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Опасные погодные явления, число которых увеличивается с глобальным изменением климата, представляют 
угрозу для лесных экосистем на больших площадях. Сильный и разрушительный ледяной дождь прошел на 
юге Приморья 19 ноября 2020 г. В результате облома ветвей и стволов на территории о-ва Русский, входящей 
в состав Владивостокского городского округа, образовалось 9.4 ± 1.7 м3/га валежной древесины, что соста-
вило 4.8% от общего запаса стволовой древесины. Более трети всех деревьев лишились 50% кроны. Удель-
ные потери фитомассы кроны, рассчитанные с использованием региональных аллометрических уравнений, 
оцениваются в 12.2 ± 2.1 т/га. Наиболее уязвимые к ледяному дождю виды (Tilia amurensis и Betula dahurica) 
представлены наиболее крупными деревьями, обладающими широкой кроной и большой долей ветвей в об-
щей биомассе. Меньше пострадали виды нижней части полога (Carpinus cordata и Acer mono). Доля выпавшего 
запаса древостоя (по отношению к общему запасу) оказалась положительно связана с высотой над уровнем 
моря (R2 = 0.54, p = 0.039), а средний диаметр насаждения значимо коррелировал с фитомассой отпавшей 
части крон (R2 = 0.51, p = 0.047). Значения вегетационного индекса NDVI, полученные на основе снимков 
MODIS за сезоны 2020 и 2021 гг. (соответственно до и после нарушения), значимо различались. 
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На протяжении последних десятилетий уве-
личивается число опасных погодных явлений на 
территории России. С начала XXI в. число мете-
орологических опасных явлений выросло более 
чем в 2 раза и составляет уже более 550 в год [1, 
2]. Одно из наиболее разрушительных опасных 
погодных явлений – ледяной дождь (ледяной 
шторм). В отличие от дождя и снега осадки в виде 
ледяного дождя формируются когда в нижней 
тропосфере происходит инверсия температуры: 
на высотах 1–2 км воздух теплее 0℃, а у поверх-
ности земли температура остается отрицатель-
ной [3–5]. Толщина наледи на открытых поверх-
ностях может доходить до 10–15 см. Ледяные 
дожди часто сопровождаются крупными наруше-
ниями растительного покрова в лесах умеренной 
зоны с интервалами возврата от 5 до 100 лет [4, 
6]. Образование больших масс льда в кронах де-
ревьев может приводить к облому ветвей и ство-
лов и гибели деревьев. Ущерб лесам после ледя-

ных дождей не ограничивается механическими 
повреждениями; ослабленные деревья становят-
ся уязвимы к различным патогенам (насекомые, 
грибы, вирусы) [7].

Особенно сильный ущерб ледяные дожди на-
носят на границе суши и океана, где чаще про-
исходят столкновения разнотемпературных воз-
душных масс. Например, после ледяного дождя в 
январе 1998 г. на восточном побережье Северной 
Америки лесные насаждения были повреждены 
на площади 10 млн га [5, 8]. 

На территории России последствия ледяных 
дождей для лесных экосистем до настоящего вре-
мени не описывались. Единичные публикации 
посвящены оценке последствий от этих явлений 
в городских условиях [3, 9–11]. Сильный ледяной 
шторм произошел в южной части Приморского 
края 19 ноября 2020 г., при этом наиболее мощ-
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ный ущерб был нанесен инфраструктуре и лес-
ным экосистемам Владивостокского городского 
округа (п-ов Муравьева-Амурского, о-в Русский). 

Цель настоящего исследования – описать со-
стояние лесных насаждений о-ва Русский после 
ледяного дождя и выявить особенности наруше-
ния структуры древостоев.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследования. Объект исследования  – 
лесные экосистемы острова Русский, располо-
женного в Японском море, в 1 км от материка. 
Площадь острова составляет 9760 га. С исполь-
зованием данных растрового слоя рельефа были 
получены высоты над уровнем моря пробных 
площадей: средняя высота над уровнем моря 
составляет 97 м при максимальной высотной 
отметке 204 м [12]. Среднегодовая температура 
воздуха составляет 6.0℃, среднегодовое количе-
ство осадков – 923 мм (метеостанция г. Влади-
востока). Леса острова не входят в лесной фонд 
и располагаются на землях обороны и безопас-
ности и на землях населенных пунктов. Мате-
риалов лесоучетных работ для этой территории 
найти не удалось. Для оценки лесистости остро-
ва использовали данные “Tree canopy cover for 
year” проекта Global Forest Change на 2000 г. [13]. 
После обрезки слоя по контуру острова получи-
ли покрытую лесом площадь 8577 га. Таким об-
разом, лесистость острова оценивается в 87.9%. 

Растительность. Вследствие регулярных лес-
ных пожаров коренной тип растительности – 
хвойно-широколиственные леса – сменился на 
вторичные растительные сообщества с домини-

рованием дуба монгольского (Quercus mongolica 
Fisch. ex Ledeb.) [14].

Полевые работы выполняли в мае 2021 г. Об-
лом ветвей и стволов наблюдался у деревьев по 
всей охваченной рекогносцировочным обследо-
ванием территории острова. После обследования 
были заложены 8 временных пробных площадей 
(ПП) (рис. 1), которые старались закладывать 
в типичных для разных частей острова местах, 
с  охватом различных условий произрастания 
(см. табл. 1).

Пробные площади закладывали в типичных 
древостоях, наиболее представленных по пло-
щади в конкретной части острова; исключались 
участки с нехарактерным породным составом и 
явными антропогенными нарушениями (рубки, 

Таблица 1. Характеристика древостоев пробных площадей

№ ПП Состав Высота над уровнем 
моря, м

Средний 
диаметр, см Густота, шт/га Запас, м3/га

1 6Qm3Ta1Bd + Fm,Am 40 21.5 ± 1.8 522 193.4
2 5Ta3 Qm1Fm1Pt + Cc,Am,Pa 55 17.8 ± 0.9 900 191.0
3 5Qm2Ta2Bd1Fm + Bp,Pa 55 18.4 ± 0.7 789 174.5
4 7Qm3Ta + Fm,Bd 50 17.0 ± 0.6 756 126.7
5 4Qm4Ta2Am + Cc,Bd,Fm 130 21.0 ± 1.8 533 197.1
6 8Qm1Ta1Bd + Cc,Am 144 21.1 ± 1.6 556 190.0
7 4Ta3Fm2Am Pa + Qm,S,Ca 36 20.8 ± 1.5 656 223.4
8 4Ta3Fm2Qm1Bd + Am,Uj 30 20.5 ± 1.2 822 260.4

Обозначения видов: Qm – Quercus mongolica Fisch. ex Ledeb., Ta – Tilia amurensis Rupr., Bp – Betula platyphylla Sukaczev, Bd – 
Betula dahurica Pall., Fm – Fraxinus mandshurica Rupr., Am – Acer mono Maxim., Uj – Ulmus japonica, Sarg., Pt – Populus tremula 
L., Pa – Phellodendron amurense Rupr., Cc – Carpinus cordata Blume, S – Salix L., Ca – Chosenia arbutifolia A.K. Skvortsov. Состав 
древостоя рассчитан по доле запасов каждого вида. Знаком “+” обозначены виды, доля которых в запасе древостоя не 
превышала 5%.
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Рис. 1. Маршруты рекогносцировочного обследова-
ния (пунктирная линия) и временные пробные пло-
щади (черные точки) на территории о-ва Русский.
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объекты инфраструктуры), при этом пробные 
площади находились не ближе чем в 30 м от дорог. 
Исходя из простой структуры лесных насажде-
ний (леса одноярусные, деревья размещены рав-
номерно, дифференциация их по размерам вы-
ражена слабо) размеры пробных площадей были 
установлены 30×30 м. На каждой пробной пло-
щади выполняли сплошной перечет древостоя – 
измеряли диаметр деревьев на высоте 1.3 м от по-
верхности почвы, начиная с 5 см. Всего на 8 ПП 
измерено 501 дерево. Для 1–3 доминирующих 
видов древостоя (в зависимости от доли участия) 
измеряли высоты у 8–12 деревьев каждого вида. 
Соотношение диаметров и высот (кривая высот) 
позволяет выбрать соответствующие таблицы 
для корректного определения объемов стволов и 
запасов насаждений [15]. Для каждого дерева на 
пробной площади визуально определяли долю 
потери кроны вследствие облома ветвей и ствола 
после ледяного дождя: от 0%  – крона не повре-
ждена до 100% – крона полностью отсутствует. 

Расчет фитомассы деревьев и древостоев вы-
полняли на основе данных, полученных ранее 
на территории Уссурийского лесничества. Рубка 
модельных деревьев выполнялась в августе 2015 
и 2016 гг. после полного формирования листвы 
и хвои. Модельные деревья выбирали как сред-
ние по диаметру, высоте и размерам кроны для 
ступени толщины. Обрезку кроны производили 
вдоль по стволу, каждую секцию взвешивали с 
точностью 50 г на электронных весах грузоподъ-
емностью 50 кг. У отделенной от ствола кроны 
производилась обрезка облиственных (охвоен-
ных) побегов (древесная зелень). По разности 
общей массы кроны и скелета находили массу 
облиственных (охвоенных) побегов по секциям. 
Из обрезанных облиственных (охвоенных) побе-

гов каждой секции формировали навеску массой 
200–300 г. В камеральных условиях в навесках 
отделяли листву (хвою), оставшиеся побеги взве-
шивали. После сушки (до постоянной массы) 
проводили повторное взвешивание и определя-
ли содержание сухого вещества и плотность. По-
лученные значения использовали для пересчета 
массы листвы и скелета кроны из свежего состо-
яния в абсолютно сухое. Ствол размечали по от-
носительным длинам – 0; 0.1; 0.2;…0.9 Н (где Н – 
общая длина дерева) и по этим отметкам делили 
на 10 равных частей. Объем каждой части в коре 
и без коры вычисляли по формуле усеченного ко-
нуса, вершинной части – полного конуса. У сек-
ций на относительных высотах 0.2, 0.5 и 0.8  Н 
выпиливали диски, у которых отделяли кору. Ди-
ски взвешивали с точностью до 0.1 г, затем в ла-
бораторных условиях высушивали в термостатах 
при температуре 100–105°С до постоянной мас-
сы. По соотношению абсолютно сухой массы и 
объема образцов древесины и коры стволов рас-
считывали их базисную плотность. Умножени-
ем базисной плотности на объемы древесины и 
коры соответствующих отрезков ствола получали 
абсолютно сухую массу древесины и коры ствола 
всего дерева.

Для определения фитомассы по трем фракци-
ям (ствол в коре, ветви и листва) были постро-
ены региональные аллометрические уравнения. 
Первичные материалы по надземной фитомассе 
модельных деревьев, полученные на террито-
рии Уссурийского лесничества, опубликованы в 
работах [16–18], предшествующая версия алло-
метрических уравнений представлена в работе 
[19]. В табл. 2 для 10 видов лесообразователей 
о-ва Русский приводятся параметры аллометри-
ческих линейных уравнений, оценивающих над-

Таблица 2. Параметры линейного уравнения (1) для расчета запаса фракций надземной фитомассы деревьев 10 видов

Вид дерева
Ствол в коре Ветви Листва

k b R2 p k b R2 p k b R2 p
Fraxinus mandshurica  210.4 10.8 0.98 <0.001 76.8 9.3 0.96 <0.001 7.0 0.5 0.76 <0.05
Quercus mongolica  242.8 8.3 0.99 <0.001 98.4 20.6 0.94 <0.001 6.3 0.3 0.94 <0.001
Acer mono  183.4 11.2 0.95 <0.001 63.8 3.4 0.94 <0.01 6.3 0.3 0.94 <0.001
Ulmus japonica  208.5 6.0 0.99 <0.001 67.9 7.6 0.92 <0.001 4.6 0.4 0.86 <0.01
Tilia amurensis  166.9 25.1 0.96 <0.001 42.8 2.6 0.94 <0.001 3.5 1.5 0.74 <0.05
Betula platyphylla  264.7 25.1 0.98 <0.001 94.0 30.2 0.94 <0.001 9.4 3.2 0.95 <0.001
Populus tremula  174.5 2.4 0.99 <0.001 32.7 10.8 0.93 <0.001 3.7 0.6 0.98 <0.001
Phellodendron amurense 159.7 2.9 0.97 <0.001 34.6 1.6 0.87 <0.01 1.0 2.7 0.52 0.07
Betula dahurica 186.9 14.5 0.99 <0.001 86.7 24.5 0.94 <0.001 5.1 1.2 0.95 <0.001
Carpinus cordata 290.5 12.4 0.98 <0.001 115.2 5.4 0.96 <0.001 9.0 0.3 0.84 <0.01

Примечание: k и b – коэффициенты уравнения (1), R2 – коэффициент детерминации, p – уровень значимости.
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земную фитомассу трех фракций (ствол в коре, 
ветви, листья) согласно выражению

                               2
i ,P kD H b= +                              (1)

где Pi – фитомасса i-й фракции (ствол с корой, 
ветви и листья); D – диаметр дерева на высоте 
1.3 м, м; Н – высота дерева, м.

Потерю запаса фитомассы кроны рассчиты-
вали по произведению фитомассы ветвей и ли-
ствы на процент потери объема кроны, который 
определяли при визуальном осмотре кроны с 
нескольких точек. Также на пробной площади 
определяли запасы валежа, возникшего после ле-
дяного дождя, методом линейных трансект, мо-
дифицированным и адаптированным для лесов 
Приморского края [20, 21]. Учитывали фрагмен-
ты валежа, пересекающие ленту землемерной ру-
летки, натянутой по периметру пробной площа-
ди; у каждого фрагмента измеряли наибольший 
и наименьший диаметры, длину и указывали вид 
дерева. Таким образом были получены две раз-
личные характеристики насаждений: запас ство-
ловой валежной древесины и потери фитомассы 
крон, образовавшиеся после катастрофы. 

NDVI. Для дополнительной характеристики 
последствий ледяного дождя получены значения 
вегетационного индекса NDVI до и после нару-
шения, которые успешно применяются в эколо-
гических исследованиях, в частности для мони-
торинга изменения состояния растительности 
[22]. Сезонную динамику NDVI для части терри-
тории острова получали на основе серии сним-
ков MODIS с использованием online сервиса EO 
Browser (https://www.sentinel-hub.com/explore/
eobrowser/). Индекс определяли для территории 
площадью 10 км2 в северо-западной части остро-
ва (где инфраструктура была менее развита) за 
период 2017–2022 гг.

Анализ данных. Построение линейных моде-
лей и оценку их коэффициентов выполняли в 
R-Studio [23]. Для определения значимости раз-
личий в средних показателях вегетационного ин-
декса использовали критерий Стьюдента, пред-
варительно выполнив проверку распределений 
на нормальность. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

В составе насаждений доминируют Quercus 
mongolica и Tilia amurensis, которые занимают от 
50 до 100% от общего запаса древостоев (см. табл. 

1). Средние диаметры по пробным площадям ва-
рьируют от 17.0 ± 0.6 до 21.5 ± 1.8 см, что указы-
вает на относительно молодой возраст лесов и 
слабую дифференциацию деревьев по размерам. 

Абсолютные значения запасов валежа, воз-
никшего после катастрофы, сильно изменя-
ются по ПП: от 2.5 до 17.0 м3/га (коэффициент 
вариации CV = 50%) со средним значением 
9.4  ± 1.7 м3/га. Доля валежа по отношению к 
запасу древостоя до нарушения также сильно 
варьирует (2–9 %). На основе среднего значе-
ния запаса валежной древесины была получе-
на оценка общего запаса валежа на весь остров 
путем умножения на покрытую лесом площадь, 
которая составила 80.6 ± 14.6 тыс. м3. Для 
сравнения расчетная лесосека (максимальный 
разрешенный объем заготовки древесины) по 
всем видам рубок во Владивостокском лесни-
честве составляет 196 тыс. м3/год, из которых 
на дровяную древесину приходится 68 тыс. м3 
(открытые данные лесохозяйственного регла-
мента лесничества).

Все деревья (501 шт.) были сгруппированы по 
степени повреждения кроны: повреждено 0–25% 
кроны – 39% деревьев; повреждено 26–50% кро-
ны – 26%; повреждено 51–75% кроны – 13%; 
повреждено 76–100% кроны – 22%. Таким об-
разом, почти четверть деревьев из всего массива 
данных оказались лишены более чем 75% крон. 
Полученные результаты были экстраполирова-
ны на всю покрытую лесом площадь острова. 
Средние потери фитомассы кроны составили 
12.2 ± 2.1 т/га, или 33%. 

Разные виды деревьев оказались повреждены 
неодинаково (рис. 2). Максимальный ущерб на-
несен деревьям Betula dahurica и Tilia amurensis. 
Крупные деревья этих видов имеют раскидистые 
кроны с толстыми ветвями первого порядка, ча-
сто отходящими от ствола под углами 70–90°, что 
обусловливает сильный изгибающий момент при 
образовании большой массы льда и с большой ве-
роятностью приводит к перелому. Важным свой-
ством древесины, связанным с сопротивлением, 
является максимальная изгибающая нагрузка 
до разрушения [4]. Наименее пострадали от ка-
тастрофы Acer mono и Carpinus cordata – деревья 
второй и третьей величины, преимущественно 
находящиеся под пологом основного древостоя и 
защищенные им. Вероятно, часть деревьев клена 
и граба оказались повреждены упавшими ветвя-
ми крупных деревьев.

ИВАНОВ и др.
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Получены статистически значимые линейные 
зависимости между следующими характеристи-
ками пробных площадей и размером нарушений. 
Относительная потеря запаса стволовой древе-
сины положительно коррелирует с высотой над 
уровнем моря (R2 = 0.54, p =  0.039). На больших 
высотах наблюдается более сильное разрушаю-
щее воздействие ледяного дождя, что, вероятно, 
связано с более благоприятными для образо-
вания льда температурными условиями. Из ха-
рактеристик насаждения (см. табл. 1) наиболее 
связанным с фитомассой отпавшей части крон 
оказался средний диаметр древостоя (R2 = 0.51, 
p = 0.047): в насаждениях с более крупными де-
ревьями масса обломанных ветвей больше. Связь 
степени повреждения (по фитомассе кроны) с 
густотой древостоя характеризуется коэффици-
ентом детерминации R2 = 0.48, который оказался 
незначим (p = 0.053).

На рис. 3 показана динамика средних летних 
значений вегетационного индекса NDVI для се-
зонов 2017–2022 гг. Средние летние значения 
NDVI в 2020 и 2021 гг. составляют соответствен-
но 0.906 ± 0.036 и 0.850 ± 0.024 и отличаются зна-
чимо (n = 77, p < 0.001). 

ОБСУЖДЕНИЕ

Выбранные 8 пробных площадей в целом ха-
рактеризуют состояние лесов острова, которые 
находятся на завершающем этапе перехода от 
хвойно-широколиственных лесов к чистым дубо-
вым или дубово-березовым древостоям. Получен-
ные запасы насаждений 120–260 м3/га типичны 
для вторичных дубняков на юге Приморья [24].  

На территории России до настоящего време-
ни последствия ледяных дождей анализировали 
лишь в контексте разрушительных последствий 
в городах, где описываются единичные случаи 
выпадения деревьев [3, 9–11]. Наиболее изучено 
взаимодействие лесной растительности и ледя-
ных дождей в США и Канаде [6, 25–27], в ши-
ротном аспекте близких к Приморью. Во время 
шторма 1998 г. диаметр гололедных отложений в 
городах Онтарио и Квебеке составлял 50–100 мм 
[6]. Диаметр гололедных отложений в г. Владиво-
стоке 20 ноября 2020 г. составил 29 мм [11]. 

Результат об уязвимости деревьев на о-ве Рус-
ский подтверждает исследование, выполнен-
ное в смешанных лесах Канады [6], и различия 
в устойчивости между видами объясняются, в 
частности, особенностями архитектуры крон, 
что согласуется с нашими данными. В ходе на-
блюдений за последствиями ледяного дождя в 
Канаде (1998 г.) установлено, что более мелкие 
деревья, как правило, сгибались и оставались без 
повреждений, в то время как более крупные дере-
вья теряли значительную часть своих ветвей [28]. 
На о-ве Русский также наиболее подверженными 
облому ветвей оказались крупные деревья. Най-
денная нами положительная связь между степе-
нью повреждения ледяным дождем и диаметром 
ствола обнаружена и в лесах Южного Китая [29]. 
О влиянии густоты на повреждаемость ледяным 
дождем в исследованиях нет единого мнения [4]. 

Высоту над уровнем моря можно считать од-
ним из факторов, определяющих ущерб от ледя-
ного дождя. Как и в г. Владивостоке, в американ-
ских Аппалачах и лесах юго-восточного Квебека 
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Рис. 2. Степень повреждения крон разных видов ле-
дяным дождем (планки погрешностей показывают 
ошибку среднего). Обозначения видов см. в табл. 1. 
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Рис. 3. Средние летние значения NDVI для севе-
ро-восточной части о-ва Русский в 2017–2022 гг. (по 
покрытию MODIS). Планками погрешностей показа-
на ошибка средних значений.
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(Канада) пространственная изменчивость по-
вреждений от ледяного шторма оказалась поло-
жительно связана с высотой над уровнем моря 
и экспозицией [30, 31].  

Оценка запасов поврежденной древесины име-
ет важное значение как для понимания масштаба 
опасного метеорологического явления, так и для 
расчета экономического ущерба. На фоне анало-
гичных событий в Северной Америке и Европе 
ледяной дождь в городском округе Владивосто-
ка был не таким катастрофическим. Например, 
ущерб от ледяного дождя в Словении составил 
7  млн м3 [32]. В целом описанные в литературе 
случаи ледяных дождей были более разруши-
тельными по сравнению с событием на юге При-
морья, уничтожая иногда более четверти запаса 
древостоев [27]. Это может быть связано с разли-
чиями в температуре и циркуляции водных масс 
у побережий Америки и Азии [29]. Общие потери 
запаса для лесов Приморья не определены, однако 
последствия ледяного дождя в виде облома ветвей 
и изгиба стволов (единично) отмечались нами в 
радиусе по крайней мере 200 км от г. Владиво-
стока. Уменьшение воздействия льда сверху вниз 
по профилю древостоя является закономерным и 
описано неоднократно [4, 6, 29] и даже подтверж-
дено в эксперименте с искусственным ледяным 
дождем и лазерным сканированием образований 
льда, который подтвердил уменьшение толщины 
наледи в пологе древостоя [33]. 

Для разработки мероприятий по адаптации 
к ледяному дождю важнейшим свойством видов 
является их способность восстанавливаться по-
сле повреждений [6]. Виды деревьев очень сильно 
различаются по этой способности. Полноценно 
адаптационный потенциал деревьев и древосто-
ев на о-ве Русский может быть оценен лишь при 
повторных обследованиях пробных площадей 
в ходе длительного мониторинга. Однако уже 
сейчас следует разрабатывать проект адаптаци-
онных мероприятий, имея в виду учащение не-
благоприятных метеорологических явлений в 
будущем. Существуют регионы, где ледяные бури 
являются одним из основных нарушений, опре-
деляющих особенности роста, структуры и  раз-
нообразия лесных фитоценозов [27]. 

В ряде исследований [26, 30, 34] проиллю-
стрирована целесообразность использования ве-
гетационных индексов для оценки последствий 
ледяного дождя. Поскольку облом ветвей про-
исходит преимущественно равномерно по всему 
пологу древостоя, уменьшение летних значений 

вегетационных индексов заметно на снимках 
любого разрешения. Последствия сильного ле-
дяного дождя могут проявляться в течение не-
скольких лет после нарушения; таким образом, 
ледяной дождь выступает как фактор динамики 
лесных растительных сообществ [30]. Даже спу-
стя два года после нарушения среднее летнее 
значение NDVI остается существенно ниже, чем 
до ледяного дождя (см. рис. 3), однако заметно и 
его увеличение к 2022 г. В сентябре 2020 г. на юге 
Приморского края зафиксированы ураганные 
порывы ветра, вызванные тайфуном “Майсак”, 
который нанес серьезный ущерб лесным экоси-
стемам. Исследования, выполненные на терри-
тории Ботанического сада-института ДВО РАН, 
показали, что основной тип повреждений после 
тайфуна – выпадение деревьев полностью [35]. 
На о-ве Русский подавляющая часть древесной 
мортмассы образована вследствие облома ветвей 
(выпадения деревьев на пробных площадях не 
зафиксировано). Причиной изменения вегета-
ционного индекса летом 2021 г. (см. рис. 3) сле-
дует считать ледяной дождь 2020 г.

Ледяной дождь способствует заселению дре-
востоев насекомыми и поражению дереворазру-
шающими грибами [4, 7]. Для вторичных лесов 
о-ва Русский на фоне регулярных пожаров и 
растущего антропогенного пресса следует ожи-
дать сильный дополнительный ущерб в связи с 
распространением патогенов и неодинаковой 
скоростью восстановления у разных видов и раз-
ных особей [36]. Также массовый облом ветвей и 
стволов в лесных насаждениях увеличивает риск 
возникновения лесных пожаров [25]. Беглые ни-
зовые весенние пожары на юге Приморья при 
наличии больших запасов горючих материалов 
могут перейти в устойчивые, влекущие гибель 
древостоев. В настоящее время пожарной обста-
новкой на о-ве Русский обеспокоена обществен-
ность, и лесное ведомство принимает решение 
о расчистке лесов от выпавших стволов и ветвей. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Лесные насаждения в прибрежной полосе за-
лива Петра Великого оказались подверженными 
воздействию ледяного дождя. Эти насаждения 
являются вторичными, имеют пирогенное про-
исхождение и мало адаптированы к дополни-
тельным физическим воздействиям. Обследо-
вание лесов, выполненное спустя 6 мес. после 
катастрофы, предоставляет предварительную 
лесоводственную оценку состояния лесов о-ва 
Русский и позволяет понять масштаб наруше-
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ния структуры древостоев и степень уязвимо-
сти видов деревьев. В целом леса о-ва Русский и 
Владивостокского городского округа уязвимы к 
ледяным дождям. Применение каких-либо лесо-
хозяйственных мер по ликвидации последствий 
произошедшего нарушения и использованию 
технологий формирования устойчивых насажде-
ний осложняются статусом лесов острова, кото-
рые не входят в государственный лесной фонд. 
В ближайшее время на территориях, сильно по-
страдавших от ледяного дождя, необходимы ак-
тивные меры по организации системного лесо-
патологического мониторинга. 
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№ 123030300031-6). Никаких дополнительных 
грантов на проведение или руководство данным 
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IMPACT OF ICE RAIN ON FORESTS OF RUSSKY ISLAND
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Abstract—Hazardous weather events, which are increasing in frequency with global climate change, pose a threat to 
forest ecosystems over large areas. Heavy and destructive icy rain occurred in the south of Primorye on November 19, 
2020. As a result of the breaking of branches and trunks on the territory of Russky Island, which is part of the Vladivostok 
urban district, 9.4 ± 1.7 m3/ha of dead fallen wood, which amounted to 4.8% of the total stock of stem wood, was 
produced. More than a third of all trees lost 50% of their crown. Specific losses of crown phytomass, calculated using 
regional allometric equations, are estimated at 12.2 ± 2.1 t/ha. The species that were most vulnerable to ice rain (Tilia 
amurensis and Betula dahurica) were represented by the largest trees, with a wide crown and a large proportion of 
branches in the total biomass. Lower canopy species (Carpinus cordata and Acer mono) were less affected. The share 
of the fallen stock of the forest stand (in relation to the total stock) was positively related to the height above sea level 
(R2 = 0.54, p = 0.039), and the average diameter of the stand was significantly correlated with the phytomass of the fallen 
part of the crowns (R2 = 0.51, p = 0.047). NDVI vegetation index values obtained from MODIS images for the 2020 and 
2021 seasons (before and after the disturbance, respectively) differed significantly.

Keywords: ice rain, climate change, Russky Island, secondary forests, phytomass, deadwood
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Исследованы рост и продуктивность, ритм развития, онтогенетическая и пространственная структура цено-
популяций борщевика Сосновского (Heracleum sosnowskyi Manden.) на территории Республики Коми. Про-
должительность вегетации H. sosnowskyi составляла 180–190 дней за счет ранневесеннего прорастания семян 
и длительной осенней вегетации прегенеративных особей. Изученные ЦП H. sosnowskyi характеризовались 
левосторонними онтогенетическими спектрами, высокими индексами восстановления, что характеризует 
их как молодые, самовозобновляющиеся. Наибольшую численность в расчете на единицу площади имели 
ювенильные (710–1700 особей/м2), наименьшую (от 1 до 3 особей/м2) – генеративные растения. Средняя 
плотность имматурных особей составляла 4–7 шт/м2, виргинильных – 12–16 шт/м2. Обнаружено отсутствие 
проростков в период цветения растений, что является следствием синхронного прорастания мерикарпи-
ев и быстрого прохождения этапа послевсходового развития. Растения приступали к цветению в возрасте 
2–6 полных лет, максимальный срок жизни особей составил 7 лет. Растения H. sosnowskyi характеризовались 
высокой продуктивностью, формируя до 15 кг/м2 сырой фитомассы, половину которой составляли генера-
тивные особи. Основная часть ассимилирующей поверхности генеративных особей располагалась в верхних 
слоях (по типу “перевернутая пирамида”) и поглощала около 70% поступающей ФАР. Выявленные механиз-
мы самоподдержания ЦП опосредуют распространение и удержание захваченных территорий растениями 
H. sosnowskyi на северной границе вторичного ареала.

Ключевые слова: Heracleum sosnowskyi, ценопопуляции, онтогенетический спектр, фенология, морфострукту-
ра, фитомасса, архитектоника, Республика Коми
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Стратегия жизни растений определяется оп-
тимизацией длительности онтогенеза, способами 
и темпами размножения, аллокацией и долговеч-
ностью фитомассы, индивидуальными особен-
ностями роста и развития. Основой для изучения 
жизненного цикла, выявления эколого-фитоце-
нотических и онтогенетических стратегий вида 
являются популяционные исследования [1–3]. 
Значительный интерес представляет изучение 
биологии и экологии, определение адаптацион-
ных способностей инвазионных видов растений, 
способных к быстрому расселению и натурализа-
ции вне естественного ареала [4, 5].

Высокорослые борщевики (Heracleum 
sosnowskyi, H.  mantegazzianum и H. persicum), за-

нимающие обширные вторичные ареалы на 
территории Европы, являются агрессивными 
инвазионными растениями [6, 7]. В условиях 
вторичного ареала эти виды доминируют в соста-
ве маловидовых растительных сообществ, сфор-
мированных в постагрогенных ландшафтах и на 
трансформированных территориях. Борщевики 
поддерживают высокую семенную продуктив-
ность, эффективно используют ресурсы среды и 
хорошо восстанавливаются после повреждения 
[8–12]. Учитывая высокие темпы расселения 
и продолжающуюся экспансию растений рода 
Heracleum, оценка их инвазионного потенциала 
остается актуальной [13–19]. Для более глубоко-
го понимания и управления распространением 
видов рода Heracleum во вторичном ареале не-
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обходимо изучение структурно-функциональ-
ных характеристик растений в ценопопуляциях, 
определяющих самоподдержание и расселение 
вида.

Цель настоящей работы – изучение роста 
и ритмов развития, продуктивности, онтогенети-
ческой и пространственной структуры ценопо-
пуляций Heracleum sosnowskyi в условиях Севера. 
Исследование направлено на выявление меха-
низмов, обеспечивающих устойчивость биоло-
гического вторжения инвазионного вида на ор-
ганизменном и популяционном уровнях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объект исследования. Heracleum sosnowskyi 
Manden. (борщевик Сосновского) – многолет-
ний, летнезеленый, травянистый, стержнекорне-
вой, моноподиально нарастающий монокарпик 
с полурозеточным прямостоячим побегом. Под-
земная часть растений H. sosnowskyi представлена 
погруженным каудексом, на верхушке которого 
закладывается терминальная зимующая почка 
возобновления. Главный корень ветвится до 3–4-
го порядков, корни имеют контрактильные свой-
ства. Репродуктивный стебель полый, до 3 м и 
более в длину. Прикорневые (розеточные) и сте-
блевые листья тройчато- или перистосложные. 
Зонтики многочисленные, 5–7 шт; центральный 
зонтик самый крупный [20, 21]. В условиях Евро-
пейского Северо-Востока России потенциальная 
семенная продуктивность H. sosnowskyi составля-
ет 15–20 тыс. мерикарпиев на одно генеративное 
растение [8].

В жизненном цикле H.  sosnowskyi выделяют 
четыре периода: латентный, виргинильный, ге-
неративный и сенильный. Период покоя у семян 
длится несколько месяцев и обусловлен недораз-
витием зародыша. Дозревание зародыша про-
исходит при низких температурах (+2...5°). Для 
семян характерен надземный тип прорастания, 
полевая всхожесть составляет 20–70%. Вирги-
нильный период длится от 1 до 5 (и более) лет. 
После короткого периода всходов, появления 
корешка и гипокотиля, несущего семядоли, фор-
мируется первый настоящий лист. Дальнейшее 
развитие связано с образованием прикорневых 
листьев, активным ростом надземных и подзем-
ных органов. Генеративный период длится один 
вегетационный сезон. Сенильный период насту-
пает после созревания плодов и характеризуется 
постепенным отмиранием надземных органов 
и корневой системы [20].

Район исследований и отбор образцов. Сбор 
данных проводили в юго-западной части Рес-
публики Коми (МОГО Сыктывкар и Княжпо-
гостский р-он). Климат территории холодный 
(континентальный) без сухого сезона, с холод-
ным летом. Среднегодовая температура воздуха 
около +1°С. Среднесуточная температура самого 
теплого месяца (июля) около 17°С, самого хо-
лодного (января) около –16°С. Годовое количе-
ство осадков составляет 600–700 мм. Появление 
снежного покрова наблюдается в середине октя-
бря, устойчивый снежный покров формируется 
в первой декаде ноября, сход снежного покрова 
отмечается в конце апреля – первых числах мая. 
Переход средней суточной температуры через 
0°С весной происходит во второй декаде апреля, 
осенью – в начале октября. Длительность безмо-
розного периода составляет 180–190 дней [22]. 

