющих на наличие ветровальных 
нарушений. Показано, что древостои, располо-
женные на бóльших относительных высотах, более 
подвержены ветровалу. Среди факторов на уровне 
древостоя значимое влияние имеют высота полога 
и доминант древесного яруса. Более уязвимыми 
к влиянию ветра были более высокие древостои. 
Наиболее ветровальными были древостои с доми-
нированием ели, наименее пострадали липняки.
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Abstract – The consequences of a catastrophic windthrow in a old-growth hemiboreal stands of the Kologrivsky Forest 
Reserve were investigated. The degree of damage to tree stands was assessed by interpretation of the Sentinel-2 satellite 
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Проанализированы 34 локальные флоры сосудистых растений на полигонах Среднего Поволжья площадью 
400 км2. Выявлены заметные отличия в характере корреляционных связей между числом видов адвентивной 
и аборигенной фракций флоры и факторами внешней среды – климатом и рельефом. В регионе число або-
ригенных видов отрицательно связано с температурой воздуха, показателями испарения и дефицитом воды, 
в то время как для адвентивных видов показана положительная связь с этими характеристиками. Адвентив-
ные виды чаще встречаются в пологих низинах на полигонах, характеризующихся увеличенными значени-
ями перепада высот и водосборной площади. В целом адвентивные виды больше ассоциированы с полу- 
аридными условиями на полигонах с относительно высокими диапазонами факторов среды и стандартным 
отклонением. Множественная регрессия показала, что адвентивные виды более тесно связаны с факторами 
среды, чем аборигенные. В регионе адвентивные виды распределяются преимущественно в местах (в экото-
пах) с повышенной неоднородностью среды. Анализ связей с факторами среды изученных фракций может 
свидетельствовать о том, что их распределение на полигонах согласовано, вследствие чего они не обнаружи-
вают противостояния, что подтверждается также слабой положительной связью между богатствами их видов.
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Адвентивные (пришлые, чужеземные) виды 
неизменно сопутствуют деятельности человека. 
Благодаря истории изучения адвентизации флоры 
различных регионов можно наблюдать “антро-
погенную гомогенизацию биосферы” [1]. В то же 
время на примере флор средней полосы Европей-
ской России было показано увеличение разно- 
образия и дифференциации флор, возникающих 
в результате внедрения адвентивных видов [2].

Нередко адвентивная фракция флоры пред-
ставляет заметную ее часть, составляя во флорах 
разных районов мира ~16%, причем на матери-
ках она равна 11%, а на островах – 31% видового 
состава флоры [3]. Характер заселения адвентив-
ных видов на вновь осваиваемых ими террито-

риях различен, на основании чего предложена их 
классификация [1, 4, 5]. Зачастую они приурочены 
к локальным местообитаниям и сорным расти-
тельным сообществам, причем их инвазионная 
активность непостоянна. Для некоторых ад-
вентивных видов характерна активная инвазия 
в местные растительные сообщества – в этом 
случае они могут вытеснять аборигенные виды 
растений [6]. Попытки выявить набор призна-
ков, помогающих видам внедряться в раститель-
ные сообщества того или иного района, имели 
ограниченный успех по причине множества при-
знаков, различающихся в разных районах [1].

Вместе с тем связь адвентивных видов с таки-
ми абиотическими условиями среды, как климат, 
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и с биотическими, как обилие местной расти-
тельности, позволила построить карты (включая 
прогнозные) пространственного распределения 
адвентивных видов на глобальном [7] и матери-
ковом уровнях, например Австралии [8, 9], и на 
уровне регионов/стран: Западной Европы [10], 
Гималаев [11], Индии [12], Кореи [13], Непала 
[14], США [15], ЮАР [16] и некоторых других. 
Однако детальное изучение связи адвентивных 
видов с факторами среды (климатом, рельефом, 
солнечной радиацией и т.п.) на региональном 
уровне столкнулось с трудностями, вызванными 
недостаточной подробностью таких баз данных, 
как GloNAF (Global Naturalized Alien Flora) [17], 
необходимостью привлечения моделей распреде-
ления видов, а иногда и недостаточностью набора 
факторов среды, приводящей к слабой связи ад-
вентивных видов с ними [18]. Пока такие исследо-
вания ограничены в основном регионами Австра-
лии [19] и Швейцарии [20].

Хотя в некоторых, сравнительно редких случа-
ях может наблюдаться отрицательная связь числа 
адвентивных видов с числом аборигенных видов, 
анализ данных GloNAF показал, что на глобаль-
ном уровне связь между ними положительна [17]. 
Знак связи может объясняться наличием “сво-
бодных мест” в сообществе или его “неполно- 
членностью” [21], вызванной, например, нару-
шениями, способствующими инвазии [1].

Число видов сосудистых растений на полиго-
не увеличивается с ростом его площади, однако 
скорость этого процесса замедляется с ростом 
площади полигона. Поэтому флору полигона, 
увеличение площади которого в 2 раза приводит 
к возрастанию числа видов на 20% или меньше, 
стали называть конкретной флорой [22]. Кон-
кретная флора относительно слабо зависит от 
площади, с чем и связано ее практическое зна-
чение. В изучаемом регионе Среднего Поволжья 
наименьшая площадь для определения конкрет-
ной флоры оценена как 400 км2 [23].

Адвентивная фракция флоры, сформировав-
шаяся из чужеземных видов, представляет собой 
ее специфическую часть, скорее всего отлича-
ющуюся по реакции на природные факторы от 
аборигенной части. Предполагается, что адвен-
тивные виды связаны с факторами среды иначе, 
чем местные [17, 21].

Цель настоящей работы – изучение зависимо-
сти числа видов адвентивных и аборигенных со-
судистых растений в Среднем Поволжье от фак-

торов среды. Проверяется гипотеза о различии 
этих зависимостей и выясняется, в чем именно 
различие состоит.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Общий подход. Анализ связей числа видов 
(или, что то же самое, видового богатства, ВБ) 
с климатом и рельефом выполнен на видовых 
списках локальных флор, которые описаны на 
34  участках (полигонах) площадью по 400 км2 
каждый и представлены числом видов от 584 до 
835. Ниже число адвентивных видов мы обозна-
чаем как Ns_adv, а аборигенных – как Ns_nat. 
В нашем понимании локальная флора соответ-
ствует следующим параметрам: площадь ее выяв-
ления должна обеспечивать возможность произ-
растания такого числа видов, чтобы в общих 
чертах представлять региональную флору. В этом 
случае мы можем утверждать, что, анализируя 
списки видов данного объема, имеем дело имен-
но с флорой, т.е. с совокупностью видов “впол-
не однородной, дифференцированной только 
экологически (но не географически!)”, которую 
А.И. Толмачев предложил называть “конкретной 
или элементарной флорой” [22, с. 185]. Мини-
мальная площадь выявления флоры в определен-
ной степени аналогична понятию минимального 
ареала флоры, который способен дать “основной 
флористический «портрет» конкретной фло-
ры”  [24]. О размере площади выявления флоры 
имеются некоторые сведения в литературе. Воз-
можный диапазон данной величины “для зоны 
широколиственного леса или лесостепи, степи… 
до 400–450 км2” указывает Р.В. Камелин [25, 
с.  154]. В изучаемом регионе Среднего Поволжья 
наименьшая площадь для определения конкрет-
ной флоры оценена как 400 км2 [23]. В настоящей 
работе мы используем полигоны этой площади.

Изучаемые полигоны располагаются в преде-
лах меридианов 43о и 53о в. д. и 51о и 56о с. ш. и  по-
крывают площадь ≈ 250 тыс. км2 (рис. 1). Они охва-
тывают территории Самарской, Ульяновской, 
Пензенской областей, Республик Мордовия и 
Чувашия. Изучаемая территория принадлежит 
Среднему Поволжью. Покрытие лесами в регио- 
не низкое. Для изучаемого региона характерны 
три типа почв: черноземы на юге, серые лесные в 
средней части и дерново-подзолистые на севере.

Флористические данные. Исходным флористи-
ческим материалом для формирования списков 
локальных флор послужили списки, составлен-
ные на местности в процессе экспедиционных 
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исследований 2004–2022 гг. для отдельных гео-
графических пунктов с использованием марш-
рутного метода. В каждой локальной флоре, рас-
сматриваемой в пределах 400 км2, насчитывалось 
10–15 таких пунктов (для максимального охвата 
экотопов), посещение которых включало разные 
вегетационные периоды. Впоследствии списки 
дополняли информацией повторных посещений, 
а также обработкой собранного гербарного мате-
риала. Часть этих списков опубликована [26–30 и 
др.]. Для девяти из этих полигонов использовали 
также списки видов, опубликованные авторами, 
изучавшими соответствующие территории: Мор-
довский заповедник [31], нацио- нальный парк 
“Смольный” [32], участки Волжско-Камского 
заповедника [33], национальный парк “Чаваш 
вармане” [34] и др. При окончательном форми-
ровании списков локальных флор учитывались 
последующие дополнения к  первоначальным 
спискам [35] и др. Адвентивную фракцию для 
каждой из локальных флор определяли соглас-
но опубликованному списку, адвентивных видов 
Среднего Поволжья. Согласно этому списку на 
данной территории зарегистрирован 461 вид [36].

Описание климата и рельефа. Средние много-
летние данные месячных осадков и температур, 
сезонные суммы осадков и температур, а также 
значения 19 биоклиматических переменных, 
как, например, среднегодовая сумма осадков и ее 
коэффициент вариации, взяты из базы данных 
WorldClim [37]. В этой базе месячные температу-
ры и осадки усреднены за 50 лет (1950–2000 гг.) и 
даны с разрешением 900 м. Размерность показа-
телей была в градусах для температур, в мм – для 
показателей осадков, в мм/год – для испарения 
AET (actual evapotranspiration), испаряемости 
PET (potential evapotranspiration) и дефицита воды 
WD (water deficit), в м – для высоты Z; в  градусах 

– для крутизны склонов GA; в м2 – для водосбор-
ной площади MCA (maximal catchment area; опи-
сывает, с какой максимальной площади может 
собираться вода в данный элемент матрицы); в 
% падения солнечных лучей (100% при перпенди-
кулярном падении на земную поверхность) – для 
освещенностей при разных азимутах: юго-восточ-
ном F135, южном F180 и юго-западном F225; ве-
гетационный индекс NDVI (normalized difference 
vegetation index) и коэффициент увлажнения MI 
(moisture index, определенный как MAP/PET, где 
MAP есть среднегодовая сумма осадков) являются 
безразмерными.

