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ЛЕСОВЕДЕНИЕ, 2024, № 4,  с.  297–320

С точки зрения почвенных зоологов, лесные 
экосистемы отличаются от травяных, помимо все­
го прочего, постоянным поступлением на поверх­
ность почвы значительного количества мертвого 
органического вещества в виде крупных древесных 
остатков (КДО). В процессе разложения упавшие 
стволы деревьев образуют континуум между еще раз­
личимыми остатками древесины и бесструктурным 
веществом органического горизонта почв (Harmon 
et al., 1986). Поэтому неудивительно, что многие 

типично почвенные обитатели могут быть обнаруже­
ны внутри разлагающихся валежных стволов. Однако 
почвенные зоологи часто априори исключают КДО 
при обследовании почвенной фауны, что может при­
водить к смещению оценок обилия и разнообразия 
почвенных беспозвоночных в лесах. Лишь относи­
тельно недавно появились предложения включать 
КДО в процедуры оценки численности и разнообра­
зия почвенных беспозвоночных, по крайней мере, 

DOI: 10.31857/S0024114824040019, EDN: PDSMVN

На фоновой и загрязненной территории сравнивали почвенную макрофауну трех микростаций — внут­
ри валежных стволов лиственных деревьев (липа, осина) последних стадий разложения, под стволами 
и вне влияния стволов (стандартные почвенные пробы). Анализировали состав макрофауны на двух 
уровнях — надвидовых таксонов и видов для нескольких таксоценов (дождевые черви, многоножки, 
паукообразные, жужелицы, щелкуны, моллюски). Работа проведена в елово-пихтовых лесах южной 
тайги, в районе действия выбросов Среднеуральского медеплавильного завода. На уровне надвидовых 
таксонов состав макрофауны мало различается между разлагающимися стволами и стандартными поч­
венными пробами. На уровне видов разница между микростациями зависит от конкретного таксоце­
на — видовой состав валежных стволов либо почти совпадает со стандартными пробами (моллюски), 
либо специфичен (щелкуны), либо более разнообразен (многоножки, паукообразные, жужелицы), 
либо редуцирован из-за выпадения определенной экологической группы (дождевые черви). Ординация 
микростаций по обобщенному списку видов для исследованных таксоценов совпадает с ординацией 
по составу макрофауны на уровне надвидовых таксонов. Общая плотность и обилие большинства 
групп почвенной макрофауны выше в стволах по сравнению со стандартными пробами. На фоновой 
территории разница особенно контрастна (в 2—6 раз) для дождевых червей, сенокосцев, литобиид, 
растительноядных клопов, жужелиц, личинок хирономид. На загрязненных участках разница выраже­
на значительно сильнее: для дождевых червей составляет 70 раз, моллюсков — 30 раз, клопов — 10 раз, 
личинок чешуекрылых — 7 раз, пауков — 5 раз, диплопод — 4 раза. Преимущественное обитание почвен­
ной макрофауны в валежных стволах на загрязненной территории может быть связано со значительно 
меньшим содержанием в разлагающейся древесине потенциально токсичных металлов по сравнению 
с лесной подстилкой: для Pb разница составляет 85 раз, Fe — 77 раз, Cu — 25 раз, Cd — 2.6 раза, Zn — 
1.7 раза. Таким образом, негативное влияние загрязнения на почвенную макрофауну менее выражено 
в разлагающихся стволах деревьев по сравнению со стандартными почвенными пробами.

Ключевые слова: тяжелые металлы, медеплавильный завод, промышленное загрязнение, токсическая нагруз-
ка, разлагающиеся валежные стволы, почвенные беспозвоночные, биоразнообразие, устойчивость.
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в отношении некоторых таксонов (Гераськина, 2016а; 
Ashwood et al., 2019).

Многочисленные исследования продемонстриро­
вали, что КДО в лесу — это «горячие точки» биораз­
нообразия, убежища от действия неблагоприятных 
условий для многих групп организмов: грибов (Parisi 
et al., 2018; Mikryukov et al., 2021), сосудистых рас­
тений (Khanina, Bobrovsky, 2021), насекомых (Parisi 
et al., 2018), амфибий (Kluber et al., 2009) и др. Высо­
кое видовое разнообразие и обилие в пределах этой 
микростации продемонстрировано и для почвенных 
беспозвоночных: микроартропод (Huhta et al., 2012; 
Raymond-Léonard et al., 2020), моллюсков (Kappes 
et al., 2009; Kemencei et al., 2014), многоножек (Jabin 
et al., 2004; Topp et al., 2006; Kappes et al., 2009; Persson 
et al., 2013; Zuo et al., 2014), мокриц (Jabin et al., 2004; 
Topp et al., 2006; Kappes et al., 2009; Zuo et al., 2014), 
дождевых червей (Гераськина, 2016б; Römbke et al., 
2017; Гераськина, Шевченко, 2018; Ashwood et al., 
2019). Считается, что функции КДО как убежищ, 
по сравнению с окружающими пространствами, об­
условлены: 1) более благоприятным микроклиматом 
из-за сглаживания колебаний влажности и темпе­
ратуры (Harmon et al., 1986; Kluber et al., 2009), хотя 
это не всегда подтверждается инструментальными 
измерениями (Haughian, Frego, 2017); 2) повышен­
ной концентрацией трофических ресурсов за счет 
доступного органического вещества (Harmon et al., 
1986); 3) более благоприятными кислотно-основ­
ными свойствами вследствие высокого содержания 
обменных оснований (Kappes et al., 2007).

Эти наблюдения дают основания предполагать 
значительную роль КДО в сохранении почвенной 
фауны на территориях, которые в течение длительно­
го времени подвергались сильному промышленному 
загрязнению. Потенциально токсичные металлы 
в высоких концентрациях губительны для многих 
групп почвенной макрофауны (Bengtsson, Tranvik, 
1989), из-за чего непосредственно вблизи металлур­
гических предприятий почва превращается в почти 
полностью дефаунированный субстрат (Воробейчик 
и др., 2012; Воробейчик и др., 2019; Vorobeichik et al., 
2022). Однако было бы неправильным считать техно­
генные пустоши гомогенными по условиям обитания 
почвенных животных. Ранее мы обнаружили, что роль 
своеобразных островков безопасности на пустошах 
могут играть разлагающиеся валежные стволы де­
ревьев (Воробейчик и др., 2020). В частности, было 
установлено обитание внутри КДО дождевых червей 
и моллюсков, хотя в стандартных почвенных про­
бах на этих участках они отсутствовали. Настоящее 
исследование продолжает анализ этого феномена.

Цитированная работа носила предварительный 
характер, поскольку: 1) мы не сравнивали обитаю­
щую в КДО почвенную макрофауну загрязненных 
участков с фоновыми; 2) анализ населения беспо­
звоночных был выполнен только на уровне крупных 
надвидовых таксонов; 3) не было проанализировано 

содержание металлов в КДО. Из-за этих обстоя­
тельств остались открытыми несколько вопросов: 
1) как меняется состав макрофауны КДО при пере­
ходе от фоновых участков к загрязненным? 2) на­
сколько своеобразен видовой состав макрофауны 
в КДО по сравнению с почвой и лесной подстил­
кой? 3) отличаются ли КДО от лесной подстилки 
и почвы по величине токсической нагрузки? Цель 
данной работы — найти ответы на данные вопросы. 
Мы тестировали гипотезу о существенно меньшей 
токсичности субстрата внутри разлагающихся ва­
лежных стволов по сравнению с лесной подстилкой, 
что делает возможным обитание в них относитель­
но чувствительных к загрязнению групп (видов) 
макрофауны, исчезнувших в других микростациях 
техногенной пустоши.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Район исследований расположен в южной тай­

ге, на границе западного и восточного макроскло­
нов Урала. Климат соответствует категории Dfb 
по классификации Кёппена—Гейгера (Peel et al., 
2007) — континентальный, гумидный, с теплым ле­
том; среднегодовая температура воздуха составляет 
+2.0 °C, сумма осадков — 550 мм. Работы проведены 
на западном макросклоне, где до начала промыш­
ленного освоения территории около 300 лет назад 
преобладали елово-пихтовые леса с участием ви­
дов неморальной флоры. Сейчас, помимо них, зна­
чительные площади также занимают производные 
березовые и осиновые леса. В напочвенном покрове 
доминируют кислица обыкновенная (Oxalis acetosella 
L.), щитовник (Dryopteris spp.), вейник тростниковый 
(Calamagrostis arundinacea (L.) Roth), сныть обыкно­
венная (Aegopodium podagraria L.), живучка ползучая 
(Ajuga reptans L.), двулепестник альпийский (Circaea 
alpina L.), майник двулистный (Maianthemum bifolium 
(L.) F.W. Schmidt) и ясколка малоцветковая (Cerastium 
pauciflorum Steven ex Ser.) (Воробейчик и др., 2014). 
Почвенный покров сложен дерново-подзолистыми 
почвами, буроземами и серыми лесными почвами 
(Albic Retisols, Stagnic Retisols, Leptic Retisols, Haplic 
Cambisols, Retic Phaeozems по World Reference Base) 
(Korkina, Vorobeichik, 2021).

Представлены три формы гумуса системы Мюлль 
(Mesomull, Oligomull, Dysmull) и две формы гумуса 
системы Модер (Hemimoder и Eumoder) с домини­
рованием Dysmull (Korkina, Vorobeichik, 2021). Такой 
спектр свидетельствует о высокой активности круп­
ных почвенных детритофагов, активно перерабаты­
вающих растительный опад. Эта группа (в том числе 
фитосапрофаги) в районе исследований включает 
дождевых червей, энхитреид, личинок длинноусых 
двукрылых, элатерид и моллюсков с численным пре­
обладанием первых двух таксонов. Особенностями 
почвенной макрофауны района, по сравнению с рас­
положенными западнее и южнее регионами, мож­
но считать очень низкое обилие мокриц, диплопод 
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и лесных тараканов, а также отсутствие среди дож­
девых червей типичных норников (Vorobeichik et al., 
2021; Vorobeichik et al., 2022).

Наша работа посвящена анализу последствий 
загрязнения среды атмосферными выбросами Сред­
неуральского медеплавильного завода (СУМЗ), рас­
положенного на окраине г. Ревды Свердловской 
обл. (в 50 км к западу от Екатеринбурга, N56°50'37″, 
E59°52'44″). Завод функционирует с 1940 г. и до не­
давнего времени был одним из крупнейших точечных 
источников промышленного загрязнения в Рос­
сии. Специфика негативного действия его выбросов, 
как и других металлургических заводов с первичной 
плавкой цветных металлов, заключается в усилении 
токсического действия потенциально токсичных ме­
таллов (Cu, Pb, Zn, Cd, Fe, Hg и др.) и металлоидов 
(As) из-за подкисления почв, вызванного эмиссией 
газообразных соединений серы, азота и фтора.

Валовой выброс СУМЗ был максимальным в се­
редине 1970-х гг., достигая 350 000 т год‑1, а затем 
постепенно снижался: в 1980 г. он составлял 225 000 т, 
в 1990 г. — 148 000 т, в 2000 г. — 63 000 т, в 2004 г. — 
28 000 т, а после кардинальной реконструкции пред­
приятия в 2010 г. и до настоящего времени — всего 
около 3 000—5 000 т год‑1 (Воробейчик, Кайгородова, 
2017). Несмотря на снижение выбросов, на близ­
ко расположенных к заводу участках сохраняется 
высокий уровень загрязнения почв (Воробейчик, 
Кайгородова, 2017; Korkina, Vorobeichik, 2018). Со­
держание металлов в лесной подстилке в 0.5—3 км 
к западу от СУМЗ, по данным 2016 г., составляло 
(мг кг‑1): Cu — 3484, Pb — 2462, Cd — 17, Zn — 650, 
что превышало фоновые значения в 93, 37, 7 и 3 раза 
соответственно; pH подстилки был снижен по срав­
нению с фоновым уровнем (5.9) на единицу (Korkina, 
Vorobeichik, 2018).