Экспериментальные участки с ценопопуля-
циями (ЦП) H. sosnowskyi были локализованы 
на залежных землях (ЦП 1, ЦП 4, ЦП 5) или на 
территории заброшенных огородов (ЦП 2, ЦП 
3, ЦП 6) и приурочены к водоразделам либо 
надпойменным террасам. Почвенный покров 
рассматриваемых площадей до начала сельско-
хозяйственного освоения был представлен ав-
томорфными почвами. Растительный покров 
представлен злаково-разнотравными сообще-
ствами с доминированием H. sosnowskyi; к видам 
травянистых растений с высоким постоянством 
относились Urtica dioica, Poa pratensis, Symphytum 
asperum, Chamaenerion angustifolium, Elytrigia 
repens, Calamagrostis epigejos, Artemisia vulgaris, 
Festuca pratensis, Chrysosplenium alternifolium, их 
обилие составляло около 5–10%. Географиче-
ские координаты участков: ЦП 1 – 61.645695° 
с.  ш., 50.731816° в.  д.; ЦП 2 – 61.638128° с.  ш., 
50.832044° в. д.; ЦП 3 – 61.650820° с. ш., 50.841117° 
в. д.; ЦП 4 – 61.607331° с.  ш., 50.735631° в.  д.; 
ЦП 5 – 62.268674° с. ш., 50.661795° в. д.; ЦП 6 – 
61.702186° с.  ш., 50.818812° в.  д. Площадь ЦП 
H. sosnowskyi варьировала от 0.3 до 6 га и состав-
ляла в среднем 1 га.

Участки проведения работ не подвергались 
отчуждению фитомассы, обработке гербицидами 
и иным мероприятиям, направленным на борьбу 
с сорной растительностью. По результатам соб-
ственных маршрутных исследований и на осно-
вании анализа пространственно-привязанных 
изображений земной поверхности, доступных в 
режиме панорамы местности картографических 
сервисов Google Maps (https://www.google.ru/
maps), Google Earth Pro (https://www.google.com/
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intl/ru/earth/versions), возраст изученных ЦП 
H. sosnowskyi превышал 10 лет. 

Фенологические наблюдения за растениями 
H. sosnowskyi осуществляли с апреля по октябрь 
в 2021 и 2022 гг. Исследования структуры ЦП 
проведены в период цветения генеративных осо-
бей (июнь – июль). В ЦП 1 и ЦП 5 закладывали 
учетные площадки размером 1×1 м, на которых 
выкапывали все растения, за исключением юве-
нильных особей. Для отбора и учета ювенильных 
особей и семян использовали цилиндрический 
почвенный пробоотборник с внутренним диаме-
тром 10.5 см и высотой 5 см. В почвенных про-
бах определяли количество семян и ювенильных 
растений, после чего рассчитывали их числен-
ность на единицу площади.

Онтогенетические состояния растений оце-
нивали по форме и степени расчлененности ли-
стовой пластинки [9, 21]. Выделяли: проростки 
(p) – однопобеговые особи с двумя продолгова-
тыми семядолями и/или одним простым окру-
глым листом; ювенильные (j) – однопобеговые 
особи с 1–2 (3) тройчато-лопастными листьями; 
имматурные (im) – особи с 1–2 (3) тройчато-ло-
пастными листьями, лопасти с неравномерно 
пильчато-зубчатым краем; виргинильные (v) – 
особи с несколькими розеточными побегами с 
тройчато- или перисто-сложными листьями; ге-
неративные (g) – особи с репродуктивным и ро-
зеточными побегами. 

Онтогенетические спектры ЦП сравнивали 
с  использованием показателя сходства (r) на ос-
новании учета частот общих онтогенетических 
состояний. Индекс восстановления (IВ) ценопо-
пуляций рассчитывали на основе числа потомков, 
приходящихся на одну генеративную особь [3]. 

Для оценки морфометрических характеристик 
растений и пространственной структуры цено-
популяции H. sosnowskyi измеряли массу надзем-
ных и подземных органов, длину и диаметр (у ос-
нования) репродуктивного побега, наибольшую 
длину листьев с черешками, глубину залегания 
почки возобновления. Репродуктивное усилие 
рассчитывали как долю массы соцветий от об-
щей массы генеративной особи [2].

Площадь листьев определяли на основе ана-
лиза фотографий, размещенных на вертикаль-
ной поверхности листовых пластин с помощью 
программы ImageJ [23]. Углы наклона черешков 
листьев и листовых пластинок измеряли по фо-

тографиям профилей зарослей растений также с 
помощью программы ImageJ [23]. Календарный 
возраст растений H. sosnowskyi оценивали по ко-
личеству годичных приростов на продольном 
срезе каудекса [19].

Поступление фотосинтетической активной 
радиации (ФАР) измеряли с помощью кванто-
вого датчика Li-190SA (Licor Inc., США). Сумму 
активных температур (САТ) рассчитывали ис-
ходя из сведений о среднесуточной температу-
ре воздуха на основании данных метеостанции 
г. Сыктывкара (индекс ВМО 23804), полученных 
на ресурсе “Расписание погоды” (https://rp5.ru).

В тексте, таблицах и на рисунках приведены 
средние значения и стандартные отклонения.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Ритм сезонного развития. Фенологические на-
блюдения показали, что растения H.  sosnowskyi 
опережали аборигенные травянистые виды по 
срокам начала вегетации на 10–15 дней. Появ-
ление всходов и начало отрастания ювениль-
ных и имматурных особей H. sosnowskyi отмеча-
ли в середине апреля – начале мая, после схода 
снежного покрова (см. рис. 1). Через 7–10 дней 
разворачивались розеточные листья виргиниль-
ных и генеративных растений. Спустя 49–63 дня 
после отрастания растения начинали бутонизи-
ровать. Массовое цветение наблюдали в первой 
декаде июля, когда накопленная сумма среднесу-
точных температур более 5°С превышала 1000°С. 
Начало плодоношения приходилось на середину 
июля. Во второй декаде августа начинали отми-
рать прикорневые и стеблевые листья генератив-
ных особей, началось опадение семян. Основная 
часть семян осыпалась из соцветий в сентябре. 
Прегенеративные особи сохраняли жизнеспо-
собность до осенних заморозков и появления 
снежного покрова во второй или третьей декадах 
октября. Общий период вегетации H. sosnowskyi 
составлял 180–190 дней.

Онтогенетическая и возрастная структура це-
нопопуляций. Изучение онтогенетических состо-
яний растений H. sosnowskyi в период цветения 
генеративных особей (июнь – июль) выявило от-
сутствие в составе ЦП проростков (p) (см. табл. 1). 
Численность ювенильных особей (j) достигала 
1699 шт/м2. Средняя плотность растений в им-
матурном (im) состоянии составляла 4–7 шт/м2, 
виргинильных особей (v) – 12–16 шт/м2. Ми-
нимальная численность в составе ЦП отмечена 

ДАЛЬКЭ и др.
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Рис. 1. Сроки прохождения фенофаз растениями Heracleum sosnowskyi и теплообеспеченность территории суммой 
активных температур > 5 °С (САТ5, °С): 1 – появление всходов и вегетативный рост растений, 2 – бутонизация, 3 – 
цветение, 4 – плодоношение, 5 – расселение плодов и отмирание надземной части растений. Цифры в кружках обо-
значают продолжительность фенофаз в днях. Представлены данные для ЦП 1–6.

для генеративных особей (g) – 1–3 шт/м2. Абсо-
лютная плотность (число особей вида, которое 
приходится на единицу площади) для растений 
разных возрастных состояний характеризовалась 
значительной изменчивостью. Так, в ЦП 1 коэф-
фициент вариации (CV) этого показателя дости-
гал 78% для ювенильных особей. Индексы восста-
новления ЦП (IВ) были высокими и составляли 
для ЦП 1 – 1718, для ЦП 2 – 365.

Изучение календарного возраста растений 
H. sosnowskyi различных онтогенетических групп 
показало, что большинство ювенильных особей 
(более 95% растений небольшого габитуса с 1–2 
округлыми или раздельными листьями) были 
представлены растениями текущего года разви-
тия или в возрасте одного полного года жизни 
(см. табл. 1). Остальные онтогенетические груп-
пы (im, v, g) в составе ЦП включали растения 
в возрасте от 1 до 7 полных лет. Средний кален-
дарный возраст генеративных особей составил 
3 полных года.

Морфоструктура надземных и подземных ор-
ганов. В летний период генеративные особи, 
имеющие наибольший габитус, формировали 
внешний вид травянистых сообществ с домини-
рованием H. sosnowskyi. В период цветения длина 
репродуктивного побега генеративных особей 
достигала 3–3.5 м (см. табл. 2). Общее количе-
ство прикорневых (розеточных) и стеблевых ли-
стьев было в среднем 7 шт. Длина прикорневых 
листьев (листовая пластинка и черешок листа) у 
генеративных особей составляла 200 см, общая 
площадь листьев – 138 дм2/особь. Каждая гене-
ративная особь накапливала в среднем 4.5 кг сы-
рой массы, при этом на надземные органы при-
ходилось около 80% фитомассы. Доля соцветий 
в общей массе – 11%, подземной части – 18%. 
Почки возобновления были погружены в почву 
на глубину около 14 см.

В середине вегетационного периода прегене-
ративные особи H. sosnowskyi характеризовались 
значительной изменчивостью морфологических 

Таблица 1. Плотность и календарный возраст растений разных онтогенетических состояний в ценопопуляциях (ЦП) 
Heracleum sosnowskyi (июнь – июль 2021 г.)

Показатель 
Онтогенетическое состояние

se p j im v g
Количество растений в
ЦП 1, шт/м2 161 ± 124 0 1699 ± 1329 7 ± 3 16 ± 2 1 ± 1

Количество растений в
ЦП 5, шт/м2 192 ± 129 0 709 ± 506 4 ± 2 12 ± 7 2 ± 1

Календарный возраст, 
полных лет*

0
(текущий год

жизни)
0–1 1–5 2–7 3–4

Примечание: se – семена, p – проростки, j – ювенильные, im – имматурные, v – виргинильные, g – генеративные особи; 
* – минимум и максимум.

СТРУКТУРА ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ HERACLEUM SOSNOWSKYI...
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показателей. Длина листа варьировала в диапазо-
не 43–155 см для имматурных растений и 57–230 
см для виргинильных. Существенное варьиро-
вание абсолютных значений было характерно 
и для других количественных признаков (см. 
табл.  2). Средние значения наибольшей длины 
листа для данной группы (im и v растения) со-
ставляли 97 см, площадь листьев одной особи – 
13 дм2. Растения накапливали 265 г сырой массы, 
75% которой приходилось на надземные органы. 
Средняя длина корней – 25 см, диаметр каудек-
са – 2 см. Почки возобновления были погружены 
в почву на глубину от 2 до 18 см.

Ювенильные особи H.  sosnowskyi характери-
зовались небольшими размерами: длина листа 
не превышала 10 см, длина корневой системы 
составляла 5–8 см, общая площадь листьев – 
менее 10 см2. Масса ювенильной особи не пре-
вышала 0.5 г. Следует отметить, что в летний 
период (июнь – июль) значительная часть юве-
нильных растений не имела листовых пласти-
нок и черешков и находилась в состоянии вы-
нужденного покоя. Доля ювенильных растений 
в состоянии покоя составляла от 39 % в ЦП 6 до 
48% в ЦП 1.

Накопление фитомассы и рост листовой по-
верхности. Накопление фитомассы отмечали от 
начала разворачивания листьев зимующими рас-
тениями H.  sosnowskyi (апрель – май) до насту-
пления периода плодоношения в июле (см. рис. 
2). В период максимального развития растений 
запасы фитомассы составляли в среднем 15 кг/
м2. На отдельных учетных площадках этот по-
казатель достигал 25 кг (см. рис. 2). Вклад гене-
ративных особей в общую фитомассу составлял 
в среднем 50–65%. Большая часть (свыше 60%) 
органического вещества, формируемого гене-
ративными особями, приходилась на стебли ре-

продуктивных побегов и черешки листьев. Доля 
листь ев в общей фитомассе составляла 15%.

Площадь листовой поверхности растений 
менялась синхронно с накоплением фитомассы 
(см. рис. 2). В июле площадь листьев генератив-
ных растений варьировала от 30 до 245 дм2/особь 
и была на порядок выше, чем у прегенеративных 
особей (см. табл. 2). 

Архитектоника сообществ и радиационный 
режим. Изучение пространственной структуры 
ЦП, проведенное в период максимального на-
копления фитомассы (июнь – июль), позволило 
выделить в травянистых сообществах с доми-
нированием H.  sosnowskyi несколько горизон-
тальных слоев. В приземном слое (0–50 см над 
поверхностью почвы) размещались листья юве-
нильных особей. Выше были расположены два 
слоя (50–100 см и 100–150 см), образованные 
преимущественно листьями имматурных и вир-
гинильных растений. В верхнем слое (> 150 см 
над поверхностью почвы) доминировали при-
корневые и стеблевые листья генеративных 
особей. В пределах выделенных слоев отмечали 
значительное изменение площади ассимиля-
ционных органов (от 6 до 388 дм2/м2) и условий 
освещения листьев (см. рис. 3). Распределение 
общей массы листьев (листовой пластинки и 
черешка листа), слагающих тот или иной слой, 
также было ассиметричным (от 13 до 1844 г/м2) с 
минимумом в приземном и максимумом в верх-
нем слоях. 

В июле, при максимальном развитии ассими-
ляционных органов виргинильных и генератив-
ных особей и увеличении листового индекса ЦП 
до 4–6 (см. рис. 2), в приземный слой поступало 
10–20 мкмоль/м2с ФАР, что составляло менее 
2% от общей интенсивности светового потока. 

ДАЛЬКЭ и др.

Таблица 2. Морфофизиологические характеристики растений Heracleum sosnowskyi (июнь – июль 2021 и 2022 гг.)

Показатель Генеративная особь (N = 29) Имматурные и виргинильные особи 
(N = 335)

Общая длина каудекса и корней, см 63 ± 15 25±12
Диаметр каудекса (максимальный), см 8 ± 1 2±2
Глубина залегания почки возобновления, см 14 ± 5 7±3
Длина листа (максимальная), см 200 ± 25 97±53
Длина репродуктивного побега, см 295 ± 34 ˗
Количество листьев, шт/особь 7 ± 2 2±1
Площадь листьев, дм2/особь 138 ± 61 13±25
Общая фитомасса, г/особь 4526 ± 2959 265±530

Примечание. Представлены данные для ЦП 1–6.
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Рис. 2. Динамика накопления фитомассы (а) и индекс листовой поверхности (б) в ценопопуляциях Heracleum 
sosnowskyi в течение вегетационного периода (N = 50 площадок, 2021–2022 гг.). Представлены данные для ЦП 1–6.

СТРУКТУРА ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ HERACLEUM SOSNOWSKYI...

В этот период в приземном слое локализовалось 
не более 1% ассимилирующей поверхности ЦП. 
Листовые пластинки растений ювенильных осо-
бей были расположены практически параллель-
но поверхности почвы, отклонение от горизон-
тали составляло 17° (см. рис. 3). 

В средних слоях (50–150 см) насыщенность 
пространства листовой массой составляла от 5 до 
11%. На этом уровне освещенность изменялась от 

30 до 300 мкмоль/м2с, что соответствовало 3–30% 
от полного притока ФАР. В условиях умеренного 
затенения растения ориентировали листовые пла-
стинки под углами 35–40° к горизонтали. 

Верхний слой (> 150 см) занимали ассимиля-
ционные органы генеративных и наиболее раз-
витых виргинильных особей. Насыщенность 
пространства листовой массой составляла 83%. 
Листовые пластинки располагались под углами 
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Рис. 3. Распределение массы (а) и площади (б) листьев, наклон плоскости листовой пластинки (в) и поступление 
фотосинтетически активной радиации (ФАР) в полуденное время суток (г) в ЦП Heracleum sosnowskyi. Ось ординат 
представлена в виде логарифмической шкалы (N = 18 площадок, июнь – июль 2021 и 2022 гг.). Представлены данные 
для ЦП 1–6.
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около 45° к горизонтали и поглощали приблизи-
тельно 70% поступающей ФАР. 

ОБСУЖДЕНИЕ

Успешная адаптация инвазионных видов 
к  почвенно-климатическим условиям захваты-
ваемых территорий является одним из важных 
механизмов, способствующих их натурализа-
ции. Значительный градиент экологических ус-
ловий местообитаний во вторичном ареале ука-
зывает на высокий адаптационный потенциал 
H. sosnowskyi. 

Результаты исследования показали, что в при-
родно-климатических условиях Севера этот вид 
характеризуется длительным (180–190 дней) пе-
риодом вегетации. Прорастание семян и отраста-
ние ювенильных и имматурных особей отмечали 
сразу после схода снежного покрова. Это позво-
ляет растениям H. sosnowskyi реализовать доступ-
ные в весенний период тепловые и световые ре-
сурсы. При прогреве почвы на большую глубину 
начиналось активное отрастание виргинильных 
и генеративных особей, формирование листово-
го аппарата которых приводит к затенению рас-
тений в приземном слое и оказывает ингибирую-
щее влияние на накопление ими фитомассы. 

Холодостойкость и способность прегенера-
тивных особей к активной вегетации до середи-
ны октября, когда среднесуточная температура 
воздуха достигает околонулевых значений, обу-
словливают эффективное использование ресур-
сов среды в осенний период. Ранее было пока-
зано [24], что растения H.  sosnowskyi проявляют 
устойчивость к низким температурам весной и 
в осенний период за счет сдвига температурно-
го оптимума роста в соответствии с изменения-
ми термических условий среды. Это позволяет 
обитающим на периферии северной границы 
вторичного ареала растениям функционировать 
при низких положительных температурах возду-
ха в начале и конце сезона вегетации [18, 25].

Длительность вегетации H. sosnowskyi связана 
с особенностями ритма сезонного развития. По-
казано, что к середине июля до половины юве-
нильных растений переходят в состояние вынуж-
денного покоя в результате снижения светового 
довольствия ниже критического уровня. Возоб-
новление вегетации ювенильных особей отмеча-
ли в осенний период, после отмирания листьев 
генеративных растений и увеличения поступле-
ния ФАР в приземный слой. Аналогичные дан-

ные были получены для зоны широколиственных 
лесов, где ювенильные растения H. sosnowskyi пе-
реходили в состояние покоя летом и возобновля-
ли ростовые процессы осенью [9]. 

Выявленные особенности ритмики развития 
H.  sosnowskyi обеспечивают самоподдержание 
ЦП и доминирование этого вида в травянистых 
сообществах в течение всего периода вегетации 
растений. Для северных территорий длитель-
ность вегетации H. sosnowskyi практически равна 
числу дней в году без снежного покрова.

Изученные ЦП H.  sosnowskyi характеризова-
лись левосторонними онтогенетическими спек-
трами с высоким уровнем сходства (r = 0.98). В со-
ставе ЦП преобладали особи в прегенеративном 
состоянии (см. табл. 1), что характеризует ЦП 
как нормальные и молодые. Средняя плотность 
имматурных растений составляла 4–7 шт/м2, 
виргинильных – 12–16 шт/м2. Генеративные 
особи отличались значительно меньшей плотно-
стью – 1–3 шт/м2. На основе количественных по-
казателей онтогенетической структуры ЦП были 
рассчитаны индексы восстановления (IВ) ЦП, 
величины которых составляли >>2. Полученные 
значения указывают на высокую эффективность 
поддержания и восстановления ЦП H. sosnowskyi.

Приведенные в табл. 1 плотности популяций 
и распределение особей по онтогенетическим 
состояниям оказались сопоставимы с данными 
о демографической структуре ЦП H.  sosnowskyi 
в других частях вторичного ареала. В условиях 
юго-восточной части п-ова Камчатка в ЦП преоб-
ладали прегенеративные особи (450–681 шт/м2), 
на 1 м2 приходилось 3–4 генеративных расте-
ния  [26]. Несколько меньшая плотность расте-
ний отмечена на территории Республики Баш-
кортостан (41–92 шт/м2) и в Приморском крае 
(78 шт/м2). В составе ЦП доминировали преге-
неративные особи – на 1 м2 приходилось 2–4 ре-
продуктивных растения [16, 27]. 

Отличительная особенность структуры изучен-
ных нами ЦП H. sosnowskyi – крайне малое коли-
чество жизнеспособных семян в почвенном бан-
ке, отсутствие проростков и высокая плотность 
ювенильных особей (см. табл. 1). В апреле–мае 
отмечено практически одновременное прораста-
ние большей части семян и быстрое развитие 
проростков. Летом (июнь – июль) часть про-
ростков отмирала, а оставшаяся часть растений 
переходила в ювенильное возрастное состояние. 
В дальнейшем, при развитии листового аппарата, 
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наблюдали торможение роста обитающих в при-
земном слое ювенильных растений. Часть особей 
этой онтогенетической группы перешла в состо-
яние вынужденного покоя, что сопровождалось 
отмиранием надземного побега. Это объясняет 
отсутствие проростков в ЦП H. sosnowskyi и высо-
кую плотность ювенильных особей.

Оценка возрастной структуры ЦП выявила, 
что средний календарный возраст виргинильных 
и генеративных особей составлял 3 полных года. 
Растения H. sosnowskyi приступали к цветению в 
возрасте 2–6 лет, а максимальный срок жизни 
особей составил 7 полных лет. В условиях куль-
туры календарный возраст растений H. sosnowskyi 
достигал 14–16 лет [28], а у близкородственного 
вида H. mantegazzianum в условиях вторичного 
ареала – 12 лет [14].

В условиях Севера растения H. sosnowskyi до-
стигали значительных размеров (см. табл. 2). 
Благодаря большому габитусу и продуктивно-
сти растения H. sosnowskyi образуют сообщества 
с низким обилием других травянистых видов. 
Максимальное накопление фитомассы (около 
15 кг/м2) H. sosnowskyi наблюдали к середине ве-
гетационного сезона. В период цветения – на-
чала плодоношения генеративных особей на их 
долю приходилось более 60% от общей фито-
массы. Прегенеративные особи формировали 
порядка 5 кг/м2 фитомассы, что соответствова-
ло лишь третьей части общей массы растений в 
ценопопуляциях. Полученные нами величины 
накопления фитомассы растениями H. sosnowskyi 
соответствуют продуктивности этого вида в куль-
туре [21, 29]. 

Оценка репродуктивного усилия (доли ре-
продуктивных органов от общей массы генера-
тивных растений) показала его низкие значения 
(11%). При сохранении стабильной плотности 
генеративных особей в ЦП (1–3 шт/м2) неболь-
шое репродуктивное усилие обеспечивает устой-
чивое семенное возобновление, удержание заня-
тых территорий и расселение вида [11].

 Растения H. sosnowskyi мы относим к геофитам 
[19]: его подземная часть состоит из погруженно-
го каудекса, на верхушке которого закладывается 
терминальная зимующая почка возобновления. 
Генеративные растения в возрасте 3–5 лет ха-
рактеризовались наиболее развитой подземной 
частью (см. табл. 2). Отличительная особенность 
H. sosnowskyi – значительное погружение каудек-
са и почек возобновления в почву с увеличением 

календарного возраста и габитуса растений. За-
глубление каудекса осуществляется с помощью 
контрактильной системы корней, длина которых 
может достигать 90 см. Такая жизненная страте-
гия защищает почки возобновления от механиче-
ских повреждений и вымерзания. Промерзание 
почв до критических для зимующих органов рас-
тений температур является одним из факторов, 
лимитирующих расселение и натурализацию ин-
вазионных борщевиков в северных широтах [18].

Ритм развития растений и их морфологиче-
ская структура определяли архитектонику сооб-
ществ с доминированием H. sosnowskyi. В первые 
2–3 недели вегетации (апрель – май) проростки 
и ювенильные растения получали от 25% до 100% 
падающей фотосинтетически активной радиа-
ции (до 1000 мкмоль/м2с), что обеспечивало их 
активный рост. В дальнейшем, по мере развития 
ассимиляционных органов имматурных, вир-
гинильных и генеративных растений, распре-
деление в пространстве листовой поверхности 
и уровня освещенности значительно изменялись.

Наблюдаемый в летний период для травяни-
стых сообществ с участием H. sosnowskyi тип вер-
тикального распределения ассимиляционной 
поверхности (см. рис. 2) известен как “перевер-
нутая пирамида” – “inverted pyramid” [13, 29]. 
Отличительной особенностью такого способа 
размещения листового аппарата является значи-
тельное увеличение площади ассимиляционной 
поверхности в вертикальном профиле. Показано, 
что данный тип размещения ассимиляционных 
органов наиболее оптимален для маловидовых 
сообществ. По сравнению с другими типами ар-
хитектоники растительного покрова (“пирамида 
с широким основанием” и “пирамида с узким 
основанием”) “перевернутая пирамида” обеспе-
чивает более высокий уровень суточной фикса-
ции CO2 растительным сообществом. При этом 
наибольшая фотосинтетическая продуктивность 
отмечается при достижении травостоем листово-
го индекса в диапазоне от 5 до 6. Значение листо-
вого индекса для изученных нами ЦП равнялось 
4.4, что близко к величинам этого параметра для 
высокопродуктивных сообществ с H. sosnowskyi 
на Кавказе [13]. 

Листья растений H. sosnowskyi характеризова-
лись диффузным распределением – от практиче-
ски горизонтального в приземном до плагиофиль-
ного в верхнем слое (см. рис. 3г), что обеспечивало 
эффективное поглощение солнечной радиации 
(см. рис. 3в). Распределение листьев в вертикаль-
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ном профиле ЦП определяет специфику функ-
циональных характеристик ассимиляционных 
органов H. sosnowskyi. В условиях затенения оби-
тающие в приземном слое растения имели низкую 
удельную поверхностную плотность листьев, вы-
сокое содержание хлорофиллов в составе свето-
собирающего комплекса фотосинтетического ап-
парата и высокую эффективность использования 
света при фотосинтезе [8]. 

Осенью (август – сентябрь) отмирание ли-
стьев генеративных особей приводило к уве-
личению до 25–50% светового довольствия в 
среднем и приземном слоях сообществ с доми-
нированием H. sosnowskyi. Вегетативные особи 
сохраняли листовую поверхность на 30–40 дней 
дольше генеративных, вплоть до октября (см. 
рис. 2). В начале и конце вегетации растения из 
приземного и среднего слоев получали на поря-
док больше световой энергии, чем в летний пе-
риод, в условиях сильного затенения генератив-
ными особями.

Таким образом, специфика радиационного ре-
жима, характерная для сообществ с H. sosnowskyi, 
регулирует периоды ростовой активности и по-
коя особей разных возрастных состояний, пода-
вляет жизнедеятельность конкурирующей расти-
тельности и способствует устойчивому развитию 
маловидовых сообществ. Затенение приземного 
слоя является одним из ведущих механизмов сре-
дообразующего воздействия H. sosnowskyi при его 
внедрении в аборигенные растительные сообще-
ства [9, 10, 17].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате комплексного исследования 
структурно-функциональной организации рас-
тений в ценопопуляциях H. sosnowskyi выявлены 
механизмы, обеспечивающие устойчивый рост 
и репродукцию вида в условиях Севера. 

Наблюдения за ритмом сезонного развития 
показали, что продолжительность вегетации 
H.  sosnowskyi составляла 180–190 дней. Это обу-
словлено ранними сроками весеннего отрастания 
и длительной осенней вегетацией прегенератив-
ных особей, что является конкурентным преиму-
ществом при внедрении H. sosnowskyi в естествен-
ные и трансформированные фитоценозы. 

Для изученных ЦП H. sosnowskyi показана вы-
сокая плотность ювенильных особей (1700 шт/м2), 
количество имматурных особей – 4–7 шт/м2, 

виргинильных – 12–16 шт/м2, генеративных  – 
1–3 шт/м2. Большинство ювенильных особей (бо-
лее 95% растений) были представлены растениями 
в возрасте одного полного года жизни. Остальные 
онтогенетические группы (im, v, g) в составе ЦП 
включали растения в возрасте от 1  до 7 полных 
лет. Средний календарный возраст генеративных 
особей составил 3 полных года.

Ценопопуляции H.  sosnowskyi характеризова-
лись левосторонними онтогенетическими спек-
трами. В составе ЦП преобладали особи в пре-
генеративном состоянии, что характеризует их 
как нормальные и молодые. Высокие значения 
индексов восстановления (IВ>>2) свидетельству-
ют об эффективности процессов поддержания и 
восстановления ЦП H.  sosnowskyi. Отличитель-
ная особенность структуры ЦП в период цвете-
ния генеративных особей (июнь – июль) – малое 
количество жизнеспособных семян и отсутствие 
проростков, что является следствием синхронно-
го прорастания мерикарпиев после схода снеж-
ного покрова и быстрого прохождения этапа по-
слевсходового развития. 

Растения H.  sosnowskyi отличались высокой 
продуктивностью – формировали до 15 кг/м2 

сырой фитомассы, половину которой состав-
ляли генеративные особи. Основная часть ас-
симилирующей поверхности генеративных 
особей располагалась в верхних слоях ЦП по 
типу “перевернутая пирамида” и поглощала 
около 70% поступающей ФАР. Фитогенное 
поле генеративных растений оказывало тормо-
зящее эколого-ценотическое воздействие, ре-
гулируя периоды ростовой активности и покоя 
прегенеративных особей H.  sosnowskyi и пода-
вляя жизнедеятельность конкурирующей рас-
тительности. 

Одна из важных адаптивных характеристик 
H. sosnowskyi – способность к заглублению в 
почву каудекса и расположенных на нем почек 
возобновления. Это обеспечивает сохранение 
жизнеспособности растений и является важным 
фактором, способствующим выживанию вида в 
районах с низкими отрицательными температу-
рами воздуха в зимний период. 

Выявленные механизмы структурно-функци-
ональной организации H. sosnowskyi на уровне 
растения и ценопопуляции могут стать основой 
для разработки методов и подходов контроля 
распространения и повышения эффективности 
мероприятий по борьбе с инвайдером.
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STRUCTURE OF CENOPOPULATIONS OF HERACLEUM SOSNOWSKYI 
AND MECHANISMS FOR MAINTAINING THEIR STABILITY IN NORTH 

CONDITIONS
I. V. Dalke 1,*, S. P. Maslova1, I. G. Zakhozhiy1, G. A. Golke2, Yu. A. Smotrina1, 2

1Institute of Biology, Komi Scientific Center, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, Syktyvkar, 167982, Russia
2Pitirim Sorokin Syktyvkar State University, Syktyvkar, 167001, Russia

*e-mail: dalke@ib.komisc.ru

Abstract—The growth and productivity, rhythm of development, ontogenetic and spatial structure of cenopopulations 
of Sosnowsky's hogweed (Heracleum sosnowskyi Manden.) on the territory of the Komi Republic were studied. The 
duration of the growing season of H. sosnowskyi was 180–190 days due to the early spring germination of seeds and 
the long autumn growing season of pregenerative individual plants. The studied H. sosnowskyi CPs were characterized 
by left-sided ontogenetic spectra and high recovery indices. These properties characterized them as young and self-
renewing plants. The greatest and the lowest numbers per the unit area had the juvenile and the generative plants (710–
1700 and 1–3 individuals/m2, respectively). The average density of immature and virginile individuals was 4–7 pcs/m2 
and 12–16 pcs/m2, respectively. The absence of seedlings during the flowering period of plants was discovered, resulting 
from of the synchronous germination of mericarps and the rapid passage of the post-emergence development stage. 
Plants began to flower at the age of 2–6 full years, the maximum lifespan of individuals was 7 years. H. sosnowskyi plants 
were characterized by high productivity. They formed up to 15 kg/m2 of wet phytomass, half of which was produced 
by generative individuals. The main part of the leaf area of the generative individuals was located in the upper layers 
(like an “inverted pyramid”) and absorbed about 70% of the incoming PAR. The identified mechanisms of the CP self-
maintenance mediate the spread and retention of occupied territories which are occupied by H. sosnowskyi plants on 
the northern border of the invaded range.

Keywords: Heracleum sosnowskyi, cenopopulations, ontogenetic spectrum, phenology, morphostructure, phytomass, 
architectonics, Komi Republic
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Загрязнение водных ресурсов пестицидами негативно влияет на водные организмы и делает водные объекты 
непригодными для использования человеком. Методы химического анализа при обнаружении вещества не 
дают информацию о его влиянии на экосистему и ее отдельные компоненты. В статье представлены анализ и 
обобщение литературных данных о возможностях и особенностях использования ферментов гидробионтов в 
качестве биомаркеров загрязнения водных экосистем пестицидами. Проанализированы публикации из зару-
бежных и отечественных источников за последние 20 лет, проиндексированных в базах PubMed, Crossref, Web 
of Science, Scopus, RSCI, посвященные вопросам пестицидного загрязнения водных объектов и использова-
нию ферментов, в частности неспецифических эстераз, в биомониторинге. Раскрыто понятие “биомаркер”, 
перечислены группы биомаркеров, цели их использования, преимущества и недостатки как источника ин-
формации о состоянии экосистемы. Особое внимание уделено работам по исследованию неспецифических 
эстераз водных организмов (рыб, моллюсков, рачков, амфибий). Рассмотрены основные типы субстратов, 
использующихся для измерения активности изоформ эстераз, и особенности изменения ферментативной 
активности в ответ на воздействие пестицидами из разных химических групп (фосфорорганические соеди-
нения, карбаматы, пиретроиды). Обозначены факторы, влияющие на активность неспецифических эстераз 
водных организмов и ограничивающие их использование для оценки загрязнения водных экосистем. 

Ключевые слова: неспецифические эстеразы, карбоксилэстеразы, пестициды, пестицидное загрязнение, гид-
робионты
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Постоянный рост мирового производства 
продовольствия сопровождается увеличением 
использования пестицидов в сельском хозяй-
стве [1, 2], иногда без какого-либо контроля [3]. 
Все пестициды прямо или косвенно попадают 
в природную среду и экосистемы в процессе их 
применения [4], загрязняя в том числе и водные 
объекты, делая их непригодными и опасными 
для человека и животных [5–7]. Пути попадания 
пестицидов в водные источники разнообразны, 
включая такую антропогенную деятельность, 
как индустриализация, сельскохозяйствен-
ная практика, сброс сточных вод, поверхност-
ный сток, атмосферные осадки и т.д. [6, 8, 9]. 
В долгосрочной перспективе все загрязняющие 
вещества могут в конечном итоге привести к 
деградации функций прибрежной среды [10] 
и токсическим эффектам для популяций рыб 
и других гидробионтов [11]. 