Для исследовательских полигонов использо-
вали матрицы климата (разрешение 600 м), из 
которых выделяли изучаемые нами полигоны 
площадью 400 км2. Для этого в программе “ГИС 
Эко” имеются функции, позволяющие различать 
элементы матрицы, отвечающие внутренней 
и внешней частям полигона. Для каждого по-
лигона рассчитывали средние, минимальные и 
максимальные значения климатических показа-
телей, их перепады или диапазоны (dT – для тем-
ператур, dP – для осадков, dMCA, dWD и т.п.) и 
стандартное отклонение SD. Перепады и SD ис-
пользовали как характеристики гетерогенности 
климата. Показатели гидротермического баланса 
(PET, AET, MI и WD) рассчитывали на основа-
нии WorldClim по методикам, описанным в [38].

Статистический анализ данных. Поскольку 
обилие видов часто имеет нелинейные связи с ус-
ловиями среды, для оценки парных связей мы ис-
пользовали квадратичную регрессию средствами 
MS Excel версии SP-2, уровень значимости нахо-
дили с помощью “Аналитической ГИС Эко” [39], 
а знак парной связи (который формально поло-
жителен для квадратичной регрессии) приводи-
ли тот же, что для линейной, с целью сохранить 
информацию о знаке связи. Характеристики ре-
льефа, их преобразование для анализа, а также 
множественную регрессию рассчитывали в про-
грамме “Аналитическая ГИС Эко” [39] по мето-
дикам работ [40, 41].

Отметим, однако, специальный отбор предик-
торов. В программе “Аналитическая ГИС Эко” 
перебирали все подмножества из четырех ли-
нейно независимых предикторов (пятый обычно 
незначим в модели) по критерию работы [40], из 
них выбирали четыре с наибольшим коэффици-
ентом детерминации R2. Этот (эмпирический) 
критерий заключался в том, что максимальный 
из четырех так называемых факторов вспухания 

Рис. 1. Расположение полигонов на территории Сред-
него Поволжья.
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дисперсии (variance inflation factors) не должен 
превышать 5.15, т.е. предикторы не должны быть 
близки к линейно зависимым. Используя эту 
процедуру, мы ставили целью нахождение такого 
ансамбля предикторов, который был бы опреде-
лен объективно. Таким образом, отбор предикто-
ров не зависел от предпочтений авторов. Значи-
мость предикторов оценивали по t-статистикам 
Стьюдента [41], а в приводимых ниже уравнени-
ях регрессии предикторы расположены в поряд-
ке убывания значимости.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Среднее значение общего видового богат-
ства (Ns_nat+Ns_adv) на полигонах составляет 
675 видов (от 584 до 835), из них аборигенных 
Ns_nat – 568 (от 477 до 721, коэффициент вариа-
ции 10.6%), адвентивных видов Ns_adv – 107 (от 
63 до 204, коэффициент вариации 36.1%). Чис-
ло адвентивных видов Ns_adv составило 10–30% 
от общего числа видов (среднее значение 15.6%). 
Связь между Ns_ adv и Ns_nat в Среднем Повол-
жье незначима (R2 = 0.03). Среднее Ns_adv в 5.3 
раза меньше, чем Ns_nat, а коэффициент вариа-
ции в 3 раза больше, поэтому следовало ожидать 
заметного влияния гетерогенности факторов 
среды на Ns_adv.

При движении в изучаемом регионе по геогра-
фическим направлениям наиболее быстро Ns_nat 
и Ns_adv меняются на север, причем Ns_adv убы-
вает в этом направлении, а Ns_nat – возрастает 
(рис. 2а), следовательно, юг региона больше спо-
собствует инвазии адвентивных видов. Причину 
этого следует естественно искать в  различии свя-
зи видового богатства двух групп с температурой 
(рис. 2б): Ns_nat связано с температурами отрица-
тельно (за исключением января и февраля), а Ns_
adv – положительно, т.е. высокие температуры те-
плого периода способствуют повышению Ns_adv 
и снижению Ns_nat. Это значит, что в более те-
плых условиях юга Среднего Поволжья инвазия 
активнее, что увеличивает число адвентивных 
видов. Следует отметить, что результаты анализа 
связей между богатством видов аборигенной и 
адвентивной фракций на рис.   2–6 с факторами 
среды не всегда показывают достаточно высокую 
значимость по причине относительно небольшо-
го объема выборки, но мы приводим их, посколь-
ку в исследовании нам интересно было сравнение 
реакций двух групп даже на уровне тенденций. 

Не только температура, но и ее гетерогенность 
может влиять на видовое богатство [42]. На каж-

дом полигоне мы характеризовали неоднород-
ность условий среды перепадом (диапазоном) 
температур dT (см. “Материал и методы”). Связи 
Ns_nat и Ns_adv с dT показаны на рис. 3. Связи 
с dT в теплое время года для адвентивных видов 
являются даже более тесными, чем с температу-
рами (сравни с рис. 2б). Отметим, что связи с dT 
положительны как для Ns_adv, так и для Ns_nat, 
но для Ns_adv они значительно более тесные. 
Поэтому неоднородность температурных усло-
вий играет для видового богатства адвентивных 
растений бóльшую роль, чем для Ns_nat.

Среднегодовая сумма осадков на территории 
изучаемого региона меняется от 424 до 602 мм 
при среднем – 540 мм. Февраль и март характе-
ризуются самыми низкими количествами осад-
ков в виде снега (28 и 27 мм соответственно), 
июнь и июль – самыми высокими (62 и 65 мм 
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Рис. 2. Связи числа адвентивных (Ns_adv) и абориген-
ных (Ns_nat) видов с географическими направления-
ми (а) и со среднемесячными температурами (б). Пун-
ктирной чертой здесь и далее на рисунках обозначена 
значимость P = 0.05.
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соответственно). Реакции числа видов абориген-
ной и адвентивной флор на изменение количе-
ства осадков в основном подобны. Рост осадков 
в  холодный период приводит к небольшому сни-
жению видового богатства (слабая отрицатель-
ная связь), а в теплый период – к возрастанию 
(рис. 4). Исключение составляет июль – месяц 
наибольшего количества осадков в году, когда 
связь для адвентивных видов резко меняет знак 
с положительного на отрицательный, указывая 
на то, что снижение количества осадков в этом 
месяце вызывает увеличение Ns_adv в противо-
положность Ns_nat. Такая реакция может давать 
преимущество адвентивным видам в периоды 
сухого лета или засухи. Связи Ns_nat и Ns_adv 
с перепадами осадков на полигонах выражены 
слабее, чем с перепадами температур.

Данные о связях Ns_nat и Ns_adv с гидротер-
мическими балансовыми показателями пред-
ставлены на рис. 5. Видно, что влияние гидро-
термического баланса на число видов изучаемых 
групп растений существенно различается: с ис-
парением АЕТ (среднее в регионе 309 мм/год), 
испаряемостью РЕТ (среднее 643 мм/год) и де-
фицитом воды WD (среднее 323 мм/год) Ns_nat 
связано отрицательно, а Ns_adv – положитель-
но, с коэффициентом увлажнения MI (среднее 
0.85)  – наоборот. Это означает, например, что 
увеличенный дефицит воды WD негативно влия- 
ет на видовое богатство аборигенных видов, но 
дает преимущество адвентивным.

Рассмотрим также влияние рельефа на число 
видов адвентивной и аборигенной флор (рис. 6): 
Ns_nat слабо связано с рельефом – коэффициен-
ты корреляции с высотой, крутизной и площадью 

Рис. 3. Связь диапазонов среднемесячных температур 
на полигонах с числом адвентивных (Ns_adv) и абори-
генных (Ns_nat) видов.
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Рис. 4. Связь среднемесячных сумм осадков с числом 
адвентивных (Ns_adv) и аборигенных (Ns_nat) видов.

Рис. 5. Связи испарения AET, испаряемости PET, де-
фицита воды WD и вегетационного индекса NDVI, а 
также их перепадов внутри полигонов (dAET, dPET, 
dWD, dNDVI) с числом адвентивных (Ns_adv)и або-
ригенных (Ns_nat) видов.

Ê
îý

ô
ô

èö
èå

íò
 ê

îð
ðå

ëÿ
öè

è

AET PET WD NDVI dAET dPET dWD dNDVI

Рис. 6. Связи высоты Z, крутизны склонов GA, площа-
ди сбора MCA, а также их перепадов (dZ, dGA, dMCA) 
внутри полигонов с числом адвентивных (Ns_adv) и 
аборигенных (Ns_nat) видов.
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сбора, а также с перепадами этих характеристик 
меньше 0.3; Ns_adv заметно уменьшается с вы-
сотой, однако увеличивается с ростом перепадов 
высот и площади сбора MCA. В итоге получается, 
что число адвентивных видов увеличивается на 
полигонах с относительно небольшой высотой, 
пологими склонами и заметными перепадами 
водосборной площади MCA. Высокие перепады 
МСА обычно связаны с наличием водотоков или 
с их близостью.

Наконец, мы можем сопоставить влияние всех 
факторов среды на видовое богатство той и дру-
гой фракций флоры с помощью множественной 
регрессии:

 
 

�
min

�
mean

2 –4

Ns _ nat  15.3P05  19.8SD AET  –

–1.19MAP  26.0SD MCA + 482;

 0.559,  10 ;

 

R P

 



      

(1)

2

2
min max

2 –5

Ns _ adv  1.68dF180 169dNDVI

 + 4.28P04 –1.15MCA  121;

 0.680,  10 .

  



 R P         
(2)

Видно, что 68% дисперсии Ns_adv объясняет-
ся факторами среды, но меньше (56%) – диспер-
сии Ns_nat. Таким образом, число адвентивных 
видов более тесно связано с использованными 
для анализа факторами среды, чем аборигенных.

Уравнение (1) показывает, что, чем выше ми-
нимальные осадки мая P05min, больше гетеро-
генность испарения SD(AET) и площади сбора 
SD(MCA) при снижении средней суммы годо-
вых осадков MAPmean, тем выше богатство або-
ригенных видов. Богатство адвентивных видов 
(уравнение 2) увеличивается с ростом перепада 
вегетационного индекса dNDVI, минимальных 
осадков апреля P04min, а также нелинейно изме-
няется с ростом перепада освещенности склонов 
с юга dF 180 и наибольшей площади сбора MCAmax. 
Ns_adv больше зависит от осадков апреля, а Ns_
nat – от осадков мая.

ОБСУЖДЕНИЕ

Выше было показано, что неоднородность 
температурных условий играет для видового бо-
гатства адвентивных растений Ns_adv бóльшую 
роль, чем для числа аборигенных видов Ns_nat. 
Поэтому адвентивные виды, видимо, могут про-

никать в сообщество аборигенных видов через 
“проходы”, сформированные гетерогенностью 
температур, причем это явление усиливается на 
юге региона. Самая тесная связь Ns_adv и Ns_nat 
с температурами отмечается в апреле (см. рис. 2б), 
и в этом же месяце наблюдается максимум средне-
го по полигонам dT (0.9оС). 