Многолетнее воздействие выбросов СУМЗ кар­
динально изменило структуру и функционирова­
ние лесных экосистем. Среди основных изменений 
почв и почвенной биоты следует обратить внима­
ние на разрушение почвенных агрегатов (Коркина, 
Воробейчик, 2016), увеличение кислотности и сниже­
ние насыщенности обменного комплекса кальцием 
и магнием (Воробейчик, Кайгородова, 2017), увели­
чение мощности лесной подстилки (Воробейчик, 
1995), смещение спектра форм гумуса от зоогенных 
к незоогенным формам вплоть до перехода к край­
ней в ряду биологической активности формы Eu­
mor (Korkina, Vorobeichik, 2018; Korkina, Vorobeichik, 
2021), снижение общей трофической активности 
почвенных детритофагов (Воробейчик, Бергман, 
2020; Vorobeichik, Bergman, 2021), торможение ми­
кробиальной деструкции органического вещества 
(Воробейчик, 2007; Воробейчик, Пищулин, 2011), 
исчезновение нескольких таксонов макрофауны, 
прежде всего, дождевых червей (Воробейчик и др., 
2012; Воробейчик и др., 2019), а также тесно связан­
ного с ними крота (Нестеркова, 2014; Воробейчик, 

Нестеркова, 2015), уменьшение обилия и разнообра­
зия почвенной микрофлоры (Mikryukov, Dulya, 2017; 
Mikryukov et al., 2020). Эти изменения обусловлены 
как прямым токсическим действием металлов, так 
и трансформацией среды обитания, в первую оче­
редь из-за угнетения древесного и травяно-кустар­
ничкового ярусов (Воробейчик и др., 2014). Непо­
средственно вблизи завода в напочвенном покрове 
сохраняются лишь 5—7 устойчивых видов (поле­
вица тонкая (Agrostis capillaris L.), щучка дернистая 
(Deschampsia caespitosa P. Beauv.), коротконожка пе­
ристая (Brachypodium pinnatum (L.) P. Beauv.), хвощ 
лесной (Equisetum sylvaticum L.), чина весенняя (La
thyrus vernus (L.) Bernh.), кровохлебка лекарственная 
(Sanguisorba officinalis L.), черника обыкновенная 
(Vaccinium myrtillus L.) и брусника обыкновенная 
(V. vitis-idaea L.)) из 85, произрастающих на фоновой 
территории (Воробейчик и др., 2014). Еще одно по­
следствие загрязнения среды — снижение скорости 
разложения древесины (Бергман, Воробейчик, 2017; 
Dulya et al., 2019).

Восстановление экосистем после снижения вы­
бросов СУМЗ в последнее десятилетие затронуло 
далеко не все компоненты биоты. В первую оче­
редь оно выражено для групп, напрямую не связан­
ных с почвой, в частности эпифитных лишайников 
(Михайлова, 2020; Михайлова, 2022), эпиксильных 
мхов (Трубина и др., 2022), насекомых-филлофагов 
(Бельская, 2018), моллюсков травостоя (Нестерков, 
Гребенников, 2020; Нестерков, 2022), птиц (Бельский, 
Ляхов, 2021; Belskii, Lyakhov, 2022), мелких млеко­
питающих (Мухачева, 2021). Начальные этапы вос­
становления отмечены и для почвенной фауны: бли­
же к заводу сдвинулась область распространения 
дождевых червей и моллюсков (Воробейчик и др., 
2019), а также крота (Воробейчик, Нестеркова, 2015). 
Кроме того, на загрязненной территории появились 
формы гумуса, свидетельствующие о реколонизации 
ранее дефаунированных почв макрофауной (Korkina, 
Vorobeichik, 2021; Vorobeichik, Korkina, 2023). Эти 
изменения совпадают с восстановлением исходного 
уровня кислотности почв, что ведет к снижению под­
вижности и, соответственно, токсичности металлов 
(Воробейчик, Кайгородова, 2017).

Сбор почвенной макрофауны проведен в июне–ав­
густе 2020 г. в двух зонах загрязнения — фоновой (два 
участка — в 30 км и 11 км к западу от СУМЗ) и им­
пактной (1—2 км), в елово-пихтовых лесах. В ходе 
маршрутного обследования участка размером около 
2×2 км произвольно выбирали разлагающиеся валеж­
ные стволы деревьев, удовлетворяющие следующим 
критериям: 1) вид дерева — осина (Populus tremula L.) 
или липа (Tilia cordata Mill.); 2) диаметр фрагмента 
в комлевой части — не менее 10 см, длина — не ме­
нее 3 м; 3) ствол частично погружен в подстилку 
и минеральные горизонты почвы, но не более чем 
на половину диаметра; 4) четвертая стадия разло­
жения по 5-балльной шкале (Бергман, Воробейчик, 
2017), т. е. кора сохранилась частично, древесина 
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расслаивающаяся, с измененным цветом, легко под­
дается проникновению ножа, но сердцевина ствола 
относительно крепкая; 5) отсутствуют видимые следы 
пожара; 6) отсутствуют колонии муравьев в месте 
отбора пробы; 7) отсутствуют другие крупные дре­
весные остатки хотя бы с одной стороны на рассто­
янии не менее 10 м.

Сбор проб проводили следующим образом. При 
помощи ручной пилы аккуратно выпиливали фраг­
мент валежа длиной около 0.4 м, рулеткой измеряли 
его длину (точность 1 см), а также длину окружности 
большего и меньшего торцов (точность 1 см). Объем 
фрагмента вычисляли по формуле для усеченного 
конуса. Пробу перекладывали в пластиковый кон­
тейнер, что обеспечило минимальные механические 
нарушения при транспортировке. Разбор проб про­
водили в лаборатории послойно: вначале с помощью 
ножа и пинцета снимали отстающую кору, затем 
вручную разбирали древесные волокна. Если серд­
цевина оставалась очень прочной и, соответственно, 
не заселенной почвенными беспозвоночными, ее 
не разбирали. В этом случае учитывали объем только 
разобранной части (как разницу исходного объема 
фрагмента и объема неразобранной части, который 
также вычисляли по формуле для усеченного конуса).

Одновременно отбирали два стандартных почвен­
ных монолита размером 20×20 см и глубиной около 
25—30 см: один — непосредственно под стволом, 
другой — на удалении 5—8 м от ствола. В последнем 
случае место выбирали так, чтобы монолит не со­
седствовал с другими видимыми или захороненны­
ми в почве КДО. Почвенные монолиты отбирали 
в пластиковые пакеты, отдельно лесную подстилку 
и органоминеральный горизонт, затем вручную раз­
бирали в лаборатории. До разбора все пробы хранили 
в кондиционируемой комнате при температуре 12 oC 
не более 5 дней.

К макрофауне (мезофауна по М. С. Гилярову) 
относили беспозвоночных, различимых невооружен­
ным глазом, которых можно было отобрать вручную 
с помощью пинцета, за исключением микроартропод. 
В данном случае мы не использовали «стандартные» 
размерные пороги в 10 мм по длине тела или 2 мм 
по его ширине, поэтому учитывали энхитреид, ко­
торые занимают промежуточное положением между 
макро- и мезофауной. Всех найденных беспозвоноч­
ных фиксировали в 70%-ном спирте. Не учитывали 
экзувии беспозвоночных и явно случайные находки, 
например имаго чешуекрылых.

Плотность беспозвоночных рассчитывали с учетом 
объема разобранного фрагмента ствола и пересчи­
тывали в экз./дм3. В этой же размерности выраже­
на плотность макрофауны в стандартных почвен­
ных монолитах (их глубина принята равной 25 см, 
т. е. объем монолита равен 10 дм3). Средний объем 
разобранных фрагментов стволов в фоновой зоне 
составил (среднее ± ошибка) 8.86±1.67 дм3, в им­
пактной — 8.76±0.76 дм3 (различия статистически 

незначимы, t-критерий равен 0.06, p = 0.951). Оби­
лие беспозвоночных в разных слоях (кора и древе­
сина, подстилка и органоминеральный горизонт) 
суммировали в пределах каждой пробы. В общую 
плотность педобионтов не включили пустые коконы 
дождевых червей (чтобы избежать двойного учета 
этой группы), а также муравьев и имаго двукрылых 
(поскольку ручная выборка не позволяет корректно 
оценить численность этих групп).

Всего было проанализировано 25 фрагментов 
валежных стволов: 8 — в фоновой зоне, 17 — в им­
пактной; с учетом стандартных почвенных моноли­
тов — 75 проб.

Камеральная обработка включала разделение 
беспозвоночных (всего около 6.4 тыс. экз.) на круп­
ные надвидовые таксоны, а также видовую диагно­
стику нескольких групп: дождевых червей, много­
ножек, пауков, сенокосцев, моллюсков, щелкунов, 
имаго жужелиц.

Видовую идентификацию половозрелых дождевых 
червей проводили по определителю (Всеволодова-
Перель, 1997). При известной региональной фауне 
в большинстве случаев было возможным определение 
до вида также ювенильных (беспоясковых) особей. 
Для этого были использованы внешние призна­
ки (окраска, форма простомиума, расположение 
щетинок) и также признаки внутреннего строения 
(форма нефридиальных пузырьков, наличие и ло­
кализация дивертикулов). Для определения пауков 
использовали электронный ресурс Spiders of Europe 
(www.araneae.nmbe.ch), других беспозвоночных — 
региональные определительные ключи (Farzalieva, 
Esyunin, 2000; Sysoev, Schileyko, 2009; Фарзалиева, 
2009). Видовые названия уточнены по базе GBIF 
Backbone Taxonomy (www.gbif.org).

Химические анализы. Образцы древесины (без 
коры) из разобранных фрагментов, лесной под­
стилки и минерального горизонта почв измельчали 
на лабораторной мельнице (MF10, IKA, Германия) 
и просеивали через сито с диаметром отверстий 2 мм. 
Содержание кислоторастворимых форм макроэле­
ментов (Ca, Mg) и потенциально токсичных метал­
лов (Mn, Fe, Cu, Pb, Zn, Cd) определяли в вытяжке 
5 %-ной HNO3, обменных форм металлов (Cu, Pb, Zn, 
Cd) — 0.05M раствором CaCl2 (отношение субстрат: 
экстрагент равно 1 : 20, время экстракции — сутки 
после встряхивания на ротаторе в течение часа). Кон­
центрации кислоторастворимых форм измерены 
на атомно-абсорбционном спектрометре AAS Vario 6 
(Analytik Jena, Германия), обменных — contrAA 700 
(Analytik Jena, Германия). рН (водный) измерен ионо­
метрически: для древесины и подстилки отношение 
субстрат : деионизированная вода равно 1 : 25, для 
органоминеральных горизонтов — 1 : 5.

Анализ данных. Содержание элементов и обилие 
макрофауны сравнивали между микростациями 
(валежный ствол, под стволом, вне ствола) и зона­
ми загрязнения (фоновая, импактная) с помощью 
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ANOVA. Переменные предварительно преобразо­
вывали: концентрации элементов — логарифмиро­
вали, плотность — извлекали квадратный корень. Для 
множественных сравнений использовали критерий 
Тьюки.