Данный обзор составлен с целью обобщить 
имеющиеся сведения о возможностях использо-
вания неспецифических эстераз (карбоксилэсте-
раз) в качестве биомаркера загрязнения водных 
экосистем пестицидами. Проанализированы пу-
бликации, посвященные следующим вопросам: 
1) загрязнение водных экосистем пестицидами; 
2) ферменты как биомаркеры; 3) карбоксилэсте-
разы водных организмов и их функции; 4) факто-
ры, влияющие на активность карбоксилэстераз 
водных организмов; 5) влияние пестицидов на 
активность карбоксилэстераз. 

ПЕСТИЦИДЫ КАК ЗАГРЯЗНИТЕЛИ

Пестициды – это химические вещества, ко-
торые используют для защиты растений от вре-
дителей (насекомые, мелкие животные, грибы, 
бактерии, нежелательные дикорастущие расте-

mailto:kinareickina@yandex.ru
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ния), в контроле общественного здоровья (ме-
дицинская, бытовая дезинсекция) и для защиты 
животных от переносчиков трансмиссивных бо-
лезней [12, 13]. За 30 лет мировое использование 
пестицидов увеличилось более чем в 1.5 раза – 
примерно с 2.3 мегатонн в 1980 г. до 4 мегатонн 
в 2010 г. в годовом исчислении. После этого уро-
вень потребления пестицидов характеризовался 
незначительным приростом и оставался отно-
сительно постоянным, примерно 4.1 мегатон-
ны в год с 2011 г. по 2018 г. Анализ глобального 
использования пестицидов за период с 1990 г. по 
2018 г. выявил основной вклад Азии, на долю ко-
торой приходилось около 53% от общего их по-
требления (см. рис. 1), Северная и Южная Аме-
рики использовали около 30%, Европа – 14%, 
Африка – около 2%, на долю Океании приходил-
ся оставшийся 1%. В топ-10 стран мира по ис-
пользованию пестицидов в среднем за период с 
1990 г. по 2018 г. вошли Китай, США, Бразилия, 
Аргентина, Россия, Франция, Италия, Япония, 
Колумбия и Канада [12].

Проблема загрязнения водных ресурсов пе-
стицидами актуальна во всем мире [15–19]. Ко-
личество остатков пестицидов после их первич-
ного использования обычно слишком велико, 
чтобы полностью разложиться естественным пу-
тем (метаболическим, микробиологическим или 
фоторазрушением) [12], поэтому при чрезмер-
ном использовании пестициды могут поступать 
в водные объекты с дождевыми [16, 20], иррига-
ционными [11] и сточными (промышленными 
и городскими) водами, с отходами сельскохозяй-

ственного производства [10, 11, 21–23]. Монито-
ринг, проведенный в странах Европы в 2013–2020 
гг., показал, что доля водных объектов, в которых 
содержание одного или более пестицидов превы-
шало допустимый уровень, составила 10–25% и 
4–11% при исследовании поверхностных и под-
земных вод соответственно. Количество наиме-
нований пестицидов в поверхностных водах ва-
рьировало от менее 10 (Исландия, Люксембург, 
Норвегия, Швеция) до более 100 веществ (Чехия, 
Франция, Германия, Италия, Нидерланды, Ис-
пания) [19]. 

Согласно исследованию B. Shen с соавт. [15], 
загрязнение крупнейшего пресноводного озера 
Бостен в Китае хлорорганическими соединени-
ями является в первую очередь результатом хо-
зяйственной деятельности человека (сельскохо-
зяйственные стоки, бытовые сточные воды), при 
этом присутствие пестицида дихлордифенил-
трихлорэтана (ДДТ) в воде объясняется истори-
ческим его накоплением, а в донных отложениях 
как предыдущими, так и недавними его посту-
плениями. Потенциальным источником хлорор-
ганических пестицидов (ХОП), загрязняющих 
р. Донгнай во Вьетнаме, были названы жилые 
и сельскохозяйственные районы, расположен-
ные в верхней части водосбора или прилегающие 
к местам отбора проб воды [16]. 

По данным Росгидромета, в воде и донных 
отложениях поверхностных водных объектов 
Российской Федерации регистрируются ХОП, в 
том числе ДДТ и его метаболиты, изомеры гек-
сахлорциклогексана (ГХЦГ). На протяжении 
2015–2021 гг. наиболее загрязненной отдель-
ными ХОП (по среднегодовым концентрациям) 
была вода в бассейнах рек Северной Двины, Оби, 
Пура, Надыма, Таза, Волги, рек Черноморского 
побережья Крыма. Максимальное загрязнение 
ХОП донных отложений наблюдалось в бассей-
нах рек Волги, Оби и рек Кольского полуострова 
в бассейне Баренцева моря [24]. В 2020 и 2021 гг. 
фосфорорганические пестициды и пестициды 
иной химической природы (трифлуралин, 2,4-
Д, ТЦА, триазиновые гербициды) в воде водных 
объектов не были обнаружены [25]. 

Следует отметить, что перечень пестицидов, 
подлежащих обязательному мониторингу в во-
дных объектах, может быть неодинаков в разных 
странах. В РФ “Перечень загрязняющих веществ, 
в отношении которых применяются меры го-
сударственного регулирования в области охра-
ны окружающей среды” (утвержденный распо-

Океания
1%

Африка
2%

Европа
14%

Америка
30%

Азия
53%

Рис. 1. Глобальное распределение использования пе-
стицидов за 1990–2018 гг. по данным [12, 14].
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ряжением Правительства РФ от 8 июля 2015  г. 
№ 1316-р) для водных объектов включает 249 наи-
менований. Пестициды, внесенные в раздел II 
“Стойкие органические загрязнители”, огра-
ничены триазиновыми и динитроанилиновыми 
гербицидами, ХОП (альдрин, метаболиты ДДТ, 
гексахлорбензол, ГХЦГ), органофосфатами (кар-
бофос, фозалон), фталимидами (каптан). Другие 
пестициды из широко применяющихся в настоя-
щее время химических классов пиретроидов, нео-
никотиноидов и фенилпиразолов не перечислены 
[26]. Ранее исследователи обращали внимание на 
необходимость контролировать в поверхност-
ных водах Российской Федерации содержание не 
только стойких органических загрязнителей, но 
и пестицидов новых химических групп в связи с 
их потенциальной опасностью для окружающей 
среды, разнообразным и регулярно обновляемым 
их ассортиментом и объемами использования на 
водосборных площадях [27, 28]. 

Пестициды, присутствующие в воде и донных 
отложениях водных объектов, могут обладать 
летальным и сублетальным эффектами по отно-
шению к водным организмам [6]. Например, в 
р. Рио-Мадре-де-Диос и ее лагуне (Коста-Рика) 
наблюдалось несколько массовых случаев гибели 
рыбы, особенно после сильных дождей, которые, 
как полагают, были вызваны пестицидным за-
грязнением вследствие поступления дренажных 
вод с банановых плантаций, ананасовых и рисо-
вых полей. Среди погибших рыб были обнаруже-
ны такие виды, как радужный окунь Parachromis 
dovii, черный окунь Embiotoca jacksoni, нильская 
тиляпия Oreochromis niloticus и другие виды се-
мейства цихловых Cichlidae [29]. Сублетальное 
действие пестицидов на гидробионты может вы-
ражаться в нарушении воспроизводства и других 
хронических последствиях [6, 29]. Так, у личи-
нок рыб данио-рерио Danio rerio, подвергшихся 
воздействию хлорпирифоса, наблюдалось зна-
чительное увеличение процента организмов с 
морфологическими деформациями (аномальный 
изгиб позвоночника, отек сердца) [30]. При воз-
действии смеси пиретроидов (TRISADA®) от-
мечали поведенческие аномалии у головастиков 
аргентинской жабы Rhinella arenarum, а именно: 
нескоординированное плавание, спазматиче-
ские и беспорядочные движения, длительные 
периоды неподвижности [31]. 

Гидрофобные органические вещества (в том 
числе пестициды), накапливающиеся в донных 
отложениях и биоте водоемов с медленным те-
чением, заиленных участках, притоках, дельтах 

и эстуариях, становятся источниками попадания 
и переноса загрязнителя по пищевой цепи [32]. 
Концентрации веществ на последующем уровне 
цепи могут увеличиваться в 10 раз или более по 
сравнению с предыдущим уровнем, приводя к 
изменениям в структуре бентического сообще-
ства и видовом разнообразии, изменяя структуру 
пищевой цепи [29, 32]. Так, при исследовании оз. 
Зивей в Эфиопии в органах рыб было выявлено 
наличие ДДТ, гексахлорциклогексанов, хлорда-
нов, гептахлоров, эндосульфана, спироксамина, 
дельтаметрина и тяжелых металлов [33]. 

Пестициды в воде не только представляют 
опасность для водных организмов, но и делают 
водные объекты непригодными для использо-
вания человеком. Например, в тестах c про-
ращиванием семян растений было показано, 
что вода, в которой содержание гербицида ма-
толахлора, фунгицидов тебуканозола, пропи-
коназола и неоникотиноидных инсектицидов 
суммарно превышало допустимые значения, 
обладала фитотоксичным эффектом в отноше-
нии подсолнечника, огурца, кукурузы и горчи-
цы белой, вследствие чего такая вода не может 
быть использована для орошения сельскохозяй-
ственных полей [8]. 

БИОМОНИТОРИНГ И БИОМАРКЕРЫ

Биомониторинг, т.е. регулярное и система-
тическое использование живых организмов для 
оценки изменений качества воды, является ос-
новным инструментом исследования состояния 
экосистемы [34]. При биомониторинге биологи-
ческие маркеры органического/неорганического 
загрязнения считаются ценными дополнитель-
ными инструментами для традиционного хими-
ческого анализа [35]. Методами аналитической 
химии можно идентифицировать вещества и ме-
таболиты, но нельзя получить информацию об 
их биологическом и экологическом воздействии 
[36], а биомаркеры позволяют определить изме-
нения, которые могут произойти в результате 
химического воздействия на различных уровнях 
биологической организации (отдельных особей, 
видов, популяций, сообществ) [34]. Биомар-
керы полезны и в случае, когда установленные 
значения предельно допустимой концентрации 
загрязнителя оказываются меньше чувствитель-
ности существующих аналитических методов. 
Считается, что гидробионты хорошо подходят 
для мониторинга загрязнения водных экосистем, 
несмотря на видовые различия в основных физи-
ологических характеристиках и чувствительно-
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сти определенных биомаркеров к загрязнению 
окружающей среды [21, 37, 38].

Термин “биомаркер” по определению Ака-
демии наук США в широком смысле обознача-
ет любой измеряемый показатель, который от-
ражает взаимодействие между биологической 
системой и потенциально опасным фактором 
окружающей среды (физическим, химическим, 
биологическим) [39]. Биомаркеры разделены на 
три группы [39, 40]:

а) биомаркеры воздействия (экспозиции) – 
это экзогенные соединения, их метаболиты или 
продукты взаимодействия между ксенобиотиком 
и целевой молекулой или клеткой, содержание 
которых внутри организма может быть измерено;

б) биомаркеры эффекта – измеряемые биохи-
мические, физиологические, поведенческие по-
казатели организма, которые позволяют судить 
о произошедшем или возможном ухудшении его 
состояния;

в) биомаркеры восприимчивости или чув-
ствительности – индикаторы врожденной или 
приобретенной способности организма реаги-
ровать на воздействие ксенобиотика (например, 
полиморфизм ферментов детоксикации, измене-
ние экспрессии белков-рецепторов, влияющих 
на восприимчивость к ксенобиотику).

Воздействие ксенобиотиков на отдельные ор-
ганизмы отражается на более высоких уровнях 
биологической организации со значительной за-
держкой во времени [41], оценка же биомаркеров 
позволяет выявить ранние предупреждающие 
сигналы о таком воздействии [38, 41, 42]. Ответ-
ные реакции на воздействие ксенобиотиков на 
более низких уровнях биологической организа-
ции более конкретны, чувствительны, воспроиз-
водимы и их легче определить, но труднее соот-
нести с экологическими изменениями. Ответы 
же на более высоких уровнях биологической ор-
ганизации непосредственно свидетельствуют о 
здоровье экосистем, но их труднее определить, 
они менее конкретны и проявляются только на 
поздней стадии, когда ущерб окружающей среде 
уже нанесен [43, 44]. 

При проведении мониторинговых исследова-
ний следует учитывать, что многие применяемые 
биомаркеры могут быть неспецифичны и реаги-
руют на экологический стресс в целом. Для ис-
пользования наиболее подходящего биомаркера 

важно знать зависимость доза – реакция между 
рассматриваемым загрязнителем и биомаркером 
[39, 44, 45]. При выборе биомаркера важно про-
водить его валидацию в конкретных условиях, 
поскольку невозможно предположить наличие 
причинно-следственных связей на уровне по-
пуляции, сообщества или экосистемы на основе 
данных первичного токсикологического теста 
[44]. К тому же загрязняющие вещества в при-
родной среде состоят из очень разнообразных 
и сложных смесей, поэтому единый биомаркер, 
который можно использовать для полной диа-
гностики загрязнения окружающей среды, не-
возможен. Данное ограничение преодолевается 
использованием комбинации биомаркеров [22, 
46]. Одним из основных ограничений при ис-
пользовании биомаркеров является изменение 
их фоновых, базальных уровней в результате 
колебаний, обусловленных физиологическими 
особенностями (гормональный статус, возраст, 
пол, питание) или условиями окружающей сре-
ды (температура, рН, содержание кислорода) [47, 
48]. Существенным препятствием для использо-
вания биомаркеров является биоремедиация и 
приспособляемость видов. Некоторые организ-
мы обладают способностью восстанавливать по-
вреждения, вызванные химическими вещества-
ми, в результате чего уровень загрязнения может 
быть недооценен или возможно появление лож-
ноотрицательных результатов [44].

ФЕРМЕНТЫ КАК БИОМАРКЕРЫ

В качестве биомаркеров химического загряз-
нения водных объектов широко используют 
ферменты метаболизма ксенобиотиков [22, 44, 
49–51], антиоксидантной системы [46, 47, 52] и 
ферменты-мишени действия определенных ве-
ществ [53–56]. Метаболизм ксенобиотиков – это 
центральный процесс детоксикации, который 
происходит во всех организмах. Процесс деток-
сикации проходит в два основных этапа – фаза I 
и II [22]. 

Фаза I биотрансформации ксенобиотика 
обычно заключается в изменении исходной чуже-
родной молекулы путем создания или модифика-
ции функциональных групп (– OH, – COOH, – 
SH, – NO2) в ходе ее окисления, восстановления 
или гидролиза [42]. К ферментам, участвующим 
в фазе I, относятся цитохром-P450-моноокси-
геназы (Р450), осуществляющие окисление, ги-
дроксилирование, деалкилирование и десуль-
фурацию [22, 47], и карбоксилэстеразы (CES), 
осуществляющие гидролиз [50, 51, 57, 58]. Далее 
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следует реакция конъюгации (фаза II), где к ме-
таболитам фазы I присоединяются эндогенные 
лиганды, что приводит к образованию более ги-
дрофильных соединений, которые легче выво-
дятся из организма [42, 59]. 

Ключевыми ферментами II фазы являются 
уридин-5-дифосфат глюкуронилтрансфераза 
(UDPGT), обеспечивающая гликозилирование 
метаболитов [47], и глутатион-S-трансфераза 
(GST) [55, 60], катализирующая конъюгацию 
глутатиона (GSH) с ксенобиотиками (фосфорор-
ганические пестициды, цитотоксические аль-
дегиды) [61–63]. Так, повышенная активность 
Р450-монооксигеназ и GST в микросомальной 
фракции печени молоди рыб европейской солеи 
Solea solea, выловленной в 2015 г. на морском 
участке в устье р. Эбро (Испания), позволила 
заключить, что данный вид рыб находился под 
влиянием стрессовых факторов [64].

Воздействие органических токсикантов, в том 
числе и пестицидов, также усиливает в организ-
ме выработку активных форм кислорода (АФК), 
которые могут повреждать ДНК, белки, липиды 
и другие молекулы [22]. Увеличение окислитель-
ного стресса может привести к индукции антиок-
сидантных ферментов глутатионредуктазы (GR), 
глутатионпероксидазы (GPX), глутатионтранс-
феразы, каталазы, супероксиддисмутазы, что 
делает возможным их использование в качестве 
биомаркеров химического загрязнения [46, 47, 
52]. На примере двустворчатых моллюсков Solen 
marginatus из устья р. Эбро было показано [46], 
что ферменты GR и GPX достаточно хорошо 
отражают наличие окислительного стресса под 
воздействием обнаруженных в их мягких тканях 
ксенобиотиков, в том числе пестицидов.

Механизм действия отдельных групп пести-
цидов (например фосфорорганических, карба-
матов, некоторых соединений растительного 
происхождения) заключается в ингибировании 
холинэстераз (ChE). В качестве комплексного 
биомаркера воздействия антихолинэстеразных 
соединений в токсикологии используют оценку 
эстеразного статуса (совокупность эстераз ор-
ганизма, взаимодействующих с ФОС) [53, 54]. 
Под “эстеразным профилем” соединения пони-
мают набор кинетических констант, описыва-
ющих ингибиторную активность соединения в 
отношении эстераз различной функциональной 
значимости: ацетилхолинэстеразы (AChE), ней-
ротоксичной эстеразы, бутирилхолинэстеразы, 
карбоксилэстеразы, параоксоназы. 

Эстеразный статус включает аспекты воздей-
ствия и чувствительности, он в значительной 
степени определяет видовую и индивидуальную 
чувствительность к антихолинэстеразным соеди-
нениям [53]. Ингибирование активности ацетил-
холинэстеразы, бутирилхолинэстеразы, карбок-
силэстеразы часто связано с различными типами 
загрязняющих веществ [55], в основном фосфо-
рорганическими пестицидами (ФОС) и карба-
матами (КМ), а также с присутствием тяжелых 
металлов, поверхностно-активных веществ [62]. 
Например, хлорпирифос нарушал липидный об-
мен, вызывал окислительный стресс и приводил 
к ингибированию AChE и CES, активации GST в 
печени взрослых особей японской медаки Oryzias 
latipes, содержавшихся на протяжении 64 ч в 
воде с концентрацией пестицида 400 мкг/л [65]. 
Скармливание хлорпирифос-метила в концен-
трациях 0.5, 4.2 и 23.2 мг/кг корма в течение 30 
дней приводило к ингибированию холинэстераз-
ной активности плазмы молоди атлантической 
трески Gadus morhua [56]. Многие ФОС быстро 
деградируют в окружающей среде, и в результате 
уровни загрязнения воды часто за несколько ча-
сов оказываются ниже пороговых значений. Од-
нако ингибирование эстераз в организме после 
воздействия ФОС может сохраняться в течение 
нескольких дней или недель [66].

Примером использования ферментов в каче-
стве биомаркера пестицидного воздействия на 
гидробионты является определение активности 
холинэстераз. В работе N. J. Diepens с соавт. [29] 
исследована активность ChE у рыб Parachromis 
dovii в лабораторных тестах для оценки примени-
мости этого биомаркера в отношении ФОС (это-
профос, хлорпирифос). Ингибирование ChE у P. 
dovii, наблюдавшееся при воздействии хлорпи-
рифоса и этопрофоса в концентрациях ниже по-
лулетальной (LC50), подтвердило возможность 
использования ChE как эффективного биомар-
кера воздействия данных пестицидов. 

Однако результаты исследований активности 
холинэстераз не всегда точны, так как причиной 
их ингибирования может быть не только загряз-
нение, необходимо также учитывать активацию 
компенсаторных механизмов, которые направ-
лены на устранение повреждающего воздействия 
антихолинэстеразных соединений, что потенци-
ально приводит к снижению активности ChE. 
Эти естественные защитные механизмы могут 
влиять на активность ферментов и маскировать 
фактическое влияние ксенобиотика на ChE, соз-
давая ограничение в использовании ChE в  ка-
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честве биомаркеров [40]. При изучении реак-
ций нейрохимических биомаркеров в ответ на 
загрязнение основным ограничением является 
быстрая посмертная деградация тканей. На зна-
чения биомаркеров могут влиять такие посмерт-
ные факторы, как температура окружающей сре-
ды, продолжительность времени между гибелью 
организма и сбором тканей, а также количество 
циклов замораживания-оттаивания биомате-
риала. Характеристики холинэстераз считаются 
относительно стабильными нейрохимическими 
биомаркерами [48].

Таким образом, оценивая загрязнение воды 
пестицидами и его воздействие на водные орга-
низмы, целесообразно использовать в качестве 
биомаркеров одновременно ферменты, отража-
ющие процессы детоксикации, антиоксидантной 
защиты и специфичного действия химических 
веществ [46]. Среди факторов, определяющих 
выбор ферментов-биомаркеров загрязнения, 
первостепенное значение имеют достаточно 
высокий уровень их активности в организме, 
чувствительность к различным внешним токси-
ческим воздействиям, а также простота и надеж-
ность методов определения их активности [67].

НЕСПЕЦИФИЧЕСКИЕ ЭСТЕРАЗЫ

Карбоксилэстеразы – это гетерогенная груп-
па изоферментов, принадлежащих к семейству 
α-, β-сериновых гидролаз, которые гидролизуют 
субстраты, содержащие сложноэфирные, амид-
ные и тиоэфирные связи (карбоновые эфиры 
спиртов, фенолов, нафтолов и липопротеинов), 
до соответствующего спирта и карбоновой кис-
лоты [46, 68–73]. CES играют значительную роль 
в трансформации эндогенных молекул (слож-
ных эфиров холестерина) [64], метаболизме та-
ких чужеродных химических веществ [74], как 
фосфорорганические соединения, пиретроиды, 
карбаматы [64, 75–78] и других загрязнителей 
окружающей среды [74, 78–80], способствуя их 
детоксикации [3, 50, 81].

У позвоночных животных CES доминиру-
ют в печени [79, 82], но также присутствуют во 
многих других тканях, включая почки, кровь, 
мозг [51, 82], легкие, желудок [83], кишечник 
[83–85], пищеварительные железы [86], сердце, 
мышцы [82, 83], яички, жировая ткань, носовые 
и дыхательные ткани [70]. Например, D. Nos с 
соавт. [87] описали активность печеночной CES 
у четырех видов тунца с учетом потенциального 
влияния размеров рыбы, трофического уровня, 

географического положения, влияния пестици-
дов (дихлофоса). B. Sànchez-Nogué с соавт. [88] 
обнаружили доминирующую активность CES в 
печени, почках, гонадах и жабрах у молоди рыб 
Solea solea и S. senegalensis. В ходе исследова-
ния распределения ферментативной активно-
сти в кишечнике нильской тиляпии Oreochromis 
niloticus L. наибольшая активность неспецифи-
ческих эстераз была обнаружена в первых че-
тырех сегментах кишечника – активность фер-
мента наблюдалась как в щеточной кайме, так 
и в цитоплазме энтероцитов [84].

Для измерения активности изоформ CES ис-
пользуются различные субстраты: 4-нитрофе-
нилбутират (4-NPB), 1-нафтилацетат (α-NA), 
1-нафтилбутират (1-NB), 2-нафтилацетат 
(β-NA), 4-нитрофенилацетат (ρ-NPA) [50, 74]. 
Выбор подходящих субстратов зависит от вида 
организма и ткани, но существуют дополнитель-
ные факторы, влияющие на активность CES даже 
в пределах одной и той же ткани и вида (факторы 
окружающей среды, особенности местообита-
ния, диета, физиологические изменения орга-
низма) [46]. 

Например, при исследовании активности 
карбоксилэстеразы разных видов рыб (S. solea, 
Dicentrarchus labrax, Trachyrhynchus scabrus, Mora 
moro, Alepocephalus rostratus, Cataetyx laticeps), вы-
ловленных на различных глубинах Средиземно-
го моря, обнаружено значительное варьирование 
ферментативной активности в зависимости от 
вида, субстрата и субклеточной фракции. Гидро-
лиз α-NA был выше, чем ρ-NPA, независимо от 
субклеточной фракции. В случае α-NA различия 
между микросомальной и цитозольной средни-
ми активностями CES варьировали от 2.6 раза у 
S. solea до 9.6 раза у A. rostratus. Разброс актив-
ности ρ-NPA–CES между микросомальной и 
цитозольной фракциями был больше, чем для 
активности α-NA–CES, варьируя от 3.5 раза у 
C.  laticeps до 30.5 раза у A. rostratus [47]. При ис-
следовании активности CES у прибрежных ви-
дов рыб (Trachurus trachurus, Merluccius merluccius, 
Trisopterus luscus), выловленных на Галисийском 
побережье (северо-запад Испании), обнаруже-
но, что скорость гидролиза α-NA в 3–7 раз выше 
во всех тканях (мозг, мышцы, печень), чем при 
использовании в качестве субстрата ρ-NPA [82]. 
A.M. Attademo с соавт. [83] наблюдали различия 
в активности CES в зависимости от субстрата, 
ткани и стадии жизни лягушек Pseudis paradoxa, 
собранных во временных прудах прибрежных ле-
сов трех провинций Санта-Фе (Аргентина): у го-
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ловастиков и взрослых особей активность CES 
с  использованием ρ-NPA была выше, чем при 
использовании α-NA в качестве субстрата.

Активность эстераз может различаться в зави-
симости от вида организма, диеты, пола, физиче-
ских факторов окружающей среды. Образ жизни 
является важным фактором, способствующим 
межвидовым вариациям активности ферментов 
биотрансформации: сидячие и малоподвижные 
бентические виды проявляют более низкую ак-
тивность ферментов по сравнению с более актив-
ными пелагическими видами [89]. Также важны 
размеры тела рыбы, например замечено, что у S. 
senegalensis, Alpheus rostratus активность CES сни-
жается с увеличением размера тела [90]. 

Диета является потенциальным фактором 
межвидовой изменчивости активности CES. 
Более высокое разнообразие карбоновых эфи-
ров, присутствующих в растительных материа-
лах, объясняет более высокую активность CES 
у травоядных и всеядных видов. Также диеты, 
богатые липидами, приводят к высокому уров-
ню активности CES. Например, максимальные 
и минимальные значения общей активности 
CES соответствовали видам рыб с разнообразной 
(Trachyrincus scabrus) и ограниченной (A. rostratus) 
диетой соответственно [47]. И хотя рыбы могут 
метаболизировать и выделять ксенобиотики, но 
постоянное воздействие на рацион питания мо-
жет привести к биоаккумуляции и воздействию 
на организм [56].

У средиземноморской трески Lepidion lepidion 
все биомаркеры, в том числе и CES, значительно 
варьируют в зависимости от сезона, причем боль-
шинство ферментов демонстрируют увеличение 
активности весной и ее снижение летом, а также 
высокую антиоксидантную активность осенью. 
Сезонная изменчивость ферментативной актив-
ности, характерная для L. lepidion, вероятно, не 
связана с колебаниями репродуктивной актив-
ности, а является результатом других факторов, 
например различия в доступности пищи (более 
высокие потоки частиц весной могут быть от-
ветственны за увеличение активности фермен-
тов биотрансформации, включая CES) [90]. При 
изучении влияния периода размножения на фер-
ментативную активность у двустворчатых мол-
люсков Mytilus galloprovincialis, Cerastoderma edule, 
Solen marginatus не обнаружено четко идентифи-
цируемых различий [46]. По данным J. Damásio 
с соавт. [37], активность B-эстераз моллюсков 
Corbicula fluminea в заливах дельты р. Эбро (за-

грязнение ФОС) варьировала в зависимости от 
месяца, демонстрируя наибольший эффект ин-
гибирования в июле и августе. S. Dallarés с со-
авт. [46] отмечали, что у мидий M. galloprovincialis 
CES более чувствительны к ингибированию за-
грязнителями, в том числе и пестицидами, в жа-
брах и пищеварительной железе с мая по июль 
при использовании субстратов α-NA и ρ-NPA. V. 
Bresler с соавт. [86] не обнаружили значительной 
сезонной изменчивости активности CES у мол-
люсков Donax trunculus из Средиземного моря, 
Cornus florida и Deraeocoris histrio – из загрязнен-
ных в том числе и ФОС, участков Красного моря. 

У водных организмов, например молоди ки-
жуча Oncorhynchus kisutch, увеличение нейроток-
сичности пестицидов (смесь ФОС) наблюдалось 
при повышенных температурах воды из-за сни-
жения активности AChE и CES [13]. У двуствор-
чатых моллюсков при росте температуры воды 
увеличивались скорость метаболизма, выработ-
ка АФК, изменялась каталитическая эффектив-
ность [46]. Тот же эффект был характерен и для 
лягушек [91]: у Physalaemus nattereri и Rhinella 
schneideri отмечалась более высокая восприим-
чивость CES к гербициду кломазону при повы-
шении температуры. 

ВЛИЯНИЕ ПЕСТИЦИДНОГО 
ЗАГРЯЗНЕНИЯ НА НЕСПЕЦИФИЧЕСКИЕ 

ЭСТЕРАЗЫ

Большинство инсектицидов имеют сходный 
способ действия как на насекомых, так и на мно-
гих других животных, в том числе и водных [65, 
92]. Из-за скорости метаболизма рыбы метабо-
лизируют ксенобиотики медленнее, чем млеко-
питающие [92]. Ингибирование эстераз может 
быть показателем присутствия оксоновых форм 
фосфорорганических инсектицидов [93–95], 
карбаматов [3, 42] или сульфаниламидов [46]. 
Однако ингибирование активности CES являет-
ся видо- и химически специфическим [49]. Высо-
кие уровни CES в организме гидробионтов могут 
способствовать устойчивости их к пестицидам, 
поскольку данные ферменты гидролизуют ФОС 
[87, 96], пиретроиды и КМ [83, 97]. 

Карбоксилэстеразы обеспечивают защиту от 
пестицидного отравления посредством различ-
ных механизмов, например прямого гидролиза 
сложноэфирных связей в ФОС; связывания с 
ФОС или связывания ФОС с другими белками, 
что ведет к снижению концентрации доступных 
молекул ФОС [94, 95]; фосфорилирования CES 
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путем связывания с сериновой гидроксильной 
группой в ее активном центре [79]. 

Таким образом, CES осуществляет защитный 
механизм, действуя как “поглотитель”, умень-
шая количество эффективного пестицида, не-
обратимо связывая активные метаболиты ФОС 
[98–100] и, следовательно, препятствуя дости-
жению его основной цели – AChE [11, 40, 101] 
или других биомишеней (ацилпептидгидролаза, 
гидролаза амидов жирных кислот, арилформа-
мидаза, сывороточный альбумин). Карбоксилэ-
стеразы могут связываться с молекулами пести-
цидов (смесь хлорпирифоса и атразина [102], 
монокротофос [103]) в некоторых случаях с боль-
шим сродством, чем AChE [104–106]. Следова-
тельно, CES являются вторичными мишенями 
(нецелевые мишени, взаимодействие с которы-
ми не приводит к физиологическому эффекту), 
т. е. сайтами альтернативного фосфорилирова-
ния [53] / карбамилирования [42]. Поэтому, на-
пример, для двустворчатых моллюсков CES слу-
жит более адекватным показателем воздействия 
ФОС, так как часто наблюдается отсутствие вли-
яния пестицидов на активность AChE в жабрах 
и гемолимфе [46]. 

О более высоком сродстве карбоксилэстераз 
гидробионтов к ФОС по сравнению с ацетилхо-
линэстеразой свидетельствуют и другие исследо-
вания. Так, по данным C.P. Tridico с соавт. [107], 
воздействие диазиноном вызывало ингибиро-
вание CES в жабрах, но не в печени и не влияло 
на активность AChE у самцов нильской тиляпии 
О. niloticus. Как было показано в работе C. Ribalta 
и соавт. [47], карбоксилэстераза груборылого 
гренадера Trachyrincus scabrus обладала более вы-
сокими активностью и сродством к дихлофосу по 
сравнению с CES других изученных видов рыб, 
что делает фермент T. scabrus более чувствитель-
ным биомаркером действия ФОС. Исследование 
C. Barata с соавт. [93] свидетельствует о том, что 
у дафнии Daphnia и мексиканского бокоплава 
Hyalella azteca CES были в 50 раз и более чувстви-
тельны к ФОС, чем AChE, а ингибирование CES 
увеличивало для данных организмов токсичность 
фосфорорганических (в 2 раза) и карбаматных 
(в 5 раз) пестицидов. 

У молоди чавычи Oncorhynchus tshawytscha 
карбоксилэстераза была ингибирована концен-
трациями хлорпирифоса, которые не влияли на 
активность AChE, что также указывает на боль-
шее сродство CES к ФОС [98]. В исследовании 
S.G. Ru с соавт. [103] было выявлено, что пече-

ночная CES у морского окуня Sciaenops ocellatus 
более чувствительна к сублетальным концентра-
циям пестицида монокротофоса, чем мозговая 
AChE. При воздействии минимальной концен-
трации монокротофоса и в течение коротко-
го времени активность печеночной CES пода-
влялась, достигая самой низкой активности, и 
оставалась такой с увеличением концентрации и 
времени. В работе показано, что ингибирование 
мозговой AChE монокротофосом слабее и ниже, 
чем у печеночной CES, поэтому последняя явля-
ется лучшим индикатором при мониторинге за-
грязнения морской воды монокротофосом. 

Помимо ФОС, активность карбоксилэстераз 
гидробионтов может меняться в ответ на дей-
ствие других пестицидов. Так, R.C. Lajmanovich 
с соавт. [31] продемонстрировали зависимость 
доза – эффект при изучении активности CES у 
головастиков лягушек R. arenarum, подвергшихся 
воздействию смеси пиретроидов (TRISADA®), 
причем активность фермента снижалась с уве-
личением концентрации пестицида. У речного 
рака Astacus leptodactylus также наблюдали сни-
жение активности CES и AChE при исследова-
нии воздействия фунгицида пенконазола, при 
этом эффект пестицида был дозозависимым [61]. 
Поскольку скорость ингибирования CES была 
выше, чем AChE, авторы предположили, что CES 
более чувствительна к токсичности пенконазола, 
чем AChE. Вышеописанные наблюдения поддер-
живают использование CES в качестве биомар-
кера воздействия агрохимикатов [96].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Обобщая приведенные выше сведения, мож-
но отметить, что загрязнение поверхностных 
вод пестицидами является актуальной мировой 
проблемой. К сожалению, в нашей стране пере-
чень загрязняющих веществ, содержание кото-
рых подлежит государственному мониторингу, 
не включает многие современные широко при-
меняемые пестициды. Иногда чувствительность 
существующих аналитических методов не позво-
ляет обнаруживать в воде отдельные пестициды 
на установленном уровне ПДК и ниже. Альтер-
нативой могут быть методы биоиндикации и 
биомониторинга с использованием ферментов 
гидробионтов в качестве биомаркеров. 