Неоднократно отмечалось, что для растений 
важны не просто температуры и осадки, но вели-
чины, описывающие гидротермический баланс 
между испаряемостью PET и испарением AET, 
определяя тем самым дефицит воды WD [43, 44] 
и коэффициент увлажнения MI  [45]. С ростом 
температуры WD увеличивается даже при посто-
янных осадках [46]. Однако PET не измеряется 
на метеостанциях и требует специальных расче-
тов [38]. В составе адвентивной флоры Среднего 
Поволжья преобладают виды европейско-азиат-
ской и азиатской флорогенетических групп [36], 
т.е. южного происхождения. Это, по-видимому, 
объясняет более успешное приспособление ад-
вентивных видов к полуаридным условиям и на 
новой для них территории. С перепадами значе-
ний этих показателей внутри полигонов видовое 
богатство обеих групп связано слабее. В итоге на 
полигонах с высоким испарением, испаряемо-
стью, дефицитом воды и заметной гетерогенно-
стью этих показателей возрастает видовое богат-
ство адвентивной флоры.

Связь числа адвентивных видов Ns_adv с лет-
ним вегетационным индексом NDVI – характе-
ристикой обилия растительности – отрицатель-
ная, а связь NDVI с Ns_nat – положительная. 
Напротив, связь с перепадами dNDVI для Ns_adv 
положительная (чем более гетерогенный полигон 
по данному показателю, тем больше адвентив-
ных видов). Это согласуется с тем, что высокая 
продуктивность сообщества обычно препятству-
ет инвазии [1].

За последние 20 лет среднегодовая температу-
ра в регионе повысилась на 0.98оС, а среднегодо-
вые осадки снизились на 5% [47]. Полагают  [1, 
10], что потепление усилит инвазию. Наше из- 
учение определяемых климатом и рельефом эко-
логических условий произрастания адвентивных 
видов в Среднем Поволжье показало, что в отли-
чие от условий произрастания аборигенных ви-
дов они ближе к полуаридным. Из этого следует, 
что наблюдаемый термоаридный тренд изменя-
ющегося климата может благоприятствовать 
инвазии адвентивных видов в регионе. В лите-
ратуре отмечалось [1, 6] агрессивное поведение 
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некоторых адвентивных видов по отношению 
к аборигенным видам. Выявленная в настоящей 
работе дифференциация в пространстве адвен-
тивных и аборигенных видов, определяемая 
разным, часто противоположным, следованием 
климатическим и рельефным характеристи-
кам, указывает на возможность согласованного 
разделения экотопов между этими фракциями. 
По  нашему мнению [48], такая пространствен-
ная дифференциация может являться одним из 
механизмов снижения конкуренции в раститель-
ном сообществе. Подтверждением может служить 
слабая положительная связь между видовым богат-
ством аборигенных и адвентивных видов (R2 = 0.03) 
на изученных нами полигонах.

Описаны случаи, когда адвентивные виды 
оказывают на растительное сообщество позитив-
ное влияние, увеличивая продуктивность, и даже 
бывают полезными: так, повсеместно растущий 
на Южном Урале адвентивный вид Acer negundo 
заселяет овраги и останавливает процесс их даль-
нейшего роста [1].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Установлено, что существенную роль для чис-
ла адвентивных видов играют не только сами ха-
рактеристики климата и рельефа, но и их гетеро-
генность. Тем не менее общая тенденция состоит 
в том, что число адвентивных видов положитель-
но связано с температурой в отличие от абори-
генных видов. Противоположны также связи 
числа адвентивных и аборигенных видов с харак-
теристиками гидротермического баланса в ре-
гионе. Показательно, что возрастание дефицита 
воды приводит к увеличению числа адвентивных 
видов и снижению числа аборигенных; при этом 
известно, что дефицит воды возрастает с ростом 
температуры даже при постоянных осадках. 

Поэтому при сохранении термоаридного трен-
да в регионе можно ожидать в ближайшие деся-
тилетия интенсификацию процессов инвазии, 
прежде всего в южной части Среднего Поволжья. 

Отметим, что вегетационный индекс NDVI от-
рицательно связан с числом адвентивных видов и 
положительно – с числом аборигенных. Поэтому 
если при потеплении аборигенные виды приведут 
к увеличению продуктивности растительного сооб-
щества, то это может ослабить процессы инвазии.

Выявлены значительные различия в зависи-
мости числа адвентивных и аборигенных видов 

от факторов среды в Среднем Поволжье; эти раз-
личия указывают на согласованную дифферен-
циацию в пространстве изученных фракций. 
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RELATIONS OF THE SPECIES WEALTH OF ADVENTIVE 
AND ABORIGINAL FRACTIONS OF FLORAS WITH THE 

CHARACTERISTICS OF CLIMATE AND RELIEF IN THE MIDDLE 
VOLGA REGION

L. S. Sharayaa, *, A. V. Ivanovab, P. A. Shariyc, R. S. Kuznetsovab, N. V. Kostinab,
 and G. S. Rosenbergb

a All-Russian Research Institute of Agrochemistry, Russia, 127434 Moscow
b Institute of Ecology of the Volga Basin, Russian Academy of Sciences, Russia, 445003 Samara region, Tolyatti

c Institute of Physicochemical and Biological Problems of Soil Science, Russian Academy of Sciences, 
Russia 142290 Moscow region, Pushchino

* e-mail: l_sharaya@mail.ru

Abstract – Overall, 34 local floras of vascular plants were analyzed at testing sites in the Middle Volga region with an 
area of 400 km2. Noticeable differences were revealed in the nature of correlations between the number of species of 
adventitious and native flora fractions and environmental factors: climate and relief. In the region, the number of na-
tive species is negatively related to air temperature, evaporation rates, and water deficit, while adventive species show 
a positive relationship with these characteristics. Adventive species are more often found in gently sloping lowlands in 
polygons characterized by increased elevation differences and drainage area. In general, adventitious species are more 
associated with semi-arid conditions in sites with relatively high ranges of environmental factors and standard deviation. 
Multiple regression showed that adventive species are more closely related to environmental factors than native species. 
In the region, adventive species are distributed predominantly in places (ecotopes) with increased environmental het-
erogeneity. An analysis of the relationships with environmental factors of the studied fractions may indicate that their 
distribution on the test sites is consistent, as a result of which they do not show opposition, which is also confirmed by 
the weak positive relationship between the richness of their species.

Keywords: vascular plants, adventive species, native species, environmental factors, environmental heterogeneity, 
Middle Volga region
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половозрелых особей, плодовитости и вероятности их отлова в разном возрасте. С использованием мат- 
ричных моделей популяционной структуры и динамики численности популяции дана оценка истинной 
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При популяционных исследованиях возника-
ет потребность сравнить состояние популяций 
как в разные периоды наблюдений и в различ-
ных частях ареала, так и в разных местообитаниях 
в пределах одной популяции [1]. Очень часто такая 
необходимость появляется, когда требуется сравни-
тельная оценка состояния популяций, обитающих 
в различных условиях среды – как в естественных 
(или мало трансформированных), так и в изменен-
ных человеком местообитаниях [2]. Естественны-
ми показателями состояния популяции являются 
ее демографические параметры. Однако их ис-
пользование для сравнительного анализа имеет 
ряд уязвимых мест: они характеризуют состояние 
популяции только в том месте и в тот период ис-
следований, для которых данные параметры были 
получены  [1]. Кроме того, использование этих 
параметров осложняется тем, что большинство 

из них взаимосвязаны и взаимозависимы: изме-
нение одного из них может приводить к большим 
изменениям других [1, 3, 4].

Известно, что такие характеристики популя-
ций, как темпы размножения, смертность, имми-
грация и эмиграция, подвержены значительным 
колебаниям [5–8], которые сопровождают разные 
периоды в динамике численности природных по-
пуляций. Следовательно, сравнительная оценка 
состояния популяций путем прямого сопостав-
ления параметров, полученных на разных этапах 
динамики численности, затруднительна. Даже 
в тех случаях, когда удается продемонстрировать 
негативное влияние поллютантов на организм 
животных [9–11] и есть связь между уровнем за-
грязнений ландшафтов и некоторыми популяци-
онными показателями  [9, 12–16], трудно оценить 
состояние популяции, используя только данные 
о выживаемости и плодовитости особей. Метапо-
пуляции различных видов животных, состоящие Дополнительные материалы размещены в электронном 

виде по doi статьи.
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из взаимодействующих популяций, представляют 
собой устойчивые живые системы, способные 
обитать в широком спектре внешних условий 
среды [17, 18]. Для оценки состояния популяций 
в различных местообитаниях необходимо пони-
мание значимости изменений наиболее важных 
демографических показателей, определяющих 
динамику численности популяции изучаемого 
вида. Количество и размеры трансформированных 
человеком территорий постоянно растут, поэтому 
формирование экологически устойчивой антро-
погенно измененной среды становится одной из 
основных целей многих международных программ 
в области охраны окружающей среды и сохранения 
биоразнообразия [19, 20]. В этой связи исследова-
ния пределов устойчивости природных популяций 
разных видов птиц, способных в том числе заселять 
урбанизированные и подверженные техногенному 
влиянию местообитания, могут иметь большое 
прикладное значение.

Мухоловка-пеструшка (Ficedula hypoleuca) – 
один из модельных видов птиц в популяционной 
экологии. В лесных биоценозах или их аналогах 
в урбанизированной среде вид предъявляет про-
стые требования к условиям обитания – нали-
чие укрытий для строительства гнезда. Эта осо-
бенность мухоловки-пеструшки позволяет легко 
привлекать ее для гнездования на любые лесные 
территории, включая измененные человеком ме-
стообитания [21–23]. Вместе с тем по имеющимся 
в литературе сведениям можно сделать вывод о том, 
что демографические характеристики группировок 
птиц в городских условиях и при техногенной на-
грузке отличаются от таковых в естественных мес- 
тообитаниях [2, 21–23]. Эти группировки не теряют 
жизнеспособности, но ответ на вопрос о том, что 
обеспечивает их устойчивость, еще не дан.

Ответ на этот вопрос может быть получен, если 
будут известны пределы колебаний демографиче-
ских параметров популяций, обитающих в есте-
ственной среде, не отягощенной антропогенной 
нагрузкой. Более чем 20-летний мониторинг попу-
ляции мухоловки-пеструшки в Западной Сибири 
в естественном местообитании позволил получить 
данные о наиболее важных демографических па-
раметрах на фоне естественных колебаний чис-
ленности вида. Характеристики, полученные для 
каждого из двух выделенных периодов – отно-
сительно стабильной численности и достаточно 
сильного ее падения, дают возможность оценить 
как диапазон их изменчивости, так и выявить те 
их значения, которые могут обеспечивать относи-
тельно устойчивое существование группировки.