Величину эффекта (еffect size) рассчитывали с по­
мощью отношения откликов (log Response Ratio) 
как натуральный логарифм отношения значения 
в импактной зоне к значению в фоновой либо отно­
шения значения в КДО к значению в стандартной 
почвенной пробе. Доверительный интервал оцени­
вали в соответствии с работой J. E. Pustejovsky (2018) 
с помощью функции LRR пакета SingleCaseES v. 0.7.2.

Разнообразие таксоценов характеризовали профи­
лями Хилла (Chao et al., 2014), рассчитанными в па­
кете vegan v. 2.6. Ординацию микростаций проводили 
на основе расстояния Брея—Кёртиса по абсолютному 
обилию методом главных координат (PCoA) в пакете 
ape v. 5.7 (Paradis, Schliep, 2019). Использовали два 
варианта ординации — на уровне надвидовых таксо­
нов и по видовому составу тех групп, где он был опре­
делен. Из-за наличия большого числа нулевых проб 
в импактной зоне ординация по видовому составу 
для отдельных таксоценов, особенно маловидовых, 
затруднительна. Поэтому во втором варианте ис­
пользовали обобщенный массив видов по дождевым 
червям, моллюскам, паукообразным, литобиидам 
и геофилидам, жужелицам, щелкунам. В него также 
включили одновидовые таксоны (диплоподы, ряд 
семейств жесткокрылых (табл. 1)). Статистическую 
значимость различий группового и видового состава 
между зонами загрязнения и микростациями оцени­
вали с помощью PERMANOVA (999 перестановок) 
в пакете vegan v. 2.6.

Расчеты реализованы в среде R v. 4.3. Для пред­
варительного преобразования данных использовали 
коллекцию пакетов tidyverse, для визуализации — 
пакет ggplot2.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Структура макрофауны  
на  уровне надвидовых таксонов

Качественных различий группового состава ма­
крофауны между микростациями очень мало (табл. 1). 
Явно неслучайное отличие КДО от стандартных 
почвенных проб касается нескольких семейств 
жесткокрылых: в стволах отсутствуют долгоносики 
(Curculionidae), а в стандартных пробах — перокрылки 
(Ptiliidae), рогачи (Lucanidae), мертвоеды (Silphidae), 
шароусы (Cerylonidae) и сцидмениды (Scydmaenidae).

Такая специфика КДО, по сравнению со стан­
дартными почвенными пробами, вполне объяснима. 
Отсутствующие в КДО личинки долгоносиков обыч­
но обитают в минеральных почвенных горизонтах. 
Хотя среди этой группы есть ксилофильные виды, 
например род Magdalis, но их личинки предпочитают 

«свежую» древесину, а не валеж поздних стадий раз­
ложения. Для найденных только в стволах семейств 
жесткокрылых характерно предпочтение скоплений 
разлагающихся растительных остатков, в том числе 
гниющей древесины.

Также почти нет различий в групповом составе 
макрофауны стволов фоновой и загрязненной терри­
торий: на загрязненных участках в КДО отсутствуют 
эктопаразитические нематоды (Mermithidae), энхи­
треиды (Enchytraeidae), личинки наездников (Hyme­
noptera, Parasitica) и ряд семейств двукрылых. Однако 
в последнем случае они отсутствуют в импактной 
зоне и вне стволов. Отсутствие в стволах на фоновой 
территории диплопод, скорее всего, случайно.

Обилие макрофауны
Абсолютные значения обилия большинства групп 

почвенной макрофауны в обеих зонах были выше 
в стволах по сравнению со стандартными почвен­
ными пробами (табл. 1). На фоновой территории 
особенно контрастны различия (в 2—6 раз) для дож­
девых червей (Lumbricidae), сенокосцев (Opilliones), 
краснотелковых клещей (Acariformes, Trombidiidae), 
костянок (Lithobiomorpha), растительноядных 
клопов (Heteroptera: Lygaeidae, Miridae, Tingidae), 
жужелиц (Carabidae), личинок комаров-звонцов 
(Chironomidae). В импактной зоне разница в обилии 
между КДО и стандартными почвенными пробами 
для многих групп еще более контрастна по сравнению 
с фоновой территорией. Так, для дождевых червей 
она достигает 70 раз, моллюсков — 30 раз, клопов — 
10 раз, личинок чешуекрылых — 7 раз, пауков — 5 раз, 
диплопод — 4 раз. Только в стволах в импактной 
зоне встречены червецы (Coccoidea), личинки жу­
желиц, комаров-долгоножек (Tipulidae) и болотниц 
(Limoniidae).

Под стволами общее обилие макрофауны на обеих 
территориях ниже по сравнению со стволом и со­
поставимо со стандартными почвенными проба­
ми. Хотя на фоновой территории обилие большин­
ства групп под стволами практически не отличается 
от стандартных проб, для импактной зоны можно 
отметить предпочтение беспозвоночными именно 
этой микростации. Особенно это заметно для ли­
чинок комаров-звонцов (под стволами их плотность 
в 17 раз выше, чем в стандартных почвенных пробах), 
моллюсков (8 раз), дождевых червей (7 раз), клопов 
(3 раза).

По результатам ANOVA, общая плотность ма­
крофауны (табл. 1) статистически значимо разли­
чается между зонами загрязнения (F(1; 69) = 164, 
p < 0.000001) и микростациями (F(2; 69) = 17.3, 
p = 0.000001), но взаимодействие этих факторов 
статистически незначимо (p = 0.480). Другими сло­
вами, соотношение разных микростаций по обилию 
беспозвоночных сходно в обеих зонах.
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Таблица 1. Групповой состав макрофауны (плотность, экз./дм3) в разных микростациях на фоновой и импакт­
ной территориях

Группа
Фоновая зона Импактная зона

Вне ствола КДО Под 
стволом Вне ствола КДО Под 

стволом
Nematoda (Mermithidae) 0.10 ± 0.03 0.02 ± 0.01 0.13 ± 0.06 0.01 ± 0.01 – –
Lumbricidae, черви 1.78 ± 0.17 3.25 ± 0.84 1.16 ± 0.19 0.01 ± 0.01 0.43 ± 0.17 0.04 ± 0.03
Lumbricidae, p (полные) 0.81 ± 0.25 1.79 ± 0.41 1.10 ± 0.24 0.01 ± 0.01 0.36 ± 0.16 0.08 ± 0.04
Lumbricidae, p (пустые)* 4.53 ± 0.33 4.88 ± 1.62 6.25 ± 1.34 – 0.62 ± 0.26 0.24 ± 0.17
Enchytraeidae 0.66 ± 0.22 0.50 ± 0.12 1.05 ± 0.32 0.01 ± 0.01 – 0.02 ± 0.01
Arachnida

Aranei 0.71 ± 0.21 0.89 ± 0.09 0.21 ± 0.08 0.22 ± 0.07 1.07 ± 0.18 0.17 ± 0.04
Opilliones 0.05 ± 0.03 0.14 ± 0.03 0.05 ± 0.03 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01
Acariformes 0.46 ± 0.07 1.16 ± 0.28 0.29 ± 0.09 0.11 ± 0.04 0.26 ± 0.04 0.05 ± 0.02

Myriapoda
Lithobiomorpha 0.76 ± 0.09 1.93 ± 0.31 0.51 ± 0.10 0.28 ± 0.05 0.45 ± 0.10 0.35 ± 0.08
Geophilomorpha 0.79 ± 0.12 0.30 ± 0.11 0.40 ± 0.07 0.03 ± 0.01 0.03 ± 0.02 0.07 ± 0.02

Diplopoda** 0.01 ± 0.01 – 0.05 ± 0.03 0.03 ± 0.02 0.11 ± 0.06 0.12 ± 0.04
Hemiptera

Aphidoidea, i + l 0.04 ± 0.04 0.04 ± 0.03 – – – 0.01 ± 0.01
Auchenorhyncha, i + l 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 0.02 ± 0.01 –
Coccoidea, i + l 0.08 ± 0.06 0.02 ± 0.02 0.05 ± 0.04 – 0.04 ± 0.03 0.01 ± 0.01
Heteroptera, i + l*** 0.08 ± 0.02 0.34 ± 0.10 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 0.13 ± 0.06 0.04 ± 0.01

Coleoptera
Carabidae, i 0.09 ± 0.03 0.27 ± 0.08 0.05 ± 0.02 0.02 ± 0.01 0.04 ± 0.02 0.01 ± 0.01
Carabidae, l 0.01 ± 0.01 0.04 ± 0.03 0.04 ± 0.02 – 0.01 ± 0.01 0.02 ± 0.01
Staphylinidae, i 0.76 ± 0.30 1.13 ± 0.31 0.60 ± 0.18 0.29 ± 0.04 0.66 ± 0.10 0.36 ± 0.06
Staphylinidae, l + p 0.06 ± 0.02 0.14 ± 0.06 0.11 ± 0.05 0.02 ± 0.01 0.09 ± 0.04 0.02 ± 0.01
Elateridae, i – – – – 0.09 ± 0.03 –
Elateridae, l + p 0.36 ± 0.10 0.24 ± 0.05 0.14 ± 0.03 0.21 ± 0.04 0.88 ± 0.23 0.48 ± 0.08
Curculionidae, i 0.03 ± 0.02 – 0.03 ± 0.02 0.02 ± 0.01 – –
Curculionidae, l + p 0.11 ± 0.05 – 0.03 ± 0.02 0.02 ± 0.02 – 0.02 ± 0.01
Cantharidae, i + l 0.19 ± 0.05 0.07 ± 0.06 0.10 ± 0.04 0.05 ± 0.01 0.03 ± 0.02 0.06 ± 0.02
Ptiliidae, imago – 0.62 ± 0.20 – – 0.45 ± 0.22 –
Chrysomelidae, l 0.03 ± 0.02 – 0.01 ± 0.01 – – –
Cryptophagidae, i – – – 0.03 ± 0.01 0.03 ± 0.02 –
Scydmaenidae, i – – – – 0.02 ± 0.01 –
Leiodidae, i**** 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 – – 0.03 ± 0.01 –
Lycidae, i + l (Dictyoptera aurora) – – – – 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01
Silphidae, i (Phosphuga atrata) – 0.02 ± 0.02 – – – –
Melandryidae, i  
(Orchesia duplicata) – – – 0.01 ± 0.01 – –

Cerylonidae, i  
(Cerylon histeroides) – 0.01 ± 0.01 – – 0.01 ± 0.01 –

Lucanidae, l  
(Ceruchus chrysomelinus) – – – – 0.01 ± 0.01 –

прочие Coleoptera, i + l 0.10 ± 0.04 0.13 ± 0.06 0.13 ± 0.03 0.04 ± 0.01 0.03 ± 0.01 0.05 ± 0.02
Lepidoptera, l + p 0.06 ± 0.04 0.07 ± 0.03 0.04 ± 0.04 0.02 ± 0.02 0.13 ± 0.06 0.01 ± 0.01
Hymenoptera
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Группа
Фоновая зона Импактная зона

Вне ствола КДО Под 
стволом Вне ствола КДО Под 

стволом
Parasitica, i 0.35 ± 0.12 0.39 ± 0.11 0.25 ± 0.04 0.07 ± 0.02 0.13 ± 0.04 0.05 ± 0.03
Parasitica, l + p 0.10 ± 0.04 0.07 ± 0.05 0.05 ± 0.03 0.08 ± 0.04 – 0.01 ± 0.01
Formicidae, i + p* 0.13 ± 0.08 0.10 ± 0.06 0.06 ± 0.03 0.05 ± 0.02 0.25 ± 0.11 0.17 ± 0.07