Эстеразы широко используются в качестве 
биомаркера определения загрязнения фосфо-
рорганическими пестицидами, карбаматами 
и другими нейротоксическими веществами. 
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Использование данных ферментов в качестве 
биомаркера предпочтительно из-за таких ха-
рактеристик, как чувствительность к большому 
количеству значительных загрязнителей окружа-
ющей среды, низкая стоимость, простота прове-
дения количественных анализов, адаптивность к 
огромному числу видов из различных экосистем, 
хорошая воспроизводимость и биологическая/
экологическая значимость [108]. При использо-
вании карбоксилэстераз в качестве биомаркера 
воздействия пестицидов на водные экосистемы 
важно знание естественных вариаций их актив-
ности у водных организмов в зависимости от 
вида, пола, особенностей образа жизни и пита-
ния, температуры, присутствия других загрязня-
ющих веществ. 

На наш взгляд, для измерения ферментатив-
ной активности предпочтительнее использовать 
в качестве субстрата α-NA, поскольку скорость 
его гидролиза ферментом из разных тканей ги-
дробионтов, как правило, выше, а варьирование 
между клеточными фракциями меньше, чем в 
случае использования ρ-NPA. Предпочтитель-
ность α-NA в качестве ферментативного суб-
страта подкрепляется сведениями о большей 
чувствительности α-эстеразной активности к пе-
стицидному воздействию. 

Снижение активности эстераз у гидробион-
тов может свидетельствовать, с одной стороны, 
о присутствии пестицидов, являющихся специ-
фическими ингибиторами фермента (в первую 
очередь ФОС и карбаматов), с другой стороны, 
может указывать на присутствие других загряз-
нителей, способных влиять на эстеразную ак-
тивность (тяжелых металлов, детергентов). Для 
получения более надежных результатов в ходе 
биомониторинга водных экосистем целесообраз-
но использовать комплекс биомаркеров. Учиты-
вая, что угнетение эстераз у гидробионтов может 
быть следствием хронического воздействия на 
их организм поллютантов в среде обитания, бо-
лее информативно, по нашему мнению, прово-
дить наряду с биохимическими тестами молеку-
лярные исследования уровня экспрессии генов, 
кодирующих разные изоформы эстераз, что по-
может выявить истинную причину изменения 
ферментативной активности и охарактеризовать 
состояние экосистемы в целом. 

Таким образом, при экологической оценке 
водных экосистем после загрязнения пестици-
дами в набор тестов целесообразно включать 
биохимические методы оценки биомаркеров. 

Это позволит более точно прогнозировать ско-
рость изменения и степень нарушения конкрет-
ной экосистемы, включая функционирование 
естественных механизмов биоремедиации, в том 
числе при участии гидробионтов.
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NON-SPECIFIC ANIMAL ESTERASES AS BIOMARKERS OF PESTICIDE 
POLLUTION OF AQUATIC ECOSYSTEMS (REVIEW)
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Abstract—Pollution of water resources with pesticides negatively affects aquatic organisms and makes water bodies 
unsuitable for use by humans. Chemical analysis methods do not provide information about the impact of a detected 
substance and its individual components on the ecosystem. The article presents an analysis and synthesis of published 
data on the possibilities and features of the use of aquatic enzymes as biomarkers of pollution of aquatic ecosystems with 
pesticides. Publications over the past 20 years, indexed in the PubMed, Crossref, Web of Science, Scopus, and RSCI 
databases devoted to the issues of pesticide pollution of water bodies and the use of enzymes, in particular nonspecific 
esterases, in biomonitoring were analyzed. The concept of “biomarker” is revealed, groups of biomarkers, the purposes 
of their use, advantages and disadvantages as a source of information about the state of the ecosystem are listed. Partic-
ular attention is paid to study of nonspecific esterases in aquatic organisms (fish, mollusks, crustaceans, amphibians). 
The main types of substrates used to measure the activity of esterase isoforms and the features of changes in enzymatic 
activity in response to exposure to pesticides from different chemical groups (organophosphorus compounds, carba-
mates, pyrethroids) are considered. The factors influencing the activity of nonspecific esterases of aquatic organisms 
and limiting their use for assessing pollution of aquatic ecosystems are identified.

Keywords: nonspecific esterases, carboxylesterases, pesticides, pesticide pollution, hydrobionts
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Дана оценка первичного соотношения полов в локальной популяции мухоловки-пеструшки в Южной Ка-
релии (Россия) и проанализированы его вариации в выводках в зависимости от особенностей гнездования 
и характеристик родителей. В 30 обследованных в 2012 г. кладках доля самцов не отличалась от доли самок 
и составляла 50.8% от общего числа отложенных яиц (n = 199), хотя в отдельных гнездах она варьировала от 
14.3% до 85.7%. Выявлена слабая положительная корреляция доли самцов в гнезде со сроками гнездования 
и орнаментацией перьев, формирующих белое пятно на крыле самца (первого третьестепенного махового и 
5─6-го больших верхних кроющих второстепенных маховых), и отрицательная – с длиной крыла и третьего 
первостепенного махового пера самки. Анализ с использованием общих линейных моделей показал значи-
мую связь первичного соотношения полов в выводке только с длиной третьего первостепенного махового 
пера самки. Обсуждены возможные механизмы изменения соотношения полов в выводках. 

Ключевые слова: первичное соотношение полов, мухоловка-пеструшка, Ficedula hypoleuca 
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Проблема соотношения полов в популяци-
ях птиц издавна привлекает внимание исследо-
вателей [1, 2]. К настоящему времени накоплен 
большой фактический материал по вторичному 
и третичному соотношению полов в популя-
циях представителей разных систематических 
групп, но данные по их первичному соотноше-
нию ограничены значительно меньшим числом 
видов, на что неоднократно обращали внимание 
авторы обзоров по этой теме [3–8]. Э. Майр [1] в 
свое время отмечал, что первичное соотношение 
полов у диких птиц легко оценить, поскольку 
оно равняется вторичному соотношению полов 
в тех выводках, где птенцы вылупились из всех 
яиц. Но даже в последние десятилетия накопле-
ние таких сведений идет медленно, несмотря 
на то, что с появлением молекулярно-генети-
ческих методов определения пола сбор матери-
ала стал более простым и неинвазивным [4, 7, 
9]. Мухоловка-пеструшка является одним из 
наиболее популярных объектов популяцион-
но-экологических исследований, однако дан-

ных по первичному соотношению полов у этого 
вида до настоящего времени не получено, хотя у 
близкородственного вида мухоловки-белошей-
ки (Ficedula albicollis) его вариации исследовали 
в четырех европейских популяциях [10–13].

Интерес к этой проблеме связан с дискуссией 
о способности птиц регулировать первичное со-
отношение полов. С появлением обзора Э. Майра 
[1], обратившего внимание на сильные перекосы 
в первичном соотношении полов у разных видов 
птиц, ведутся углубленные исследования в этом 
направлении. К настоящему времени очерчен 
довольно широкий круг факторов, оказывающих 
влияние на соотношение полов при оплодотво-
рении. К их числу относятся: сроки размноже-
ния, величина кладки и очередность откладки 
яиц, качество местообитания и кормовая база, 
концентрация стероидных гормонов в крови 
самки во время овуляции, а также ее физическое 
состояние и возраст; характеристики парт нера, 
в первую очередь связанные с его привлекатель-
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ностью для самки [3–7, 9, 14–20]. Авторы боль-
шинства обзоров отмечают, что действие этих 
факторов установлено на ограниченном числе 
видов, а полученные результаты нередко суще-
ственно различаются не только между видами, 
но и между популяциями одного вида. Пока не 
выяснены механизмы действия этих факторов и 
не раскрыта их иерархия, нет единого мнения и 
относительно способности самки регулировать 
пол потомков на стадии формирования ооцитов. 

Цель настоящей работы – оценка первично-
го соотношения полов у мухоловки-пеструшки и 
проверка его связей с рядом факторов, действие 
которых обнаружено на других видах птиц. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал собран в 2012 г. на стационаре Мая-
чино ИБ КарНЦ РАН, расположенном на юге 
Республики Карелия, на побережье Ладожского 
озера (60°46' с. ш., 32°48' в. д.). На стационаре с 
1979 г. по настоящее время ведется мониторинг 
населения мухоловки-пеструшки с использо-
ванием искусственных гнездовий (ИГ), выве-
шенных в типичных для региона таежных лесах. 
Подробное описание района проведения работ, 
сведения по экологии обследованной популяции 
и основные методы исследований опубликова-
ны ранее [21]. В 2012 г. в 337 ИГ контролирова-
ли 83 гнезда мухоловки-пеструшки. Для анализа 
первичного соотношения полов были выбраны 
36 гнезд, в которых птенцы вылупились из всех 
отложенных яиц и дожили до оперения. В ка-
ждом гнезде были точно установлены: дата нача-
ла и величина кладки, дата вылупления птенцов, 
а также отловлены и обследованы оба родителя. 

Птенцов на 12-й день после вылупления мети-
ли стандартными кольцами, взвешивали, изме-
ряли длину крыла, 3-го первостепенного махово-
го пера (ПМ 3) и цевки. Для определения пола 
птиц использовали ДНК, полученную из очина 
растущего наружного рулевого пера. Перо выры-
вали пинцетом у птенцов в возрасте 8–14 дней, 
место изъятия обрабатывали раствором переки-
си водорода. До выделения ДНК перья хранили 
в морозилке в этикетированных герметичных Zip 
lock пакетах при температуре от –18° до –24°С. 
Выделение ДНК осуществляли модифицирован-
ным ЦТАБ-методом [22, 23]. Выделенную ДНК 
использовали в качестве матрицы в ПЦР с двумя 
парами праймеров P2+P8 и 1237L+1272H, спец-
ифичных к гену хромохеликазы [24]. ПЦР про-
водили в амплификаторе “Терцик” в течение 2 ч 

в смеси следующего состава: 2.5 мкл 10× ПЦР 
буфера (100 мМ Трис-НCl; рН 8.8; 500 мМ КСl), 
25 мМ MgCl2, смесь 10 мМ нуклеотидтрифосфа-
тов, 10 мМ праймера, 1 ед. Taq ДНК-полимераза 
и 1 мкл ДНК (20 нг/мкл). Визуализацию и фо-
тофиксацию продуктов амплификации осущест-
вляли на трансиллюминаторе после электрофо-
реза в трис-ацетатном буфере (ТАЕ) в 2%-ном 
агарозном геле, окрашенном бромистым этиди-
ем. Пол птенцов определяли по количеству по-
лос в агарозном геле, ориентируясь по маркеру 
масс Thermo Scientific #SM0321. В качестве поло-
жительного контроля в анализе был использован 
генетический материал, отобранный у взрослых 
особей с установленным полом, в качестве отри-
цательного контроля – реакционная смесь для 
ПЦР без ДНК. 

В 30 гнездах пол был определен у всех 199 птен-
цов: 101 – самцы и 98 – самки. Еще в 6 выводках 
из 41 птенца были идентифицированы только 
10 самцов и 22 самки. Эти выводки не включи-
ли в основной анализ, но морфометрические ха-
рактеристики птенцов использовали при оценке 
полового диморфизма слетков. Точность опреде-
ления пола птенцов генетическим методом была 
подтверждена отловом 2 самцов и 2 самок из этой 
выборки, вернувшихся на гнездование в район 
рождения в 2013 г.

В качестве показателя соотношения полов 
использовали процентную долю самцов в вы-
водке [25]. В ходе исследования были протести-
рованы связи первичного соотношения полов с 
качеством гнездовой территории, сроками гнез-
дования, величиной кладки и характеристиками 
родителей (возраст, длина крыла, ПМ 3, цевки, 
масса тела, особенности окраски оперения сам-
ца). Качество территории оценивали по часто-
те заселения ИГ птицами. Его рассчитывали по 
отношению числа сезонов, в которые ИГ было 
заселено мухоловкой-пеструшкой, к суммарно-
му числу сезонов, когда оно было пригодно для 
заселения и не занято другими видами [26].

Для характеристики родителей использовали 
возраст птиц, массу тела и стандартные проме-
ры, взятые на разных стадиях гнездового цикла 
[21]. Возрастные классы птиц “1 год” и “2 года 
или старше” определены по особенностям опе-
рения [27], а более старшие классы выделены на 
основе повторных отловов особей, помеченных 
в предшествующие сезоны. Известно, что масса 
птиц варьирует во время гнездования и стабили-
зируется во второй половине периода выкармли-
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вания птенцов [28]. Поэтому при анализе массы 
родителей были использованы данные по 25 сам-
цам и 17 самкам, взвешенным во время выкарм-
ливания 10–14-дневных птенцов, ряды данных 
по другим показателям взрослых птиц, приве-
денные в табл. 1, насчитывали по 30 значений. 

Для характеристики окраски оперения сам-
цов использовали несколько показателей: по 
шкале Р. Дроста [29] оценивали степень мела-
низации оперения, по промерам рассчитывали 
площадь белого лобного пятна, а по фотографии 
сложенного крыла на фоне линейки – площадь 
белого пятна на крыле. По балльной системе 
Е.В.  Иванкиной с соавт. [30] оценивали орна-
мент на сменившихся во время предбрачной 
линьки третьестепенных маховых перьях (ТМ 
1–3) и внутренних больших верхних кроющих 
второстепенных маховых (БВКВМ 4–9) – по-
рядковый номер балла отражал площадь белого 
пятна на опахале.

Родителями птенцов считали самца, участву-
ющего в выкармливании выводка, и самку, на-
сиживавшую кладку. Не исключено, что часть 

птенцов были внебрачными потомками этих 
самцов или вылупились из яиц, подложенных 
посторонними самками. В исследовании по точ-
ному установлению отцовства и материнства у 
птенцов этого вида, выполненном в двух посе-
лениях птиц в Томской области [31], было пока-
зано, что доля потомков, выращенных негене-
тическими матерями, варьирует от 3.4 до 8.5%, 
а негенетическими отцами – от 1.9 до 11.8%, и 
этот показатель зависит от плотности населения 
и характера местообитания. Мы не проводили 
генотипирование птенцов, но не исключаем на-
личие таких потомков в исследованной выборке, 
что, несомненно, “размывает” оценку влияния 
качеств родителей на первичное соотношение 
полов в выводке. 

Для дополнительной характеристики отдель-
ных показателей в работе приведены ориги-
нальные, частично опубликованные материалы, 
собранные в ходе мониторинга локальной попу-
ляции в 1979–2022 гг. [21]

Связь переменных оценивали по величине ко-
эффициента корреляции Спирмена (r), значения 

Таблица 1. Корреляционные связи доли самцов в выводках мухоловки-пеструшки с некоторыми параметрами гнездования 
и характеристиками родителей (n=30)

Показатель
Изменчивость показателя Связь с долей самцов в 

выводке
пределы среднее (медиана) r p

Частота заселения ИГ, % 20.6–100 51.9 0.02 0.46
Дата начала кладки 18 мая – 19 июня 26 мая 0.28 0.07
Число яиц в кладке 5 – 8 6.6 0.1 0.31
Самка: возраст, годы 1 – 5 1.9 0.01 0.5
   длина крыла, мм 76.5 – 81 78.7 –0.29 0.06
   длина ПМ 3, мм 56.5 – 61 59.4 –0.35* 0.03
   длина цевки, мм 16.8 – 18.5 17.7 –0.11 0.28
   масса тела, г 11.9 – 14.7 13 0.23 0.19
Самец: возраст, годы 1 – 6 2.2 0.01 0.5
   длина крыла, мм 77 – 84 80.9 –0.23 0.11
   длина ПМ 3, мм 58 – 64.5 61.4 –0.07 0.35
   длина цевки, мм 16.7 – 18.5 17.5 –0.13 0.24
   масса тела, г 11.5 – 13.7 12.5 0.27 0.1
   балл окраски оперения 2 – 7 4** 0.01 0.5
   площадь белого пятна на лбу, мм2 2 – 56 19 0.04 0.43
   площадь белого пятна на крыле, мм2 90 – 290 185 –0.19 0.15
   балл окраски ТМ 1 2 – 4 3** 0.38 0.02
   балл окраски БВКВМ 5 1 – 3 2** 0.33 0.04
   балл окраски БВКВМ 6 1 – 4 2** 0.35 0.03

* Значимые коэффициенты корреляции выделены полужирным шрифтом.
** Для балльных оценок приведена медиана.
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средних величин сравнивали с помощью крите-
рия Стьюдента (T), а для сравнения признаков, 
выраженных в долях и процентах, использовали 
угловое преобразование Фишера [32]. Для выяв-
ления наиболее значимых переменных, влияю-
щих на анализируемые признаки, использован 
многомерный анализ с построением обобщен-
ных линейных моделей (стандартный GLM) [2]. 
В расчетах оперировали абсолютными значени-
ями анализируемых признаков без их предвари-
тельного преобразования. При расчетах исполь-
зован пакет Statgraphics Centurion 19 - X64.

Следует отметить, что анализируемая выбор-
ка из 30 гнезд была сформирована предвзято, 
поскольку включала кладки со 100%-ной успеш-
ностью насиживания. Однако средние величины 
(или медианы) всех приведенных в табл. 1 пока-
зателей этой выборки значимо не отличались от 
аналогичных значений, рассчитанных для всех 
гнезд сезона 2012 г. Поэтому есть все основания 
полагать, что полученная на ее основе оценка 
первичного соотношения полов потомства объ-
ективно отражала значение этого показателя 
в локальной популяции. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Полные кладки в 30 обследованных гнез-
дах мухоловки-пеструшки в сумме содержали 
199  яиц. Среди вылупившихся из них птенцов 
доли самцов (50.75%) и самок (49.25%) значимо 
не отличались, и первичное соотношение полов 
в локальной популяции было близким к парите-
ту. Распределение частот встречаемости самцов 
в кладках соответствовало нормальному (тест 
Шапиро-Уилка: W = 0.95, p = 0.26). В отдельных 
гнездах этот показатель варьировал от 14.3% до 
85.7%, а его среднее значение для кладки соста-
вило 51 ± 3.8% (здесь и далее указана ошибка 
средней). В выводках паритетное соотношение 
полов встречалось редко, и даже в кладках с чет-
ным числом яиц было отмечено только в 2 слу-
чаях из 9. В большинстве обследованных гнезд 
наблюдалось существенное преобладание птен-
цов одного пола: в 9 выводках доля самцов была 
менее 38%, а еще в 9 – более 67%.

Результаты корреляционного анализа связей 
соотношения полов в выводке с показателями 
гнездования и свойствами родителей приведены 
в табл. 1. 

Качество территории, оцененное по частоте 
заселения ИГ, на первичном соотношении по-

лов не отражалось. В гнездовьях, редко и часто 
заселяемых птицами (использованных в течение 
20–40% и 60–100% сезонов), средние доли сам-
цов на один выводок значимо не отличались и 
составляли соответственно 49.2 ± 6.7% (n = 11) 
и 53.2 ± 4.9% (n = 12).

Доля самцов в выводках варьировала в зависи-
мости от сроков гнездования. Уровень значимо-
сти коэффициента корреляции этого показателя 
с датами начала кладки немного превышал допу-
стимый верхний порог (см. табл. 1), но у птиц, на-
чавших размножение в разные сроки, первичное 
соотношение полов значимо различалось. Сре-
ди птенцов, вылупившихся из кладок, начатых в 
первой половине гнездового сезона, – с 18 мая по 
23 мая (дата медианы начала кладки в популяции 
в 2012 г.), преобладали самки, а в поздних гнездах 
(1-е яйцо отложено с 24 мая по 19 июня) – сам-
цы. В первой группе гнезд средняя доля самцов в 
выводке составляла 44.9 ± 4.5% (n = 20), а во вто-
рой – 63.4 ± 5.2% (n = 10); (T = 2.7, p < 0.05).

В кладках разной величины соотношение по-
лов варьировало, но в его динамике выраженно-
го тренда не было. Среднее значение доли сам-
цов для кладок из 5 яиц составляло 73.3% (n = 3), 
из 6 – 38.1% (n = 7), из 7 – 53.2% (n = 18), а в двух 
кладках из 8 яиц на долю самцов приходилось 
37.5 и 50% птенцов. 

Из всех исследованных переменных, характе-
ризующих птиц родителей, доля самцов в вывод-
ке значимо коррелировала только с длиной ПМ 3 
у самки и орнаментацией перьев, образующих 
белое пятно на крыле самца. Самки с увеличени-
ем длины ПМ 3 чаще продуцировали потомков 
своего пола. Дистальные концы опахал ПМ 3 и 
ПМ 4 у мухоловки-пеструшки формируют вер-
шину сложенного крыла птицы, и размеры этих 
перьев отражаются на длине крыла. У  обследо-
ванных самок значения длины крыла и ПМ  3 
тесно коррелировали (r = 0.87, p < 0.001), поэто-
му соотношение полов в выводке было связано 
и с длиной крыла самки. Уровень значимости 
коэффициента корреляции этих показателей 
был чуть выше допустимого верхнего порога (см. 
табл. 1), но в потомстве самок с крылом короче 
79 мм (среднее значение для выборки) преобла-
дали самцы, а у птиц с длиной крыла 79 мм и бо-
лее – самки. Средние показатели доли самцов в 
выводках самок с коротким и длинным крылом 
составляли соответственно 62.1 ± 4.5% (n = 12) и 
43.7 ± 4.9% (n = 18) и значимо отличались (T = 2.8,  
p < 0.01).
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Из всех характеристик самцов на первичном 
соотношении полов в выводке отражалась только 
орнаментация ТМ 1 и БВКВМ 5–6: доля самцов 
в их выводках позитивно коррелировала с разме-
ром белых пятнен на этих перьях. Примечатель-
но, что соотношение полов потомства не было 
связано ни с площадью белых пятен на крыле 
или на лбу самцов, ни со степенью меланизации 
оперения головы и спины, ни с орнаментацией 
ТМ 2–3 или БВКВМ 4 и 7–9.

Первичное соотношение полов не было свя-
зано и с возрастом родителей. В выводках са-
мок трех возрастных категорий (первогодков, 
особей 2 лет или старше и птиц старше 3 лет) 
средние доли самцов значимо не отличались и 
составляли соответственно 53.8 ± 4.3% (n = 12), 
47.4 ± 6.5% (n = 13) и 54.1 ± 6.5% (n = 5). В по-
томстве самцов сходных возрастных групп рас-
пределение полов также значимо не отличалось: 
на долю самцов в их выводках в среднем при-
ходилось 50.1 ± 5.9% (n = 8), 56.4 ± 5% (n = 16) 
и 37.9 ± 9.9% (n = 6) птенцов. 

Форма брачных отношений, по-видимому, не 
отражалась на соотношении полов потомства. 
Среднее значение доли самцов в выводках мо-
ногамных птиц составляло 50.3 ± 2.8% (n = 28). 
В  первых гнездах двух полигинных самцов со-
отношение полов было диаметрально противо-
положным: у первого доля потомков-самцов со-
ставляла 37.5% из 8 птенцов, а у второго – 85.7% 
из 7 птенцов. Их самки начали кладки одновре-
менно  – 22 мая, они не отличались по длине 
ПМ  3, но первая была первогодком, а вторая – 
5-летней птицей. Самцы были сходных размеров, 
но отличались по возрасту (1 и 3 года), степени 
меланизации оперения (7 и 3 балла) и размерам 
белых пятен на ТМ 1 (2 и 3 балла) и БВКВМ 6 
(2 и 4 балла). 

Перечисленные выше факторы, с которыми 
прослеживались слабые (иногда незначимые) 
связи первичного соотношения полов, были 
протестированы в ходе GLM анализа. Доля сам-
цов в выводке выступала в качестве зависимой 

переменной, баллы окраски ТМ 1 и БВКВМ 6 
самца были использованы как категориальные 
(categorical) переменные, а дата начала клад-
ки и длина ПМ 3 самки – как количественные 
(quantitative). В анализ не включили длину крыла 
самки и балл окраски БВКВМ 5 самца, так как 
у самок исключенная переменная коррелировала 
с длиной ПМ 3, а у самцов – с баллами окраски 
ТМ 1 и БВКВМ 6. 

Анализ полной модели с четырьмя незави-
симыми переменными показал, что ни одна из 
них не вносила значимого вклада в динамику 
первичного соотношения полов (см. табл. 2). Не 
обнаружено значимых связей и при проверке со-
вместного влияния этих переменных на функ-
цию путем поочередного введения в модель их 
различных комбинаций. Дальнейшая оптимиза-
ция модели путем пошаговой отбраковки наи-
менее значимых переменных показала, что доля 
самцов в выводке была связана только с длиной 
ПМ 3 самки (F = 4.21, p = 0.049), хотя коэффици-
ент детерминации итоговой модели был неболь-
шим и составлял 13.1%.

На ряде видов птиц показано [7], что вариа-
ции соотношения полов потомства могут быть 
связаны со степенью выраженности полового ди-
морфизма птенцов. Поэтому мы сравнили мор-
фометрические показатели 12-дневных птенцов 
разного пола. Перед вылетом из гнезда самцы и 
самки имели сходную массу тела (13.64 ± 0.1  г; 
n  = 104 и 13.78 ± 0.07 г; n = 112), длину крыла 
(41.71 ± 0.28 и 41.63 ± 0.25 мм) и ПМ 3 (23.36 ± 
0.28 и 23.79 ± 0.23 мм) и отличались только раз-
мерами цевки, более короткой у самцов (17.23 ± 
0.07 мм против 17.46 ± 0.05 мм). 

Поскольку на росте и развитии птенцов могут 
отражаться условия выкармливания в гнезде, мы 
оценили связи их весовых и размерных характе-
ристик с полом птенца и характеристиками гнез-
да в ходе GLM анализа. Масса тела или один из 
промеров птенца выступали как функция, пол 
птенца (число Z хромосом) использован как ка-
тегориальная переменная, а дата начала кладки и 

Таблица 2. Результаты GLM анализа связи первичного соотношения полов у мухоловки-пеструшки со сроками гнездования 
и характеристиками родителей (по 30 кладкам) 

Показатель Estimate SE df F p
Дата начала кладки 0.366 0.447 1, 22 0.67 0.42
Самка, длина ПМ 3 –4.864 3.39 1, 22 2.41 0.13
Самец, балл окраски TM 1 –8.378 8.151 2, 22 1.25 0.31
Самец, балл окраски БВКВМ 6 –27.163 15.176 3, 22 1.78 0.18
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число птенцов в выводке – как количественные 
переменные. В ходе анализа установлено, что 
с полом птенцов значимо были связаны только 
вариации длины цевки, в то время как вариации 
массы тела, длины крыла и ПМ 3 не зависели от 
пола и были связаны с величиной выводка или 
сроками начала гнездования (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Для объяснения распределения полов в по-
томстве птиц и млекопитающих обычно исполь-
зуют две гипотезы: Фишера [33], теоретически 
обосновавшего идею Ч. Дарвина о том, что есте-
ственный отбор поддерживает сбалансированное 
соотношение полов в потомстве при условии, что 
затраты родителей на производство и репродук-
тивная ценность самцов и самок равны, и Трай-
верса–Уилларда [34], предполагающую, что сам-
ки способны регулировать соотношение полов в 
потомстве в зависимости от своего состояния и 
условий среды обитания. Многие авторы совре-
менных обзоров отмечают, что справедливость 
гипотезы Трайверса–Уилларда подтверждена 
на ограниченном числе видов птиц. Для боль-
шинства исследованных видов птиц не доказана 
способность самок регулировать первичное со-
отношение полов, и вполне возможно, что его 
вариации у многих из них являются пассивным 
следствием влияния на самку экологической об-
становки в период формирования ооцитов [3, 5, 
7, 14, 18].

В популяциях большинства видов птиц, не 
имеющих выраженного полового диморфизма в 
размерах, соотношение самцов и самок в потом-
стве обычно приближается к равному [7]. К чис-
лу таких птиц со слабо выраженным половым 
диморфизмом в размерах взрослых и молодых 
относится и мухоловка-пеструшка [28]. У  птен-
цов перед вылетом из гнезд он проявлялся толь-
ко в размерах цевки, более длинной у самок [35, 
наши данные]. Подобное явление, связанное с 
разной скоростью формирования цевки у птен-
цов разного пола, отмечено и у мухоловки-бе-
лошейки [36]. Сходная масса тела и степень раз-
вития оперения у самцов и самок перед вылетом 
из гнезд свидетельствуют о том, что родители 
расходуют одинаковое количество энергии на их 
воспитание. Равная стоимость производства по-
томков разного пола соответствует одному из по-
ложений гипотезы Фишера, но соблюдается ли 
ее второе условие относительно репродуктивной 
ценности самцов и самок, объективно оценить 
сложно. Выявленные нами ранее особенности 
рекрутирования птенцов в состав местного насе-
ления не позволяют провести корректное срав-
нение репродуктивной ценности потомков раз-
ного пола. Более низкий, чем у самцов, уровень 
филопатрии и большая дальность натальной дис-
персии самок указывают на их меньший вклад в 
воспроизводство локальной популяции, однако 
более раннее вступление в размножение свиде-
тельствует в пользу их большей репродуктивной 
ценности [21]. 

Таблица 3. Результаты GLM анализа связей массы тела и размеров 12-дневных птенцов мухоловки-пеструшки с их полом, 
сроками начала кладки и величиной выводка (по промерам 216 птенцов)

Показатель Estimate SE df F p
Масса тела 

Пол птенца 0.049 0.056 1, 212 1.46 0.228
Дата начала кладки –0.058 0.011 1, 212 10.85* 0.001
Величина выводка –0.472 0.109 1, 212 18.89 0.000

Длина крыла
Пол птенца –0.043 0.184 1, 212 0.04 0.84
Дата начала кладки –0.057 0.035 1, 212 0.81 0.37
Величина выводка –1.224 0.354 1, 212 11.94 0.001

Длина ПМ 3
Пол птенца 0.189 0.176 1, 212 1.52 0.22
Дата начала кладки –0.096 0.034 1, 212 1.09 0.3
Величина выводка –1.049 0.338 1, 212 9.62 0.002

Длина цевки
Пол птенца 0.107 0.045 1, 212 6.64 0.01
Дата начала кладки –0.022 0.008 1, 212 2.18 0.14
Величина выводка –0.191 0.086 1, 212 4.96 0.03

* Значимые величины F-критерия выделены полужирным шрифтом.
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Равное первичное соотношение полов в об-
следованной популяции укладывается в рамки 
гипотезы Фишера, но вариации доли самцов в 
отдельных выводках, связанные с характеристи-
ками родителей и сроками гнездования, требуют 
объяснения. В печати нет материалов по значе-
нию этого показателя для других частей ареала 
мухоловки-пеструшки, но вторичное соотноше-
ние полов в популяциях из Швеции и Норвегии 
также значимо не отличалось от равного: доля 
самцов в выводках составляла 52% (n = 102) и 
55.6% (n = 45) соответственно [37, 38]. У близ-
кородственного вида – мухоловки-белошейки – 
первичное соотношение полов в популяциях 
Швеции и Чехии также было близким к пари-
тету: доли самцов в них составляли 52% и 51.8% 
[11, 12]. 

У птиц гетерогаметны самки, поэтому пер-
вичное соотношение полов потомства связыва-
ют с состоянием матери в период формирования 
ооцитов. Пол птенцов определяется в течение 
короткого промежутка времени перед овуляцией 
и оплодотворением при первом делении мейо-
за, когда одна из половых хромосом сохраняется 
в ооците, а вторая попадает в неоплодотворяе-
мое полярное тело [7]. Механизм детерминации 
пола потомков не выяснен, предполагают, что он 
связан с эндокринным статусом самки во время 
овуляции, а посредниками между организмом 
птицы и внешними условиями могут выступать 
стероидные гормоны [14–16, 19, 25].

Выявленное в обследованной популяции се-
зонное изменение первичного соотношения 
полов, скорее всего, отражает сезонный спад 
репродуктивной активности самок и снижение 
концентрации гормонов, связанных с размно-
жением у особей, гнездящихся в поздние сро-
ки. Увеличение доли самок в ранних выводках 
возможно имеет и адаптивное значение, так как 
самки, выращенные в начале гнездового сезона, 
начинали размножение в более раннем возрасте, 
чем особи, появившиеся на свет в поздние сро-
ки. Возраст первой регистрации на контролиру-
емой территории на гнездовании самок, поме-
ченных здесь птенцами, варьировал от 1 года до 
6 лет и был прямо связан с датой их вылупления 
(r = 0.29, p < 0.001). Самки, появившиеся на свет 
в первой половине гнездового сезона, начина-
ли размножение в более раннем возрасте (1.28 
± 0.07 года, n = 78), чем особи, появившиеся на 
свет после даты медианы вылупления птенцов в 
популяции (1.65 ± 0.17 года, n = 49); (T = 2.01, p < 
0.05). У самцов подобного не наблюдалось. Воз-

раст первой регистрации на гнездовании у них 
варьировал от 1 года до 4 лет, не коррелировал с 
датой вылупления (r = 0.08, p = 0.13) и был сход-
ным у особей из ранних (1.59 ± 0.06 года, n = 133) 
и поздних (1.64 ± 0.1 года, n = 56) выводков.

Сведений о первичном соотношении полов у 
мухоловки-пеструшки в других частях ареала до 
настоящего времени не опубликовано. Поэтому 
для сравнения мы использовали данные по близ-
кородственному виду – мухоловке-белошейке, 
полученные в ходе исследований первичного или 
вторичного соотношения полов в ее четырех ев-
ропейских популяциях: на о. Готланд (Швеция) 
[11, 25], в Неполомицкой пуще (Польша) [10], 
в природном парке Велки Косирж (Чехия) [12] 
и в горах Пилис (Венгрия) [13, 39]. 