Цель настоящей работы – рассчитать средние 
значения выживаемости, плодовитости и вовле-
ченности птиц в размножение, а также установить 
диапазон их изменчивости в группировке мухолов-
ки-пеструшки (Ficedula hypoleuca), гнездящейся 
в естественном местообитании, в разные пери-
оды динамики численности западно-сибирской 
популяции.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Мухоловка-пеструшка – небольшая, массой 
~12 г, насекомоядная мигрирующая лесная птица. 
Вид зимует в субэкваториальной Африке [24, 25] 
и размножается в лесах Евразии: гнездовой ареал 
мухоловки-пеструшки простирается от Испании на 
западе до р. Енисей на востоке. Сибирские популя-
ции продолжают расширять ареал на восток  [26, 27]. 
В то же время численность европейских популяций 
значительно сократилась за последние десятилетия: 
на 29% – по всей Европе (с 1980 г.) и на 43% – в Ве-
ликобритании (с 1995 г.)  [28]. Птицы размножаются 
один раз в год. Мухоловка-пеструшка – облигатный 
дуплогнездник. При наличии искусственных укры-
тий (гнездовых домиков) практически все птицы, 
обитающие на данной территории, поселяются 
в них. Самцы находят места для гнезд, охраняют 
прилежащую к ним территорию и привлекают са-
мок. Самки строят гнезда и насиживают кладку [24, 
25]. Полная кладка в среднем насчитывает 6–7 яиц. 
Самец и самка вместе выкармливают примерно 
5–6  птенцов [23, 25, 29, 30]. Доминирующая система 
спаривания у мухоловки-пеструшки – социальная 
моногамия в каждом сезоне гнездования [31–33]. 
В настоящее время мухоловка-пеструшка de facto 
стала одним из главных модельных объектов в по-
пуляционной экологии птиц.

Представленные в настоящей работе результаты 
были получены в ходе долговременных исследо-
ваний вида, начатых в 2001 г. и продолжающихся 
до настоящего времени. В 13 км южнее г. Томска 
(56°21′ с. ш., 84°56′ в. д.) для привлечения птиц на 
разные по площади участки леса были размещены 
искусственные гнездовья. Участки расположены 
на правом берегу р. Томь, покрытом смешанным 
лесом, характерным для подзоны осиново-бе-
резовых лесов таежной зоны Западной Сибири. 
Число искусственных гнездовий, находящихся под 
контролем, менялось от 200 до 381 [2], расстояние 
между ними составляло примерно 30 м. Подробное 
описание объекта исследований, карту места про-
ведения исследований и детальное его описание 
можно найти в наших публикациях [2, 31–33].
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В течение гнездового периода каждый гнездовой 
домик проверяли один раз в пять дней, чтобы зафик-
сировать дату начала кладки, число яиц в полной 
кладке, размер выводка и количество успешно вы-
летевших птенцов. Идентификацию и кольцевание 
особей проводили при их отлове на гнездах, птенцов 
кольцевали в возрасте 9–11 дней [2, 31–33].

За период наблюдений (с 2001 г.  по 2022 г.) была 
прослежена судьба 4381 гнезда, 2621 самки и 2342 
самцов; окольцовано 22 852 птенца, из которых 
1669 особей (755 самок и 914 самцов) впоследствии 
гнездились на контролируемых участках. Полнота 
отлова самцов составила 91.85%, самок – 99.33% 
(от числа успешных гнезд). Гнездом или попыткой 
гнездования считали только те случаи, когда самки 
откладывали в гнездо хотя бы одно яйцо. Попытка 
гнездования была успешной (результативной), если 
из гнезда вылетал хотя бы один птенец. Автохтонами 
мы называем особей, окольцованных на контро-
лируемых площадках птенцами, т. е. птиц извест-
ного происхождения, выращенных родителями на 
исследуемых участках. Возраст птенцов (слетков) 
принимался равным нулю [34]. Возраст автохтонов 
второго календарного года жизни обозначали 1 
(возможное первое гнездование, первогодок), ав-
тохтонов третьего календарного года – 2 (возможное 
второе гнездование, второгодок) и т. д. Птицами 
неизвестного происхождения, или аллохтонами, 
мы называем всех половозрелых птиц, впервые 
пойманных и окольцованных взрослыми на гнездах. 
В настоящей публикации для расчета всех демогра-
фических параметров были использованы только 
данные по автохтонам. Анализ данных выполнен 
с помощью языка программирования R (версия 
4.1.1) [35] в среде RStudio [36].

В многолетней динамике численности попу-
ляции были выделены два периода: 2001–2008 гг. 
(стабильная численность) и 2009–2018 гг. (сни-
жающаяся численность) [2]. Периоды выделяли 
визуально по динамике численности птиц в груп-
пировке [2] с учетом конечной скорости роста по-
пуляции (лямбды) (см. табл. 1). Все интересующие 
нас демографические параметры были рассчитаны 
для каждого из этих периодов отдельно.

Видимую возрастную выживаемость (φx, age 
specific apparent survival rate) и вероятность отлова 
по возрастам (px, age specific encounter probability) 
рассчитывали на основе истории встреч особей 
в модели Кормака-Джолли-Себера (Cormack-Joll-
Seber, CJS) [37–39] в пакете программ MARK [40] 
с использованием библиотеки RMark [41]. Воз-
растная вероятность отлова отражает в основном 

способность птиц войти в репродуктивную часть 
популяции [2]. Показатель 1–px дает максимальную 
оценку неразмножающейся части особей данного 
возраста в изучаемой популяции. Их вклад в сред-
нюю возрастную плодовитость в популяции равен 
нулю. Среднюю возрастную плодовитость особи fx 
(половина от числа слетков) рассчитывали для всех 
гнездившихся птиц известного происхождения, 
включая нерезультативные попытки гнездования, 
где число слетков было нулевым.

Оценки возрастной вероятности отлова птиц 
и видимой возрастной выживаемости половозре-
лых птиц, получаемых непосредственно из историй 
их встреч, в изучаемой популяции, по-видимому, 
близки к их реальным, физическим значениям  [2]. 
Однако оценки видимой выживаемости слетков 
(φ0), получаемые из истории встреч особей, заве-
домо ниже их истинной выживаемости, так как 
именно в этом возрасте происходит основное 
расселение птиц (безвозвратная эмиграция), при 
которой они навсегда уходят из-под контроля ис-
следователя [42]. Оценить истинную выживаемость 
слетков (φ'0) можно лишь косвенным способом [3, 
43, 44]. Для этого необходимо рассчитать наблю-
давшуюся конечную скорость роста популяции (λ') 
и использовать матричные модели популяционной 
структуры, которые связывают все анализируемые 
демографические параметры, включая λ'.

Значения конечной скорости роста популяции 
λ' для периодов стабильной и снижающейся чис-
ленности рассчитывали по динамике численно-
сти с помощью регрессионного анализа [45, 46]. 
Численность – число гнезд в 250 искусственных 
гнездовьях, рассчитанное с помощью средней 
заселенности гнездовых домиков в конкретном 
сезоне [2]. Для расчета истинной выживаемости 
слетков (φ'0)были использованы проекционные 
матрицы популяции, структурированные по воз-
расту особи (матрицы Лесли) [1, 3, 4, 47] в виде:
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для вероятности отлова px = 1 или px ≠ 1 соответ-
ственно. В приведенных матрицах fx – средняя 
возрастная плодовитость для возраста x (x = 1, 
2, …, ≥4), φ'0 – истинная выживаемость слетков, 
φx – видимая выживаемость половозрелых особей 
в возрастном классе x, где х равен 1, 2, 3, 4 года 
и старше, px – возрастная вероятность отлова для 
возрастного класса x (x = 1, 2, 3, 4 года и старше).

Параметры указанных проекционных матриц 
и λ' связаны характеристическими уравнениями 

( )5 4 3 2
4 1 0 1 0 4 2 0 1' ' ' f ' ' f ' f 'λ − λ ϕ − λ ϕ + λ ϕ ϕ − ϕ ϕ +  

( )2 0 1 4 3 0 1 2 3 0 1 2 4' f ' f ' f '+λ ϕ ϕ ϕ − ϕ ϕ ϕ + ϕ ϕ ϕ ϕ −  
4 0 1 2 3f ' 0− ϕ ϕ ϕ ϕ = в случае px = 1 и

( )5 4 3 2
4 1 1 0 1 1 0 4 2 2 0 1' ' ' f p ' ' f p ' f p 'λ − λ ϕ − λ ϕ + λ ϕ ϕ − ϕ ϕ +  

( )2 2 0 1 4 3 3 0 1 2 3 3 0 1 2 4' f p ' f p ' f p '+λ ϕ ϕ ϕ − ϕ ϕ ϕ + ϕ ϕ ϕ ϕ −  
4 4 0 1 2 3f p ' 0− ϕ ϕ ϕ ϕ =  в случае px ≠ 1. 

Вид характеристического уравнения мы полу-
чали с помощью программы GNU Octave версии 
7.3.0  [48]. Данные уравнения позволяют рассчи-
тать искомые значения φ'0 подстановкой значе-
ний других параметров, оцененных описанными 
выше методами.

При построении проекционных матриц ис-
пользовали значения φx и px тех возрастных клас-
сов, которые оказывали наибольшее влияние на 
конечную скорость роста популяции [2]. Кроме 
того, оценки видимой выживаемости для особей 
старших возрастных классов (5 лет и более) не 
точны (95%-ный доверительный интервал для 
них может охватывать фактически всю область 
допустимых значений – от нуля до единицы) [2]. 
Поэтому в проекционных матрицах возрастной 
класс 4 года включает всех особей в возрасте от 
4 лет и старше.

Удельное отклонение, показывающее масштабы 
изменения средних значений параметров между 
двумя периодами в процентах, рассчитывали по 
формуле:

  st d st dm –  m / m  m / 2 � 1� 00%,   

где mst и md – средние значения параметра для пе-
риодов стабильной и снижающейся численности 
соответственно.

Расчет 95%-ного доверительного интервала для 
средних значений распределенных величин (сред-
ние значения возрастной плодовитости) выполняли 
бутстрэп-методом с помощью функции ci_mean 
библиотеки confintr. Для проверки гипотезы о том, 

что распределения переменной в двух группах раз-
личаются по мерам центральной тенденции (мате-
матическое ожидание, медиана), мы использовали 
критерий Манна-Уитни (Mann-Whitney-Wilcoxon 
test) (функция wilcox.test). Корректировку уров-
ня значимости p при множественных сравнени-
ях выполняли по методу Бенджамини-Хохберга 
(the false discovery rate [49]) с помощью функции 
p.adjust. Выбор из нескольких моделей той, которая 
лучше всего описывает данные, делали на основе 
скорректированного информационного крите-
рия Акаике (AICc), разницы между ними (DAICc) 
и нормированного веса Акаике (w) (normalized 
Akaike weight) [40, 44, 50].