Diptera, Nematocera
Tipulidae, l 0.05 ± 0.03 0.12 ± 0.11 0.01 ± 0.01 – 0.02 ± 0.01 –
Limoniidae, l 0.08 ± 0.05 0.01 ± 0.01 0.14 ± 0.06 – 0.06 ± 0.03 –
Chironomidae, l 0.01 ± 0.01 0.07 ± 0.05 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 0.03 ± 0.02 0.20 ± 0.07
Ceratopogonidae, l 0.06 ± 0.06 – – – – –
Scatopsidae, l – – – – – 0.09 ± 0.09
Bibionidae, l 0.50 ± 0.30 1.61 ± 1.41 1.89 ± 1.26 – – –
Sciaridae, l 0.08 ± 0.05 0.21 ± 0.13 0.06 ± 0.02 0.01 ± 0.01 0.07 ± 0.04 0.04 ± 0.02
прочие Nematocera, l 0.10 ± 0.04 0.06 ± 0.02 0.08 ± 0.03 0.13 ± 0.09 0.10 ± 0.04 0.21 ± 0.06

Diptera, 
Brachycera — Orthorrhapha

Rhagionidae, l 0.08 ± 0.04 0.07 ± 0.03 0.09 ± 0.04 – – –
Asilidae, l 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 – – –
прочие Orthorrhapha, l 0.05 ± 0.04 – – – – –

Diptera, 
Brachycera — Cyclorrhapha

Syrphidae, l – 0.03 ± 0.02 0.01 ± 0.01 – – 0.01 ± 0.01
Muscidae, l – 0.02 ± 0.02 – – – –
прочие Cyclorrhapha, l 0.11 ± 0.04 0.36 ± 0.18 0.13 ± 0.05 0.02 ± 0.01 0.05 ± 0.02 0.11 ± 0.07

Diptera, i* 0.05 ± 0.03 0.29 ± 0.15 0.06 ± 0.02 0.02 ± 0.01 0.06 ± 0.03 0.04 ± 0.01
прочие Insecta, i + l + p – 0.01 ± 0.01 0.06 ± 0.02 0.03 ± 0.02 0.02 ± 0.01 0.02 ± 0.01
Mollusca 2.65 ± 0.52 3.57 ± 0.77 3.75 ± 1.21 0.02 ± 0.01 0.55 ± 0.17 0.15 ± 0.06
Всего… 12.38 ± 1.01 a 19.76 ± 3.27 a 12.83 ± 2.3 a 1.82 ± 0.24 b 6.44 ± 0.59 c 2.87 ± 0.36 b

Примечания. Здесь и в табл. 2 и 3 приведено среднее ± стандартная ошибка, учетная единица — проба (фрагмент ствола, 
почвенный монолит), для фоновой зоны n = 8, для импактной зоны n = 17. Для общего обилия одинаковые буквы озна­
чают отсутствие статистически значимых различий в пределах строки по критерию Тьюки (p < 0.05).
Стадия развития: i– imago, l — larvae, p — pupa, или кокон.

* — не включены в оценку общей плотности;
** — представлены единственным видом Polyzonium germanicum, за исключением одной особи Altajosoma golovatchi;
*** — преимущественно представлены сем. Lygaeidae, Miridae, Tingidae;
**** — представлены Liodopria serricornis, Agathidium sp., Choleva sp.

Таблица 1. Окончание

На загрязненной территории общая плотность 
макрофауны в КДО в 3.1 раза ниже по сравнению 
с КДО в фоновой зоне, тогда как различия между 
зонами по стандартным почвенным пробам более 
контрастны — 6.8 раза. Для отдельных групп разли­
чия еще более внушительные: загрязнение снижает 
плотность дождевых червей в КДО в 7.5 раза, их 
коконов — в 5 раз, тогда как в стандартных почвен­
ных пробах — в 300 и 70 раз соответственно. Для 
моллюсков снижение плотности в КДО составляет 
6 раз, а в стандартных пробах — 150 раз, геофилид — 
12 и 27 раз, клопов — 3 и 6 раз. Для некоторых групп 
(щелкуны, пауки, личинки чешуекрылых) влияние 

загрязнения разнонаправлено: уменьшение обилия 
в стандартных пробах сопровождается увеличением 
обилия в КДО.

Величины эффекта хорошо визуализируют ниве­
лирование негативного действия загрязнения. Более 
выраженное концентрирование беспозвоночных 
в стволах на импактной территории (рис. 1а) ве­
дет к их менее значительному подавлению в этой 
микростации по сравнению со стандартными поч­
венными пробами (рис. 1б). Для дождевых червей, 
моллюсков и геофилид негативный эффект загрязне­
ния статистически значим (т. е. доверительный ин­
тервал величины эффекта не включает ноль) в обеих 
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микростациях, но менее выражен в стволах по срав­
нению со стандартными пробами. Для ряда групп 
(пауки, клопы, стафилиниды, мягкотелки, щелкуны) 
негативный эффект загрязнения статистически зна­
чим в стандартных пробах, а в стволах — отсутствует 
или даже положителен.

Ординация микростаций
Ординация образцов по групповому составу ма­

крофауны демонстрирует слабую дифференциацию 
микростаций на фоновой территории (рис. 2а). Стан­
дартные почвенные пробы и пробы под стволом обра­
зуют единое облако точек (расстояние между центро­
идами в пространстве двух первых координат равно 
0.03). От этих микростаций дистанцированы пробы 
в стволах (0.25—0.27). В импактной зоне ситуация 
аналогична, но дифференциация более выражена 
(рис. 3а): пробы вне ствола и под стволом образуют 
единое облако (расстояние между центроидами равно 

0.17), от которого удалено скопление проб в стволах 
(0.37—0.45). Заметим, что, поскольку для ординации 
была использована метрика, учитывающая числен­
ность таксонов, дистанцированность макрофауны 
стволов отражает различия не только в относительной 
доле групп, но и в их абсолютной плотности. По ре­
зультатам PERMANOVA, различия между микроста­
циями по групповому составу статистически значимы: 
для фоновой зоны F(2; 21) = 2.5 (p = 0.004), R2 = 0.19, 
для импактной — F(2; 48) = 6.5 (p = 0.004), R2 = 0.22.

Ординация микростаций в едином для обеих зон 
масштабе четко визуализирует большее сходство 
группового состава макрофауны стволов фоновой 
и импактной зон по сравнению со стандартными 
почвенными пробами (рис. 4а). Облака точек для 
стандартных почвенных проб фоновой и импактной 
зон не пересекаются и удалены друг от друга (рассто­
яние между центроидами равно 0.63). В противопо­
ложность этому облака точек для стволов импактной 

Lumbricidae

(а) (б)

Aranei

Opilliones

Acariformes

Lithobiomorpha

Geophilomorpha

Heteroptera

Carabidae

Staphylinidae

Elateridae

Cantharidae

Lepidoptera

Nematocera

Brachycera

Mollusca

All taxa

Зона загрязнения:
‒2.5 ‒4 ‒2 0 20.0 2.5

Фоновая Валежный ствол
Вне стволаИмпактная

Микростация:

Рис. 1. Величина эффекта (effect size) и 95 %-ные доверительные интервалы для ряда таксонов: (а) — отношение обилия 
в валежном стволе к обилию вне ствола в фоновой и импактной зонах загрязнения, (б) — отношение обилия в импактной 
зоне к обилию в фоновой зоне в валежном стволе и вне ствола.
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зоны и обеих микростаций фоновой зоны частично 
пересекаются, а расстояние между центроидами 
меньше (0.41—0.43). По результатам PERMANOVA, 
различия между зонами менее выражены для макро­
фауны стволов (R2 = 0.23, F(1; 23) = 6.9, p = 0.001) 
по сравнению со стандартными пробами (R2 = 0.39, 
F(1; 23) = 14.6, p = 0.001) и пробами под стволом 
(R2 = 0.31, F(1; 23) = 10.3, p = 0.001).

Конфигурация точек по видовому составу (рис. 2—4б) 
очень близка к конфигурации по групповому составу 

(рис. 2—4а). Расстояния между центроидами стволов 
и других микростаций на уровне видов несколько боль­
ше по сравнению с соответствующими расстояниями 
на уровне надвидовых таксонов. Так, в фоновой зоне 
расстояние между центроидами стволов и двух других 
микростаций равно 0.31—0.33, в импактной — 0.40—0.48 
(расстояния между микростациями под стволом и вне 
ствола почти такие же, как и для группового состава).

Учитывая известный эффект таксономическо­
го разрешения на результаты анализа реакции 
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Рис. 2. Ординация трех микростаций (валежный ствол, под стволом, вне ствола) в фоновой зоне: (а) — по групповому 
составу макрофауны, (б) — по видовому составу нескольких таксонов (дождевые черви, моллюски, пауки, сенокосцы, 
многоножки, жужелицы, щелкуны). В скобках — доля объясняемой дисперсии, линия обозначает 95%-ные эллипсы.

Рис. 3. Ординация трех микростаций (валежный ствол, под стволом, вне ствола) в импактной зоне: (а) — по групповому 
составу макрофауны, (б) — по видовому составу нескольких таксонов (дождевые черви, моллюски, пауки, сенокосцы, 
многоножки, жужелицы, щелкуны). В скобках — доля объясняемой дисперсии, линия обозначает 95%-ные эллипсы.



	 ЛЕСОВЕДЕНИЕ	 № 4	 2024

306	 Воробейчик и др.

сообществ на какой-либо фактор (Berg, Bengtsson, 
2007), мы ожидали выявить разный характер различий 
между сравниваемыми микростациями для уровня 
надвидовых таксонов и для уровня видов. Отсутствие 
различий, вероятно, связано с тем, что мы анализи­
ровали обобщенный список видов по нескольким 
таксоценам, а не списки по отдельным таксоценам. 
Заметим, что суммарно таксоны, для которых выпол­
нены видовые определения, составляют примерно 
половину почвенной макрофауны (46—65 % от об­
щей численности). Обнаруженное слабое влияние 
таксономического разрешения на выводы о сходстве 
разных микростаций важно с методической точки 
зрения, поскольку позволяет в первом приближе­
нии обходиться без видовых определений, оперируя 
крупными надвидовыми таксонами.

Структура таксоценов
Видовой состав рассмотренных таксоценов пред­

ставлен в табл. 2.
Дождевые черви. На фоновой территории в ва­

лежных стволах присутствуют только две экологи­
ческие группы — эпигейная (Dendrobaena octaedra) 
и эпи-эндогейная (Rhiphaeodrilus diplotetratheca, 
Dendrodrilus rubidus, Eisenia atlavinyteae, Lumbricus 
rubellus). В пределах этих экологических групп ви­
довой состав не различается между стволами и стан­
дартными почвенными пробами. Эндогейные виды 
(Aporrectodea rosea, Perelia tuberosa, Octolasion lacteum) 
в стволах отсутствуют.

Более высокое обилие червей в стволах обусловле­
но единственным видом, который доминирует в этой 
микростации, — D. rubidus, причем его численность 

в 15 раз выше в стволах по сравнению со стандарт­
ными пробами. В импактной зоне в стволах встре­
чены только два вида: доминирует тот же D. rubidus, 
единично встречен также D. octaedra.