При изучении связи сроков размножения 
и соотношения полов в выводках этого вида были 
получены противоречивые результаты. Сходное 
с нашим смещение соотношения полов в сторо-
ну самцов в поздних выводках было зарегистри-
ровано в 2002 г. в венгерской популяции [39]. 
В  более позднем исследовании этой популяции 
на объединенных материалах 2005, 2007 и 2010 гг. 
выявлена обратная тенденция, но авторы призы-
вали интерпретировать ее осторожно, поскольку 
проанализированный ряд данных охватил лишь 
небольшую часть периода начала кладок [13]. 
На уменьшение доли самцов в выводках в ходе 
сезона размножения указывали исследователи 
чешской популяции мухоловки-белошейки, но 
уровень значимости выявленной связи немного 
превышал допустимый верхний порог (p = 0.056) 
[10]. Еще в двух популяциях, польской и швед-
ской, этот параметр варьировал независимо от 
сроков гнездования [10, 11, 25].

Первичное соотношение полов в нашей по-
пуляции не было связано с величиной кладки. 
К сходным выводам об отсутствии связи между 
величиной кладки и соотношением полов в вы-
водке пришли и исследователи мухоловки-бело-
шейки в Швеции, Чехии и Венгрии [12, 25, 39].

В нашем исследовании на первичном соотно-
шении полов не отражались ни возраст, ни масса 
тела родителей, ни большинство их размерных ха-
рактеристик. Среди всех рассмотренных параме-
тров только длина ПМ 3 и крыла самки слабо кор-
релировали с долей самцов в выводке. Известно, 
что у птиц этого вида длина крыла несколько уве-
личивается с возрастом [28]. В контролируемой 
популяции у 927 самок, обследованных в  2011–



119

ЭКОЛОГИЯ       № 2       2024

К ВОПРОСУ О ПЕРВИЧНОМ СООТНОШЕНИИ ПОЛОВ...

2022 гг., длина ПМ 3 менялась с возрастом, и эти 
показатели слабо коррелировали (r = 0.24, p < 
0.001). Наш анализ не выявил связи соотношения 
полов потомства с возрастом самки, и, возможно, 
длина ПМ 3 отражала не только возрастные, но и 
другие особенности птиц.

В нескольких публикациях по мухоловке-бе-
лошейке были исследованы связи возраста, массы 
тела и длины цевки самцов и самок с соотноше-
нием полов потомства, но длину ПМ 3 или крыла 
птиц авторы не тестировали. Как и в нашем ис-
следовании, у мухоловки-белошейки не выявле-
но связей возраста или массы родителей с долей 
самцов в их выводках [11, 12, 25, 39]. В шведской 
популяции и у птиц Венгрии соотношение полов 
в выводках не было связано с длиной цевки самки 
[11, 39]. При исследовании венгерской популяции 
было обнаружено, что данный параметр был свя-
зан с длиной цевки самца [13], хотя подобного не 
прослеживалось ни в более раннем анализе мате-
риалов по этой популяции [39], ни в двух исследо-
ваниях птиц Швеции [11, 25].

Из нескольких проанализированных нами 
особенностей окраски оперения самцов соотно-
шение полов в выводках коррелировало только с 
обилием белого цвета на ключевых перьях, фор-
мирующих белое пятно на крыле. На сложенном 
крыле самца видимая часть пятна сформирована 
участками белого цвета на ТМ перьях и внутрен-
них БВКВМ, меняющихся в ходе предбрачной 
линьки. У всех обследованных нами самцов на 
зимовках сменились ТМ 1–3 и БВКВМ 5–9, а у 
47% особей – БВКВМ 4. Проксимальную часть 
белого пятна формируют ТМ, причем наиболее 
крупный участок белого цвета расположен на 
ТМ 1. Дистальную часть белого пятна у боль-
шинства особей образуют БВКВМ 5 и 6: площадь 
и яркость данного участка белого цвета связаны с 
орнаментацией этих перьев. Вероятно, на состо-
яние самки влияла не общая площадь белого пят-
на на крыле партнера, а ключевые участки белого 
оперения, которыми выступали ТМ 1 и БВКВМ 
5–6. Эти перья формируют периферийные части 
белого пятна и, очевидно, вносят наиболее су-
щественный вклад в вариацию его формы и пло-
щади. Известно, что птицы воспринимают уль-
трафиолетовую часть спектра, и, возможно, на 
состояние самки влияли не форма или площадь 
белых пятен на перьях самцов, а степень отраже-
ния ими ультрафиолетового излучения, варьиру-
ющая у особей с разной орнаментацией перьев 
[40], но для проверки этого предположения тре-
буется специальное исследование. 

Изучение связей соотношения полов в по-
томстве мухоловки-белошейки с особенностями 
окраски самцов дали противоречивые результа-
ты. В шведской популяции на материалах 1994 г. 
была обнаружена прямая связь доли самцов в по-
томстве с площадью белого лобного пятна роди-
теля [25], однако анализ данных за 2004–2006 гг. 
такой связи не выявил. Более того, авторы вы-
яснили, что из всех рассмотренных факторов на 
первичное соотношение полов значимо влияла 
только доступность гнездовых территорий в бли-
жайших окрестностях [11]. В чешской популя-
ции первичное соотношение полов было связано 
с площадью белого пятна на крыле самца [12]. 
В двух исследованиях венгерской популяции 
подобного не отмечено [13, 39], но там первич-
ное соотношение полов было связано с уровнем 
агрессивности самца [13]. 

Противоречивые результаты, полученные при 
исследовании соотношения полов в потомстве 
мухоловки-белошейки, подтверждают, что этот 
параметр определяется сложным взаимодействи-
ем комплекса факторов, влияющих на состояние 
самки в предгнездовой период, среди которых 
пока невозможно выделить наиболее значимые. 
Результаты нашего анализа показывают, что по-
добное наблюдается и у мухоловки-пеструшки. 
Изменения первичного соотношения полов в 
исследованных выводках, по-видимому, были 
связаны с несколькими факторами – как рас-
смотренными выше, так и не включенными в 
анализ. Оценка выявленных связей методами 
элементарной статистики показала, что их сила 
была небольшой, а уровень значимости близким 
к допустимому верхнему порогу. В ходе GLM 
анализа установлено, что доля самцов в гнезде 
была связана только с длиной ПМ 3 самки. Но 
и в этом случае уровень значимости выявленной 
связи был близок к допустимому верхнему по-
рогу, что не дает оснований для однозначного 
заключения о ведущих факторах, влияющих на 
первичное соотношение полов. Не исключено, 
что такие результаты связаны как с небольшим 
размером выборки, так и с ограниченным набо-
ром включенных в анализ факторов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В ходе исследования установлено первичное 
соотношение полов в локальной популяции: 
50.8% самцов и 49.2% самок. Полученные резуль-
таты авторы склонны трактовать в пользу гипо-
тезы Фишера о сбалансированном соотношении 
полов у птиц обследованного вида. В поддержку 
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этой гипотезы свидетельствует отсутствие выра-
женного полового диморфизма у птенцов, а сле-
довательно, и сходная стоимость выращивания 
потомков разного пола; близкая репродуктивная 
ценность самцов и самок; слабое влияние пара-
метров гнездования и характеристик родителей 
на первичное соотношение полов в выводке. 

В ходе предварительного анализа выявлен ряд 
факторов, с которыми могли быть связаны вари-
ации первичного соотношения полов в модель-
ных выводках. В число этих факторов входили 
сроки гнездования, длина крыла и ПМ 3 самки и 
особенности орнаментации перьев, формирую-
щих периферийные части белого пятна на крыле 
самца. Однако GLM анализ связей первичного 
соотношения полов с перечисленными фактора-
ми показал, что этот параметр был значимо свя-
зан лишь с длиной ПМ 3 самки. Ограниченность 
выборки, использованной для GLM анализа, 
30  гнездами не дает оснований для окончатель-
ных выводов о перечне факторов, влияющих на 
первичное соотношение полов у данного вида. 
Поэтому полученные результаты мы оцениваем 
как предварительные, способные послужить от-
правной точкой для дальнейших исследований 
в этом направлении.

Анализ имеющихся материалов по мухолов-
ке-пеструшке и данных литературы по мухо-
ловке-белошейке показывает, что параметры 
гнездования и характеристики птиц родителей, 
отражающиеся на первичном соотношении по-
лов у этих видов, являются частью сложного 
комплекса факторов, действующих на самку в 
период формирования ооцитов. Вероятно, они 
влияют на эндокринный статус самки и опо-
средованно отражаются на соотношении полов 
потомства, но для выяснения этого необходимы 
углубленные комплексные исследования меха-
низма детерминации пола птенцов с привлече-
нием физиологов, эндокринологов и генетиков.
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ON THE ISSUE OF THE PRIMARY SEX RATIO IN THE PIED FLYCATCHER 
(FICEDULA HYPOLEUCA)
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Abstract — An assessment of the primary sex ratio in the local pied flycatcher population in South Karelia (Russia) is 
given and its variations in broods depending on breeding characteristics and characteristics of the parents are analyzed. 
The proportion of males in 30 clutches examined in 2012 did not differ from the proportion of females and amounted 
to 50.8% of the total number of eggs laid (n = 199), although it varied from 14.3% to 85.7% in individual nests. A weak 
positive correlation between the proportion of males in the brood and the timing of breeding and the ornamentation 
of the feathers that form the white spot on the male’s wing (the first tertiary and the 5–6th upper greater coverts of the 
secondary feathers), and a negative correlation with the length of the wing and the third primary feather of the female 
were shown. Analysis using generalized linear models showed a significant relationship of primary sex ratio in the brood 
only with the length of the female’s third primary feather. Possible mechanisms of changes in the sex ratio in broods are 
discussed.

Keywords: primary sex ratio, pied flycatcher, Ficedula hypoleuca
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Предложена новая техника оценки функционального разнообразия, являющаяся по существу способом 
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лишь для абсолютного учета всех организмов в рамках “островного” сообщества или же при сборе материала 
на основе фиксированного выборочного усилия. В статье приведен пример применения предлагаемой техни-
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Видовое разнообразие (species diversity), или 
экологическое разнообразие (ecological diversity), 
характеризует таксономический уровень биоло-
гического разнообразия и отражает многообразие 
форм жизни внутри сообщества. Предполагает-
ся, что его показатели описывают экологическую 
неоднородность занимаемой сообществом тер-
ритории [1, 2]. Само сообщество составляют об-
разующие его организмы и взаимодействия меж-
ду ними, т.е. сообщество имеет эмерджентные 
свойства [3]. Традиционно видовое разнообразие 
описывается двумя элементами: видовым бо-
гатством (species richness) и видовыми обилиями 
(species abundance) [4]. Такое описание исходит 
из предположения, что все виды являются рав-
ноценными и только видовые обилия устанавли-
вают важность вида, все особи одного вида не от-
личаются друг от друга и все обилия оценивались 
одинаковым способом.

Основанные на таком описании измерения 
видового разнообразия показали свою результа-
тивность при изучении некоторых проблем те-
оретической и прикладной экологии, например 
для объяснения причин закономерного и про-

гнозируемого изменения разнообразия с  широ-
той [3, 5, 6] и его тесной связи с площадью [7]. 
Вместе с тем изучалось влияние видового раз-
нообразия на функционирование экосистем 
[8–11]. Однако связь между ними оказалась 
спорной [12–16]. Наряду с этим были высказаны 
соображения, что процессы на уровне экосисте-
мы зависят не от таксономического разнообра-
зия, а от деятельности участвующих организмов 
[17]. Например, преобразование в Амазонии 
лесов в пастбища уменьшает биоразнообразие 
местных макробеспозвоночных, что приводит 
к преобладанию дождевого червя Pontoscolex 
corethrurus [18]. В свою очередь дождевой червь 
вызывает уплотнение почвы и уменьшение ее 
проницаемости, в результате происходит паде-
ние продуктивности пастбищ, и таким образом 
между наземными и почвенными сообществами 
устанавливается обратная связь. Поэтому знание 
деятельности организмов и ее отражение в мере 
разнообразия должны информировать эколо-
гов об экосистемных процессах [19]. Вследствие 
этого экологи заинтересовались идеей функцио-
нального несходства видов (functional dissimilarity 
of species) [20, 21].
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Биологический смысл рассматриваемого здесь 
функционального α-разнообразия (или функ-
ционального местного разнообразия, functional 
local diversity), подобно традиционному α-раз-
нообразию, связан с оценкой уровня сложности 
экосистемы, от которой зависят ее устойчивость 
и продуктивность. Однако в отличие от традици-
онного α-разнообразия, при котором сложность 
системы определяется количеством входящих 
в нее видов, функциональное α-разнообразие 
оценивается как разнообразие форм деятель-
ности организмов, связанных с экосистемными 
процессами. Оценка функционального α-разно-
образия позволяет улавливать изменения в про-
ходящих в сообществах процессах в зависимости 
от уровня или масштаба воздействия, т.е. являет-
ся мерой экосистемных функций.

Понятие “функциональное разнообразие” 
появилось в конце 90-х годов прошлого столетия 
в работе D. Tilman et al. [22], хотя, как показы-
вают в своем обзоре L.M. Laureto et al. [23], сама 
идея функциональных различий между видами 
насчитывает уже много столетий. Функциональ-
ное разнообразие Тилман определил как “диа-
пазон и значение тех видовых и организменных 
признаков, которые влияют на функционирова-
ние экосистемы” [24]. Поэтому оно может свя-
зывать морфологическую, физиологическую и 
фенологическую изменчивость на уровне особи 
с экосистемными процессами и закономерно-
стями и включает в неявной форме некоторые 
механизмы экологических взаимодействий меж-
ду видами [19].

Хотя формулируемая идея кажется вроде бы 
понятной, но поскольку функциональные при-
знаки не определены (т.е. не ясно, что измерять), 
то возникает проблема в том, как оценивать 
функциональное разнообразие. Поэтому внача-
ле измерение заключалось в простом подсчиты-
вании количества функциональных групп (бо-
гатство функциональных групп, functional group 
richness) [24–26]. При этом функциональные 
группы составляли из функционально похожих, 
по мнению исследователя, таксонов. Отсюда 
богатство функциональных групп зависит от 
субъективности исследователя, а также от про-
извольности классификаций. У данного подхода 
имеются и другие недостатки [26, 27]. Вместе с 
тем влияние биоразнообразия на функциониро-
вание экосистемы отражается через признаки, 
а совокупность признаков определяет условия 
существования вида. Поэтому требуются непре-
рывные измерения, непосредственно исполь-

зующие количественные значения признаков. 
A.R. Solow и S. Polasky [28] предположили, что 
измерение разнообразия может быть характе-
ристикой распределения точек в пространстве. 
J.S. Rosenfeld [30], по аналогии с экологической 
нишей из работы G.E. Hutchinson [29], охарак-
теризовал функциональное разнообразие как 
распределение видов в функциональном про-
странстве, т.е. в пространстве функциональных 
признаков.

Новое толкование функционального разно-
образия и неопределенность того, как его изме-
рять, при разработке мер в конечном итоге поро-
дила три группы: меры, основанные на значениях 
признаков (trait-value-based); меры, основанные 
на деревьях классификации (dendrogram-based); 
меры, основанные на матрице межвидовых рас-
стояний (distance-based). Меры, основанные на 
значениях признаков, измеряют рассеяние ви-
дов в пространстве признаков (например, объ-
ем выпуклой оболочки, convex hull volume, CHV 
[31]; FDvar [32]) или взвешенные обилиями зна-
чения признаков (например, средневзвешен-
ное по сообществу значение, community-weighted 
mean, CWM [33]). Меры, основанные на деревьях 
классификации, вычисляют длины ветвей функ-
циональной дендрограммы, построенной с при-
менением алгоритма кластеризации к матрице 
парных расстояний между видами (например, 
[34, 35]). Однако разные методы кластеризации 
ведут к разным результатам [36].

Меры, основанные на матрицах расстояний, 
не требуют кластеризации. B. Walker et al. [37] 
предложили FAD (разнообразие функциональ-
ных свойств, functional attribute diversity):

FAD dhk
k

S

h

S

=
==

∑∑
11

,

которое представляет собой сумму расстояний dhk 
между видами h и k; S – число видов. В качестве 
dhk предлагается использовать евклидово рассто-
яние или расстояние на его основе. Поскольку 
FAD не удовлетворяет двум критериям (сохране-
ния монотонности, set monotonicity, и двойников, 
twinning) из предложенных C. Ricotta [38] для мер 
функционального разнообразия, то для решения 
этой проблемы была представлена его модифи-
кация – MFAD (modified functional attribute diversity 
[39]). Видоизменение показателя заключается 
в том, что на первом этапе виды со сходными 
функциональными признаками объединяются в 
один функциональный вид (functional species) или 
функциональную единицу (functional unit). Затем 
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между функциональными видами вычисляется 
несходство с использованием метрики расстоя-
ний, изменяющихся от 0 до 1. В конце рассчиты-
вается FAD для функциональных видов, который 
делится на число последних.

И FAD, и MFAD не учитывают видовые обилия 
и поэтому не в полной мере отражают структуру 
межвидовых отношений в сообществе. Наряду с 
ними были предложены меры [40–44], которые 
учитывают обилие видов. Для оценивания функ-
ционального разнообразия достаточно попу-
лярной стала квадратичная энтропия Рао (Rao’s 
quadratic entropy) [45]:

                  Q d p phk h k
k

S

h

S

=
==

∑∑
11

,              (1)

где Q — квадратичная энтропия Рао; dhk – нес-
ходство между видами h и k; S – число видов; ph и 
pk – обилие видов h и k соответственно. Квадра-
тичная энтропия Рао толкуется как среднее рас-
стояние между двумя случайно выбранными осо-
бями в сообществе [45]. Эта мера обнаруживает 
связь с другими мерами функционального разно-
образия [40, 41, 44] или они из нее выводятся 
[46]. Когда все dhk = 1, тогда мера функциональ-
ного разнообразия сводится к индексу разно-

образия Симпсона (1 2

1

−
=

∑ ph
h

S

). Квадратичную эн-

тропию Рао легко интерпретировать, и она 
удовлетворяет большинству критериев, предло-
женных Рикоттой. Однако, как и FAD, Q не удов-
летворяет критерию сохранения монотонности. 
Этот критерий требует, чтобы при добавлении 
нового вида его значение не уменьшалось.

Для решения данной проблемы было пред-
ложено преобразовывать Q в “видовые эквива-
ленты” (species equivalents) [47, 48]. Однако для 
оценивания функционального α-разнообразия 
критерий сохранения монотонности кажется 
ложным. В самом деле, если в сообщество добав-
ляется новый вид, являющийся функциональ-
но сходным с уже существующими, то среднее 
расстояние между видами будет уменьшаться, 
поскольку увеличится доля схожих видов и со-
ответственно коротких расстояний, т.е. значение 
меры может стать меньше. Сохранение в этом 
случае расстояния, которое было до добавления 
вида, будет противоречить логике. На мой взгляд, 
критерий сохранения монотонности видится 
следствием подразделения биологического раз-
нообразия на качественно отличающиеся таксо-
номические единицы и является искусственным 

привнесением такого деления в меры функцио-
нального разнообразия, где оно не должно иметь 
места. На это также указывают Z. Botta-Dukát 
[45] и C. Ricotta [38].

В оригинальном виде (формула 1) мера Q не 
учитывает внутривидовую изменчивость, по-
скольку сравнивает средние для видов значения 
признаков. Важность учета такой изменчивости 
в мерах функционального разнообразия выска-
зывается разными экологами [49, 50], поскольку 
качественно и количественно различающиеся 
особи одного вида могут играть в сообществе 
разную функциональную роль.

В данной статье я предлагаю новую технику 
вычисления функционального разнообразия, яв-
ляющегося по существу квадратичной энтропией 
Рао. Эта техника учитывает внутривидовую из-
менчивость и позволяет исследовать разные эле-
менты функционального разнообразия, включая 
вклад разнокачественности особей в итоговую 
меру. Работа предлагаемой техники будет про-
демонстрирована на примере реальных данных 
учета грызунов в трех биотопах заповедника 
“Галичья гора”, и проверено предположение, 
что между сообществами грызунов существуют 
функциональные различия, которые определя-
ются различиями между биотопами.

ТЕХНИКА ВЫЧИСЛЕНИЯ 
ФУНКЦИОНАЛЬНОГО α-РАЗНООБРАЗИЯ

При измерении расстояний между особями по 
многим признакам (X1, X2, X3, … XT) проблемой 
является масштаб признака, когда более круп-
номасштабные признаки изменяются сильнее, 
чем более мелкомасштабные. Для выравнивания 
масштабов признаки следует стандартизировать. 
В нашем случае стандартизация выполняется пу-
тем деления значения признака особи на его наи-
большее значение в выборке среди всех особей 
анализируемых видов:

           stX
X
Xl j
l j

j
,

,
log( )

max(log( ))
= ,                    (2)

где stXl,j – стандартизированное значение ло-
гарифма X для j-го признака для l-й особи; 
max(log(Xj)) – наибольшее значение логарифма 
X для j-го признака среди всех особей анализи-
руемых видов в выборке. Наибольшее значение 
стандартизированных признаков равно 1. Наи-
меньшее значение при больших различиях между 
видами или особями будет стремиться к нулю, не 
достигая его.
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При измерении несходства для непрерывных 
признаков обычно применяется евклидово рас-
стояние. Однако в зависимости от количества 
признаков это расстояние изменяется нелиней-
но. Поэтому для вычисления несходства между 
двумя особями за основу было взято другое рас-
стояние из семейства мер расстояний Минков-
ского – расстояние Манхэттена, или расстояние 
городских кварталов (city-block):
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Здесь dl,m – среднее по всем признакам stXj рас-
стояние Манхэттена между особями l и m; T  – 
число признаков. Это расстояние не зависит от 
количества используемых признаков и изменя-
ется от 0 до 1.

Далее для каждой особи подсчитывается сред-
нее расстояние от нее до всех других особей в вы-
борке:
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где Il – среднее расстояние от особи l до всех дру-
гих особей; dl,m – расстояние от особи l до особи 
m; N – общее число особей в выборке.

Следующим шагом определяется среднее рас-
стояние от вида h до всех других видов:
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Здесь l ∈ h означает, что особь l относится 
к виду h; Nh – число особей вида h. Все полу-
ченные расстояния Dh уже взвешены обилия-
ми через структуру матрицы расстояний dl,m, 
но поскольку суммирование производится по 
видам, то акцент делается на своеобразии по-
следних: чем сильнее вид отличается от других 
видов выборки, тем выше для него будет зна-
чение Dh. Поэтому этот показатель характе-
ризует уникальность вида (species uniqueness) в 
анализируемой совокупности, и Dh = 1 будет 

говорить о том, что вид полностью отличается 
от других видов выборки. Таким образом, этот 
показатель характеризует степень отличия эко-
системной функции таксона от других членов 
совокупности.

Простым суммированием Dh получается мера 
функционального богатства (functional richness):

                    FR Dh
h

S
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=

∑
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,                   (6)

где FR – функциональное богатство; S – количе-
ство видов в выборке. Мера изменяется от 0 до S. 
Если все виды будут полностью уникальными, то 
FR будет равно количеству видов в выборке.

Чтобы избавиться от влияния таксономиче-
ского разнообразия, функциональное богатство 
делится на число видов. В итоге будет получена 
оценка функционального разнообразия (FD):

                       FD FR
S

= .                              (7)

Показатель функционального разнообразия 
изменяется от 0 до 1. Надо сказать, что ту же 
оценку можно было получить и другим путем: 
вычислив среднее значение всех расстояний I, 
полученных для всех особей l из формулы 4, т.е.
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где N – общее количество особей в выборке.

Формула для FD концептуально равнозначна 
формуле для Q:
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при условии, что все dhk изменяются в диапазоне 
от 0 до 1 и одинаково учитывают внутривидовую 
изменчивость. Чтобы это подтвердить, возьмем 
условную выборку из трех видов с тремя призна-
ками: первый вид, содержащий 10 особей, имеет 
первый признак со значением 48, второй – со 
значением 36 и третий – со значением 13; вто-
рой вид из 7 особей имеет следующие значения 
признаков – 58, 40 и 23 соответственно, и тре-
тий вид из 3 особей – 60, 23 и 14 соответствен-
но. Наша гипотетическая выборка не содержит 
внутривидовой изменчивости и подходит для 
вычисления Q Рао. После логарифмирования и 
стандартизации значений по формуле 2 и при-
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менив формулы 3 и 1 было получено Q = 0.052. 
Для использования предлагаемого мной спо-
соба вычисления функционального разноо-
бразия данные для гипотетических видов были 
клонированы в соответствии с их количеством 
в выборке, как показано в табл. 1, А. Затем 
были выполнены вычисления в соответствии 
с формулами 2–7. В результате было получено 
значение FD = 0.059, которое подтверждает вы-
сказанное выше утверждение, что FD концеп-
туально равнозначно Q. Поэтому предлагаемая 
мера должна обладать теми же свойствами, что 
и квадратичная энтропия Рао, и имеет сходное 
толкование.

Влияние внутривидовой изменчивости на 
значение меры показывает другой пример. Был 
сгенерирован новый набор данных, в котором 
значения признаков трех гипотетических видов 
изменялись случайным образом, а их средние 
значения соответствовали вводным условиям 
предыдущего примера (см. табл. 1, Б). В результа-
те было получено FD = 0.074. Отсюда следует, что 
внутривидовая изменчивость повышает функци-
ональное разнообразие сообщества и оригиналь-
ная мера Q ее недооценивает.

По аналогии с видовым разнообразием 
D. Mouillot et al. [51] предложили рассматри-
вать функциональное разнообразие как ре-
зультат сочетания функционального богатства 
и функциональной выравненности (functional 
evenness). Похожую конструкцию функцио-
нального разнообразия сформулировали N.W. 
Mason et al. [42]. Под рассмотренным выше 
функциональным богатством понимается 
объем пространства, занимаемого видами в 
пространстве признаков. Эта мера отражает 
охват используемых сообществом ресурсов. 
Функциональная выравненность характеризу-
ет степень равномерности распределения ча-
стот видовых обилий в пространстве призна-
ков и отражает эффективность использования 
ресурсов.

Для определения функциональной выравнен-
ности я предлагаю по каждому анализируемому 
признаку stXj построение гистограммы для объ-
единенного распределения особей всех видов 
выборки с вычислением частот встречаемости p 
особей в каждом размерном классе гистограммы. 
Далее для каждого признака вычисляется нор-
мированная величина отклонений частот встре-

Таблица 1. Гипотетическая выборка данных из трех видов с тремя признаками: А – все особи каждого вида одинаковы; 
Б – для каждого вида для каждого признака были сгенерированы данные, имитирующие внутривидовую изменчивость, 
на основе распределений случайных чисел со средним значением, соответствующим значению признака из табл. А, и 
стандартным отклонением, равным 2.5

А Б
Вид Признак 1 Признак 2 Признак 3 Вид Признак 1 Признак 2 Признак 3

1 48 36 13 1 49.53 41.19 14.81
1 48 36 13 1 47.41 33.69 18.16
1 48 36 13 1 43.00 38.63 15.45
1 48 36 13 1 45.19 37.57 8.46
1 48 36 13 1 48.27 33.80 11.80
1 48 36 13 1 50.57 36.22 16.52
1 48 36 13 1 46.76 39.15 9.50
1 48 36 13 1 50.69 38.24 15.44
1 48 36 13 1 48.07 34.62 12.44
1 48 36 13 1 47.27 37.18 9.69
2 58 40 23 2 56.31 37.94 23.20
2 58 40 23 2 58.89 41.22 22.13
2 58 40 23 2 56.15 41.51 25.52
2 58 40 23 2 55.00 41.89 21.80
2 58 40 23 2 56.00 39.89 28.01
2 58 40 23 2 61.47 41.30 23.28
2 58 40 23 2 55.01 42.19 23.35
3 60 23 14 3 59.81 23.77 12.63
3 60 23 14 3 62.55 24.27 15.25
3 60 23 14 3 57.47 19.54 16.79
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чаемости особей в размерных классах от средней 
частоты встречаемости1:

                           e
pj
p

j

j=
σ2

,                  (10)

где σ p j
2  – дисперсия частот p размерных классов 

гистограммы для признака j; p j  – среднее значе-
ние частоты встречаемости по всем размерным 
классам для признака j. Среднее значение частоты 
встречаемости можно определить как обратную 
величину от числа классов гистограммы. Функци-
ональная выравненность определяется как

 eFD e e e e eT
T

j
j

T

T= − ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ = −
=

∏1 1
1 2 3

1

 ,    (11)

где eFD – функциональная выравненность; T – 
число признаков. Хотя результат, полученный в 
соответствии с предложенной формулой, почти 
не зависит от количества классов в гистограм-
ме, тем не менее для построения гистограммы 
рекомендую использовать число интервалов, 
разбивающих диапазон признака, равное 10. По-
казатель функциональной выравненности из-
меняется от 0 до 1. Когда особи анализируемых 
видов распределены по размерным классам ди-
апазона признака крайне неравномерно, тогда 
показатель стремится к нулю. И наоборот, если 
все размерные классы представлены одинаково, 
тогда показатель примет значение 1.

Поочередно исключая из расчетов анализиру-
емые виды, можно оценить вклад каждого вида h 
(species contribution) в итоговом показателе разно-
образия:

                   s
sC FR FR
FRh

h=
−

.                  (12)

Здесь sCh – вклад вида h в функциональное 
разнообразие; sFRh – функциональное богат-
ство, полученное в результате исключения 
вида h.

Аналогично можно оценить вклад каждого 
признака j (trait contribution) в итоговом показате-
ле разнообразия:

                    t
t

C
FR FR
FRj

j=
−

.                  (13)

Здесь tCj – вклад признака j в функциональное 
разнообразие; tFRj – функциональное богатство, 
полученное в результате исключения признака j.

Функциональное разнообразие можно раз-
ложить на составляющие: те, которые задаются 
различиями между видами, и те, которые зада-
ются внутривидовой изменчивостью:

              FD FD FD= +m is ,                  (14)

где mFD – межвидовая компонента и isFD – вну-
тривидовая компонента. Для оценивания межви-
довой компоненты исходные данные заменяются 
средними значениями признаков подобно тому, 
как показано в табл. 1, А.  Затем по формулам 2–7 
(или формулам 2, 3, 8) вычисляется mFD. В соот-
ветствии с формулой 14 путем вычитания mFD из 
FD оценивается isFD. Отсюда можно определить 
вклад внутривидовой изменчивости (contribution 
of intraspecific variability, isC) как

           is m isC FD FD
FD

FD
FD

= − = .                  (15)

Все вычисления осуществляли в программах 
StatSoft STATISTICA 7.0 и MathCAD 2014.

ИСПОЛЬЗОВАННЫЕ ДАННЫЕ

В качестве примера реальных данных были ис-
пользованы результаты учетов грызунов на тер-
ритории заповедника “Галичья гора”, взятые из 
“Летописи природы” за 2019 г. [52]. Учеты прово-
дились В.Ю. Недосекиным 3–4 сентября 2019 г. с 
помощью ловушко-линий в трех последовательно 
расположенных вдоль геоботанического профиля 
стациях урочища Морозова гора: нагорной ду-
браве, пойменном лугу и береговом сообществе. 
Нагорная дубрава после пожара 2010  г. главным 
образом состоит из поросли Quercus robur L. Пой-
менный луг в основном представлен корневищ-
ными и дерновинными злаками. Береговое сооб-
щество по большей части состоит из Salix euxina 
I.V. Belyaeva и Acer negundo L. В каждой стации от-
работано по 100 ловушко-суток (выставлялось по 
50 давилок типа Геро без трапиков с 5-метровым 
интервалом в линии в течение двух дней) [52]. В 
качестве приманки использовался черный хлеб, 
смоченный растительным маслом.

_______________________ 

1 Нормированную величину отклонений частот встречаемости особей в размерных классах от средней частоты встречаемости 
можно вычислить и с использованием индекса Шеннона–Уивера: ej = 1− ′ ′H Hj max  = 1

10 10
+ ∑ p p Ni ij j

log ( ) log ( ). Здесь: ′H j  – 
энтропия Шеннона для признака j; ′H

max
 – наибольшая возможная энтропия при равномерном распределении частот признака по 

N классам гистограммы; pij  – частота встречаемости j-го признака в i-м классе гистограммы. Для N = 10 формула упрощается до 
ej = 1

10
+ ∑ p pi ij j

log ( ).
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Из метрических признаков у грызунов изме-
ряли длину тела (L.), длину хвоста (L.cd.) и дли-
ну задней лапы (L.r.c.). Обобщенные результаты 
учетов по биотопам с усреднением измерений по 
возрастным группам зверьков приведены в табл. 
2–4. Всего было отмечено пять видов грызунов 

из двух семейств: европейская рыжая полевка 
Myodes glareolus Schreber, 1780 (сем. Cricetidae 
Fischer, 1817, подсем. Arvicolinae Gray, 1821), 
обыкновенная полевка Microtus arvalis Pallas, 
1778, малая лесная мышь Sylvaemus uralensis 
Pallas, 1811 (сем. Muridae Illiger, 1811), желто-

Таблица 2. Обобщенные результаты осеннего учета грызунов с помощью ловушко-линий в нагорной дубраве Морозовой 
горы в заповеднике “Галичья гора” с усреднением измерений по возрастным группам

Вид Признак
Возрастные группы

juveniles subadultus adultus общее
X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n

Myodes glareolus L. 75.5 ± 0.50 2 95.2 ± 0.82 15 102.3 ± 1.80 9 96.2 ± 1.56 26
L.cd. 34.8 ± 1.25 43.7 ± 0.62 45.6 ± 0.85 43.7 ± 0.71
L.r.c. 15.9 ± 0.15 16.9 ± 0.08 17.2 ± 0.13 17.0 ± 0.09

Microtus arvalis L. 115.0 1 115.0 1
L.cd. 42.0 42.0
L.r.c. 16.1 16.1

Sylvaemus uralensis L. 89.1 ± 1.93 11 89.1 ± 1.93 11
L.cd. 75.2 ± 2.17 75.2 ± 2.17
L.r.c. 19.7 ± 0.17 19.7 ± 0.17

Sylvaemus flavicollis L. 100.3 ± 2.85 3 100.3 ± 2.85 3
L.cd. 90.5 ± 3.12 90.5 ± 3.12
L.r.c. 24.2 ± 0.46 24.2 ± 0.46

Apodemus agrarius L. 89.0 ± 2.08 3 102.5 ± 3.50 2 94.4 ± 3.67 5
L.cd. 68.9 ± 2.63 67.1 ± 3.65 68.1 ± 1.90
L.r.c. 17.9 ± 0.19 18.0 ± 0.25 17.9 ± 0.13

Примечание. Здесь и в табл. 3–4: L. – длина тела, L.cd. – длина хвоста, L.r.c. – длина задней лапы, X ± S.E. – среднее 
значение признака и его стандартная ошибка, n – число отловленных особей. Возрастные группы условно определяли 
по весу зверьков. Данные представлены в таком виде для того, чтобы показать, за счет чего возникает внутривидовая 
изменчивость; в вычислении функционального разнообразия возрастные группы не использовались.