РЕЗУЛЬТАТЫ

В ходе изучения мухоловки-пеструшки в За-
падной Сибири в естественном местообитании 
наблюдали два периода динамики ее численно-
сти – относительно стабильной численности и ее 
падения [2]. Результаты расчетов основных демо-
графических параметров изучаемой популяции для 
каждого из этих периодов приведены в табл. 1. Таб- 
лица содержит демографические характеристики 
возрастных классов, сильнее всего влияющих на 
изменения конечной скорости роста популяции [2].

Максимальные изменения динамики численно-
сти между разными периодами отмечены для воз-
растной выживаемости особей, при этом сильнее 
большинства остальных показателей изменялись 
истинная и видимая выживаемости слетков (см. 
табл. 1). Видимая выживаемость самок рассмо-
тренных возрастов менялась без какой-либо четкой 
тенденции между периодами: в возрасте 1 и 3 года 
она была меньше в период падения численности, 
а в возрасте 2 года – в период стабильной чис-
ленности. Выживаемость половозрелых самцов 
изменялась в меньшей степени (меньше удельное 
отклонение для этих параметров) по сравнению 
с показателями выживаемости половозрелых са-
мок. Все возрастные показатели видимой выживае- 
мости у самцов были несколько больше в период 
падения численности популяции.

Изменения вероятности отлова по возрастам, 
которые фактически характеризуют долю птиц 
данного возраста, вошедших в репродуктивную 
часть популяции, аналогичны вариации видимой 
выживаемости половозрелых птиц: нет однона-
правленных изменений между периодами, 95%-ные 
доверительные интервалы возрастных оценок для 
разных периодов фактически полностью перекрыва-
ются. Кроме того, удельное отклонение вероятности 
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отлова является одним из самых низких среди всех 
рассмотренных характеристик (см. табл. 1).

Моделирование в MARK показало, что рас-
сматриваемые периоды динамики численности 
популяций достоверно различаются по показателям 
видимой выживаемости птиц и их вероятностям 
отлова в репродуктивной части популяции (При-

ложение, табл. S1). Например, различия в скоррек-
тированных информационных критериях Акаике 
(DAICc) между лучшими моделями (учитывают 
изменения в видимой выживаемости и вероятности 
отлова особей разного возраста, пола и периода 
динамики численности, включая взаимодействия; 
Приложение, табл. S1, строки 1 и 2), и моделью, в ко-
торой период динамики численности не учитывался 

ОЦЕНКА ДЕМОГРАФИЧЕСКИХ ПАРАМЕТРОВ...

Таблица 1. Демографические параметры группировки мухоловки-пеструшки, гнездящейся в естественном местообитании, 
в разные периоды динамики численности западно-сибирской популяции

Характеристика Возраст x, 
лет Пол Постоянная численность  

(2001–2008 гг.)

Снижающаяся 
численность  

(2009–2018 гг.)

Удельное 
отклонение,%

λ' 1.019 [0.83, 1.251] 0.907 [0.787, 1.045] 11.6

Истинная 
выживаемость  

слетков, φ'0

0(p=1)

♀ 0.204 0.106 63.7

♂ 0.208 0.128 47.5

0(p≠1)

♀ 0.355 0.179 65.8

♂ 0.353 0.205 52.9

Видимая 
выживаемость, φx

0
♀ 0.120 [0.106, 0.136] 0.098 [0.082, 0.116] 20.2

♂ 0.145 [0.129, 0.162] 0.104 [0.090, 0.120] 32.9

1
♀ 0.563 [0.476, 0.646] 0.487 [0.393, 0.582] 14.5

♂ 0.529 [0.448, 0.608] 0.556 [0.468, 0.641] 5.0

2
♀ 0.453 [0.379, 0.530] 0.501 [0.399, 0.603] 10.1

♂ 0.448 [0.361, 0.538] 0.457 [0.375, 0.542] 2.0

3
♀ 0.454 [0.335, 0.578] 0.321 [0.207, 0.461] 34.3

♂ 0.350 [0.252, 0.463] 0.436 [0.319, 0.561] 21.9

Вероятность отлова, 
px

1
♀ 0.412 [0.355, 0.471] 0.382 [0.315, 0.454] 7.6

♂ 0.479 [0.419, 0.540] 0.446 [0.383, 0.511] 7.1

2
♀ 0.699 [0.616, 0.770] 0.690 [0.593, 0.773] 1.3

♂ 0.697 [0.610, 0.772] 0.726 [0.636, 0.800] 4.1

3
♀ 0.847 [0.732, 0.919] 0.844 [0.675, 0.933] 0.4

♂ 0.778 [0.634, 0.876] 0.833 [0.701, 0.914] 6.8

Плодовитость, fx

1
♀ 2.59 [2.46, 2.70]** 2.30 [2.14, 2.44]** 12.0

♂ 2.84 [2.74, 2.95]* 2.72 [2.61, 2.82]* 4.4

2
♀ 2.77 [2.63, 2.89] 2.79 [2.62, 2.92] 0.8

♂ 2.86 [2.71, 2.98]* 3.08 [2.97, 3.20]* 7.5

3
♀ 2.78 [2.60, 2.94] 2.90 [2.68, 3.06] 4.3

♂ 2.85 [2.67, 3.02] 3.01 [2.82, 3.18] 5.4

Примечание. В  квадратных скобках указан 95%-ный доверительный интервал. Истинная выживаемость слетков (φ'0) 
рассчитана как с учетом наблюдавшейся вероятности отлова особей (φ'0(p≠1); 1 – px особей данного возраста не принимают 
участия в размножении), так и для ситуации, как если бы все особи в данном возрасте могли размножаться (φ'0(p=1); 1 – px = 0, 
неразмножающихся особей нет). Звездочками обозначены уровни значимости различий: ** (для самок f1) p = 0.00064 (p = 0.0019 
после коррекции на множественные сравнения), * (для самцов f1) – p = 0.046 (p = 0.069 после коррекции на множественные 
сравнения); (для самцов f2) – p = 0.033 (p = 0.069 после коррекции на множественные сравнения).
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(Приложение, табл. S1, строка 28), составляют 28.45 
и 28.57 соответственно. Это означает, что вероят-
ность реализации второй модели по сравнению 
с первыми для данного набора данных фактически 
равна нулю (Приложение, табл. S1) [44, 51].

Средние значения числа слетков у самцов всех 
рассмотренных возрастов и самок старше одного 
года мало различаются между разными периодами 
динамики численности популяции (см. табл. 1). 
Лишь плодовитость самок-первогодок статисти-
чески достоверно снижалась в период падения 
численности популяции.

ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ чувствительности и эластичности 
проекционных матриц популяции показал, что 
наиболее важными демографическими параме-
трами, оказывающими наибольшее влияние на 
конечную скорость роста популяции, являются 
оценки видимой выживаемости слетков и особей 
в возрасте до 2 лет. Выживаемость и плодови-
тость особей старше 4 лет очень мало влияют на 
динамику численности популяции [2]. В иссле-
довании, в котором моделировали динамику чис-
ленности семи популяций мухоловки-пеструшки 
в Великобритании, изменения в краткосрочных 
и долгосрочных темпах роста популяций также 
объясняли вариациями ежегодной выживаемо-
сти особей и их дисперсией [28]. В целом оценки 
видимой выживаемости половозрелых птиц (φ1, 
φ2 и φ3) неоднонаправленно изменялись между 
разными периодами, а их 95%-ные доверительные 
интервалы сильно перекрываются, в отличие от 
оценок выживаемости слетков.

В разных частях ареала мухоловки-пеструшки 
было показано, что доля птиц, не принимающих 
участия в размножении, остается примерно оди-
наковой как при относительно высокой, так и при 
низкой плотности гнездования популяции [52–54]. 
По-видимому, наблюдавшиеся в нашем исследова-
нии колебания численности вида в естественном 
местообитании все еще недостаточны для того, 
чтобы повлиять на соотношение гнездящихся и не- 
гнездящихся птиц. Причины того, что в популяции 
часть птиц не принимает участия в размножении 
при наличии свободных мест для гнездования, 
не ясны [54]. Величина репродуктивного резерва 
в популяциях мухоловки-пеструшки может быть 
действительно впечатляющей: только среди пер-
вогодок в размножении могут не принимать уча-
стия 51–91% самцов и 44–74% самок [53, 54].

В европейских популяциях мухоловки-пеструш-
ки для поддержания относительно стабильной 
численности популяции, по разным оценкам, 
должно выживать от 23 до 29% слетков [24, 52]. 
Считается, что для мелких воробьиных птиц в це-
лом выживаемость неполовозрелых особей от 25 до 
30% может обеспечивать устойчивое поддержание 
численности популяции [5].

По-видимому, основной вклад в то, что моде-
лирование в MARK демонстрирует достоверные 
различия по показателям видимой выживаемости 
птиц и их вероятностям отлова в репродуктивной 
части популяции (см. Приложение 1 , табл. S1), 
вносит выживаемость слетков (см. табл. 1).