На загрязненной территории таксоцен дожде­
вых червей стволов — это редуцированный вариант 
таксоцена фоновых КДО, в котором отсутствуют 
несколько обычных видов. Логично предположить 
более выраженную устойчивость к загрязнению двух 
оставшихся видов (D. rubidus и D. octaedra) по сравне­
нию с исчезнувшими. Ранее в КДО на загрязненных 
участках нами был отмечен только первый из них 
(Воробейчик и др., 2020). Устойчивость к загряз­
нению этих видов согласуется с многочисленными 
свидетельствами других авторов, касающихся их 
относительно высокой толерантности к токсиче­
ской нагрузке (Terhivuo et al., 1994; Langdon et al., 
2001; Langdon et al., 2003; Arnold et al., 2008; Płytycz 
et al., 2010).

Губоногие многоножки. Среди литобиид как в КДО, 
так и в стандартных почвенных пробах на обоих 
участках доминирует Lithobius curtipes, среди геофи­
лид — Arctogeophilus macrocephalus, остальные виды 
малочисленны. Хищные многоножки более раз­
нообразны в КДО по сравнению со стандартными 
пробами за счет присутствия малообильных видов.

Пауки. Основу комплекса пауков составляют пред­
ставители семейства Linyphiidae, среди которых от­
носительно обильны Maro pansibiricus, Porrhomma 
pallidum и Tapinocyba insecta. К сожалению, неполо­
возрелые особи этого семейства не могут быть опре­
делены даже до рода, поэтому информация о разли­
чиях видового состава пауков неполная. Тем не менее 
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Рис. 4. Ординация двух микростаций (валежный ствол, вне ствола) в фоновой и импактной зонах: (а) — по групповому 
составу макрофауны, (б) — по видовому составу нескольких таксонов (дождевые черви, моллюски, пауки, сенокосцы, 
многоножки, жужелицы, щелкуны). В скобках — доля объясняемой дисперсии, линия обозначает 95%-ные эллипсы.
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Таблица 2. Видовой состав таксоценов (плотность, экз./дм3) в разных микростациях на фоновой и импактной 
территориях

Вид
Фоновая зона Импактная зона

Вне ствола КДО Под 
стволом Вне ствола КДО Под 

стволом
Lumbricidae

Dendrobaena octaedra 0.08 ± 0.03 0.10 ± 0.05 0.09 ± 0.04 – 0.02 ± 0.01 –
Rhiphaeodrilus diplotetratheca 1.24 ± 0.14 1.23 ± 0.62 0.79 ± 0.19 – – –
Dendrodrilus rubidus* 0.11 ± 0.06 1.64 ± 0.65 0.15 ± 0.04 0.01 ± 0.01 0.41 ± 0.16 0.04 ± 0.03
Eisenia atlavinyteae – 0.10 ± 0.07 0.03 ± 0.02 – – –
Lumbricus rubellus 0.18 ± 0.07 0.15 ± 0.08 0.03 ± 0.02 – – –
Aporrectodea rosea 0.01 ± 0.01 – 0.01 ± 0.01 – – –
Octolasion lacteum 0.03 ± 0.02 – 0.01 ± 0.01 – – –
Perelia tuberosa 0.13 ± 0.04 – 0.05 ± 0.03 – – –

Aranei
Hypsosinga sp. – – – – 0.01 ± 0.01 –
Araneus sp. – – 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 – –
Clubiona subsultans 0.01 ± 0.01 – – – – –
Clubiona sp. 0.03 ± 0.02 – – – – –
Dictyna sp. – – – – – 0.01 ± 0.01
Micaria subopaca – – 0.01 ± 0.01 – – –
Phrurolithus festivus – – – – 0.01 ± 0.01 –
Hahnia pusilla – – – 0.01 ± 0.01 – –
Hahnia sibirica – – – 0.01 ± 0.01 – –
Agyneta subtilis-allosubtilis – – – 0.01 ± 0.01 – –
Allomengea scopigera – 0.04 ± 0.03 – – – –
Asthenargus paganus 0.04 ± 0.02 – – – 0.01 ± 0.01 –
Bolyphantes alticeps 0.01 ± 0.01 – – – – –
Centromerus sylvaticus – 0.05 ± 0.03 – – – 0.01 ± 0.01
Ceratinella brevipes – – – – 0.01 ± 0.01 –
Ceratinella scabrosa – – 0.01 ± 0.01 – – –
Ceratinella sp. – 0.02 ± 0.02 – – – –
Decipiphantes decipiens – – – – 0.01 ± 0.01 –
Drapetisca socialis – 0.02 ± 0.02 – – – 0.01 ± 0.01
Erigonella sp. – – – – – 0.01 ± 0.01
Macrargus rufus 0.01 ± 0.01 – – – – –
Maro pansibiricus 0.01 ± 0.01 0.02 ± 0.02 0.03 ± 0.02 0.04 ± 0.03 0.34 ± 0.15 0.04 ± 0.02
Micrargus herbigradus 0.01 ± 0.01 – – – – –
Microneta viaria 0.01 ± 0.01 – 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 – –
Minyriolus pusillus – – – 0.02 ± 0.02 0.04 ± 0.03 –
Porrhomma pallidum – – – – 0.14 ± 0.04 0.01 ± 0.01
Tapinocyba insecta 0.08 ± 0.03 0.04 ± 0.04 0.03 ± 0.02 0.05 ± 0.03 0.03 ± 0.02 0.02 ± 0.01
Tenuiphantes nigriventris – – 0.01 ± 0.01 – – –
Thyreosthenius parasiticus – 0.05 ± 0.05 – – 0.04 ± 0.01 0.01 ± 0.01
Tibioplus diversus – 0.01 ± 0.01 – – 0.07 ± 0.03 0.04 ± 0.01
Linyphiidae spp. (indet.) 0.36 ± 0.10 0.32 ± 0.08 0.10 ± 0.04 0.07 ± 0.03 0.35 ± 0.05 0.03 ± 0.01
Trochosa sp. – 0.02 ± 0.02 – – – –
Ero furcata 0.01 ± 0.01 – – – – –
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Вид
Фоновая зона Импактная зона

Вне ствола КДО Под 
стволом Вне ствола КДО Под 

стволом
Metellina sp. – – – – – 0.01 ± 0.01
Pachignatha sp. 0.01 ± 0.01 – – – – –
Robertus lividus 0.11 ± 0.05 0.27 ± 0.07 – – 0.03 ± 0.01 –

Opilliones
Nemastoma lugubre 0.03 ± 0.02 0.1 ± 0.04 0.01 ± 0.01 – – 0.01 ± 0.01
Lacinius ephippiatus 0.03 ± 0.02 – – 0.01 ± 0.01 – –
Lophopilio palpinalis – 0.01 ± 0.01 0.03 ± 0.02 – – –
Oligolophus tridens – 0.02 ± 0.02 0.01 ± 0.01 – 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01
Rilaena triangularis – 0.01 ± 0.01 – – – –

Lithobiomorpha и Geophilomorpha
Lithobius curtipes 0.75 ± 0.09 1.84 ± 0.28 0.51 ± 0.10 0.27 ± 0.04 0.41 ± 0.10 0.34 ± 0.08
Lithobius proximus – 0.07 ± 0.05 – – – –
Lithobius sp. – 0.01 ± 0.01 – – 0.01 ± 0.01 –
Chinobius uralensis 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 – 0.01 ± 0.01 0.03 ± 0.02 0.01 ± 0.01
Arctogeophilus macrocephalus 0.64 ± 0.11 0.28 ± 0.11 0.28 ± 0.06 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01
Escaryus japonicus 0.15 ± 0.03 – 0.13 ± 0.02 0.02 ± 0.01 0.01 ± 0.01 0.06 ± 0.02
Strigamia pusilla – 0.02 ± 0.02 – – – –

Carabidae**
Pterostichus oblongopunctatus – 0.18 ± 0.09 0.03 ± 0.02 – – 0.01 ± 0.01
Pterostichus aethiops – 0.01 ± 0.01 – – – –
Pterostichus melanarius – 0.01 ± 0.01 – – – –
Trechus secalis 0.06 ± 0.02 0.03 ± 0.03 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 – –
Calathus micropterus – – – – 0.02 ± 0.01 –
Calathus melanocephalus 0.01 ± 0.01 – – – – –
Notiophilus biguttatus 0.01 ± 0.01 0.03 ± 0.03 0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 – –
Loricera pilicornis – 0.01 ± 0.01 – – – –
Carabus granulatus – 0.01 ± 0.01 – – – –
Agonum gracile – – – – 0.02 ± 0.01 0.01 ± 0.01

Elateridae***
Athous subfuscus 0.30 ± 0.11 – 0.11 ± 0.03 0.11 ± 0.03 0.01 ± 0.01 0.25 ± 0.07
Dalopius marginatus 0.06 ± 0.03 – 0.03 ± 0.02 0.06 ± 0.03 – 0.08 ± 0.03
Ampedus sp. – 0.10 ± 0.05 – – 0.82 ± 0.22 –
Ampedus balteatus – – – 0.01 ± 0.01 – 0.01 ± 0.01
Ampedus nigerrimus – – – – 0.01 ± 0.01 –
Ampedus nigrinus – – – – 0.04 ± 0.02 0.02 ± 0.02
Ampedus pomonae – 0.01 ± 0.01 – – – –
Ampedus pomorum – – – – 0.04 ± 0.02 –
Melanotus villosus – 0.08 ± 0.03 – – 0.03 ± 0.01 0.01 ± 0.01
Denticollis linearis – 0.04 ± 0.03 – – 0.01 ± 0.01 –
Mosotalesus impressus – – – 0.04 ± 0.02 0.01 ± 0.01 0.11 ± 0.04

Mollusca
Perpolita hammonis 1.34 ± 0.32 0.51 ± 0.13 0.85 ± 0.18 – 0.004 ± 0.004 –
Cochlicopa sp. 0.44 ± 0.10 0.15 ± 0.08 0.31 ± 0.09 – – –
Discus ruderatus 0.24 ± 0.12 2.04 ± 0.57 1.86 ± 0.72 0.01 ± 0.01 0.34 ± 0.10 0.11 ± 0.05

Таблица 2. Продолжение
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Примечания. Прочерк означает отсутствие вида.
* — Приведена суммарная численность для двух подвидов D. rubidus subrubicundus и D. rubidus tenuis, поскольку по неполо­
возрелым особям диагностика подвидов невозможна.

** — Только имаго.
*** — Приведено суммарное обилие для всех стадий развития (личинки составляют около 90 %).

Таблица 2. Окончание

можно отметить приуроченность к КДО в импактной 
зоне указанных и еще нескольких видов (Tibioplus 
diversus, Thyreosthenius parasiticus, Robertus lividus).

Более высокое обилие и разнообразие пауков 
в валежных стволах импактной зоны обусловлено 
как тенетными формами, так и не плетущими сети, 
что может быть связано с наличием широкого спек­
тра убежищ и с многочисленностью потенциальных 
жертв. В импактной зоне, скорее всего, также нема­
ловажна роль микроклимата: именно за счет чувстви­
тельных к иссушению неполовозрелых линифиид 
достигается высокая плотность пауков в стволах 
и под ними.

Сенокосцы в КДО фоновой зоны более разно­
образны и обильны по сравнению со стандартными 
пробами за счет присутствия относительно много­
численного Nemastoma lugubre и нескольких малочис­
ленных видов. На загрязненном участке сенокосцы 
единичны во всех микростациях. Интересна находка 
в импактной зоне гигрофильного N. lugubre, который 
ранее здесь не был зарегистрирован ни стандартными 
почвенными пробами, ни почвенными ловушками, 
ни при учетах беспозвоночных травостоя (Золотарев, 
2009; Воробейчик и др., 2012; Золотарев, Нестерков, 
2015; Vorobeichik et al., 2022). Хотя мы обнаружили 
лишь одну особь этого вида, важен сам факт его оби­
тания на загрязненной территории, причем в микро­
стации с повышенной влажностью — под стволом 
дерева.