Таблица 3. Обобщенные результаты осеннего учета грызунов с помощью ловушко-линий в пойменном лугу Морозовой 
горы в заповеднике “Галичья гора” с усреднением измерений по возрастным группам

Вид Признак
Возрастные группы

juveniles subadultus adultus общее
X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n

Myodes glareolus L.
L.cd.
L.r.c.

Microtus arvalis L. 81.0 ± 2.42 4 93.6 ± 0.98 10 110.1 ± 3.20 10 98.4 ± 2.65 24
L.cd. 26.3 ± 1.17 32.6 ± 0.67 36.8 ± 1.53 33.3 ± 1.04
L.r.c. 14.2 ± 0.09 15.4 ± 0.19 15.7 ± 0.25 15.4 ± 0.17

Sylvaemus uralensis L. 89.0 1 89.0 1
L.cd. 75.2 75.2
L.r.c. 20.2 20.2

Sylvaemus flavicollis L.
L.cd.
L.r.c.

Apodemus agrarius L. 89.2 ± 1.33 6 89.2 ± 1.33 6
L.cd. 65.1 ± 1.36 65.1 ± 1.36
L.r.c. 17.5 ± 0.18 17.5 ± 0.18
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горлая мышь S. flavicollis Melchior, 1834 и поле-
вая мышь Apodemus agrarius Pallas, 1771. Все пять 
видов отловлены только в нагорной дубраве, где 
наиболее массовым видом была рыжая полевка. 
Всего в этой стации отловлено 46 зверьков. В бе-
реговом сообществе были пойманы 44  зверька, 
которые принадлежали к четырем видам; в сбо-
ре отсутствовала только обыкновенная полевка. 
Наибольшее количество зверьков пришлось на 
малую лесную мышь. В пойменном лугу был от-
ловлен 31 зверек. Эта стация содержала лишь три 
вида грызунов: обыкновенную полевку, малую 
лесную и полевую мышей, при этом наиболее 
массовой была обыкновенная полевка.

РЕЗУЛЬТАТЫ

К сожалению, имеющиеся данные учетов не 
содержат повторных сборов в однотипных био-
топах. Следовательно, невозможно провести 
проверки различий между сообществами. По 
этой причине дальнейшие рассуждения носят ха-
рактер возможных предположений, вытекающих 
из полученных значений.

Рассмотренные природные сообщества гры-
зунов заповедника “Галичья гора” представ-
ляются довольно бедными. С точки зрения 
видового разнообразия (см. табл. 5) наиболее 
скудным выглядит сообщество в пойменном 
лугу: в нем отмечено всего три вида и отловле-
но наименьшее количество зверьков. Наиболее 

разнообразным кажется сообщество в нагор-
ной дубраве с наибольшими числом отмечен-
ных видов и количеством отловленных зверь-
ков.

Значения функционального богатства по-
следовательно уменьшаются от нагорной ду-
бравы (FR = 0.246) к береговому сообществу 
(FR = 0.164). Максимальные значения функ-
ционального разнообразия получены для пой-
менного луга (FD = 0.064), минимальные – для 
берегового сообщества (FD = 0.041). Грызуны 
пойменного луга также отличались наиболь-
шими значениями функциональной выравнен-
ности (eFD = 0.707), а наименьшие ее значения 
были у грызунов нагорной дубравы (eFD = 0.677).

Таблица 5. Видовое богатство и показатели функционально-
го разнообразия трех сообществ грызунов в биотопах уро-
чища Морозова гора заповедника “Галичья гора”

Показатель
Стация

нагорная  
дубрава

пойменный 
луг

береговое 
сообщество

S 5 3 4
N 46 31 44
FR 0.246 0.193 0.164
FD 0.049 0.064 0.041
eFD 0.677 0.707 0.686

Примечание. S – число видов, N – количество отловленных 
зверьков, FR – функциональное богатство, FD – функци-
ональное разнообразие, eFD – функциональная выравнен-
ность.

Таблица 4. Обобщенные результаты осеннего учета грызунов с помощью ловушко-линий в береговом сообществе Морозовой 
горы в заповеднике “Галичья гора” с усреднением измерений по возрастным группам

Вид Признак
Возрастные группы

juveniles subadultus adultus общее
X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n X ± S.E., мм n

Myodes glareolus L. 99.5 ± 1.73 6 106.0 ± 3.06 3 101.7 ± 1.79 9
L.cd. 45.3 ± 1.42 48.9 ± 1.37 46.5 ± 1.16
L.r.c. 17.0 ± 0.24 17.2 ± 0.15 17.1 ± 0.16

Microtus arvalis L.
L.cd.
L.r.c.

Sylvaemus uralensis L. 92.0 ± 0.65 24 97.0 ± 0.52 6 93.0 ± 0.65 30
L.cd. 78.2 ± 0.83 80.6 ± 1.29 78.6 ± 0.73
L.r.c. 19.9 ± 0.17 20.4 ± 0.10 20.0 ± 0.14

Sylvaemus flavicollis L. 104.0 ± 4.97 4 104.0 ± 4.97 4
L.cd. 99.5 ± 3.40 99.5 ± 3.40
L.r.c. 24.9 ± 0.08 24.9 ± 0.08

Apodemus agrarius L. 96.0 1 96.0 1
L.cd. 79.7 79.7
L.r.c. 21.4 21.4
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Грызуны пойменного луга также продемон-
стрировали наибольший вклад внутривидовой 
изменчивости в функциональное разнообразие 
(isC = 0.154; табл. 6). Наименьший вклад отме-
чен для грызунов берегового сообщества (isC = 
0.098).

Для сообществ заповедника в целом была от-
мечена относительно невысокая уникальность 
составляющих его видов грызунов (см. табл. 6). 
Это вполне ожидаемо в связи с размерной и мор-
фологической однотипностью их населения. Ос-
новная масса видов грызунов в нагорной дубраве 
имеет почти сходную уникальность, изменяясь в 
диапазоне от 0.036 до 0.048. Исключением явля-
ется желтогорлая мышь с более высоким для нее 
значением D = 0.075. Скорее всего, это объясня-
ется более длинными хвостами и задними лапа-
ми у этого вида по сравнению с другими грызуна-
ми сообщества (см. табл. 2). Вклад желтогорлой 
мыши в функциональное разнообразие также 
оказался наиболее высоким (sC = 0.346). У дру-
гих видов он был меньше и изменялся от 0.149 
до 0.245. В пойменном лугу наиболее уникаль-
ным видом стала малая лесная мышь (D = 0.088), 
также, видимо, из-за более длинных по сравне-
нию с двумя другими видами хвостов и задних 
лап (см. табл. 3). Ее вклад в функциональное 
разнообразие (sC = 0.460) оказался выше, чем у 
желтогорлой мыши в дубраве. Но еще больший 
вклад (sC = 0.779) внесла наименее уникальная 
(D = 0.042) обыкновенная полевка, поскольку в 
выборке она была представлена наиболее раз-
норазмерными особями (см. табл. 3). В берего-
вом сообществе наибольший вклад (sC = 0.530) 
в функциональное разнообразие внесла рыжая 
полевка. На втором месте оказался вклад жел-
тогорлой мыши (sC = 0.392). В сообществе эти 
два вида также показали сходную и наибольшую 
свою уникальность (D = 0.056). Интересно так-
же, что фактическое наиболее низкое своеобра-

зие (D = 0.024) малой лесной мыши в сочетании 
с ее высокой представленностью и невысокой 
изменчивостью особей (см. табл. 4) приводит к 
уменьшению функционального разнообразия 
сообщества, что выражается в отрицательном 
вкладе вида (sC = – 0.084).

Рассматривая вклад признаков в функциональ-
ное разнообразие, видно (см. табл. 7), что наи-
больший антивклад делает длина тела. Это мож-
но объяснить невысоким разнообразием данного 
признака среди разных видов грызунов. Другими 
словами, у грызунов заповедника довольно одно-
родные размеры тела. Длина задней лапы в сооб-
ществе грызунов луга также понижает функцио-
нальное разнообразие. Но из-за наличия в дубраве 
и береговом сообществе желтогорлой мыши, вы-
деляющейся среди грызунов своими крупными 
значениями этого признака, итоговый вклад при-
знака близок к нулю. Во всех трех сообществах 
главный вклад в функциональное разнообразие 
вносит длина хвоста, которая сильно изменяется у 
представителей двух семейств грызунов.
 
Таблица 7. Вклад признаков в функциональное разнообразие 
сообществ грызунов в урочище Морозова гора заповедника 
“Галичья гора”

Признак
Стация

нагорная 
дубрава

пойменный 
луг

береговое 
сообщество

L. –0.249 –0.310 –0.301
L.cd. 0.301 0.425 0.244
L.r.c. –0.052 –0.115 0.057

Примечание. L. – длина тела, L.cd. – длина хвоста, L.r.c. – 
длина задней лапы.

ОБСУЖДЕНИЕ

Формула 1 для вычисления квадратичной эн-
тропии Рао основана на том, что все особи одно-

Таблица 6. Уникальность и вклад видов грызунов в функциональное разнообразие их сообществ в урочище Морозова гора 
заповедника “Галичья гора”

Вид
Стация

нагорная дубрава пойменный луг береговое сообщество
isC D sC isC D sC isC D sC

0.103 0.154 0.098
Myodes glareolus 0.036 0.248 – – 0.056 0.530
Microtus arvalis 0.047 0.200 0.042 0.779 – –
Sylvaemus uralensis 0.048 0.215 0.088 0.460 0.025 –0.084
Sylvaemus flavicollis 0.075 0.346 – – 0.056 0.392
Apodemus agrarius 0.039 0.149 0.063 0.295 0.027 0.160

Примечание. isC – вклад внутривидовой изменчивости, D – уникальность вида, sC – вклад вида.
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го вида не отличаются друг от друга, и поэтому 
недооценивает внутривидовую разнокачествен-
ность особей. Предложенная в статье техника 
оценки функционального разнообразия позво-
ляет устранить этот недостаток. На искусствен-
ном материале показано, что при отсутствии 
внутривидовой изменчивости получаемый пока-
затель FD не отличается от традиционного значе-
ния Q. Вместе с тем включение в расчеты внутри-
видовой изменчивости приводит к увеличению 
этого показателя.

Применение предлагаемой мной техники 
к  реальным данным трех сообществ грызунов 
заповедника “Галичья гора” показало, что вну-
тривидовое разнообразие повысило функцио-
нальное разнообразие примерно на 10–15% (от 
isC = 0.098 – для берегового сообщества до isC = 
0.154  – для пойменного луга). Видимо, именно 
относительно высокое внутривидовое разноо-
бразие обеспечило наибольшее среди трех био-
топов функциональное разнообразие для бедно-
го видами сообщества грызунов из пойменного 
луга. Здесь грызуны также наиболее эффективно 
использовали ресурсы биотопа (значение функ-
циональной выравненности).

Нагорная дубрава характеризуется более ши-
роким охватом используемых грызунами ре-
сурсов (функциональное богатство). При этом 
эффективность их использования ниже, чем 
на пойменном лугу. Также здесь наблюдалось 
и низкое внутривидовое разнообразие.

Наименьшее значение функционального раз-
нообразия характерно для грызунов берегового 
сообщества. Оно характеризуется и наиболее уз-
ким охватом используемых ресурсов, и низкой 
эффективностью их использования, и наимень-
шим внутривидовым разнообразием зверьков.

Исследования, посвященные функциональ-
ному разнообразию, традиционно обращаются 
к так называемым функциональным признакам, 
т.е. к таким признакам, которые каким-то обра-
зом должны быть связаны с экосистемными про-
цессами, как их понимал D. Tilman (см. [24]). На-
пример, считается, что такие признаки должны 
быть связаны с первичной продуктивностью или 
биогенным распадом органического вещества, 
динамикой питательных веществ и т.п. Более 
того, было предложено разделять функциональ-
ные признаки на признаки влияния (functional 
effect traits), т.е. те, через которые организмы ока-
зывают влияние на экосистемные процессы, и 

признаки ответа (functional response traits), т.е. те, 
через которые организмы реагируют на измене-
ние среды [17, 53]. Однако на экосистемные про-
цессы признаки сами по себе не влияют. Влия-
ние оказывают организмы, которые являются их 
носителями. Поэтому признаки всего лишь ха-
рактеризуют деятельность своего носителя. Они 
являются продуктом приспособления организма 
в ходе эволюции к меняющимся условиям обита-
ния, и поэтому все они – функциональные. При 
этом через какие-то признаки организм действи-
тельно может прямо воздействовать на экоси-
стемные процессы (например, через признаки 
роющих конечностей у животных), но в основ-
ном признаки являются маркерами экологиче-
ской роли организма, и они могут быть одно-
временно и признаками влияния, и признаками 
ответа. Лишь в ходе исследования можно выяс-
нить, какие это признаки. Предложенная техни-
ка позволяет провести изучение с точки зрения 
их связи с функциональным разнообразием.

Полученные значения tC свидетельствуют 
о том, что из рассмотренных признаков лишь дли-
на хвоста вносит положительный вклад в функци-
ональное разнообразие: наибольший вклад имеют 
грызуны пойменного луга, наименьший – берего-
вого сообщества. Длина хвоста маркирует грызу-
нов двух семейств. Семейство Muridae составляют 
преимущественно семеноядные длиннохвостые 
зверьки, приспособленные к полудревесному об-
разу жизни [54, 55]. Для этих грызунов характерна 
сезонность в питании с переходами от поедания 
семян к потреблению зеленых частей растений. 
Подсемейство Arvicolinae семейства Cricetidae со-
ставляют короткохвостые норовые животные со 
смещением питания в сторону зеленоядности. У 
них зеленые части растений являются почти по-
стоянным компонентом пищи (более семенояд-
ная рыжая полевка в зимнее время переходит на 
поедание побегов и коры кустарников). Поэтому 
признак длины хвоста можно рассматривать как 
функциональный признак ответа в традиционном 
понимании. Три рассмотренных сообщества гры-
зунов различаются по структуре питания, которая 
отражает различия в структуре растительности 
биотопов.

D. Schmera et al. [56] указывают на важность 
оценки вклада видов в функциональное разно-
образие, особенно в отношении их значения 
для природоохранного применения. Получен-
ные мной результаты обнаруживают линейное 
возрастание вклада вида в результате увеличе-
ния его уникальности. Так, после исключения 

УШАКОВ
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ФУНКЦИОНАЛЬНОЕ АЛЬФА-РАЗНООБРАЗИЕ...

выбросов (наблюдений, выходящих за пределы 
95%-ных доверительных интервалов) совокуп-
ные данные из табл. 6 хорошо аппроксимиро-
вались с помощью линейной регрессии sCh = 
4.79Dh + 0.02 (R2 = 0.75, F1,7 = 21.47, p = 0.002). 
Исключение составили обыкновенная полев-
ка из пойменного луга, рыжая полевка и малая 
лесная мышь из берегового сообщества. Они 
продемонстрировали другое влияние на вклад 
вида – через сочетание высокого обилия с вну-
тривидовой изменчивостью.

Вклады видов отражают структуру их влияния 
на функциональное разнообразие сообщества. К 
сожалению, не понятно, как ее толковать. В на-
горной дубраве все виды имеют почти равные 
вклады. Наоборот, сильно неравные вклады вно-
сят грызуны пойменного луга и берегового сооб-
щества. При этом нельзя утверждать, что вклад 
связан с величиной какого-то ресурса. Возмож-
но, накопление данных и новые исследования 
смогут внести ясность в вопрос интерпретации 
вклада. Вполне определенно можно лишь ска-
зать, что для функционального разнообразия 
значение имеет морфологическое (и, следова-
тельно, экологическое) своеобразие вида.

Я считаю, что при анализе лучше использовать 
непрерывные метрические признаки, которые в 
большей степени отражают связь между онтоге-
незом особи и средой ее обитания. Дискретные 
признаки менее “экологичны” и в значительной 
мере определяются филогенезом таксона. Поэто-
му в измерение функционального разнообразия 
они, скорее, будут вносить некоторый статисти-
ческий “шум”, не относящийся к разнообразию 
экологических условий.

Помимо преимуществ по сравнению с дру-
гими способами измерения функционального 
разнообразия, предложенная техника также име-
ет ограничения, усложняющие ее применение. 
Нельзя отдельно вычислить матрицу расстоя-
ний, добавить в нее внутривидовую изменчи-
вость и затем перемножить на веса, задаваемые 
отдельно измеренными обилиями. Все вычис-
ления производятся одновременно. Отсюда для 
применения техники и сравнимости результатов 
в исследовании должно либо выполняться абсо-
лютное измерение и учет всех особей некоторого 
“островного” сообщества, либо сбор материала 
должен осуществляться на основе заданного вы-
борочного усилия. В качестве выборочного уси-
лия может использоваться, например, фиксиро-
ванное расстояние, пройденное сборщиком, или 

предопределенное время, которое он потратит на 
сбор материала, заданная учетная площадь, ло-
вушко-линия фиксированной длины с заданным 
временем экспозиции и т.д.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Функциональное разнообразие рассматрива-
ется как ключ к пониманию экосистемных про-
цессов. Предложенная в статье новая техника 
вычисления функционального разнообразия, по 
существу являющегося квадратичной энтропией 
Рао, учитывает внутривидовую изменчивость, 
а также позволяет оценить и другие полезные 
стороны функционального разнообразия: функ-
циональное богатство, функциональную вырав-
ненность, уникальность каждого вида, вклады в 
функциональное разнообразие внутривидовой 
изменчивости и каждого вида, и каждого призна-
ка отдельно.

На примере трех сообществ грызунов пока-
зана дискриминантная способность разложения 
функционального разнообразия на отдельные 
его составляющие, которая может помочь в из-
учении связи между элементами и экосистем-
ными процессами. Например, наиболее высокое 
внутривидовое разнообразие, определяющее и 
самое высокое функциональное разнообразие, 
отличает самое бедное видами грызунов сообще-
ство пойменного луга от двух других сообществ. 
Внутривидовое разнообразие грызунов поймен-
ного луга обеспечило и наибольшую эффектив-
ность в использовании ресурсов биотопа. Глав-
ным источником внутривидовой изменчивости 
стала обыкновенная полевка, типичный вид тра-
вянистых биомов. Грызуны нагорной дубравы 
и берегового сообщества также имели свои осо-
бенности. При этом надо понимать, что анализи-
руемые данные были лишь “мгновенным сним-
ком” динамики экосистемных процессов. Более 
полную картину можно получить при анализе 
данных долговременных наблюдений.

Также обнаружено, что вклад вида в функ-
циональное разнообразие может определяться 
либо морфологическим своеобразием организ-
ма, либо сочетанием его обилия с внутривидовой 
изменчивостью. Другими словами, своеобразие 
организма или его высокая изменчивость повы-
шают сложность экосистемы.
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Abstract — A new technique for assessing functional diversity is proposed, which is essentially a way to calculate 
Rao’s quadratic entropy. In contrast to the original method of calculating entropy, the new method takes into account 
intraspecific variability and allows us to evaluate other useful aspects of functional diversity, such as functional richness, 
functional evenness, the uniqueness of each species, and the contributions to functional diversity of intraspecific 
variability of each species and each trait separately. However, due to the peculiarities of the calculation, the proposed 
technique can only be applicable for an absolute count of all organisms within the “island” community or when 
collecting material based on a fixed sampling effort. The article provides an example of the application of the proposed 
technique to real rodent trapping data.
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Для оценки адаптивного ответа на условия пониженных температур изучены количественные структур-
но-функциональные показатели системы крови у неполовозрелых осенних особей близкородственных ви-
дов – рыжей, красной и красно-серой полевок (18, 11 и 9 особей соответственно), составляющих резерв попу-
ляции в осенне-зимний период. Установлены межвидовые различия размеров диффузионной поверхности и 
степени гемоглобинизации эритроцитов, свойственные каждому виду. При схожей способности переносить 
кислород единицей объема крови у трех видов полевок механизмы обеспечения тканей кислородом разные. 
Выявленные различия ответных реакций показателей крови (ретикулоцитов, индексов эритроцитов, состава 
лейкоцитов) отражают физиологический механизм поддержания концентрации гемоглобина в крови, поэто-
му имеют большое значение в решении вопросов гомеостаза организма в измененной среде. По комплексу 
экспериментальных данных с помощью дискриминантного анализа выделены группы полевок (таксономия), 
соответствующие классификации видов.

Ключевые слова: эритроциты, лейкоциты, клетки костного мозга и селезенки, лесные полевки, поздняя осень 
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Изучение закономерностей функционирова-
ния животных организмов, устойчивости сооб-
ществ, механизмов адаптации к различным воз-
действиям остается актуальным направлением 
исследований в биологии. В любой популяции 
животных имеется резерв скрытой (потенциаль-
ной) изменчивости, который мобилизуется при 
изменении условий среды [1], например клима-
тического, антропогенного характера, и помога-
ет приспосабливаться к новым условиям. Свиде-
тельством приспособления видов к различным 
условиям их обитания может служить расселение 
популяций лесных полевок на обширных терри-
ториях [2]. Все механизмы адаптации животных 
организмов направлены на устранение или огра-
ничение влияния неблагоприятных факторов, 
поддержание гомеостаза, обеспечение динами-
ческого постоянства внутренней среды и функ-
ций организма. 

В сложную цепь ответных реакций на любое 
воздействие вовлекаются все системы организ-
ма, среди которых центральную роль играет 
система крови [3–9]. В настоящем исследова-
нии ее представляют костный мозг (основной 

отдел) и селезенка (периферический отдел), 
выполняющие решающую роль в неспеци-
фических и специфических реакциях защиты 
организма [10]. Показатели крови мелких мле-
копитающих в экологических исследованиях 
часто используют в качестве тест-системы. Од-
нако гематологические параметры зависят от 
таких факторов, как, например, вид животных 
[6, 8], смена сезона [11–13], место обитания 
[7, 14–16] и другие [17–19]. При этом каждая 
генерация даже одной популяции отличается 
по полу, возрасту, репродуктивному статусу 
[11–13]. 

Во многих работах, посвященных исследова-
нию системы крови у разных видов мелких мле-
копитающих, как правило, определяют концен-
трацию эритроцитов, лейкоцитов, гемоглобина 
и гематокрит – процентный показатель, отра-
жающий долю кровяных клеток в общем объеме 
крови. Весьма ограничены исследования кровет-
ворных органов [19], как и оценка адаптивных 
реакций системы крови у разных видов [14]. Изу-
чение нами системы крови у красно-серой по-
левки является пионерским [20]. 
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Задача настоящего исследования – оценить 
физиологические показатели крови и кроветвор-
ных органов у трех близкородственных видов не-
половозрелых осенних полевок (рыжая, красная 
и красно-серая), провести сравнительный ана-
лиз показателей, выявить особенности адаптив-
ных реакций системы крови к условиям низких 
температур, определить по параметрам системы 
крови видовую принадлежность полевок.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Параметры системы крови получены от 38 
неполовозрелых полевок сопоставимого репро-
дуктивно-возрастного состояния, из которых 
18 особей (12 самцов, 6 самок) рыжей полевки 
(Clethrionomys glareolus Schreber, 1780), 11 осо-
бей (6 самцов, 5 самок) – красной (Clethrionomys 
rutilus Pallas, 1779) и 9 (6 самцов, 3 самки) – крас-
но-серой (Craseonomys rufocanus Sundevall, 1846). 
Неполовозрелость полевок оценена по состоя-
нию генеративных органов. 

Зверьки были отловлены в переходный пери-
од от лета к зиме (в первой декаде октября 2007 
г.), в один срок на одной территории с помощью 
трапиковых живоловок в коренных пихтово-е-
ловых лесах Висимского государственного при-
родного биосферного заповедника (южная тай-
га, Средний Урал, 57°22' с. ш., 59°46' в. д., 538 м 
над ур. м.). В этот период температура воздуха по 
многолетним метеорологическим наблюдени-
ям ст. Висим (57°67' с. ш., 59°53' в. д., 314 м над 
ур. м.) приближалась к нулевой отметке (в пер-
вой декаде октября 2011 г. колебалась в пределах 
1–5.3–10.7оС, средняя месячная – 4.2оС на уров-
не 2 м от поверхности земли) или опускалась до 
минусовых значений (–0.5… –2.8 в 2000–2003 и 
2014–2016 гг.) [21].  Данных за 2007 г. не найдено, 
видимо, она существенно не отличалась от пред-
ставленных выше. 

Животных доставляли в лабораторию и после 
двухдневной выдержки в течение последующих 
пяти дней проводили отбор экспериментального 
материала с соблюдением правил гуманного об-
ращения с животными [22]. У каждой особи под 
слабым эфирным наркозом отбирали кровь из 
орбитального синуса, на гемоанализаторе Abacus 
junior vet (Австрия) определяли концентрацию 
лейкоцитов (WBC), эритроцитов (RBC), тром-
боцитов (PLT), гемоглобина (HB), гематокрит 
(HT), индексы эритроцитов – средний объем 
(MCV), содержание (MCH) и концентрацию ге-
моглобина (MCHC), широту распределения эри-

троцитов по размеру (RDW-SD). Далее животных 
умерщвляли дислокацией шейных позвонков, 
взвешивали тушку и органы, готовили клеточную 
суспензию костного мозга правой бедренной ко-
сти и селезенки, определяли число ядерных кле-
ток в камере Горяева. Для сравнения показателей 
между видами концентрацию эритроцитов, кле-
ток костного мозга и селезенки нормировали на 
1 г массы тела. 

На мазках крови исследовали состав, морфо-
логию лейкоцитов и эритроцитов (окраска по 
Папенгейму), определяли число ретикулоци-
тов (окраска бриллиант-крезиловым голубым), 
активность лейкоцитов по состоянию системы 
пероксидаза – эндогенная перекись водорода 
с при менением 3,3’-диаминобензидин тетра-
гидрохлорид дигидрата (Fluka, США) [23]. По 
числу и степени интенсивности окрашивания 
клетки рассчитывали суммарный коэффициент 
активности лейкоцитов по формуле K = 3A + 2B 
+ 1C + 0D на 100 лейкоцитов (А – клетка окраше-
на полностью, В – половина и более, С – менее 
половины, D – неокрашенные  клетки).

Способность переносить кислород единицей 
объема крови рассчитывали с помощью урав-
нения, рекомендованного в качестве критерия 
оценки физиологического состояния организма 
и экологической ситуации. Показатель F может 
иметь теоретическое и практическое значение при 
сравнительных исследованиях и диагностике [24]: 

F = HB х RBC х 4r2,

где HB – количество гемоглобина, мг/мкл, 
RBC  – число эритроцитов/мкл, 4r2 – площадь 
поверхности эритроцита, мкм2 [24]. Радиус эри-
троцита у исследуемых полевок рассчитывали 
по формуле V = πr2ħ. Для оценки неизвестных r 
и ħ использовали полученные ранее данные от 
18 неполовозрелых особей рыжей полевки, от-
ловленных также в осенний период в разные 
годы. По результатам эритроцитометрии (кри-
вая Прайс-Джонса) ранних работ [12, 25] оценен 
средний диаметр эритроцита; усредненное зна-
чение толщины эритроцита получено из уравне-
ния ħ = V/S, где V = 104.6 по данным эксперимен-
та, S = 4 πr2 –  площадь поверхности эритроцита 
[26]. Рассчитывали также отношение концентра-
ции гемоглобина в крови к площади поверхности 
эритроцита (HB/S).

Полученные данные для исследуемых видов 
полевок анализировали с помощью дисперси-
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онного и дискриминантного методов, описа-
тельной статистики, используя пакет программ 
“Statistiсa for Windows” v. 6. Различия параметров 
групповых средних оценивали с помощью кри-
терия Тьюки (Tukey) с разным числом особей в 
группе при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Выборки животных представляли физиоло-
гически однородный материал, который может 
считаться основой для точного анализа межгруп-
повых различий показателей, поскольку эколо-
гические факторы и репродуктивно-возрастное 
состояние полевок для всех видов были сопоста-
вимы (у самцов масса семенников не превышала 
4 мг, у самок – ювенильная матка, отсутствие эм-
брионов и плацентарных пятен). 

С помощью дисперсионного анализа установ-
лены межвидовые различия (табл. 1) массы тела 
(F2,32 = 20.998, p ≤ 0.001), селезенки (F2,32 = 7.519, 
p ≤ 0.002), комплекса показателей системы кро-
ви (R-Рао66,6 = 4.297, p < 0.036). Пол животных 
не оказывает влияния на показатели (R-Рао3,30 = 
1.202, p > 0.05), что отмечают и другие авторы [18]. 
Это позволило объединить данные для самцов и 
самок. 

По литературным данным [27] картина крови 
животного может быть одним из морфофизиоло-
гических индикаторов вида. Известно, что селе-
зенка у мелких млекопитающих – кроветворный, 
чувствительный к гипоксии орган [28]. Она регу-
лирует кроветворение в соответствии с изменени-
ями условий среды [10, 28, 29]. Клетки селезенки 
стимулируют эритропоэз, изменяют клеточные 
взаимодействия в эритроидной ткани, активиру-
ют процессы формирования эритробластических 
островков [29]. Сокращаясь, она выбрасывает в со-
судистое русло богатые гемоглобином эритроциты, 
увеличивая кислородную емкость крови [29]. 

У исследуемых нами животных было выявле-
но нарастание числа клеток в костном мозге и 
селезенке в ряду рыжая, красная и красно-серая 
полевки, при этом у красно-серой их величина 
больше (p < 0.05), чем у рыжей. Различия сглажи-
ваются при нормировании числа клеток к массе 
тела (см. табл. 1), однако сохраняется тенденция 
к их нарастанию в селезенке. 

У красно-серой полевки индекс селезенки 
больше, чем у рыжей и красной (см. табл. 1: 3.5 
против 2.3, p < 0.05). Его значение сопоставимо 

с числом клеток в ней, скоррелированных с кон-
центрацией и объемом эритроцитов (r = 0.87 и 
r = ─ 0.75, p < 0.05). Можно полагать, что селе-
зенка красно-серой полевки вносит существен-
ный вклад в кроветворение: у нее клеточность 
костного мозга в меньшей мере скоррелирована 
с числом эритроцитов (r = 0.66), чем с числом 
клеток селезенки (r = 0.87). Весомым доказатель-
ством значимости селезенки в кроветворении 
красно-серой полевки служат скоррелированные 
(r = 0.65–0.89) с числом клеток селезенки гема-
тологические показатели (HB, HT, SS, HB/S и F), 
а также имеющие обратную связь индексы эри-
троцитов (MCV, D, S), что вполне согласуется с 
данными литературы [29]. 

Известно, что у млекопитающих HB и RBC – 
основные показатели дыхательной функции 
крови. Концентрация HB в крови у многих видов 
животных практически одинакова и не зависит 
от массы тела [24, 30]. Ярким примером тому 
служат показатели крови козы, крысы и челове-
ка: при практически одинаковых значениях HB 
(14.4, 14.7 и 14.5 г%) величины RBC (12.9, 7.8 и 
5.9 млн/мкл) и MCH (12, 18.9 и 29 пг) различа-
ются.

У изучаемых нами полевок концентрации HB, 
RBC и HT не различаются; при нормировании 
к массе тела число RBC у красно-серой полев-
ки меньше, чем у рыжей и красной (p < 0.05, см. 
табл. 1). Статистически значимо не различаются 
величины показателя RDW-SD, характеризую-
щего однородность эритроцитов по размеру. По 
литературным данным [6] этот показатель указы-
вает на схожие общие уровни потребности в ок-
сигенации тканей животных и на здоровый ста-
тус организма. Ранее полученные нами значения 
показателей HB, HT, MCV у рыжей полевки [12] 
сопоставимы с данными литературы [30], хотя 
при этом эритроцитов несколько меньше, но они 
более насыщены гемоглобином (MCH и MCHC). 
Наблюдаемая здесь количественно-качествен-
ная перестройка эритроцитов, скорее всего, от-
ражает адаптивный ответ на различные условия 
среды.

Определенную роль в механизмах адаптацион-
ных процессов могут играть эритроциты. Обла-
дая значительным набором сигнальных молекул, 
они участвуют во многих регуляторных процес-
сах. Изменение мембран эритроцитов от стрес-
сорных повреждений способно модифицировать 
направленность функций других клеток [10, 31]. 
Возможно, у изучаемых нами полевок неслучайна 
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ТАРАХТИЙ

Таблица 1. Масса тела, селезенки и гематологические показатели трех видов неполовозрелых полевок (Средний Урал, 
октябрь 2007 г.)