Сопоставимые с нашими данные по возрастной 
плодовитости птиц в разные периоды динамики 
численности популяции мухоловки-пеструшки 
нам не известны. Обширные данные по средним 
значениям числа слетков у птиц разного воз-
раста из других частей ареала показывают, что 
пары с самками-первогодками чаще отличаются 
меньшими выводками [25, 55]. В целом для му-
холовки-пеструшки характерна очень высокая 
успешность гнездования в искусственных укры-
тиях для гнезд и стабильность в средних значениях 
плодовитости популяций в пределах ее обширного 
ареала [2, 25, 29, 30].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Оценки демографических параметров пока-
зывают, что исследуемая популяция мухолов-
ки-пеструшки обладает высокой устойчивостью. 
Важнейшим параметром, сильнее всего влия-
ющим на конечную скорость роста популяции, 
является выживаемость слетков. Следовательно, 
жизнеспособность изучаемой группировки му-
холовки-пеструшки определяется прежде всего 
выживаемостью неполовозрелых птиц. Ее значе-
ние на уровне ~20% может поддерживать числен-
ность популяции, если все птицы будут принимать 
участие в размножении, а их успех гнездования 
будет сохраняться на очень высоком уровне. Не-
участие в размножении части особей и снижение 
репродуктивного успеха должно быть скомпен-
сировано выживаемостью неполовозрелых птиц. 
При высоком успехе гнездования выживаемость 
слетков выше ~20% формирует избыток особей, 
которые не принимают участия в размножении. 
При наблюдавшемся числе негнездящихся птиц 
в естественном местообитании выживаемость 
неполовозрелых птиц в самоподдерживающейся 
группировке должна быть на уровне ~ 30%.
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По нашему мнению, полученные оценки выжи-
ваемости, плодовитости и вероятности отлова птиц 
в популяции мухоловки-пеструшки в разные пери-
оды динамики ее численности, а также использова-
ние проекционных матриц популяции для расчета 
истинной выживаемости слетков и прогнозирования 
динамики численности популяции позволят в буду-
щем сделать обоснованный вывод об устойчивости 
различных популяций данного вида, обитающих 
в том числе в урбанизированных и подверженных 
техногенному влиянию местообитаниях.
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ESTIMATION OF DEMOGRAPHICS OF SELF-SUSTAINING GROUPS 
OF PIED FLYCATCHER FICEDULA HYPOLEUCA (PASSERIFORMES: 

MUSCIPAPIDAE) TAKING INTO ACCOUNT THE LONG-TERM DYNAMICS 
OF THE POPULATION BREEDING IN THE TOMSK OBLAST 

(WESTERN SIBERIA)
V. G. Grinkova, b, *, and H. Sternbergc

aMoscow State University. M.V. Lomonosova, 119234 Moscow, Russia
 bBiological Institute of Tomsk State University, 634050 Tomsk, Russia 

cWorking Group for Ornithological Population Research Braunschweig, 38104 Braunschweig, Germany
*e-mail: v.grinkov@gmail.com

Abstract – We present the main demographic parameters of the Western Siberian pied flycatcher population, nesting 
in natural habitats, at different stages of population dynamics. The average values, range, boundaries, and direction of 
changes in the survival of sexually mature individuals, fecundity, and the encounter probability at different ages were 
analyzed. Using matrix models of population structure and population dynamics, an estimate of the true survival rate 
of fledglings is given. The range of values of demographic parameters that characterize viable groups of the studied bird 
species is indicated.

Keywords: pied flycatcher, Ficedula hypoleuca, population status, periods of population dynamics, demographic 
parameters, true survival of fledglings, matrix model, Western Siberia
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Анализировали распространение трематоды Paracoenogonimus ovatus и ее первых промежуточных хозяев – жи-
вородок Viviparus viviparus и V. contectus – в Обь-Иртышском бассейне. До 90-х гг. XX в. распространение P. ovatus 
в этом регионе связывали с местами обитания V. contectus, который считается аборигенным видом в Западной 
Сибири. С середины 1990-х гг. в бассейне Оби начал распространяться европейский вид V. viviparus. До этого 
был известен всего один очаг заражения P. ovatus, ассоциированный с нахождением V. viviparus в Нижнем Ир-
тыше. В настоящей работе описывается еще один такой очаг в р. Туре в районе г. Тюмени. У рыб из р. Туры 
отмечены в целом высокие экстенсивность и интенсивность инвазии. Прогнозируется дальнейшее расширение 
ареала P.  ovatus, связанное с экспансией V. viviparus. 
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Среди паразитических видов-вселенцев тре-
матоды представлены значительно меньшим 
числом примеров вселения, чем моногенеи, це-
стоды, нематоды или ракообразные, имеющие 
жизненный цикл без промежуточных хозяев или 
с одним промежуточным хозяином. Это связа-
но с тем, что у трематод, как правило, сложный 
триксенный жизненный цикл, обязательным зве-
ном в котором является моллюск. Натурализа-
ция трематоды-вселенца в новоприобретенном 
ареале возможна только после натурализации 
здесь моллюска-хозяина или при наличии под-
ходящего моллюска из числа аборигенных видов. 
Поясним это на нескольких примерах. Трематода 
Amurotrema dombrovskajae Achmerow, 1959 была за-
везена в дельту Волги из бассейна Амура и смогла 
натурализоваться там благодаря тому, что нашла 
подходящего моллюска-хозяина [1, 2]. Расселение 
Aspidogaster limacoides Diesing, 1834 по водохрани-
лищам волжского каскада шло вслед за расселе-
нием его хозяина – моллюска Dreissena polymorpha 
(Pallas, 1771), но с отставанием в несколько лет [3]. 
Трематоду Apophallus müehlingi (Jägerskiöld, 1899) 
Lühe, 1909 давно отмечали у птиц Рыбинского 
водохранилища, которая заражала их в местах зи-
мовки [4], но смогла натурализоваться здесь только 

после появления в водохранилище гастроподы 
Lithoglyphus naticoides (C. Pfieffer, 1828) – ее первого 
промежуточного хозяина [5, 6].

Для трематоды Paracoenogonimus ovatus харак-
терен триксенный жизненный цикл. Первым 
промежуточным хозяином для нее служат только 
моллюски рода Viviparus (живородки), вторым – 
различные рыбы, окончательный хозяин – хищ-
ные и рыбоядные птицы, а также некоторые мле-
копитающие (домашняя кошка, волк, лисица, 
енотовидная собака) [7–9]. В тех водоемах, где 
обитают моллюски рода Viviparus, встречаемость 
и интенсивность инвазии рыб метацеркариями 
этой трематоды бывают очень высокими – до 
нескольких тысяч экземпляров на рыбу [7, 10]. 
Таким образом, P. ovatus – это узкоспецифичный 
паразит моллюсков рода Viviparus (V. viviparus L., 
1758 и V. contectus Millet, 1813), а зараженность рыб 
его личинками служит надежным индикатором 
присутствия живородок в данном водоеме.

У малакологов нет единого мнения по пово-
ду границы и структуры восточной части ареала 
моллюсков рода Viviparus в Западной Сибири [11, 
12]. Аборигенным для Западной Сибири видом 
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с начала XX в. считается живородка V. contectus, 
которая известна из русла и поймы Средней Оби 
и ее притоков рек Шегарка, Парабель, Васюган 
[13], Копыловская Кеть [14]. Этот вид известен 
также из нескольких местообитаний в бассейне 
Нижнего Иртыша примерно с середины XX в. – 
реки Нерда и Пышма, оз. Шапкуль, Тюменская 
обл. [15, 16], озера Ананьевское и Кривое, Омская 
обл. [17, 18]. Присутствие живородки V. contectus 
в водоемах Средней Оби и Нижнего Иртыша соз-
давало предпосылки для обитания здесь трематоды 
P. ovatus. Однако первое обнаружение P. ovatus у рыб 
в Обь-Иртышском бассейне относится к 1970-м 
годам [19–21]. Более ранние исследования пара- 
зитофауны рыб в Обь-Иртышском бассейне не 
выявили присутствия этого паразита [22–25].

На рубеже XX и XXI вв. в Обь-Иртышском бас-
сейне появился V. viviparus в нескольких значи-
тельно удаленных друг от друга местах [12, 26, 27]. 
Появление второго вида моллюсков – промежуточ-
ного хозяина Paracoenogonimus ovatus – могло спо-
собствовать расширению ареала этой трематоды.

Цель данной работы – выявить присутствие 
и установить зараженность рыб в р. Туре мета-
церкариями трематоды P. ovatus спустя пример-
но 10 лет с момента появления здесь популяции 
моллюска-вселенца V. viviparus, а также оценить 
перспективы расширения ареала этой трематоды 
в бассейнах Верхней и Средней Оби на основе 
литературных данных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Молодь рыб была поймана мелкоячеистым не-
водом в р. Туре в августе 2023 г. в районе г. Тюмени 
в двух точках: в центре города у моста на ул. Проф- 
союзной (57°16’ с. ш., 65°57’ в. д.) и ниже города у пос. 
Антипино (57°07’ с. ш., 65°45’ в. д.). Всего иссле-
довано 39 рыб 7 видов: судак, щука, ерш, плотва, 
язь, уклейка, лещ. У рыб измерена стандартная 
длина тела. Поскольку исследовали молодь рыб, 
метацеркарий подсчитывали во всей скелетной 
мускулатуре. При определении зараженности рыб 
рассчитывали экстенсивность инвазии рыб (ЭИ,%), 
индекс обилия (ИО, экз.), интенсивность инвазии 
(ИИ, мин. – макс.). Фотографии живых личинок 
трематод сделаны с помощью камеры Olympus LC30.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Метацеркариями Paracoenogonimus ovatus 
(рис.  1) были заражены все исследованные виды 
рыб из р. Туры (табл. 1). Самые высокие экстенсив-
ность и интенсивность инвазии отмечены у плотвы 
и щуки, за ними следует лещ. Остальные виды за-
ражены слабее. Хищные рыбы (щука, судак) также 
входят в число хозяев P. ovatus. Таким образом, в р. 
Туре в районе г. Тюмени сформировался новый для 
Обь-Иртышского бассейна очаг обитания трема-
тоды P. ovatus (рис. 2.)

Количественные показатели инвазии молоди 
рыб P. ovatus в р. Туре в целом свидетельствуют 

РАСШИРЕНИЕ АРЕАЛА ТРЕМАТОДЫ PARACOENOGONIMUS OVATUS...

Рис. 1. Метацеркарии трематоды Paracoenogonimus ovatus в мышцах плотвы (а) и щуки (б) из р. Туры.
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об их высокой зараженности. Были заражены все 
исследованные виды рыб (см. табл. 1), тогда как 
в р. Иртыш в районе г. Тобольска P. ovatus был 
найден только у язя и отсутствовал у леща, плотвы 
и щуки [28–31]. В Средней Оби из трех видов рыб 
(язь, плотва, лещ) P. ovatus встречался у одного [32, 
33]. В различных пунктах на реках Тобол и Иртыш 
количественные показатели зараженности рыб 
были значительно ниже, чем в р. Туре [30, 32, 33]. 
Возможно, что высокая зараженность рыб в р. Туре 
связана с низким уровнем воды в реке, сохраняю-
щимся на протяжении ряда лет, и высокой числен-
ностью живородок. Оба эти фактора повышают 
вероятность контакта личинок трематоды с ры-
бами. В бассейне р. Васюган, где P.  ovatus встре-
чался в самой р. Васюган, ее притоках и озерах, 
зараженность рыб сопоставима с таковой в р. Туре, 
а индивидуальная интенсивность инвазии плотвы 
и язя в некоторых водоемах бассейна достигала 
нескольких сотен экземпляров [34].

Причиной появления очага P. ovatus в р. Туре, 
видимо, стали вселение и натурализация речной 
живородки Viviparus viviparus. Этот вид впервые 
обнаружен здесь в 2015 г. в черте г. Тюмени [27]. 
Моллюски V. viviparus в изобилии отмечались 
и нами на участках сбора молоди рыб. О нахож-
дении в Туре другого вида живородок, V. contectus, 
данных нет.