Жужелицы на фоновой территории более раз­
нообразны в КДО по сравнению со стандартными 
почвенными пробами, причем как за счет относи­
тельно обильного Pterostichus oblongopunctatus, так 
и малочисленных видов. На загрязненном участке 
имаго жужелиц единичны во всех микростациях.

Жуки-щелкуны. Таксоцен щелкунов более раз­
нообразен в КДО по сравнению со стандартными 
почвенными пробами, что обусловлено присутствием 
нескольких специфичных для разлагающейся древе­
сины видов (Ampedus spp., Melanotus villosus, Denticollis 
linearis, Mosotalesus impressus). Кроме того, таксоцен 
щелкунов в КДО и более своеобразен: в нем отсут­
ствуют доминирующие в подстилке и почве виды 
(Athous subfuscus, Dalopius marginatus). Отмеченная 
специфика КДО выражена и для фоновой, и для 
импактной территории, причем в последнем случае 
даже в большей степени, поскольку здесь выявлено 
наибольшее число «древесных» видов.

Большее видовое богатство и обилие щелкунов 
в импактной зоне, по сравнению с фоновой терри­
торией, могут быть связаны с выраженным микро­
биотопическим разнообразием этой территории из-за 
меньшей сомкнутости древесного полога в сочетании 
с хорошо известной устойчивостью этой группы 
к загрязнению металлами (Воробейчик и др., 2012; 
Воробейчик и др., 2019). Другими словами, в случае 
щелкунов валежные стволы следует рассматривать 
не как микростации выживания, а как микростации 
преимущественного обитания специфического на­
бора видов.

Моллюски. На фоновой территории видовой состав 
гастропод в КДО мало отличается от стандартных 
почвенных проб, за исключением отсутствия не­
скольких малообильных видов. Более высокая плот­
ность в КДО, по сравнению со стандартными про­
бами, обусловлена преимущественно единственным 
видом — Discus ruderatus; кроме него в КДО обильны 
еще два — Perpolita hammonis и Euconulus fulva. Все эти 
три вида — типичные обитатели подстилки в районе 
исследований. Именно они, а также Arion subfuscus 

Вид
Фоновая зона Импактная зона

Вне ствола КДО Под 
стволом Вне ствола КДО Под 

стволом
Euconulus fulva 0.06 ± 0.02 0.36 ± 0.13 0.31 ± 0.07 0.01 ± 0.01 0.19 ± 0.12 0.04 ± 0.02
Carychium sp. 0.04 ± 0.04 – 0.03 ± 0.02 – – –
Fruticicola fruticum 0.06 ± 0.03 0.02 ± 0.01 0.05 ± 0.04 – – –
Punctum pygmaeum 0.04 ± 0.02 0.15 ± 0.05 0.01 ± 0.01 – – –
Columella sp. 0.11 ± 0.04 – – – – –
Vallonia costata 0.25 ± 0.17 0.20 ± 0.16 0.29 ± 0.18 – – –
Acanthinula aculeata 0.01 ± 0.01 – – – – –
Arion subfuscus 0.01 ± 0.01 0.04 ± 0.03 – – 0.02 ± 0.02 –
Vitrina pellucida 0.05 ± 0.04 0.04 ± 0.04 0.01 ± 0.01 – – –
Vertigo sp. – 0.07 ± 0.06 0.03 ± 0.02 – – –
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Таблица 3. Разнообразие таксоценов в разных микростациях на фоновой и импактной территориях

Вид
Фоновая зона Импактная зона

Вне ствола КДО Под 
стволом Вне ствола КДО Под 

стволом
Lumbricidae

Видовая насыщенность, видов 
на образец* 3.38 ± 0.35 2.75 ± 0.34 3.25 ± 0.39 0.06 ± 0.06 0.71 ± 0.16 0.12 ± 0.08

Общее число видов  
для микростации 7 5 8 1 2 1

Общее число видов на участке 8 2
Lithobiomorpha и Geophilomorpha

Видовая насыщенность, видов 
на образец 3.00 ± 0.18 2.38 ± 0.17 2.88 ± 0.12 1.24 ± 0.13 1.35 ± 0.18 1.47 ± 0.19

Общее число видов  
для микростации 4 6 3 4 5 4

Общее число видов на участке 7 5
Aranei

Видовая насыщенность, видов 
на образец 2.25 ± 0.82 2.13 ± 0.41 1.00 ± 0.35 0.76 ± 0.23 2.59 ± 0.36 1.18 ± 0.28

Общее число видов  
для микростации 12 10 7 8 12 10

Общее число видов на участке 23 22
Opilliones

Видовая насыщенность, видов 
на образец 0.50 ± 0.25 0.88 ± 0.21 0.50 ± 0.31 0.06 ± 0.06 0.06 ± 0.06 0.12 ± 0.08

Общее число видов  
для микростации 2 4 3 1 1 2

Общее число видов на участке 5 3
Carabidae

Видовая насыщенность, видов 
на образец 0.75 ± 0.23 1.38 ± 0.3 0.50 ± 0.18 0.18 ± 0.09 0.29 ± 0.11 0.12 ± 0.08

Общее число видов  
для микростации 3 7 3 2 2 2

Общее число видов на участке 8 5
Elateridae

Видовая насыщенность, видов 
на образец 1.38 ± 0.17 1.5 ± 0.35 1.00 ± 0.25 1.12 ± 0.18 2.00 ± 0.36 1.82 ± 0.19

Общее число видов  
для микростации 2 4 2 4 9 6

Общее число видов на участке 6 10
Mollusca

Видовая насыщенность, видов 
на образец 5.13 ± 0.84 4.5 ± 0.68 4.88 ± 0.69 0.18 ± 0.09 1.24 ± 0.24 0.65 ± 0.17

Общее число видов  
для микростации 12 10 10 2 4 2

Общее число видов на участке 13 4

Примечание. * — С учетом нулевых значений, если вид отсутствует в образце.



	 РОЛЬ КРУПНЫХ ДРЕВЕСНЫХ ОСТАТКОВ В ВЫЖИВАНИИ...� 311

ЛЕСОВЕДЕНИЕ	 № 4	 2024

сохраняются в стволах на загрязненной территории. 
Вне стволов в импактной зоне единично встречены 
только два вида (D. ruderatus и E. fulva).

Таким образом, можно отметить определенную 
специфику рассмотренных таксоценов в отноше­
нии различий между валежными стволами и стан­
дартными почвенными пробами. Возможны разные 
варианты: видовой состав валежных стволов фоно­
вой территории либо почти полностью совпадает 
со стандартными почвенными пробами (моллюски), 
либо более разнообразен (многоножки, пауки, се­
нокосцы, жужелицы), либо специфичен (щелкуны), 
либо редуцирован из-за выпадения определенной 
экологической группы (дождевые черви).

В импактной зоне все таксоцены, за исключением 
щелкунов, можно рассматривать как редуцированный 
вариант таксоцена фоновых стволов. В этих случаях 
можно предположить «скрытое» обитание в подстил­
ке тех видов, которые в ней не обнаружены, но оби­
тают в стволах. Вероятно, их обитание в подстилке 
может быть выявлено только при очень больших 
выборочных усилиях, существенно превосходящих 
обычный уровень. Обследование разлагающихся 
КДО фактически имитирует такое увеличение вы­
борочных усилий, поскольку приложено к местам 
концентрации макрофауны.

Видовое разнообразие макрофауны
На фоновой территории нет общей для разных 

таксоценов закономерности различий разных микро­
стаций по видовому богатству и видовой насыщен­
ности (табл. 3). В одних случаях видовое богатство 

больше в стандартных почвенных пробах (дожде­
вые черви, пауки, моллюски), в других — в стволах 
(многоножки, сенокосцы, жужелицы, щелкуны). 
В импактной зоне видовое богатство в большинстве 
случаев выше в стволах по сравнению со стандарт­
ными пробами.

Для всех групп, за исключением щелкунов, общее 
для всех микростаций видовое богатство уменьша­
ется при переходе от фоновой зоны к импактной. 
Профили Хилла для обобщенного по всем таксоце­
нам списка видов резко различаются между фоновой 
и импактной зонами в области q < 1 и сближены 
в области q > 2 (рис. 5). Это означает, что различия 
между зонами касаются относительно малообиль­
ных видов, вносящих основной вклад в видовое 
богатство, тогда как различия по доминирующим 
видам почти не выражены.

Важно отметить, что наибольшие различия про­
филей Хилла между зонами наблюдаются в стандарт­
ных почвенных пробах, а наименьшие — в валежных 
стволах. Другими словами, различия между зонами 
по структуре разнообразия почвенной макрофауны 
в стволах сильно сглажены по сравнению со стан­
дартными почвенными пробами.

Токсическая нагрузка
Во всех субстратах кислотность выше в импакт­

ной зоне (более чем на единицу pH) по сравнению 
с фоновой, но в пределах зоны она не различается 
между КДО и подстилкой (табл. 4). В обеих зонах со­
держание Ca выше в КДО по сравнению с подстилкой 

Рис. 5. Профили Хилла для обобщенного списка видов: (а) — стандартные почвенные пробы, (б) — ствол, (в) — под 
стволом.
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(в 1.2—1.4 раза) и тем более минеральным горизон­
том (в 4.1—7.3 раза).

На фоновой территории концентрации кисло­
торастворимых форм потенциально токсичных ме­
таллов ниже в КДО по сравнению с подстилкой: 
по Fe — в 45 раз, Pb — в 32 раза, остальным — в 2—7 раз. 

В импактной зоне различия между КДО и подстил­
кой еще контрастнее: по Pb — в 85 раз, Fe — в 77 раз, 
Cu — в 25 раз, остальным металлам — в 1.7—3.6 раза. 
По обменным формам металлов различия менее 
выражены по сравнению с кислоторастворимыми, 
но также достигают 6 раз в фоновой зоне (по Zn) 

Таблица 4. Содержание элементов в разных микростациях и почвенных горизонтах на фоновой и импактной 
территориях

Элемент
Вне ствола

КДО
Под стволом

Подстилка Почва Подстилка Почва
Фоновая зона

pH 5.4 (0.2) a 4.6 (0.1) b 5.0 (0.9) ab 5.3 (0.3) a 4.7 (0.2) b
Кислоторастворимые формы, мкг/г:

Ca 12 920 (4450) a 2080 (460) b 15 110 (8440) a 12 550 (3170) a 2660 (690) b
Mg 1340 (110) a 550 (140) b 1330 (870) a 1130 (180) a 640 (200) b
Mn 1690 (590) a 1090 (300) a 250 (120) b 1700 (520) a 1180 (190) a
Fe 1670 (450) a 3190 (1040) b 40 (20) c 1790 (810) a 3080 (1570) b
Cu 80.4 (44.2) a 46.6 (18.7) a 17.7 (18.8) b 91.8 (49.5) a 50.3 (19.6) a
Pb 54.6 (25) a 18.3 (4.7) b 1.7 (0.7) c 75 (44.8) a 19.3 (5.4) b
Zn 383.8 (74.6) a 157.7 (9.1) b 190.1 (56.3) b 352.7 (56.5) a 162.2 (6.1) b
Cd 2.38 (0.78) a 0.46 (0.24) b 0.88 (0.72) b 2.69 (1.09) a 0.52 (0.26) b