Показатель
Cl. glareolus Cl. rutilus Cr. rufocanus

p < 0.05
1 2 3

Масса тела, г 18.0 ± 2.1 20.1 ± 3.4 25.4 ± 3.0 3–2, 1
Масса селезенки, мг 42.1 ± 10.1 60.7 ± 20.4 86.0 ± 44.1 3–2, 1
Селезенка: индекс 2.3 ± 0.5 3.0 ± 0.8 3.5 ± 1.2 3–1*
    число клеток, 106/орган  
    число клеток, 106/ гМт

64.3 ± 4.10 
3.6 ± 0.2

85.1 ± 12.0 
4.2 ± 0.5

119.2 ± 18.4 
4.8 ± 0.8

1-3 

Костный мозг:  
    число клеток, 106/бедро  
    число клеток, 106/гМт

 
13.3 ± 1.0 

0.74 ± 0.05

 
15.8 ± 1.6 

0.78 ± 0.05

 
18.2 ± 1.2 

0.72 ± 0.05

 
1–3 

Тромбоциты, 103/мкл 331 ± 23.6 274 ± 38.5 389 ± 37.9 2–3
Ретикулоциты, % 2.50 ± 0.24 2.08 ± 0.26 1.47 ± 0.34 1–3
HB, г% 15.99 ± 0.32 16.47 ± 0.76 17.09 ± 0.57
HT, % 42.80 ± 0.80 44.90 ± 1.43 44.86 ± 1.08
RBC, 106/мкл 11.39 ± 0.22 11.30 ± 0.40 12.15 ± 0.40
RBC, 106/ гМт 0.64 ± 0.02 0.57 ± 0.02 0.48 ± 0.03 3–1, 2
RDW-SD 29.7 ± 5.59 32.0 ± 8.18 29.5 ± 2.64
MCV, мкм3 37.64 ± 0.49 39.88 ± 0.69 37.03 ± 0.62 2–1, 3
MCH, пг 14.06 ± 0.19 14.51 ± 0.31 14.07 ± 0.21
MCHC, % 37.40 ± 0.49 36.51±1.05 38.04 ± 0.54
D, мкм 4.99 + 0.12 5.15.+ 0.15 4.96 ± 0.13 2–1, 3
S, мкм2 24.9 ± 1.18 26.5 ± 1.54 24.6 ± 1.28 2–1, 3
SS, мкм2 283 ± 23 298 ± 32 298 ± 22
HB, r%/S 0.644 ± 0.064 0.644 ± 0.056 0.697 ± 0.091
F (HB, мг/мм3. RBC. 4r2) 45.5 ± 6.39 51.0 ± 7.35 51.3 ± 8.65 3–1*
F, гМт 2.6 ± 0.44 2.6 ± 0.53 2.0 ± 0.44 3–2, 1*
WBC, 103/мкл 4.00 ± 0.37 3.94 ± 0.56 5.75 ± 0.96
Гранулоциты, 103/мкл 0.52 ± 0.08 0.60 ± 0.10 1.27 ± 0.33 3–1, 2
Агранулоциты, 103/мкл 3.46 ± 0.35 3.35 ± 0.50 4.48 ± 0.67
Нейтрофилы, 103/мкл 0.41±0.05 0.45 ± 0.08 1.15 ± 0.3 3–1, 2
Сумма нейтрофилов, % 11.31± 1.54 11.27 ± 1.43 19.07 ± 2.10 3–1, 2
Миелоциты, % 0.11 ± 0.08 0 0
Метамиелоциты, % 0.38 ± 0.14 0.14 ± 0.14 0
Палочкоядерные, % 3.20 ± 0.88 3.29 ± 0.36 6.29 ± 0.72 3–1, 2*
Сегментоядерные, % 8.18 ± 0.83 7.72 ± 1.22 12.77 ± 2.35 2–3*
Эозинофилы, % 2.11 ± 0.79 3.43 ± 1.03 1.34 ± 0.58
Моноциты, % 7.66 ± 1.38 6.89 ± 0.98 4.53 ± 0.70
Базофилы, % 0.56 ± 0.17 0.51 ± 0.19 0.33 ± 0.24
Лимфоциты, % 77.75 ± 2.25 77.93 ± 2.26 74.73 ± 2.26
Число животных 18 11 9

Примечание. Приведены среднее значение и ошибка среднего; * – p > 0.05 < 0.07; 1, 2, 3 – группы особей; D – средний 
диаметр эритроцита; S – поверхность эритроцита; SS – поверхность эритроцитов в 1 мкл крови; HB/S – отношение 
концентрации HB к площади поверхности эритроцита; F – способность переносить кислород единицей объема крови.
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обратная зависимость (r = ─ 0.67) числа эритроци-
тов и нейтрофильных лейкоцитов. 

При сопоставимых у трех видов полевок ве-
личинах HB, HT, RBC выявлены межвидовые 
различия индексов эритроцитов. У красной 
полевки больше, чем у рыжей и красно-серой, 
величины MCV, D, S (p < 0.05), заметно больше 
значение MCH (см. табл. 1). По данным литера-
туры [3, 7, 30], даже малейшее изменение MCH 
может стать причиной изменения формы и раз-
мера эритроцита, что в свою очередь повлияет 
на скорость высвобождения кислорода [31]. 
Можно полагать, что по такому механизму про-
текает обеспечение тканей кислородом у крас-
ной полевки. Не различаются между видами по-
левок значения показателей MCH и MCHC, при 
этом у красной полевки величина MCH макси-
мальна, а MCHC минимальна, у рыжей и крас-
но-серой, напротив, MCH минимальна, а MCHC 
максимальна. Разнонаправленность этих пока-
зателей можно отнести к видовой особенности 
эритроцитов, отражающей иной путь обеспече-
ния ткани кислородом. 

Эритроциты – главные носители гемоглоби-
на, тесно связаны со способностью переносить 
кислород. Эта способность, обозначенная в ли-
тературе как F, привлекла внимание исследова-
телей в теоретическом и практическом аспектах 
для сравнительной оценки функции эритроци-
тов [24]. Определяющим признаком F может 
служить площадь поверхности эритроцита – S 
[24], а у изучаемых нами полевок и параметров 
D и MCV. Параметры эритроцитов подверже-
ны изменчивости, направленной на более эф-
фективную функцию газообмена, поддержание 
кислородной емкости крови и более эффектив-
ное обеспечение организма кислородом в изме-
няющихся условиях, что нами было показано 
ранее у неполовозрелых особей рыжей полевки 
[13, 32]. 

Величина F в ряду полевок рыжая, красная и 
красно-серая имеет тенденцию к нарастанию, 
а нормированная к массе тела величина F у 
рыжей и красной полевок больше, чем у крас-
но-серой (см. табл. 1). Полученные значения F 
сопоставимы с литературными данными [33], 
согласно которым наилучшая способность пе-
реносить кислород у рыжей полевки наблюда-
ется поздней осенью и весной. Для нее харак-
терны большой диапазон и резерв дыхательной 
активности, более высокий уровень метаболиз-
ма, чем у красно-серой. У последней потреб-

ление кислорода зимой ниже, чем у красной, 
и  в отличие от нее не связано с повышением 
основного обмена [34].

Известно, что в условиях осенне-зимнего 
сезона животные подвергаются длительному 
воздействию холода. Адаптация к этим услови-
ям носит черты гипоксии, индуцируя комплекс 
биохимических и цитогенетических изменений 
в клетках [14, 33]. В механизмы адаптации к ги-
поксии прежде всего включается гемоглобин [4]. 
Адаптационное увеличение сродства HB к кис-
лороду доказано в экспериментах по выживанию 
млекопитающих и птиц при тяжелой гипоксии 
на большой высоте [4]. Результатом гематоло-
гической адаптации к гипоксии у жителей Ти-
бета на больших высотах считается повышение 
значений RBC, HT, HB, MCH, MCHC и сниже-
ние MCV [7], аналогично у крыс – повышение 
MCH и снижение MCV [16]. Показатели MCH и 
MCV отражают один из признаков новой попу-
ляции эритроцитов в крови, что можно считать 
адаптивным ответом компенсаторно-приспосо-
бительного характера на условия пониженных 
температур [13, 16, 33]. Такую картину мы на-
блюдаем в наших экспериментах у красной по-
левки, у которой показатели MCH, MCV, наряду с 
D и S, также можно считать адаптивным ответом 
на условия пониженных осенних температур (см. 
табл. 1).

Согласно литературным данным [6, 35], ме-
ханизм адаптивного ответа сводится к тому, что 
в результате изменений в эритроне, активации 
биогенеза и структурных перестроек в клет-
ке снижается продолжительность созревания 
эритроцитов, ускоряется выход в кровь рети-
кулоцитов. Ретикулоциты представляют собой 
более “толстые” клетки, не имеют централь-
ного просвета, медленно выделяют кислород,  
т. е. функционально они менее активны, чем эри-
троциты. Видимо, такой механизм вполне объяс-
няет максимальное число ретикулоцитов в крови 
рыжей полевки. Адаптивный ответ красно-серой 
полевки можно связать с активацией синтеза ге-
моглобина, о чем свидетельствует более высокое 
значение MCHC (см. табл. 1). Согласно данным 
авторов работы [6], различающиеся между ви-
дами полевок индексы эритроцитов могут быть 
следствием разной скорости окислительного ме-
таболизма, обусловленного различиями метабо-
лических процессов. 

Лейкоциты – другой тип клеток крови. Они 
составляют часть иммунной системы организ-
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ма. Изучение количества и состава лейкоци-
тов позволяет оценить эффективность защиты 
иммунной системы [10]. Наряду с нервной и 
эндокринной иммунная система играет суще-
ственную роль в регуляции физиологических 
функций, в поддержании температурной регу-
ляции при холодовом стрессе путем мобилиза-
ции гормонов системы гипофиз – кора надпо-
чечников [9, 10]. 

Концентрация и состав лейкоцитов не связа-
ны с массой тела животных (R-Рао24,46 = 1.387, 
p  > 0.168). Между видами полевок концентра-
ция лейкоцитов не отличается, но различается 
их состав (см. табл. 1). Основную долю лейкоци-
тов (75–78%) составляют лимфоциты, их число 
между видами полевок не различается. Установ-
лено, что в условиях гипоксии лимфоциты ока-
зывают влияние на эритропоэз [29]. В  жестких 
условиях осенне-зимнего сезона адаптация но-
сит черты гипоксии [33]. В этот период наблю-
дается интенсивное воспроизводство эритроци-
тов, их концентрация наибольшая и они более 
мелкие [10, 29]. Это соответствует данным, по-
лученным нами ранее на примере рыжей полев-
ки [13]. 

Меньшую долю в крови полевок составля-
ют нейтрофилы, базофилы, эозинофилы и мо-
ноциты. Известно, что эозинофилы реализуют 
первую линию защиты от паразитов [10]. Лим-
фоциты, эозинофилы, тромбоциты способны 
синтезировать биологически активные вещества 
[10], направленные на повышение устойчиво-
сти организма к воздействию внешних факто-
ров. Вероятно, у красно-серой полевки главную 
роль в иммунной защите играет большее число 
палочко- и сегментоядерных нейтрофилов, чем 
у рыжей и красной (p < 0.05). Известно, что сег-
ментоядерные нейтрофилы являются одним из 
факторов неспецифической резистентности – 
они обеспечивают фагоцитоз в тканях и на по-
верхностях слизистых [9]. Изменения показате-
лей неспецифического клеточного иммунитета, 
связанные с фагоцитарной активностью лейко-
цитов, показаны в эксперименте по адаптации 
крыс к гипотермии при локальном холодовом 
стрессе [9]. 

По нашим данным, кровь рыжей полев-
ки включает все типы нейтрофилов, при этом 
величины, характеризующие ядерный сдвиг 
влево (миелоциты + метамиелоциты + палоч-
коядерные / сегментоядерные), у всех полевок 
сопоставимы (0.45, 0.44, 0.49). У нее выше, чем 

у красно-серой, величина лимфоцитарно-ней-
трофильного профиля (9.0 ± 1.2 против 4.4 ± 
1.2 , p < 0.04; у красной – 8.9 ± 1.6). Кроме того, 
у рыжей полевки отмечена тенденция к увеличе-
нию (p ≥ 0.06) в крови абсолютного числа лим-
фоцитов (0.174 тыс./г массы тела против 0.151 
у красной и 0.165 у красно-серой) и моноцитов 
(0.0178 тыс./г массы тела против 0.015 у красной 
и 0.011 у красно-серой), что отражает благопри-
ятный симптом [16], поскольку эти клетки спо-
собны стимулировать функцию кроветворения 
в органах, с чем можно связать наибольшее чис-
ло ретикулоцитов. 

При изучении активности системы перокси-
даза – эндогенная перекись водорода лейкоци-
тов, обладающей противовирусным и противо-
микробным действием, было установлено [23], 
что наибольшей активностью обладают лейко-
циты красной полевки, у которой преобладает 
число высокоактивных клеток (см. табл. 2, A); у 
красно-серой полевки функцию этой системы 
обеспечивает большее число, но менее активных 
лейкоцитов (C). Схожие показатели активности 
системы пероксидаза – эндогенная перекись 
водорода лейкоцитов обнаружены нами ранее у 
красной полевки, отловленной в летний период с 
условно чистых территорий [32]. Участие различ-
ных типов клеток и их функции в работе иммун-
ной системы можно интерпретировать как ответ, 
обусловленный эколого-физиологическими осо-
бенностями видов.

Изменчивость показателей лейкоцитов ав-
торы работы [18] связывают с численностью 
популяции. Ранее нами было установлено [25], 
что показатели системы крови различаются 
даже при одной фазе популяционного цикла, 
поэтому приписать различия эффектам, зави-
симым от плотности популяции, представля-
ется маловероятным. Кроме того, у всех трех 
исследуемых видов полевок не выявлено спле-
номегалии, видимых поражений внутренних 
органов, с чем можно было бы связать более 
высокие величины нейтрофилов у красно-се-
рой полевки. 

О том, что физиологические и гематологиче-
ские параметры могут включаться в таксономи-
ческую взаимосвязь, известно давно [37]. Если 
число, форма и размер эритроцитов имеют отно-
шение к метаболизму животных, то, по мнению 
авторов [37], может существовать корреляция 
между числом, объемом эритроцитов и массой 
разных видов животных. У  изучаемых нами ви-

ТАРАХТИЙ
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Таблица 2. Активность системы пероксидаза – эндогенная перекись водорода лейкоцитов у неполовозрелых осенних 
полевок трех видов

Вид Показатель
Тип клеток и число, %

K
A B C D

Cl. glareolus (18)

M 4.70 5.14 4.90 85.30 29.29
s.e. 1.24 0.69 0.76 1.78 4.26
минимум 0.00 1.75 0.97 65.48 4.85
максимум 15.50 11.31 12.40 97.09 76.79
S.D. 5.28 2.92 3.20 7.57 18.07

Cl. rutilus (11)

M 8.16* 5.60 2.13* 84.11 37.80
s.e. 1.33 1.65 0.47 2.19 5.25
минимум 2.68 0.86 0.00 64.00 19.64
максимум 16.00 21.00 5.00 89.55 81.00
S.D. 4.42 5.48 1.57 7.26 17.42

Cr. rufocanus (9)

M 2.73* 4.14 6.97* 85.38 23.44
s.e. 1.36 1.31 1.46 3.54 7.10
минимум 0.00 0.00 0.00 63.74 5.69
максимум 12.64 12.09 12.82 97.56 73.63
S.D. 4.07 3.92 4.39 10.63 21.31

Примечание. * – p ˃ 0.05 < 0.07; М – среднее значение, s.e. – стандартная ошибка среднего, S.D. – стандартное отклонение, 
K – суммарный коэффициент активности; в скобках – число животных.

СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ ПОКАЗАТЕЛЕЙ СИСТЕМЫ КРОВИ...

дов полевок не установлено межвидовой корре-
ляции массы тела ни с числом эритроцитов (r = 
–0.32, r = 0.29, r = –0.07), ни с их объемом (r = 
─0.25, r = ─0.50, r = ─0.10). В большей мере масса 
тела скоррелирована с костным мозгом и селе-
зенкой (R-Рао8,64 = 6.52, p < 0.001). 

По комплексу показателей системы крови, 
полученных в эксперименте, с помощью дис-
криминантного анализа установлена класси-
фикация полевок по группам (таксономия). 
Вошедшие в  модель показатели (F32.40 = 5.400, 
p < 0.0000) сформировали в плоскости двух пер-
вых канонических дискриминантных функций 
различающиеся группы животных (F34,38 = 5.248, 
p < 0.05; см. табл. 3 и рис. 1). В первую (КДФ 1 
включает 89.52% объясняемой дисперсии) наи-
больший вклад вносят эритроциты и ретикуло-
циты, во вторую (КДФ 2 – 10.48% объясняемой 
дисперсии)  – нейтрофилы, тромбоциты, гема-
токрит, объем эритроцитов (см. табл. 4). Наибо-
лее обособлены выборки рыжей и красно-серой 
полевок, группа красной полевки занимает про-
межуточное положение (см. рис.  1). Установ-
ленная классификация полевок по комплексу 
показателей системы крови вполне сопостави-
ма с наиболее надежным методом таксономии – 
кариосистематики, где число и размер хромосом 
различаются между полевками рыжей, красной 
и красно-серой, и здесь красно-серая наиболее 
обособлена [38]. 

Таблица 3. Результаты дискриминантного анализа 
совокупности показателей системы крови у трех видов 
полевок 

Виды полевок
Группы особей

1 2 3
Cl. glareolus (1) 3.600 13.496
Cl.rutilus (2) 17.903 5.312
Cr. rufocanus (3) 77.688 37.426

Примечание. Над диагональю – F17.19 значения, под 
диагональю – квадрат расстояния Махаланобиса; p < 0.05.

 

Рис. 1. Расположение трех видов полевок в плоскости двух 
первых главных канонических дискриминантных функций 
(КДФ 1, КДФ 2) по данным комплекса показателей системы 
крови: 1 – Cl. glareolus, 2 – Cl. rutilus, 3 – Cr. rufocanus.
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Таблица 4. Дискриминантный анализ. Факторная структура, 
корреляционные переменные системы крови

Переменные КДФ 1 КДФ 2 p

RBC, 106/гМт 0.224 –0.034 0.004
RBC, 106/мкл –0.078 –0.132 0.161
MCV, мкм3 0.026 0.463 0.003
Нейтрофилы, тыс./
мкл –0.183 –0.204 0.006

Ретикулоциты, % 0.123 –0.013 0.016
WBC, тыс./мкл –0.100 –0.140 0.079
Костный мозг, 106 
клеток/бедро 0.008 0.108 0.106

Миелоциты, % 0.060 –0.120 0.023
Лимфоциты, % 0.041 0.062 0.323
HT, % –0.067 0.137 0.008
Палочкоядерные, % –0.124 –0.148 0.072
Лимфоциты, тыс./
мкл –0.081 –0.129 0.130

PLT, тыс./мкл –0.057 –0.280 0.006
Эозинофилы, тыс./
мкл –0.001 0.052 0.058

Эозинофилы, % 0.026 0.205 0.246
HB, г% –0.071 0.012 0.234
MCH, пг –0.006 0.205 0.274

Примечание. Жирным выделены коэффициенты 
корреляционных переменных при p < 0.05.

Изучив параметры эритроцитов и показатели 
крови многочисленных видов и родов живот-
ных, авторы работы [8] сделали вывод о том, что 
размер эритроцитов зависит не только от массы 
тела, но и от многих эндогенных и экзогенных 
факторов. Согласно литературным данным [3, 
24, 27], дыхательная функция крови зависит от 
вида животных, их активности и связанного с 
ней запроса тканей в кислороде. Установлено, 
что рыжая полевка активна в любое время суток, 
но преимущественно в сумеречное и ночное вре-
мя и избегает открытых пространств [39]. Крас-
ную полевку отличают от рыжей максимальные 
размеры ее индивидуальных участков, высокий 
уровень подвижности и суточной активности, 
стремление к социальным контактам, что требу-
ет повышенных энергетических затрат и иммун-
ной защиты [4, 18, 33, 39]. Красно-серая полевка 
наиболее обособлена, избегает контактов с осо-
бями других видов, что характерно и для более 
крупных животных вида Craseonomys [см. 5, 36]. 
Одной из причин разделения территорий может 
быть также разный спектр потребляемых кормов 
[41, 42], оказывающих влияние на показатели 
крови. Красно-серую полевку также отличает от 
рыжей и красной то, что она не образует гибри-

дов ни с одним из этих видов [2, 36]. Несовпада-
ющий период размножения исключает возмож-
ность их скрещивания [2], тогда как красная и 
рыжая скрещиваются в эксперименте, а в особых 
условиях и в природной среде [2, 36, 40]. 

Таким образом, можно заключить, что ре-
зультаты исследования морфофизиологических 
показателей системы крови у трех видов неполо-
возрелых полевок вполне соответствуют данным 
литературы о том, что любые природные популя-
ции различны, характеризуются определенными 
элементами ее структуры, взаимоотношениями 
организма со средой [1, 2, 34, 35, 41, 42]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование параметров системы крови 
у трех близкородственных видов неполовозрелых 
полевок (рыжей, красной и красно-серой) сопо-
ставимого репродуктивно-возрастного состоя-
ния, отловленных осенью в один срок с одной 
территории, дает основание полагать, что живот-
ные представляли физиологически однородный 
материал, принятый за основу для точного ана-
лиза значений между группами. 

Выявленный видоспецифический ответ си-
стемы крови трех видов полевок на условия по-
ниженных осенних температур свидетельству-
ет об их разных приспособительных реакциях. 
Установлены межвидовые различия количества, 
структуры и состава параметров системы крови, 
проявляющиеся на клеточном уровне у красной 
и рыжей полевок, на клеточно-органном – у 
красно-серой. Существенный вклад в процессы 
дыхательной и защитной функций крови у крас-
но-серой полевки вносит селезенка.

При схожей у трех видов полевок способности 
переносить кислород единицей объема крови, 
отражающей сходное физиологическое состоя-
ние организма и экологическую ситуацию, пути 
обеспечения тканей кислородом у них разные:  у 
красной полевки адаптивный ответ “красной” 
крови состоит в перестройке эритрона, направ-
ленной на увеличение размеров эритроцитов; у 
рыжей он направлен на увеличение активации 
биогенеза и структурных перестроек, снижение 
продолжительности созревания эритроцитов, 
выход в кровь ретикулоцитов; у красно-серой 
полевки включает активацию синтеза гемогло-
бина, увеличение его  концентрации в эритроци-
те и в целом в крови. Различающиеся величины 
индексов эритроцитов, свойственных каждому 
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виду, можно считать адаптивной реакцией ком-
пенсаторно-приспособительного характера к ус-
ловиям пониженных температур.

Адаптивные особенности в “белой” крови сво-
дятся к разному числу, составу и функции лейко-
цитов. Поддержание иммунной защиты у красной 
полевки осуществляют лейкоциты, обладающие 
повышенной активностью системы пероксида-
за – эндогенная перекись водорода, у красно-се-
рой более низкую активность этой системы вы-
полняет увеличенное число клеток, в  том числе 
нейтрофилов. 

По комплексу показателей системы крови 
с  помощью дискриминантного анализа уста-
новлена надежная информация о классифика-
ции изученных видов полевок (таксономия), 
что вполне соответствует данным литературы, 
полученным на уровне клеток (кариосисте-
матика) и популяций. Выявленные структур-
но-функциональные особенности показателей 
эритроцитов у трех близкородственных видов 
полевок отражают физиологический механизм 
поддержания концентрации гемоглобина в 
крови, они имеют значение в решении вопро-
сов гомеостаза животного организма в услови-
ях измененной среды. 

Результаты исследования показателей крови 
и кроветворных органов у трех изученных видов 
полевок могут углубить представление о меха-
низмах видовой классификации, о специфиче-
ских адаптациях к условиям среды. Изучение 
морфофизиологических показателей системы 
крови полевок может способствовать решению 
задач, связанных с регуляцией их численности, 
имеющей важное эпидемиологическое и народ-
нохозяйственное значение.
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COMPARATIVE ANALYSIS OF BLOOD SYSTEM INDICATORS OF THREE 
SPECIES OF IMMATURE FOREST VOLES UNDER CONDITIONS OF LOW 

AUTUMN TEMPERATURES
E. A. Tarakhtii*

Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences,  
Russia, 620144, Ekaterinburg

*e-mail: tar@ipae.uran.ru

Abstract — Quantitative structural and functional indicators of the blood system were studied in immature autumn 
individuals of closely related species: bank, red, and red-gray voles (18, 11, and 9 individuals, respectively), constituting 
a reserve population in the autumn–winter period, to assess the adaptive response to low temperature conditions. 
Interspecies differences in the size of the diffusion surface and the degree of hemoglobinization of erythrocytes, typical 
for each species, have been identified. The three species of voles with a similar ability to carry oxygen per unit volume of 
blood have different mechanisms for providing tissues with oxygen. The identified differences in the responses of blood 
parameters (reticulocytes, erythrocyte indices, and leukocyte composition) reflect the physiological mechanism of 
maintaining hemoglobin concentration in the blood, being therefore of great importance in solving issues of homeostasis 
of the body in a changing environment. Based on a set of experimental data, groups of voles (taxonomy) corresponding 
to the classification of species were identified using discriminant analysis.
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Энхитреиды – одни из ключевых организмов в функционировании наземных экосистем, но, несмотря на 
это, фауна и население энхитреид европейской части России (ЕЧР) изучены довольно слабо. На основании 
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фаунистических комплексов энхитреид, а также группы полизональных видов. С фаунистической точки зре-
ния на территории ЕЧР выделяется Кавказ, который населяет группа видов, более нигде в России не встреча-
ющихся. Анализ сообществ энхитреид в различных биомах ЕЧР на видовом уровне позволит более корректно 
оценивать их роль в детритных пищевых сетях и функционировании экосистем в целом.
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Энхитреиды (Enchytraeidae d’Udekem, 1855) – 
семейство небольших малощетинковых червей. 
Современная систематика энхитреид включает 
около 760 видов [1–3], и каждый год ученые опи-
сывают новые. Таксономия энхитреид изучается 
уже около 200 лет [4], но об их географическом 
распределении на настоящий момент известно 
недостаточно. Энхитреиды обитают на всех кон-
тинентах, являясь, возможно, наиболее широко 
распространенными представителями класса 
Clitellata [5]. В почве можно встретить виды, вхо-
дящие в 20 из 35 валидных родов энхитреид [3, 6]. 
В пределах ареала семейство изучено неоднород-
но: в некоторых странах фауна энхитреид описа-
на досконально, и специалисты переходят к ис-
следованию экологических и биогеографических 
особенностей представителей семейства [7], а в 
некоторых, включая и Россию, экология и био-
география почвенных энхитреид практически не 
изучены, а фауна описана лишь отрывочно [8].

Энхитреиды – одни из ключевых организмов 
в  функционировании наземных экосистем [9, 
10]. В настоящее время они представлены в мо-
делях потока углерода через пищевую сеть как 
безликий объект с усредненными свойствами, 
одинаковый для всех типов экосистем [11, 12]. 

Анализ сообществ энхитреид в различных био-
мах европейской части России (ЕЧР) на видовом 
уровне позволит более корректно оценивать их 
роль в детритных пищевых сетях и функциони-
ровании наземных экосистем в целом [13].

Важным шагом в понимании распределения 
энхитреид различных биомов может стать выде-
ление фаунистических комплексов. По В.В. Ку-
черуку [14], фаунистический комплекс – это со-
вокупность видов, распространенных только в 
определенной природной зоне или тех, которые 
имеют в ней оптимум ареала. В данной работе мы 
используем данное определение фаунистическо-
го комплекса, за исключением того, что опериру-
ем вместо понятия “природные зоны” близким 
по значению понятием “зонобиомы” (“клима-
тические зоны, соответствующие крупнейшим 
растительным единицам”) [15].

Цели нашего исследования – оценить струк-
туру населения энхитреид основных зонобиомов 
ЕЧР: 1) изучить видовую структуру сообществ 
энхитреид в зонобиомах ЕЧР; 2) выявить виды 
энхитреид, характерные для этих зонобиомов; 
3) описать зональные фаунистические комплек-
сы энхитреид на территории ЕЧР.

mailto:degtyarevmi@gmail.com
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследования. На территории ЕЧР, 
включая северный макросклон Кавказа, поч-
венные пробы были отобраны на 193 участках 
(см. рис.  1). Участки расположены во всех зо-
нобиомах ЕЧР: тундровом, бореальных лесов 
(таежном), гемибореальном (широколиствен-
но-хвойных и мелколиственных подтаежных 
лесов), широколиственно-лесном (умеренных 
смешанных и широколиственных лесов, вклю-
чая лесостепь), степном (умеренных степей и 
сообществ кустарников) и пустынном (опусты-
ненных степей и северных пустынь). При этом 
были охвачены все региональные биомы ЕЧР 
(согласно карте “Биомы России” [16] и пояс-
нительной записке к ней [17]). Более дробное 
деление зонобиомов на региональные биомы 
позволяет корректно использовать устоявшее-

ся представление о широтной зональности (так 
как границы равнинных биомов не выходят за 
границы природных зон), при этом делает воз-
можным более пристальное изучение каждо-
го регионального биома в отдельности. Пробы 
были отобраны не только в равнинных биомах 
ЕЧР, но и в оробиомах (горных биомах). Оро-
биомы формально не входят в состав зонобио-
мов, а группируются в так называемые оробио-
мы I порядка [17], среди которых на территории 
ЕЧР представлены бореальный и неморальный. 
Поскольку мы отбирали пробы лишь в нижних 
высотных поясах, растительность в которых 
совпадает с зональной (подробнее см. ниже), 
то мы включили оробиомы в классификацию, 
принятую для равнинных биомов. Общий спи-
сок исследованных региональных биомов (далее 
– биомов) и зонобиомов, в которые они входят, 
а также количество участков исследований в ка-
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Рис. 1. Схема расположения участков отбора проб. Карта-основа – “Биомы России” [16].
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ждом из биомов (в т.ч. пересчитанное на пло-
щадь территории каждого биома) приведены в 
табл. 1. В данной работе биомы будут фигуриро-
вать под номерами, указанными в таблице.

Нами использованы исключительно соб-
ственные данные, чтобы, во-первых, исключить 
проблему несопоставимости данных, получен-
ных разными методами, а во-вторых, избежать 

Таблица 1. Биомы европейской части России (согласно карте “Биомы России” [16]), в которых в рамках настоящего 
исследования были отобраны пробы почвы для последующей выгонки энхитреид

№ 
био-
ма

Название биома Зонобиом Характер 
биома

Число участков 
отбора проб

Число участков отбора 
проб на 1000 км2

1 Высокоарктический островной 
(полярно-пустынный) Тундровый Равнинный 3 0.045

2 Новоземельско-Ямало-Гыдан-
ский арктическо-тундровый Тундровый Равнинный 2 0.026

5
Кольско-Большеземельско-Та-
зовский гипоарктическо-тун-
дровый

Тундровый Равнинный 18 0.026

9 Кольско-Карельский 
гипоарктическо-таежный Бореальных лесов Равнинный 16 0.083

10 Мезенско-Печерский Бореальных лесов Равнинный 5 0.015

15 Прибалтийско-Ветлужский 
таежный Бореальных лесов Равнинный 12 0.017

16 Приуральский таежный Бореальных лесов Равнинный 9 0.039

23 Смоленско-Приволжский ши-
роколиственно-хвойных лесов Гемибореальный Равнинный 18 0.043

24 Вятско-Камский широколи-
ственно-хвойных лесов Гемибореальный Равнинный 10 0.070

27
Днепровско-Приволжский 
широколиственных лесов и 
лесостепи

Широколиственно-
лесной Равнинный 13 0.029

28 Заволжский широколиствен-
ных лесов и лесостепи

Широколиственно-
лесной Равнинный 6 0.045

29 Крымско-Кавказский 
лесостепной

Широколиственно-
лесной Равнинный 6 0.231

32 Причерноморско-
Предкавказский степной Степной Равнинный 9 0.025

33 Заволжско-Кулундинский 
степной Степной Равнинный 4 0.011

35 Прикаспийский пустынно-
степной Пустынный Равнинный 19 0.103

41 Хибинско-Североуральский 
гипоарктическо-таежный Бореальных лесов Горный 3 0.057

57
Северо-Западно-Кавказский 
хвойно-широколиственных и 
широколиственных лесов

Широколиственно-
лесной Горный 3 0.115

58
Эльбрусский хвойно-
широколиственных и 
широколиственных лесов

Широколиственно-
лесной Горный 9 0.233

59
Дагестанский хвойно-
широколиственных и 
широколиственных лесов

Широколиственно-
лесной Горный 17 0.645

60
Крымско-Новороссийский 
хвойно-широколиственных и 
широколиственных лесов

Широколиственно-
лесной Горный 7 0.461

61
Сочинский (субтропический) 
хвойно-широколиственных и 
широколиственных лесов

Широколиственно-
лесной Горный 4 1.098
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НАСЕЛЕНИЕ ПОЧВООБИТАЮЩИХ ЭНХИТРЕИД...

случайного попадания данных о нетипичных ме-
стообитаниях (см. далее).

Полевые методы. Материал для исследования 
был собран в 2019–2023 гг. В пределах каждого 
участка было отобрано от 3 до 5 почвенных проб 
металлическим буром диаметром 5 см на глу-
бину до 15 см. Пробы внутри каждого равнин-
ного биома брали исключительно на плакорах 
и приближенных к ним местообитаниях, чтобы 
исключить не только вертикально-поясной фак-
тор, но и фактор мезорельефа, который оказы-
вает на почвенную фауну существенное влияние 
[18]. Внутри каждого горного биома (оробиома) 
пробы были отобраны на участках с типичной 
растительностью в соответствии с легендой к 
карте “Биомы России” [16]. При этом приори-
тет был отдан зональным местообитаниям, соот-
ветствующим типичным для биома экосистемам 
[16]. Переувлажненные местообитания не ис-
следовали, чтобы исключить занос в пробы ам-
фибийных видов энхитреид. При полевой рабо-
те для каждого из исследованных участков было 
составлено краткое описание растительной ас-
социации, а этикетка включала в себя также дату 
и точные географические координаты. Собран-
ные образцы были доставлены в лабораторию, 
где хранились при температуре 4–10 °С до про-
цедуры экстракции.

Лабораторные методы. Для экстракции энхи-
треид был использован метод Грефе [19], явля-
ющийся несколько упрощенной модификацией 
метода О’Коннора [20]. Инновация Грефе состо-
ит в отказе от искусственного нагрева поверхно-
сти почвенного образца, но данный метод зна-
чимо не отличается по эффективности от метода 
О’Коннора [21].

Экстрагированные из почвы энхитреиды 
были определены до уровня вида по актуально-
му определителю [22]. Виды, описанные позже 
выхода определителя или отсутствующие в нем, 
были определены при помощи сравнения с ори-
гинальным описанием. Таксономия приведена 
в соответствии с базой данных WoRMS [3].