Впервые в Обь-Иртышском бассейне Paracoe-
nogonimus ovatus был обнаружен в Средней Оби 
(бассейн р. Васюган) в период с 1968 по 1973 г. 
у 8  видов рыб в русле реки, материковых и пой-
менных озерах [34]. Широкий спектр рыб-хозяев 
и водоемов, в которых обнаружен этот вид, высокие 
показатели зараженности рыб свидетельствуют 
о том, что P. ovatus давно существует в этом районе. 
Здесь же обитают живородки Viviparus сontectus [13]. 
В другом притоке Средней Оби (р. Томь) P. ovatus 
у рыб не встречался [35]. Он впервые был найден 
здесь у ельца в 1978 г. [36]. В дальнейшем в этой 
реке наблюдался постепенный рост встречаемости 

личинок P. ovatus у ельца: 7.1% – 1978 г., 17.9% – 
2000 г., 38.8% – 2003 г. [21].

В бассейне Нижнего Иртыша из 44 исследованных 
озер были известны две находки Paracoenogonimus 
ovatus – у золотого и серебряного карасей из оз. Шап-
куль и Кучак в таежно-болотной зоне Тюменской 
обл. [21, 37]. Авторы отмечают, что во всех озерах 
вода слабо- или среднеминерализованная, озера 
заморного типа. Отсюда следует, что не во всех озе-
рах условия подходят для обитания Viviparus contectus 
и соответственно трематоды P. ovatus, и оба эти вида 
встречаются локально. Это подтверждают данные ма-
лакологов [17, 18, 38]. Исследования рыбоядных птиц 
как окончательных хозяев P. ovatus проводили только 
в Барабинской и Кулундинской степях  [39–41]. Из 
большого числа исследованных видов птиц P.  ovatus 
был найден у болотного луня Circus aeruginosus L., 
1758 [39], что говорит о редкости этой трематоды 
в озерных экосистемах.

После вселения живородки Viviparus viviparus в при-
токи Нижнего Иртыша [12, 27] Paracoenogonimus 
ovatus был найден у рыб (плотва, язь, лещ) в ре-
ках Алабуга, Тура, Тобол, Иртыш [31, 42–44]. 
Встречаемость паразита была низкая и не все из 
исследованных рыб были заражены. В р. Тобол 
P. ovatus найден у язя, но отсутствовал у плотвы, 
леща и щуки [28–30]. Узкий круг рыб-хозяев и низ-
кие показатели зараженности рыб свидетельствуют 
о том, что в этой части бассейна Иртыша P. ovatus 
появился недавно, а популяции V. viviparus, как 
правило, еще малочисленны.

В Средней Оби зона распространения абориген-
ной популяции Viviparus contectus и Paracoenogonimus 
ovatus простирается примерно от г. Томска до г. Не-
фтеюганска и охватывает в основном левобереж-
ные притоки [13, 32, 34, 45]. Самой северной точкой 
обнаружения P. ovatus у рыб является пос.  Сытоми-
но Сургутского района ХМАО [32, 33]. Северо-за-
паднее этой точки P. ovatus у рыб отсутствует [33]. 
Однако в промежутке от пос. Сытомино до таких 

Таблица 1. Размеры рыб и параметры зараженности метацеркариями Paracoenogonimus ovatus в р. Туре

Вид рыбы Кол-во
рыб

Длина тела, см
(Lst ± SD)

ЭИ,% ИО,
экз.

ИИ,
экз.

Плотва 10 9.5 ± 0.31 100 70.1 16–118
Ерш 10 6.8 ± 0.79 20 0.7 2–5
Язь 6 6.7 ± 0.37 16.7 0.33 2

Уклейка 5 11.7 ± 0.55 60 2 2–6
Лещ 5 10 ± 0.72 80 18.8 10–49

Щука 2 30; 35 100 404 96–712
Судак 1 12.5 – – 20
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крупных притоков Оби, как р. Большой Юган (лево-
бережный) и р. Чулым (правобережный), отсутствуют 
как живородки [46, 47], так и P. ovatus [48].

В Верхней Оби метацеркарии Paracoenogonimus 
ovatus найдены у язя, плотвы и леща в русле реки 
и протоках Малышевская, Нижняя Заломная, 

Рис. 2. Карта-схема мест находок трематоды Paracoenogonimus ovatus и моллюсков рода Viviparus в Обь-Иртышском 
бассейне: треугольники – места находок моллюсков V. viviparus; кружки – места находок моллюсков V. contectus; 
квадраты – места находок трематоды P. ovatus у рыб: 1 – г. Тюмень (данные авторов); 2 – р. Иртыш, пос. Горнослинкино 
[42, 43]; 3 – р. Тобол, г. Тобольск [31]; 4 – р. Алабуга, с. Гагарье [44]; 5 – оз. Шапкуль, оз. Кучак [20, 37]; 6 – р. Обь, 
п. Сытомино [32, 33]; 7 – бассейн р. Васюган (р. Васюган, оз. Тух-Эмтор, Дурное, Шароварное, Боровое, Двуозерное, 
Ершовое, Дорожный Чвор, Карасевое, Старица) [34]; 8 – р. Томь, пос. Кафтанчиково [21]; 9 – р. Тугояковка [21]; 
10 – р. Басандайка [21]; 11 – р. Обь в границах Каменского и Шелаболихинского районов Алтайского края [49]; 
12 – оз. Кротово [19].
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Степная, Соплякова, Хариха, Хазова в границах 
Каменского и Шелаболихинского районов Алтай-
ского края [49]. Точные места поимки зараженных 
рыб в публикации не указаны. Можно было бы 
предположить, что рыбы, зараженные P.  ovatus, 
проникли сюда из расположенного ниже по течению 
Новосибирского водохранилища, где численность 
живородки Viviparus viviparus очень высокая [50, 51]. 
Однако в самом водохранилище, что удивительно, 
P. ovatus у рыб отсутствует [52, 53], что связано, на 
наш взгляд, с недостаточной изученностью пара- 
зитофауны рыб этого большого водоема.

В многочисленных озерах степной и лесо-
степной зон Обь-Иртышского бассейна Para-
coenogonimus ovatus не обнаружен [24, 25, 54]. В этой 
связи особый интерес вызывает находка P. ovatus 
у карася (1.5%, 1 экз.) в оз. Кротовая Ляга (бас-
сейн р. Карасук) [55]. В этом и ближайших озерах 
живородки не обнаружены [56], но в изобилии 
встречаются моллюски рода Bithynia. В пойме 
р. Оби была найдена Bithynia tentaculata L., 1758, 
выделяющая церкарий P. ovatus [57]. Церкариями 
в опыте были заражены мальки рыб, у которых 
сформировались типичные метацеркарии P. ovatus. 
Это единственный зарегистрированный случай, 
когда для трематоды P. ovatus роль первого про-
межуточного хозяина выполняет моллюск рода 
Bithynia. Возможно, что в некоторых степных озерах 
Обь-Иртышского междуречья, где отсутствуют 
живородки, небольшие очаги P. ovatus поддержи-
ваются моллюсками-битиниями.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

По имеющимся на сегодня данным аборигенный 
ареал трематоды Paracoenogonimus ovatus, связанный 
с моллюском Viviparus contectus, занимает только некото-
рые участки Средней и Верхней Оби (рис. 2), сплошного 
распространения в русле и пойме Оби, по-видимому, нет.

Изолированные аборигенные популяции P.  ova-
tus, связанные с моллюском V. contectus, существуют 
в отдельных озерах Тюменской области. В рус-
ле Иртыша и его притоках формируется новый 
участок ареала трематоды P. ovatus, связанный 
с моллюском-вселенцем Viviparus viviparus. Его 
недавнее возникновение подтверждается низкими 
количественными показателями зараженности 
рыб. Этот новый участок ареала имеет тенденцию 
расширения вниз по течению Иртыша до слияния 
с Обью. Следует признать, что для такого обшир-
ного региона, как Обь-Иртышский бассейн с бес-
численными реками и озерами, имеется слишком 
мало информации о распространении живородок 

и трематоды Paracoenogonimus ovatus. Действитель-
ный ареал этих видов может быть значительно 
шире, чем представляется сейчас, учитывая высо-
кий инвазионный потенциал Viviparus viviparus [58].
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EXPANSION OF THE AREA OF THE TREMATODES 
PARACOENOGONIMUS OVATUS (KATSURADA, 1914) 

IN WESTERN SIBERIA
A. E. Zhokhova, b, * and A. V. Kozharaa, b

a AquaBioSafe Laboratory, Tyumen State University, Russia 625003 Tyumen
b Institute of Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,

Russia 152742 Yaroslavl region, Nekouzsky district, pos. Borok
*e-mail: zhokhov@ibiw.ru

Abstract – The distribution of trematodes Paracoenogonimus ovatus and its first intermediate hosts, viviparous Viviparus 
viviparus and V. contectus in the Ob–Irtysh basin were analyzed. Until the 1990s the spreading of P. ovatus in this region 
was associated with habitats of V. contectus, which is considered a native species in Western Siberia. Since the mid-1990s 
European species V. viviparus began to spread in the Ob basin. Before this, only one source of infection with P. ovatus 
was known associated with finding V. viviparus in the Lower Irtysh. This paper describes another such outbreak in the 
Tura River near the city of Tyumen. In fish from the Tura River, a generally high extent and intensity of invasion were 
noted. Further expansion of the range is predicted P. ovatus associated with expansion V. viviparus.

Keywords: fish parasites, shellfish, Viviparus, Western Siberia, bioinvasions
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Животные донной фауны имеют широкий 
спектр экологических особенностей, достаточ-
но крупные размеры, значительную продолжи-
тельность жизни, что способствует аккумуля-
ции ими загрязняющих веществ, и приурочены 
к конкретным местообитаниям. В результате 
воздействия антропогенной нагрузки на водные 
экосистемы могут происходить изменения каче-
ственных и количественных показателей макро-
зообентосных сообществ [1, 2]. Поэтому зообен-
тос – одна из групп организмов, используемых 
как биологические индикаторы при оценке каче-
ства воды [3]. Организмы зообентоса – удобный 
объект для мониторинга пресноводных экосис- 
тем [4]. Также зообентос – важный компонент 
кормовой базы бентосоядных рыб, и по уровню 
его развития можно судить о потенциальной ры-
бопродуктивности водоемов [5].

Макрозообентос озер Соловецкого архипела-
га изучен неполно. Первые сведения о видовом 
составе донных сообществ в озерах Соловецких 
островов были получены А.А. Захваткиным [6–
8]. Исследования зообентоса проводили как ком-
плексно, так и выборочно для отдельных групп 
донных животных. Результаты комплексных ис-
следований зообентоса в 60-х годах прошлого 
столетия приведены в работе Г.Е. Новосельцева 
и В.И.  Попченко [9]. Позднее были выявлены 
и исследованы островные эффекты в формиро-
вании бентосных сообществ озер Соловецких 

островов [10]. О фауне моллюсков отдельно под-
готовлена обобщающая сводка [11]. По резуль-
татам исследований 2005  г. опубликован цикл 
работ, в которых проанализированы видовой 
состав и количественная структура локальных 
фаун моллюсков в озерах Большого Соловецкого 
острова [12–16].