Обменные формы, мкг/г:
Cu 0.92 (0.58) ab 0.27 (0.15) a 1.24 (1.22) b 0.84 (0.45) ab 0.77 (1.26) ab
Pb 0.54 (0.27) a 0.43 (0.21) a 0.39 (0.20) a 0.29 (0.10) a 0.34 (0.15) a
Zn 26.1 (13.5) a 8.8 (4.3) ab 4.2 (2.9) b 19.6 (11.7) a 8.3 (4.2) ab
Cd 0.61 (0.44) a 0.31 (0.13) ab 0.16 (0.09) b 0.61 (0.36) a 0.35 (0.21) ab

Импактная зона
pH 4.3 (0.2) a 4.2 (0.7) a 4.3 (0.5) a 4.3 (0.2) a 4.3 (0.1) a

Кислоторастворимые формы, мкг/г:
Ca 7890 (2240) a 2660 (600) b 10 940 (4960) a 8770 (1920) a 2980 (680) b
Mg 860 (150) a 780 (70) ab 720 (250) b 840 (160) a 810 (90) ab
Mn 600 (360) a 590 (180) a 170 (90) b 760 (530) a 630 (300) a
Fe 5400 (2740) a 5880 (1320) a 70 (90) b 6080 (3120) a 5350 (1220) a
Cu 1710 (502) a 285 (101) b 68.6 (61.9) c 2070 (578) a 443 (155) b
Pb 773 (301) a 47.5 (32.4) b 9.1 (10.5) c 972 (317) a 55.3 (24.6) b
Zn 527 (170) a 224.2 (26.0) b 316 (139) c 511 (127) a 237 (31.6) bc
Cd 7.35 (3.55) a 1.95 (0.46) b 2.81 (2.45) b 7.20 (3.05) a 2.25 (0.7) b

Обменные формы, мкг/г:
Cu 42.2 (14.3) a 9.76 (5.16) b 2.78 (5.68) c 49.9 (19.1) a 19.9 (12.3) b
Pb 4.35 (2.84) a 0.94 (1.98) bc 0.26 (0.21) c 4.67 (2.44) a 0.58 (0.35) b
Zn 122 (41) a 34.9 (10.3) b 38.0 (34.0) b 120.5 (28.2) a 42.7 (13.1) b
Cd 4.65 (1.30) a 1.63 (0.35) b 1.16 (1.00) c 4.22 (1.16) a 1.98 (0.62) b

Примечание. Приведено среднее арифметическое, в скобках — среднеквадратическое отклонение, для фоновой зоны 
n = 8, для импактной зоны n = 17. Одинаковые буквы означают отсутствие статистически значимых различий в пределах 
строки по критерию Тьюки (p < 0.05).
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и 17 раз — в импактной (по Pb). Концентрации в КДО 
сопоставимы (Zn и Cd) или даже ниже (остальные 
металлы) по сравнению с минеральным горизон­
том почвы. По результатам ANOVA, все указанные 
различия между содержанием элементов в разных 
субстратах статистически значимы в импактной зоне 
(p < 0.00001), в фоновой — для всех элементов (как 
минимум, p < 0.015), за исключением обменных 
форм Pb и Cd.

Таким образом, подтверждено наше предположе­
ние о значительно меньшем содержании потенциаль­
но токсичных металлов в разлагающейся древесине 
по сравнению с лесной подстилкой и минеральным 
горизонтом почвы. Это сочетается с более высоким 
содержанием в стволах кальция, снижающего под­
вижность металлов. Низкая токсичность либо сама 
по себе, либо в сочетании с благоприятным микро­
климатом может объяснять выживание почвенных 
беспозвоночных в КДО при их элиминации в других 
микростациях импактной зоны.

Меньшее содержание металлов в разлагающейся 
древесине, по сравнению с лесной подстилкой, было 
показано ранее для КДО хвойных деревьев (Mikryu­
kov et al., 2021). Насколько нам известно, цитируемая 
работа и наше исследование — это первые прямые 
сравнения содержания металлов в разлагающейся 
древесине (хвойные и лиственные деревья) и лесной 
подстилке в условиях промышленного загрязнения. 
Еще одна известная нам работа по содержанию метал­
лов в мертвой древесине (Esenin, Ma, 2000) касалась 
регионального загрязнения и не включала сравнения 
с другими субстратами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ состава и обилия почвенной макрофауны 
подтвердил наше предположение, что валежные ство­
лы — это не только «концентраторы» педобионтов 
в фоновых лесах, но и микростации их выживания 
на сильно загрязненных территориях. Мы остав­
ляем в стороне вопрос о возможных путях попада­
ния почвенных беспозвоночных в валежные стволы 
на загрязненных участках, поскольку он требует 
специального изучения.

В настоящей работе не выявлено принципиальных 
различий макрофауны между стволами и стандарт­
ными почвенными пробами на уровне надвидовых 
таксонов. За небольшими исключениями, касающи­
мися нескольких семейств жесткокрылых, в обеих 
микростациях могут быть встречены одни и те же 
группы беспозвоночных. На уровне видов разница 
между микростациями зависит от конкретного таксо­
цена — видовой состав валежных стволов либо почти 
совпадает со стандартными пробами (моллюски), 
либо специфичен (щелкуны), либо более разноо­
бразен (многоножки, паукообразные, жужелицы), 
либо редуцирован из-за выпадения определенной 
экологической группы (дождевые черви).

Важным представляется результат по ординации 
микростаций: конфигурация на уровне видов почти 
полностью совпадает с конфигурацией на уровне над­
видовых таксонов. Это означает, что в данном случае 
таксономическое разрешение мало повлияло на вы­
вод о сходстве макрофауны разных микростаций.

Также важен результат, касающийся возможных 
причин преимущественного обитания почвенной 
макрофауны на загрязненных участках в валежных 
стволах. Учитывая огромную — достигающую почти 
двух порядков — разницу в содержании металлов 
в разлагающейся древесине по сравнению с лес­
ной подстилкой, логично предположить, что об­
суждаемый феномен может быть связан с меньшей 
токсичностью субстрата стволов. Это означает, что 
«стандартная» функция валежа как благоприятной 
стации для почвенных беспозвоночных за счет микро­
климата и обеспеченности трофическими ресурсами 
для условий загрязнения дополнена специфической 
функцией — «островков безопасности» среди окру­
жающих пространств высокотоксичной подстилки. 
В контексте прогнозируемого увеличения частоты 
засух из-за климатических изменений сочетание этих 
функций становится особенно важным для сохране­
ния почвенной фауны. Можно также предположить, 
что после прекращения выбросов промышленных 
предприятий валежные стволы могут быть источни­
ками расселения беспозвоночных на прилегающие 
территории, что следует учитывать при анализе по­
сттехногенных восстановительных сукцессий.

***

Авторы признательны Э. Х. Ахуновой, Т. Н. Оре­
хову, А. Д. Логиновой, К. Г. Хорошу и О. А. Межеви­
киной за пробоподготовку и проведение химических 
анализов.
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The Role of Coarse Woody Debris in the Survival of Soil Macrofauna  
in Metal-Contaminated Areas in the Middle Urals

E. L. Vorobeichik1, *, A. I. Ermakov1, M. E. Grebennikov1, D. V. Nesterkova1,  
M. P. Zolotarev1, A. N. Sozontov1

1 Institute of Plant and Animal Ecology of the Ural Branch of the Russian Academy of Sciences,
8 Marta st., 202, Yekaterinburg, 620144, Russian Federation

*E-mail: ev@ipae.uran.ru

Soil macrofauna of three microstations was compared between background and contaminated areas: 
within decaying trunks of deciduous trees (linden, aspen) in the final stages of decomposition, beneath the 
trunks and outside the influence of the trunks (standard soil samples). The composition of macrofauna was 
analysed at two levels: (i) supraspecific taxa and (ii) species for several taxocenes (earthworms, centipedes, 
arachnids, ground beetles, click beetles, and mollusks). The study was conducted in the spruce-fir forests 
of the southern taiga, in the area affected by emissions from the Middle Ural Copper Smelter. At the level 
of supraspecific taxa, the composition of macrofauna differs little between decaying trunks and standard 
soil samples. At the species level, the difference between microsites depends on the specific taxocene: the 
species composition within decaying trunks either almost coincides with that of standard samples (mol­
lusks), or is more specialized (click beetles), or is more diverse (centipedes, arachnids, ground beetles), 
or is reduced due to the loss of a specific ecological group (earthworms). The ordination of microsites 
based on the general list of species for the investigated taxocenes aligns with the ordination based on the 
composition of macrofauna at the supraspecific level. The total density and abundance of most groups 
of soil macrofauna are higher in trunks than in standard samples. In the background area, the difference 
is especially pronounced (2—6 times) for earthworms, harvestmen, lithobiids, herbivorous heteroptera, 
ground beetles, and chironomid larvae. In contaminated areas, the difference is even more substantial: for 
earthworms it is 70 times, for mollusks — 30 times, for heteroptera — 10 times, for lepidopteran larvae — 
7 times, for spiders — 5 times, for diplopods — 4 times. The predominant habitation of soil macrofauna in 
decaying trunks within contaminated area may be associated with a significantly lower concentrations of 
potentially toxic metals in decomposing wood compared to forest litter: for Pb, the difference is 85 times, 
for Fe — 77 times, for Cu — 25 times, for Cd — 2.6 times, for Zn — 1.7 times. Thus, the negative impacts 
of pollution on soil macrofauna are less pronounced in decaying tree trunks than in standard soil samples.

Keywords: heavy metals, copper smelter, industrial pollution, toxic load, decaying tree trunks, soil invertebrates, bio-
diversity, resistance.
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Кавказский биогеографический регион среди всех 
лесных регионов с умеренным климатом выделяется 
особо как уникальная территория с наиболее богатым 
биологическим разнообразием, в том числе эндемич-
ных видов. Высокий уровень видового разнообразия 
позволил отнести Кавказ к одной из 25 «горячих точек 
биоразнообразия» (biodiversity hotspots) на планете 
среди наземных экосистем. Для всей территории 
России это единственный экорегион, который со-
ответствует критериям данной концепции, согласно 
которой «горячие точки» — это биологически самые 

богатые и находящиеся под угрозой исчезновения 
наземные экорегионы Земли (Myers et al., 2000).

Известно, что горные леса Кавказа — один из цен-
тров видообразования, в том числе экосистемных 
инженеров — дождевых червей. На Северо-Западном 
Кавказе из семейства Lumbricidae, наиболее пред-
ставленного на этой территории, обитает 22 вида, 
при этом в малонарушенных лесах по биомассе 
и численности зачастую доминируют эндемичные 
и субэндемичные виды, в отличие, например, от рав-
нинных территорий европейской части России, где 
обитают только космополиты (Рапопорт, Цепкова, 

DOI: 10.31857/S0024114824040029, EDN: PDOHTG

Происходящие климатические изменения оказывают влияние на почвы и почвенных беспозвоночных 
в основном через изменения температуры и режима осадков. Цель данной работы — оценка эколого-ге-
ографических моделей распространения видов дождевых червей, построенных методом биоклиматиче-
ского моделирования с применением различных климатических сценариев. Проведено моделирование 
ареалов двух субэндемичных видов дождевых червей, наиболее широко распространенных в настоящее 
время в лесных экосистемах Северо-Западного Кавказа: Dendrobaena schmidti (исследованы отдельно 
почвенно-подстилочная и собственно почвенная формы) и D. nassonovi (норная форма). Моделирование 
проведено на основе натурных данных обнаружения видов и форм, полученных в ходе экспедиционных 
маршрутов 2014—2019 гг., выполненных от нижней границы леса до верхней на территории Северо-За-
падного Кавказа. Обследовано 1028 географических точек, из которых почвенно-подстилочная форма 
D. schmidti обнаружена в 105 точках, собственно-почвенная — в 575, норный вид D. nassonovi — в 185. 
Модели построены до 2070 г. с помощью программного обеспечения Maxent 3.4.4. В качестве прогнозных 
оценок будущего изменения климата использовали сценарии, основанные на изменении концентра-
ции парниковых газов: RCP 2.6, RCP 4.5, RCP 6.0 и RCP 8.5. Показано, что изученные виды дождевых 
червей, принадлежащие к трем морфо-экологическим группам, уязвимы к повышению температуры 
в сочетании со снижением количества осадков, а также к неравномерному их выпадению, что находит 
отражение в сокращении площади потенциальных ареалов в наиболее пригодных условиях обитания 
для этих видов дождевых червей по разным климатическим сценариям, в особенности наиболее «жест-
ким» — RCP 6.0 и RCP 8.5.