В отдельных случаях (особи, несколько отли-
чающиеся от литературных описаний присут-
ствующих в базе данных NCBI GenBank видов; 
примерно 1% от всех экземпляров) для уточ-
нения таксономической идентификации нами 
были использованы молекулярно-генетические 
методы: мы секвенировали митохондриаль-
ный ген первой субъединицы цитохром оксида-

зы (COI) и ядерный ген гистона H3 (H3). ДНК 
из тканей энхитреид была выделена с помо-
щью набора реактивов “DIAtomTMDNAPrep100” 
(“Изоген”, Россия) согласно рекомендациям 
производителя. Очищенный препарат ДНК был 
использован в качестве матрицы для проведе-
ния ПЦР в реакционной смеси (10 µл), содер-
жащей 10–50 нг матрицы ДНК с универсаль-
ными праймерами для COI [23, 24]: LCO1490 
5’-GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-3’ и 
COI-E 5’-TATACTTCTGGGTGTCCGAAGAAT
CA-3’, программа: 95°C – 5 мин, 35 циклов  ам-
плификации (95°C – 40 с, 45°C – 45 с, 72°C – 60 с) и 
72°C – 8 мин [25], а также праймерами для H3 [26]: 
H3F 5’-ATGGCTCGTACCAAGCAGACVGC-3’ и 
H3R 5’-ATATCCTTRGGCATKATRGTGAC-3’, 
программа: 95°C – 5 мин, 35 циклов амплифика-
ции (95°C – 30 с, 50°C – 30 с, 72°C – 1 мин 30 с) и 
72°C – 8 мин [25]. Длину полученных фрагментов 
оценивали в 1.5%-ном агарозном геле с броми-
стым этидием. Секвенирование ДНК осущест-
вляли на автоматическом секвенаторе Applied 
Biosystems 3500 DNA Analyzer в соответствии 
с рекомендациями производителя.

Редактирование последовательностей выпол-
няли с помощью программ SeqMan Pro v. 7.1.0 
[27] и BioEdit v. 5.0.9 [28]. Предварительный 
анализ полученных нуклеотидных последова-
тельностей проводили с использованием онлайн 
ресурса BLAST в базе данных NCBI GenBank. 
Полученные последовательности сравнивали с 
последовательностями референтных типовых 
организмов. 

Собранный таксономический материал пре-
вращен в базу данных и будет опубликован в бли-
жайшее время [29].

Статистическая обработка. Координаты сбора 
почвенного материала в исследованных участках 
определяли при помощи мобильных приложений 
MAPS.ME версии 14.4.71543 [30] и Organic Maps 
[31]. Картографический анализ был проведен сред-
ствами программ Google Earth Pro (Google, версия 
7.3.6) [32] и ArcGIS Pro (Esri, версия 3.1) [33].

Виды-доминанты были выделены на основа-
нии численного преобладания их представите-
лей над представителями других видов в каждом 
конкретном биоме (25% от всех экземпляров эн-
хитреид и больше). Для сравнения степени изу-
ченности число участков исследования в каждом 
из биомов было поделено на площадь этого био-
ма (взятую из [16]).
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Чтобы с большей точностью понять, как чис-
ленность конкретных видов энхитреид соотно-
сится с фактором природной зональности, нами 
был использован основанный на корреляциях 
анализ методом главных компонент (PCA), по-
пулярный в экологии благодаря своей эффектив-
ности и тому, что он позволяет исследовать мно-
гофакторные наборы данных с количественными 
переменными [34]. Чтобы не допустить включе-
ния в характерную для какого-либо зонобиома 
фауну энхитреид видов, случайно обнаруженных 
в единственной точке, в качестве вспомогатель-
ных переменных мы использовали численность 
энхитреид (экз/м2) 29 видов, найденных в трех и 
более различных региональных биомах. В каче-
стве переменной анализа использована принад-
лежность к одному из шести зонобиомов. Ана-
лиз был проведен в программе Statistica (TIBCO 
Software Inc., версия 13.5.0.17) [35].

Диаграммы и рисунки, полученные при помо-
щи вышеуказанного программного обеспечения, 
были обработаны в программе Adobe Photoshop 
версии 23.5.4 [36] с полным сохранением всех 
оригинальных результатов и пропорций.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В ходе исследования на территории ЕЧР 
было обнаружено 74 вида энхитреид, входящих в 
15 родов. Наиболее богаты видами роды Fridericia 
(28 видов), Achaeta (9 видов), Enchytraeus (8 видов) 
и Henlea (7 видов). На каждый биом пришлось не 
менее двух участков отбора проб и не менее 0.011 
участков отбора проб на 1000 км2 (см. табл. 1).

Население энхитреид основных зонобиомов. 
К тундровому зонобиому относятся биомы 1, 
2 и 5. В биоме 1 обнаружены 4 вида энхитре-
ид – Cernosvitoviella cf. atrata, Henlea perpusilla, 
Marionina argentea и M. communis. При этом 
представители вида H. perpusilla составляют 63% 
от всех обнаруженных в биоме. В биоме 2 об-
наружены представители 5 видов энхитреид – 
Enchytraeus buchholzi, Fridericia bulboides, F. callosa, 
H. heleotropha, H.  perpusilla. В структуре населе-
ния доминируют E. buchholzi (43%) и F. callosa 
(32%). Биом 5 отличается наиболее разнообраз-
ной в тундровом зонобиоме фауной энхитреид 
(12 видов). При этом на Кольском полуострове, 
в западной части биома 5, численность Cognettia 
sphagnetorum s.l. составляет 83% от всех энхитреид, 
C. glandulosa s.l. – 3%, а C. bisetosa не встречается 
вовсе, тогда как в восточной части биома, в Боль-
шеземельской тундре, Cognettia sphagnetorum s.l. 

вообще не встречается, численность C. glandulosa 
s.l. составляет 44 %, а C. bisetosa – 27% всего на-
селения энхитреид соответственно. F. callosa и 
H. heleotropha были обнаружены исключительно 
в тундровом зонобиоме.

Бореальный (таежный) зонобиом отлича-
ется большой однородностью населения эн-
хитреид: в биомах 9, 10, 15 и 41 численность 
C.  sphagnetorum s.l. составляет 94, 99,5, 95 и 
79% от общей численности энхитреид соот-
ветственно (18% в биоме 41 приходится на C. 
glandulosa s.l.). При всей однородности населе-
ния в биоме 15 найдено 13 различных видов эн-
хитреид, в биоме 9 – 9 видов, в биомах 10 и 41 
– 2 и 4 вида соответственно. Биом 16 является 
исключением в общей картине – здесь доми-
нирует C. glandulosa s.l. (45%), а C. sphagnetorum 
s.l. составляет всего 9% от общего населения 
энхитреид. Местами встречаются, по-видимо-
му, более южные виды, севернее не обнаружен-
ные: Buchholzia appendiculata, Achaeta pannonica, 
Fridericia bisetosa, F. lacii и т.д. Всего в биоме 16 
обнаружено 16 видов энхитреид.

Гемибореальный зонобиом (подтайга) пред-
ставляет собой широкую полосу территории, 
переходной в биогеографическом плане от бо-
реальных к неморальным сообществам. Биом 
23 является наиболее богатым среди исследован-
ных нами с точки зрения разнообразия энхитре-
ид: здесь встречены 32 вида. Наибольшей чис-
ленностью обладают C. sphagnetorum s.l. (34% всех 
энхитреид биома), а 16% составляют F. bisetosa. 
В биоме 24 встречено 26 видов энхитреид, из ко-
торых наибольшая численность характерна для 
Fridericia schmelzi (16%). Только в гемибореаль-
ном зонобиоме найдены такие виды, как Achaeta 
bibulba, A. camerani, F. connata, F. globuligera, 
Henlea glandulifera, Marionina cf. magnaglandulosa, 
M. vesiculata, Mesenchytraeus pelicensis, Oconnorella 
cambrensis.

К широколиственно-лесному зонобиому от-
носятся биомы 27, 28 и 29. В биоме 27 были об-
наружены представители 26 видов энхитреид, 
из которых наиболее многочисленны Fridericia 
christeri (32%) и Enchytraeus buchholzi (27%). 
В  биоме 28 найдены 17 видов, из них наиболее 
многочисленны B. appendiculata (37%) и F. lacii 
(27%). Биом 29 обладает наиболее бедной фау-
ной из равнинных неморальных биомов – всего 
7 видов: Enchytraeus dichaetus, Enchytronia parva 
s.l., Fridericia bisetosa, F. bulboides, F. galba, F. ratzeli 
s.l., Henlea ventriculosa. Ни один из этих видов 

ДЕГТЯРЕВ и др.
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нельзя выделить в качестве доминанта. Только 
в равнинных биомах, относящихся к широко-
лиственно-лесному зонобиому, были найдены 
Enchytraeus bulbosus, E. coronatus, F. maculatiformis, 
H. jutlandica. 

Неморальные оробиомы 57, 58, 59, 60 и 61 рас-
положены на территории Крымско-Кавказской 
горной страны. Фауна энхитреид здесь разно-
образна – от 10 видов в биоме 57 до 20 видов в 
субтропическом биоме 61. В биомах 58 и 59 доми-
нирует Enchytraeus buchholzi (53% и 50% от общей 
численности соответственно), в остальных не-
моральных оробиомах невозможно выделить ви-
ды-доминанты. Исключительно в неморальных 
оробиомах можно найти два описанных недав-
но вида – Fridericia gongalskyi и F. samurai, а так-
же A. affinis, B. simplex, H. cf. montana, F. cusanica, 
F.  cf. ilvana, F. isseli, F. parthalassia, F. cf. ulrikae, 
F. cf. sylvatica.

К степному зонобиому относятся исследован-
ные нами биомы 32 и 33. В обоих биомах было 
найдено по 9 видов энхитреид; в биоме 32 наи-
более многочисленна F. bulboides (46%), в био-
ме 33 – E. buchholzi (32%). В единственном на 
территории ЕЧР пустынном биоме 35 обитает 
единственный вид почвообитающих энхитреид 
Enchytraeus dichaetus.

Зональные фаунистические комплексы энхи-
треид. По результатам анализа методом главных 
компонент (см. рис. 2) можно выделить виды, со-
ставляющие бореальный фаунистический ком-
плекс, – это C. sphagnetorum s.l. и C. glandulosa s.l. 
К видам широколиственно-лесного (немораль-
ного) фаунистического комплекса можно отне-
сти F. isseli, Achaeta eiseni, A. pannonica, Buchholzia 
appendiculata, Enchytraeus norvegicus, Fridericia 
christeri, F. galba, F. lacii, F. perrieri, F. ratzeli s.l., 
Marionina communis, Stercutus niveus.

Два обозначенных выше зональных фауни-
стических комплекса находят подтверждение 
при рассмотрении фауны энхитреид отдельных 
биомов, относящихся к бореальному (таежно-
му) и широколиственно-лесному зонобиомам: 
C. sphagnetorum s.l. и C. glandulosa s.l. доминиру-
ют в биомах бореального зонобиома, а F. christeri, 
F.  lacii и B. appendiculata – в различных биомах 
широколиственно-лесного зонобиома. F. isseli не 
выходит за пределы широколиственно-лесного 
зонобиома, A. eiseni, F. galba и S. niveus – за пре-
делы широколиственно-лесного и гемибореаль-
ного зонобиомов.

Факторы остальных зонобиомов (тундрового, 
гемибореального, степного, пустынного) рас-
положены на рис. 2 слишком близко и не могут 
быть четко разделены.

ОБСУЖДЕНИЕ

Нами выделены два зональных фаунисти-
ческих комплекса энхитреид – бореальный и 
неморальный. Говоря о возможном пустын-
ном комплексе энхитреид, стоит отметить 
Enchytraeus dichaetus – единственный вид, оби-
тающий в пустынном зонобиоме. Несмотря на 
то, что E.  dichaetus встречается и в иных зоно-
биомах, он не был найден севернее гемибореаль-
ного зонобиома, где его численность низка, и, 
по-видимому, именно в пустынном зонобиоме 
находится оптимум его ареала. Единственный 
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Рис. 2. Ординационная диаграмма анализа методом 
главных компонент (PCA). Черные круги – факторы 
зонобиомов, красные квадраты – факторы различ-
ных видов. Список сокращений: A.eis – Achaeta eiseni, 
A.pan – A. pannonica, B.app – Buchholzia appendiculata, 
C.gla – Cognettia glandulosa s.l., C.lap – C. lapponica, 
C.sph – C. sphagnetorum s.l., E.buc – Enchytraeus buchholzi 
s.l., E.dic – E.  dichaetus, E.nor – E. norvegicus, E.par  – 
Enchytronia parva s.l., F.ben – Fridericia benti, F.bis – 
F.  bisetosa, F.bul – F. bulboides, F.cyl  – F. cylindrica, 
F.chr – F. christeri, F.gal – F. galba, F.iss – F. isseli, F.lac – 
F. lacii, F.mac – F. maculata s.l., F.par – F. paroniana, 
F.per – F. perrieri, F.rat – F. ratzeli s.l., F.sch – F. schmelzi, 
H.nas – Henlea nasuta, H.per – H. perpusilla, H.ven – 
H.  ventriculosa, M.arg – Marionina argentea, M.com – 
M. communis, S.niv – Stercutus niveus. Тундра – тундро-
вый зонобиом, Тайга – зонобиом бореальных лесов, 
Смеш. леса – гемибореальный зонобиом, Шир. леса – 
широколиственно-лесной зонобиом, Степь – степной 
зонобиом, Пустыня – пустынный зонобиом.
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арктический вид из рода Fridericia ─ F. callosa [37, 
38] – может считаться элементом особой, тун-
дровой фауны энхитреид, хотя в тундрах ЕЧР, 
видимо, находится лишь западная граница его 
ареала, чем и обусловлено малое число находок 
в ходе настоящего исследования. Целую группу 
видов энхитреид можно благодаря распростра-
нению во множестве зонобиомов считать поли-
зональными: это встречающиеся от тундр до сте-
пей Enchytraeus buchholzi s.l., Fridericia bulboides и 
Henlea perpusilla, а также найденные в зонобио-
мах от бореального до степного Fridericia bisetosa 
и Henlea ventriculosa.

Обращают на себя внимание радикальные 
различия в фауне и населении энхитреид запад-
ных и восточных региональных биомов, нахо-
дящихся в одном и том же зонобиоме (биомы 9, 
10, 15 против биома 16; биом 23 против биома 24; 
биом 28 против биома 29). Возможно, это прояв-
ление долготного градиента континентальности, 
увеличивающейся с запада на восток, но мы так-
же можем предположить, что так в современном 
распределении фауны и населения энхитреид 
проявляются последствия четвертичных оледе-
нений, уничтоживших энхитреид на большей 
части Русской равнины (биомы 16, 24, 29 нахо-
дятся на территории Уральского рефугиума) и 
открывших дорогу для вселения новых видов с 
территории Западной Европы (сходная карти-
на наблюдается у дождевых червей [39]). Чтобы 
доказать это предположение, необходимы даль-
нейшие исследования с увеличением количества 
участков.

Наиболее многочисленна фауна энхитреид 
гемибореального зонобиома. Отчасти это можно 
объяснить разнообразием представленных здесь 
местообитаний [40].

С фаунистической точки зрения на террито-
рии ЕЧР выделяется Кавказ, который населяет 
группа видов, более нигде в России не встре-
чающихся (A. affinis, B. simplex, H. cf. montana, 
F. gongalskyi, F. cusanica, F. cf. ilvana, F. isseli, 
F. parthalassia, F. samurai, F. cf. ulrikae, F. cf. 
sylvatica). Своеобразие фауны Кавказа показано 
для многих групп почвенных животных [39, 41], 
и полученные нами данные укладываются в эту 
закономерность. Отнесенный в данной работе 
к широколиственно-лесному фаунистическому 
комплексу Fridericia isseli, вероятно, является сре-
диземноморским элементом в фауне энхитреид 
России [42]. Скорее всего, список видов, обна-
руженных в оробиомах Кавказа, будет в дальней-

шем пополняться, потому что кавказские особи 
некоторых видов достаточно сильно отличают-
ся от оригинальных описаний (см. [42, 43]), а в 
биоме 61 было найдено множество ювенильных 
энхитреид рода Fridericia, которые потенциаль-
но принадлежат к видам, еще не отмеченным на 
территории России.

Необходимо отметить, что одни биомы более 
изучены нами, чем другие (см. табл. 1). Наиболь-
шая плотность участков исследования пришлась 
на оробиомы Кавказа и прилегающие зонобио-
мы, поскольку они обладают небольшой тер-
риторией. Северные зонобиомы были изучены 
нами достаточно равномерно: с одной стороны, 
на каждый зонобиом пришлось не менее двух то-
чек исследования, с другой – более полное изу-
чение зонобиомов, безусловно, добавит в списки 
их фаун новые виды энхитреид.

Среди специалистов по морфологии и 
таксономии энхитреид общепризнано, что 
Cognettia  – бореальный род энхитреид, одна-
ко непосредственно в научной литературе этот 
факт не зафиксирован. J. Römbke [44] относит 
C. sphagnetorum к “видам с очень широким ге-
ографическим и экологическим диапазоном, 
обитающим во всех климатических зонах от Ар-
ктики до Средиземноморья”, хотя из карты на-
ходок, приведенной в вышеупомянутой статье, 
этого не следует, так как наиболее южные наход-
ки C. sphagnetorum сделаны севернее зоны сре-
диземноморской растительности (см. [44, fig. 1] 
и [45]). Доминирование C. sphagnetorum (80–90% 
от общей численности) отмечено в бореальной 
части Европы [46]. С. Мартинссон [47] упоми-
нает, что особенно высокой численности виды 
рода Cognettia достигают в бореальных лесах. 
Результаты нашей работы подтверждают то, что 
C. sphagnetorum s.l. и C. glandulosa s.l. – элементы 
бореальной фауны, встречающиеся на террито-
рии ЕЧР от северной тайги до смешанных лесов 
(биомы 23 и 24). Недавно C. sphagnetorum и C. 
glandulosa претерпели таксономические измене-
ния, будучи разделенными на несколько новых 
трудно различимых морфологически видов при 
помощи молекулярно-генетических методов 
[47]. Дальнейшие исследования могут показать, 
какую роль различные криптические виды энхи-
треид рода Cognettia играют в экосистемах ЕЧР.

Судя по полученным нами данным, показыва-
ющим разительные отличия между фаунами эн-
хитреид различных зонобиомов и указывающим 
на наличие нескольких зональных фаунистиче-
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ских комплексов энхитреид, широтная зональ-
ность – один из ключевых факторов географи-
ческого распределения видов энхитреид ЕЧР. 
Настоящая работа является лишь первым шагом 
в раскрытии закономерностей пространственно-
го распределения почвообитающих энхитреид 
ЕЧР, и дальнейшие исследования должны про-
лить свет на многие нерешенные вопросы.

Авторы благодарят за помощь в выгонке проб 
А. Горбунову, Р. Оболенского и А.  Попову, за 
построение карты А. Терскую, а также выражают 
признательность всем коллегам, которые помо-
гали в отборе проб.
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COMMUNITIES OF SOIL-LIVING ENCHYTRAEIDS (ANNELIDA, 
CLITELLATA, ENCHYTRAEIDAE) OF THE EUROPEAN PART OF RUSSIA
M. I. Degtyarev1, *, A. S. Zaitsev1, M. A. Danilova1, E. Yu. Zvychaynaya1, D. I. Korobushkin1,  

D. A. Medvedev1, R. A. Saifutdinov1, K. B. Gongalsky1

1A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russiam Academy of Sciences, Moscow, 111907, Russia
*e-mail: degtyarevmi@gmail.com

Abstract — Enchytraeids are key organisms in the functioning of terrestrial ecosystems, but despite this, the fauna and 
population of enchytraeids of the European part of Russia (ER) have been studied rather poorly. Based on our own 
collections from 193 sites across the main biomes of the ER from 2019  to 2023, 74 species of enchytraeids belonging to 
15 genera were identified. The presence of tundra, boreal, nemoral and desert faunal complexes of enchytraeids, as well 
as a group of polyzonal species, was shown. From a faunal perspective, the Caucasus, which is inhabited by a group of 
species that are not found anywhere else in Russia, stands out within the ER. Analysis of enchytraeid communities in 
various biomes of the ER at the species level will allow for a more correct assessment of their role in detrital food webs 
and the functioning of ecosystems overall.

Keywords: soil invertebrates, Oligochaeta, faunal complexes, zonobiomes, East European Plain, Caucasus
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Усиливающееся влияние человека на водные 
экосистемы привело к значительному снижению 
биоразнообразия. Изучение экологических по-
следствий этого влияния и оценка реакции разных 
организмов на загрязнение являются определяю-
щими в экологии [1]. В условиях разнотипного 
антропогенного воздействия при мониторинге 
состояния пресноводных экосистем используют 
показатели зоопланктона [2–5]. По состоянию 
его сообществ можно оценить влияние процессов, 
происходящих на водосборе [6], степень различ-
ных форм загрязнения, включая антропогенную 
эвтрофикацию [7]. В этой связи значительный 
интерес представляет рассмотрение сообществ 
зоопланктона островного и материкового озер 
различного происхождения, но находящихся в 
условиях схожего антропогенного воздействия 
и имеющих хозяйственное значение для региона.

Цель работы – сравнительный анализ зоо-
планктонных сообществ озер, располагающихся 
на островной территории Соловецкого архипела-
га (оз. Банное) и на материковой части бассейна 
р. Северной Двины (оз. Холмовское) Архангель-
ской области, находящихся в условиях сходной 
антропогенной нагрузки.

Озеро Банное расположено на территории 
пос. Соловецкий и относится к категории очень 
малых водоемов по средней глубине [8]. На его 
берегу в XVII–XVIII вв. располагались мона-
стырское предприятие по переработке кож и 
банное хозяйство монастыря. С 80-х годов XX 
в. здесь функционирует Соловецкий филиал 

Архангельского опытного водорослевого ком-
бината. Систематические исследования зоо-
планктона оз.  Банное проводились в 60-х го-
дах XX в. Карельским отделением ГосНИОРХ 
(СевНИОРХ) [11].

Озеро Холмовское (бассейн р. Северной Дви-
ны) находится в Приморском районе Архангель-
ской области. По классификации С.П. Китаева 
[8] оно относится к категории средних водоемов. 
Озеро используется как источник питьевого во-
доснабжения и для хозяйственно-бытовых нужд. 
На режим водоема влияет находящееся на его 
акватории форелевое хозяйство. Как известно, 
дополнительное поступление биогенных эле-
ментов в водоем (главным образом органических 
соединений N, P, C) влечет за собой снижение 
прозрачности воды, ухудшение кислородно-
го режима, увеличение биомассы и первичной 
продукции фитопланктона, а также других на-
чальных звеньев трофической цепи; возникают 
новые ассоциации перифитона, отмечается еже-
годное цветение сине-зеленых водорослей, что 
ведет к заиливанию дна, засорению подземных 
источников, питающих озеро, и, как итог, сни-
жению водообмена [9, 10]. 

Исследования проводили в июне – июле 2022 г. 
на одном разрезе в оз. Банное и четырех разрезах 
в оз. Холмовское. Всего отобрано и проанализи-
ровано 14 зоопланктонных проб. Их отбирали 
с поверхностного горизонта путем процежива-
ния 100 л воды через планктонную сеть с разме-
ром ячеи 0.072 мм, последующей их фиксацией 

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ
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4%-ным раствором формальдегида в соответствии 
с руководством [12]. Численность зоопланкто-
на пересчитывали на 1  м3; биомассу вычисляли 
с использованием размерно-весовых зависимо-
стей [13]; видовую принадлежность беспозвоноч-
ных устанавливали при помощи определителей 
[14–16]. Сообщества зоопланктона характери-
зовали по видовому и таксономическому соста-
ву, числу видов, численности (N) и биомассе (B). 
Доминантные виды выделяли по относительной 
численности при нижнем уровне доминирования 
не менее 10%. Рассчитывали индексы видового 
сходства Чекановского – Съеренсена, видового 
разнообразия Шеннона по численности и биомас-
се (HN, HB), сапробности по методу Пантле-Букка в 

модификации Сладечека [12, 17, 18]. Экологиче-
ские группы организмов по способу передвиже-
ния и захвата пищи определяли по [6]. 

Список коловраток и низших ракообраз-
ных в озерах насчитывает 29 видов из 20 родов и 
10 семейств. Наибольшее число видов отмечено 
в подклассе Copepoda (см. табл. 1).

Основной фон зоопланктона оз. Банное по 
качественному составу кладоцерный. Зоопланк-
тон озера в летний период был бедный по видо-
вому составу – идентифицировано 11 видов, из 
них 5 относились к семейству Daphniidae надо-
тряда Cladocera. В зоопланктоне оз. Холмовское 

Примечание. Распространение: К – космополит, П – палеаркт, Г – голаркт; экотип: Пл – планктонный, М – мейобентосный; 
трофическая группа: С – собиратели, Ф – фильтраторы, Хв – хвататели, Хв-вс – хвататели-всасыватели, В – вертикаторы 
[6, 14–17].

СОСТОЯНИЕ ЗООПЛАНКТОННЫХ СООБЩЕСТВ...

Таблица 1. Таксономический состав и экологическая характеристика зоопланктона в озерах 

Таксон

Распространение, 
экотип, троф. груп-

па, зона и индекс 
сапробности

Озеро

Бан-
ное 

Хол-
мов-
ское 

Тип Rotifera
Asplanchna priodonta 
Gosse, 1850

К, Пл, Хв-вс, β-о – 
1.55 – +

A. herricki Guerne, 1888 К, Пл, Хв-вс, о – 1.0 – +
Kellicottia longispina 
(Kellicott, 1879) П, Пл, В, о-β – 1.25 – +

Euchlanis dilatata 
Ehrenberg, 1832 К, Пл, В, β-о – 1.5 – +

Ploesoma hudsoni 
(Imhof, 1891) Пл, Хв-вс, о – 1.0 + +

Надотряд Cladocera

Chydorus sphaericus 
(O.F. Müller, 1785) К, Пл, Ф, β-о – 1.75 – +

Bosmina (Eubosmina) 
coregoni Baird, 1857 К, Пл, Ф, о – 0.95 – +

B. (Bosmina) longiros-
tris (O.F. Müller,1776) К, Пл, Ф, о-β – 1.55 + +

Ceriodaphnia dubia 
Richard, 1894 П, Ф, о-β – 1.5 + –

C. pulchella G.O. Sars, 
1862 Ф, о-β – 1.4 + –

C. quadrangula (O.F. 
Müller, 1785) К, Ф, о – 1.15 + –

Daphnia (Daphnia) cuc-
ullata G.O. Sars, 1862 П, Пл, Ф, β-о – 1.75 + +

D. (D.) cristata G.O. 
Sars, 1862 П, Пл, Ф – +

D. (D.) longispina (O.F. 
Müller, 1776) К, Пл, Ф, β – 2.0 + +

Sida crystallina (O.F. 
Müller, 1776) П, Пл, Ф, о-β – 1.3 + –

Таксон

Распространение, 
экотип, троф. груп-

па, зона и индекс 
сапробности

Озеро

Бан-
ное 

Хол-
мов-
ское 

Diaphanosoma 
brachyurum (Lievin, 
1848)

Пл, о – 1.4 – +

Подкласс Copepoda

Acanthocyclops vernalis 
(Fischer, 1853) П, М, Хв, β-о – 1.85 – +

Acanthocyclops sp. – +
Cyclops scutifer Sars 
G.O., 1863 П, Пл, Хв – +

C. strenuus Fischer, 
1851 П, М, Хв, β-α – 2.25 – +

Cyclops sp. – +

Diacyclops bicuspidatus 
(Claus, 1857) К, М, Хв, о – 1.15 – +

Eucyclops macrurus 
(Sars G.O., 1863) К, М, С, о-β – 1.4 – +

Megacyclops viridis 
(Jurine, 1820) К, П, Хв, β-о – 1.65 – +

Mesocyclops leuckarti 
(Claus, 1857) К, М, Хв, о-β – 1.25 + +

Paracyclops fimbriatus  
(Fischer, 1853) П, М, о – 1.25 – +

Thermocyclops oitho-
noides (Sars G.O., 
1863)

К, Пл, Хв, о-β – 1.3 – +

Eudiaptomus gracilis 
(Sars G.O., 1863) П, Пл, Ф, о-β – 1.25 + +

Heterocope appendicu-
lata Sars G.O., 1863 П, Пл, Ф + +
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преобладали Copepoda – в нем было 25 видов, из 
которых 11 относились к семейству Cyclopidae. 
При оценке сходства по качественным призна-
кам состава зоопланктона двух озер значение 
индекса Чекановского – Серенсена составляло 
0.28, т. е. сходство двух исследованных водоемов 
было низким. 

В обоих озерах преобладали планктонные 
формы (58.6%). Наибольшее число видов (44.8%) 
являлись космополитами. Индикаторные виды 
составили 82.8% от общего числа и были пока-
зателями олигосапробной и переходных о-β-, 
β-о-мезосапробных зон. При делении гидро-
бионтов на основании объединенных трофи-
ческих и топических классификаций [6] выяс-
нилось, что в зоопланктоне озер преобладают 
организмы, которые добывают пищу в толще 
воды. По способу питания и перемещению в 
пространстве доминировали плавающие филь-
траторы, представленные преимущественно 
видами Ceriodaphnia dubia, Bosmina longirostris в 
оз. Банное и Eudiaptomus gracilis, Daphnia cristata 
в оз. Холмовское. Во всех пробах из оз. Бан-
ное преобладали ветвистоусые ракообразные, в 
оз.  Холмовское представленность ветвистоусых 
и веслоногих ракообразных была близкой. 

В период исследований зоопланктон оз. Бан-
ное характеризовался слабым развитием: его 
средняя численность составляла 24 тыс. экз/м3, 
биомасса – 354 мг/м3 (см. табл. 2). Индексы ви-
дового разнообразия, рассчитанные по числен-
ности и биомассе, были низкими, что указывает 
на нестабильные условия [6, 19]. В оз. Холмов-
ское численность и биомасса были больше в 
2–3 раза, чем в оз. Банное (см. табл. 2). Значи-
тельными были и амплитуды колебаний этих 
параметров: численность изменялась в преде-
лах от 16 до 163 тыс. экз/м3, биомасса – от 342 
до 3362 мг/м3. Относительно высокие значения 
индекса видового разнообразия в оз. Холмов-
ское характеризуют сообщества как сложно ор-
ганизованные [19]. 

Сапробиологический анализ по индикатор-
ным видам показал, что в оз. Банное β-мезоса-
пробный уровень отмечался на всех станциях от-
бора проб. Индекс сапробности в оз. Холмовское 
изменялся от 1.25 до 1.57, что соответствует I–II 
классам качества вод или олиго-β-мезосапроб-
ному уровню (см. табл. 2). В целом воды оз. Бан-
ное характеризовались как слабо загрязненные, 
в оз. Холмовское – как условно чистые. На наш 
взгляд, имеется достаточно хорошо выраженная 

связь между морфометрическими особенностя-
ми водоемов и процессами самоочищения вну-
три них.

Таким образом, установлены различия в зоо-
планктонных сообществах озер, располагающих-
ся на островной территории Соловецкого архи-
пелага и материковой части бассейна р. Северной 
Двины, находящихся в условиях достаточно 
сильной антропогенной нагрузки. Зоопланктон 
оз. Банное был представлен относительно ма-
лым числом видов (11) и характеризовался сла-
бым количественным развитием. Основной фон 
зоопланктона как по качественному, так и коли-
чественному составу – кладоцерный, с преоб-
ладанием в трофической структуре первичных 
фильтраторов, добывающих пищу в толще воды. 
Зоопланктон оз. Холмовское характеризовался 
относительно большим числом видов и довольно 
высокими значениями индекса Шеннона.

Ракообразные в планктоне озер занимали 
доминирующее положение над коловратками; 
в общей биомассе зоопланктона оз. Банное по-
следние составляли менее 0.10%, в оз. Холмов-
ское  – 10.54%. Преобладание в зоопланктоне 
озер ветвистоусых ракообразных обусловливает 
его высокую кормовую ценность. 

Продуктивность зоопланктона в оз. Холмов-
ское оказалась значительно выше, чем в оз. Бан-
ное. Согласно рыбохозяйственной классифи-
кации [20], уровень развития зоопланктона в 

Таблица 2. Показатели структуры и разнообразия 
зоопланктона в двух озерах (приведены минимальные 
и максимальные значения показателей, а также ошибка 
средней арифметической)

Показатели
Озеро

Банное Холмовское
Соотношение 
видов  
Rotifera:  
Cladocera:  
Copepoda

1:7:3 5:7:13

Численность (N), 
экз/м3

23755 ± 2685 
(21070–26440)

43165 ± 11548 
(15680–162940)

Биомасса (B),  
мг/м3

354.39 ± 35.74 
(318.65–390.14)

1128.92 ± 256.18 
(342.31–3361.71)

Индекс Шеннона 
(HN), бит/экз 1.31 ± 0.15 2.85 ± 0.15

Индекс Шеннона 
(HB), бит/мг 1.30 ± 0.19 2.23 ± 0.21

Индекс 
сапробности

1.63 ± 0.01 
(1.62–1.64)

1.44 ± 0.02 
(1.25–1.57)

НОВОСЕЛОВ и др.
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оз. Банное позволяет отнести его к малокормным 
водным объектам, оз. Холмовское – к категории 
среднекормных водоемов для молоди рыб неза-
висимо от их дальнейшей трофической специ-
фикации. Воды оз. Банное в период проведения 
исследования соответствовали β-мезосапробно-
му уровню, оз. Холмовское – олигосапробному 
уровню. 

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Исследование в оз. Холмовское финансиро-
валось за счет средств бюджета Федерального 
исследовательского центра комплексного изу-
чения Арктики имени академика Н.П. Лаверо-
ва Уральского отделения Российской академии 
наук (“Изучение изменений в экосистеме р. Се-
верная Двина и в водоемах особо охраняемых 
природных территорий (ООПТ) Европейского 
Северо-Востока России в условиях климатиче-
ских сукцессий и воздействия антропогенных 
факторов”, гос.  № 122011800593-4), а в оз. Бан-
ное – при финансовой поддержке гранта РНФ 
“Оценка современного состояния пресноводных 
экосистем Соловецкого архипелага (фундамен-
тальный и прикладной аспекты)” № 22-14-20045. 

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ

В данной работе отсутствуют исследования 
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