Цель настоящей работы – сравнительный 
анализ макрозообентоса двух озер, испытываю-
щих сходную антропогенную нагрузку и распола-
гающихся на островной территории Соловецкого 
архипелага и материковой части бассейна р.  Се-
верная Двина Архангельской области. Макрозоо- 
бентосные сообщества озер Банное и  Холмов-
ское изучены впервые.

Исследования выполнены летом 2022 г. на од-
ном разрезе в оз. Банное и на четырех разрезах 
в оз.  Холмовское. Отобрали и проанализировали 
14 проб. Сбор и камеральную обработку материа-
лов осуществляли в соответствии со стандарт-
ными методами [17]. Пробы грунта промывали 
через мельничный газ №  23 с длиной стороны 
ячейки 0.333 мм. Организмы зообентоса фикси-
ровали 4%-ным раствором формальдегида, ней-
трализованным тетраборатом натрия (для боль-
шей сохранности донных организмов, имеющих 
кальциевые скелетные элементы) в пресной 
воде. Для таксономического определения ис-
пользовали микроскопы МБС-12 и ADF U300, 
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взвешивание каждой группы организмов проводи-
ли на электронных весах AND GR-200 с точностью 
до 0.0001 г. При определении донных животных ис-
пользовали общепринятые идентификаторы [18–
20]. Класс качества вод определяли по [21].

Озеро Банное расположено на территории 
поселка Соловецкий. Водоем относится к кате-
гории очень малых озер, имеет высокую проточ-
ность. Прозрачность воды менее 1 м. На берегу 
ранее располагались предприятие по переработ-
ке кож и банное хозяйство. В настоящее время на 
берегу озера ведется активная рекреационная дея- 
тельность. Отбор проб был привязан к разным 
биотопам: ст. № 1 – глубокая часть озера с глуби-
ной 2.3  м, дно илистое с большим количеством 
мягкой водной растительности; ст. № 2 – глуби-
на 1.7 м, совершенно другой биотоп, характери-
зующийся песчано-илистым грунтом, чистый от 
растительности, место проточное.

Озеро Холмовское – пресноводный водоем, 
расположенный в южной части Приморского райо-
на Архангельской области. Площадь озера 10.6 км2, 
длина – 8 км, наибольшая ширина – 1.5 км [22]. На 
берегах озера расположена деревня Холм. В озере 
расположено садковое хозяйство по разведению 
форели, что является источником поступления 
органических веществ в воду. Отбор проб произво-
дился на 4 разрезах в  разных частях озера.

Озеро Банное. В озере по численности пре-
обладали олигохеты в количестве 820  экз/м2 
(60.3%), личинки хирономид – 320 экз/м2 (23.5%) 
и двустворчатые моллюски – 160 экз/м2 (11.8%). 
Единично были отмечены личинки ручейников и 
мокрецов – 40 экз/м2 (2.9%) и 20 экз/м2 (1.5%) со-
ответственно. В биомассе доминировали личин-
ки хирономид 12.1 г/м2 (83.8%); субдоминантами 
были олигохеты 1.6  г/м2 (11.3%). Меньше было 
личинок мокрецов 0.1 г/м2 (0.4%), ручейников  – 
0.4  г/м2 (2.6%) и двустворчатых моллюсков   – 
0.3 г/м2 (1.9%) (табл. 1).

Средние показатели зообентоса по численно-
сти составили 1360 экз/м2, по биомассе – 14.45 г/м2 

(табл.  2). По уровню развития кормовой базы 
этот водоем может быть отнесен к категории вы-
сококормных для рыб-бентофагов [23], имею- 
щих хорошие кормовые биотопы для бентосояд-
ных рыб.

Озеро Холмовское. В озере доминировали 
личинки хирономид, составлявшие 303  экз/м2 

(61.5%) от общей численности. Меньше было 
олигохет – 125  экз/м2 (25.4%), двустворчатых 
(47  экз/м2, или 9.6%) и брюхоногих (17  экз/м2, 

или 3.5%) моллюсков. По биомассе (3.2  г/м2, 
77.9%) основная часть приходилось на личинок хи-
рономид, доля двустворчатых моллюсков составила 
0.33 г/м2 (8.0%), брюхоногих моллюсков – 0.32 г/м2 
(7.8%), олигохет – 0.26 г/м2 (6.3%).

Средние значения для всей обследованной ак-
ватории оз.  Холмовское составили по численно-
сти 492 экз/м2, по биомассе – 4.11 г/м2. В соответ-
ствии с рыбохозяйственной классификацией [24] 
оз. Холмовское можно отнести к категории сред-
некормных водоемов для рыб-бентофагов.

Качество вод. По значениям индекса Гуд-
найт-Уотлея (ОИ), который используется для 
определения загрязнения водоема органически-
ми веществами, воды оз.  Банное в его глубоко-
водной части можно отнести к категории грязных 
с  IV классом качества вод по РД, воды в мелковод- 
ной сточной части – к условно чистым (I класс 
качества вод). В оз.  Холмовское максимальные 
значения индекса отмечены вблизи садкового 
форелевого хозяйства, минимальные – в кутовой 
части озера. В целом оз. Холмовское на момент 
исследования относилось к условно чистым во-
дам с I классом качества вод по РД.

Среднее значение биотического индекса Ву-
дивисса (BI) для оз. Банное составило 4.00 ± 2.00, 
что соответствует альфа-мезосапробным водое-
мам и характеризует воды как умеренно загряз-
ненные, для оз.  Холмовское – олигосапробный 
водоем с чистыми водами [26]. Низкие значения 
индекса Шеннона в оз.  Банное указывают на 
бедное видовое разнообразие мак- розообенто-
са, в оз. Холмовское – на умеренное.

Таким образом, исследования макрозообен-
тосных сообществ показали, что озера характе-
ризуются относительно низким таксономиче-
ским богатством, количественные показатели 
имеют широкий диапазон, что свидетельству-
ет о высокой микромозаичной изменчивости. 
Воды оз. Банное в период проведения исследо-
вания можно отнести к умеренно загрязненным, 
оз.  Холмовское – к условно чистым.

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Исследование в оз. Холмовское выполне-
но в рамках государственного задания по теме 

СОСТОЯНИЕ ЗООБЕНТОСНЫХ СООБЩЕСТВ ОЗЕР БАННОЕ...
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Таблица 2. Количественные показатели макрозообентоса озер и характеристика экологического состояния водной 
экосистемы по донным организмам (приведены средние значения показателей, а также ошибка средней арифметической)

Показатели
Озеро

Банное Холмовское
Число таксонов 5 ± 2 8 ± 3
Численность (N), экз/м2 1360 ± 640 492 ± 216
Биомасса (B), г/м2 14.45 ± 3.48 4.13 ± 0.84
Биотический индекс Вудивисса (BI) 4.00 ± 2.00 5.50 ± 2.50
Олигохетный индекс Гуднайт–Уотлея (ОИ) 41.00 29.11 ± 5.30
Индекс Шеннона (HN), бит/экз. 1.27 ± 0.21 2.26 ± 0.26
Индекс Шеннона (HB), бит/г 0.77 ± 0.54 1.30 ± 0.51

Таблица 1. Таксономический состав макрозообентоса озер и процентное соотношение его основных групп 

Таксон
Оз. Банное Оз. Холмовское 

Численность, 
экз/м2

Биомасса, 
г/м2

Численность, 
экз/м2

Биомасса, 
г/м2

Тип Annelida
Класс Clitellata

Oligochaeta 60.3 11.3 25.5 6.3
Limnodrilus hoffmeisteri (Claparède, 1862) – – 1.9 1.0
Potamothrix hammoniensis (Michaelsen, 1901) – – 16.1 3.6
Potamothrix moldaviensis 
(Vejdovsky and Mrazek, 1902)

– – 3.9 0.4

Spirosperma ferox (Eisen, 1879) – – 0.8 0.2
Tubifex tubifex (O. F. Müller, 1774) 60.3 11.3 2.8 1.2

Класс Insecta
Diptera 25.0 84.2 61.6 77.8
Chironomus f. l. plumosus (lv) 16.0 83.5 20.8 71.2
Stictochironomus crassiforceps (lv) (Kieffer, 1918) – – 4.5 0.2
Procladius choreus (lv) (Kieffer, 1924) 1.0 0.03 3.7 0.1
Tanytarsus gr. holochlorus (lv) Kieffer, 1925 4.4 0.2 1.5 0.1
Polypedilum scalenum (lv) (Schrank, 1803) – – 0.7 0.03
Cladopelma viridula (lv) (Linnaeus, 1767) – – 0.7 0.03
Cryptochironomus gr. defectus (lv) – – 2.0 0.1
Monodiamesa gr. bathyphyla (lv) – – 5.2 5.3
Mallochohelea inermis (lv) (Kieffer, 1909) 2.1 0.03 – –
Cladotanytarsus gr. mancus (lv) – – 21.1 0.7
Chironomidae gen.sp. (pp) – – 1.5 0.1
Ceratopogonidae gen. sp. (lv) 1.5 0.4 – –
Trichoptera 2.9 2.6 – –
Trichoptera gen. sp.(lv) 2.9 2.6 – –

Тип Mollusca
Bivalvia 11.8 1.9 9.6 8.0
Euglesa sp. juv – – 5.4 4.2
Euglesa sp. – – 2.5 2.9
Euglesa sp.1 – – 1.4 0.5
Euglesa sp.2 – – 1.2 0.8
Euglesa sp.3 – – 1.8 2.3
Pisidiidae gen. sp. 11.8 1.9 – –
Gastropoda – – 3.4 7.9
Planorbis sp. – – 3.4 7.9

НОВОСЕЛОВ и др.
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“Изучение изменений в экосистеме р. Северная 
Двина и в водоемах особо охраняемых природ-
ных территорий (ООПТ) Европейского Севе-
ро-Востока России в условиях климатических 
сукцессий и воздействия антропогенных фак-
торов” (гос.  №  122011800593-4), в оз. Банное –
при финансовой поддержке гранта Российского 
научного фонда № 22-14-20045 “Оценка совре-
менного состояния пресноводных экосистем Со-
ловецкого архипелага (фундаментальный и при-
кладной аспекты)”.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ

При использовании животных в качестве объ-
ектов исследования соблюдались применимые 
этические нормы. В исследовании опыты/экс-
перименты над животными не проводились. Ор-
ганизмы зообентоса отбирали из естественных 
местообитаний и сразу фиксировали, а затем ис-
пользовали при анализе.
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