Ключевые слова: люмбрициды, Maxent, моделирование, потенциальный ареал, лес, экосистема, изменение 
климата
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2015; Гераськина, 2016; Гераськина, Шевченко, 2021). 
Дождевые черви выполняют множество экосистем-
ных функций в лесах. Разложение подстилки, ро-
ющая деятельность и формирование копролитов 
в результате жизнедеятельности дождевых червей 
способствуют круговороту питательных веществ, 
инфильтрации воды, росту растений, стабильности 
почвенных агрегатов и хранению углерода в почве 
(Coleman et al., 2017). Дождевые черви, как экоси-
стемные инженеры, посредством физической и хи-
мической модификации окружающей среды создают 
и поддерживают среду обитания для других почвен-
ных организмов (Eisenhauer, 2010).

Прогнозируется, что происходящие климати-
ческие изменения окажут существенные влияния 
на численность и структуру почвенных беспозво-
ночных. При этом ожидается, что в большей сте-
пени на почвенных сапрофагов повлияют уровень 
осадков и повышение температуры, чем рост содер-
жания углекислого газа в атмосфере (Goncharov et 
al., 2023). Существенные изменения могут произой-
ти в распределении дождевых червей, для которых 
влажность и температура — важнейшие факторы их 
активности. Ожидается, что теплый и сухой климат 
снизит численность и биомассу дождевых червей, 
а теплый и влажный, напротив, повысит плотность 
большинства видов и будет способствовать их распро-
странению (Singh et al., 2019). При этом такие экстре-
мальные явления, как засухи, пожары, наводнения 
окажут крайне негативное влияние на популяции 
дождевых червей (Mariotte et al., 2016). Отмечается 
неоднозначность прогнозных оценок при комбини-
рованном влиянии абиотических, биотических и ан-
тропогенных факторов (Singh et al., 2019; Ghosh, 2021).

Цель данной статьи — оценка эколого-географи-
ческих моделей распространения крымско-кавказ-
ских видов дождевых червей, построенных методом 
биоклиматического моделирования с применением 
различных климатических сценариев.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Моделирование проведено для двух субэндемич-

ных видов дождевых червей, широко распространен-
ных в лесных экосистемах Северо-Западного Кавказа: 
Dendrobaena schmidti (Michaelsen, 1907) и D. nassonovi 
(Kulagin, 1889).

Dendrobaena schmidti — крымско-кавказский поли-
морфный вид (Всеволодова-Перель, 1997), который 
включает подстилочную, почвенно-подстилочную 
и собственно почвенную формы (Rapoport, 2009; 
Шеховцов и др., 2020). В исследование включены 
две наиболее часто встречающиеся формы: почвен-
но-подстилочная и собственно почвенная. Модели-
рование выполнено для каждой формы в отдельности.

D. nassonovi — крымско-кавказский норный вид 
дождевых червей, синоним которого Dendrobaena 
mariupolienis Wyssotzky, 1898, более широко известен 

в литературе до обновления списка валидных видов 
и семейств дождевых червей в 2023 году (Misirlioğlu 
et al., 2023).

Моделирование проведено для лесного пояса 
Северо-Западного Кавказа на основе собственного 
материала, полученного при отборе почвенно-зо-
ологических проб в весенне-летние сезоны с 2014 
по 2019 гг. Всего обследовано 1028 географических 
точек (расстояние между точками составляет не менее 
200 м). Почвенно-подстилочная форма D. sсhmidti 
обнаружена в 105 географических точках, собствен-
но почвенная — в 575, вид D. nassonovi обнаружен 
в 185 точках. Современные карты их распростра-
нения опубликованы ранее (Geraskina, Shevchenko, 
2021, 2023).

Регион исследования. Материал собран на терри-
тории Северо-Западного Кавказа: в Краснодарском 
крае, Республике Адыгее и Карачаево-Черкесской 
Республике. Исследования проведены в лесном поясе 
на высотах от 42 до 1965 м. над ур. м. Климат района — 
умеренный и влажный: среднегодовая температура 
составляет 7.7—11.1 °C выше нуля, средняя темпе-
ратура января — 4—5 °C ниже нуля, а июля и авгу-
ста — около 15 °C выше нуля; годовая сумма осадков 
варьирует от 500 до 3000 мм (Агроклиматический… 
1961). На маршрутах, выполненных от нижней гра-
ницы леса до верхней, обследованы широколиствен-
ные (преимущественно грабовые, грабово-буковые, 
дубово-грабовые леса и др.), мелколиственные (оль-
ховые, березовые, осиновые и березово-осиновые 
леса), хвойно-широколиственные (преимущественно 
пихтово-буковые и елово-буковые леса) и хвойные 
леса (еловые, пихтовые, пихтово-еловые и сосновые).

Почвы в основном бурые или серые лесные, 
по гранулометрическому составу чаще всего сред-
не- и легкосуглинистые (в черноольшаниках тяже-
лосуглинистые с признаками оглеения) (WRB, 2015).

Биоклиматические предикторы. При моделиро-
вании использована климатическая база WorldClim 
(www.worldclim.org) (минимальное разрешение 
5 угловых минут или ~ 9 км на пиксель), которая 
позволяет провести интерполяцию наблюдаемых 
данных с 1950 по 2023 гг. Климатические пере-
менные: BIO 1 — среднегодовая температура, °C; 
BIO 2 — среднемесячная температура, °C; BIO 3 — 
изотермичность (BIO 2/ BIO 7)×100); BIO 4 — сезон-
ность температуры (стандартное отклонение ×100); 
BIO 5 — максимальная температура теплого месяца, 
°C; BIO 6 — минимальная температура холодного 
месяца, °C; BIO 7 — годовая амплитуда температур 
(BIO 5 — BIO 6), °C; BIO 8 — средняя температура 
самого влажного квартала, °C; BIO 9 — средняя темпе-
ратура самого сухого квартала, °C; BIO 10 — средняя 
температура самого теплого квартала, °C; BIO 11 — 
средняя температура самого холодного квартала, °C; 
BIO 12 — количество осадков за год, мм; BIO 13 — 
количество осадков в наиболее влажный месяц, мм; 
BIO 14 — количество осадков в наиболее сухой месяц, 
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мм; BIO 15 — сезонность осадков (коэффициент ва-
риации), CV; BIO 16 — количество осадков в наиболее 
влажный квартал, мм; BIO 17 — количество осадков 
в наиболее сухой квартал, мм; BIO 18 — количество 
осадков в наиболее теплый квартал, мм; BIO 19 — 
количество осадков в наиболее холодный квартал, 
мм (Fick et al., 2017).

Моделирование. При моделировании использовал-
ся один из широко применяющихся в современной 
экологии методов машинного обучения — метод мак-
симальной энтропии. Карты распространения видов 
дождевых червей созданы с помощью программного 
обеспечения Maxent 3.4.4. Полученные карты с по-
мощью цветовых градаций указывают на уровень 
вероятности обнаружения вида в конкретной точке 
и определяют степень влияния параметров среды 
(в %) на границы их распространения, то есть вклад 
каждого фактора при построении модели. Качество 
моделей оценивалось по значениям AUC — площадь 
под рабочей характеристикой приемника (ROC), 
представляющей долю истинных и ложноположи-
тельных классифицированных случаев (ошибки 
второго рода) (Fawcett, 2006). Качество модели оце-
нивается как отличное при значениях AUC0.9—1.0; 
хорошее при значениях 0.7—0.8 (Phillips, Dudík, 2008). 
Карты распространения видов были созданы с помо-
щью пакета программного обеспечения ArcGIS10.6.1.

В качестве прогнозных оценок будущего изме-
нения климата использовали сценарии, основан-
ные на изменении концентрации парниковых га-
зов, представленные в пятом оценочном докладе 
межправительственной группы экспертов по изме-
нению климата (МГЭИК): RCP 2.6, RCP 4.5, RCP 
6.0 и RCP 8.5 (IPCC, 2014). Сценарии RCP 2.6 и 8.5 

характеризуются минимальными и максимальными 
выбросами парниковых газов соответственно, сцена-
рии RCP 4.5, RCP 6.0 — промежуточные. Сценарии, 
не предусматривающие дополнительных усилий 
по ограничению выбросов (базовые сценарии), при-
водят к траекториям, находящимся в промежутке 
между RCP 6.0 и RCP 8.5 (IPCC, 2014). Модели рас-
пространения дождевых червей построены до 2070 г.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В предгорных и горных лесах Северо-Западного 

Кавказа, где обитают исследуемые виды и формы 
дождевых червей по четырем прогнозируемым сце-
нариям, ожидаются увеличение среднегодовой тем-
пературы (BIO 1), снижение годовой суммы осадков 
(BIO 12), снижение количества осадков в самом сухом 
месяце года (BIO 14), повышение коэффициента 
вариации осадков (BIO 15). Указанные 4 биоклима-
тических предиктора из 19 вносят наибольший вклад 
в построение моделей распространения дождевых 
червей. Максимальный вклад в распространение 
вносит биоклиматический предиктор — количество 
осадков в наиболее сухом месяце года (табл. 1—3). 
Полученные модели распространения дождевых чер-
вей демонстрируют общие закономерности снижения 
потенциальных ареалов с наиболее пригодными ус-
ловиями обитания (вероятность распространения — 
0.6—0.8) для обитания видов при переходе от более 
«мягкого» сценария RCP 2.6 к более «жесткому» RCP 
8.5 (рис. 1—3).

Dendrobaena schmidti — почвенно-подстилочная фор-
ма. Ареал почвенно-подстилочной формы D. schmidti 
охватывает главным образом широколиственные 

Таблица 1. Биоклиматические параметры современной области распространения почвенно-подстилочной 
формы D. sсhmidti и при реализации 4 климатических сценариев

Параметр Вклад, % Значения Климатический сценарий
Совр. RCP 2.6 RCP 4.5 RCP 6.0 RCP 8.5

BIO 1
(°C) 1

Mean
Max
Min
SD

4.8
9.6

–0.5
1.9

6.9
11.9
1.4
2.2

7.4
12.4
1.8
2.3

7.8
12.9
2.4
2.3

9.1
14.2
3.6
2.3

BIO 12
(мм) 4

Mean
Max
Min
SD

1123
1427
880
164

927
963
844
31

948
993
871
31

936
977
853
33

872
912
798
30

BIO 14
(мм) 35.8

Mean
Max
Min
SD

56
79
35
13

46
52
34
5

44
49
36
3

42
46
34
3

45
50
35
4

BIO 15
(%) 5

Mean
Max
Min
SD

23
35
16
6

32
41
19
5

44
49
36
3

34
44
20
6

30
40
20
5

Примечание. BIO 1 — среднегодовая температура; BIO 12 — количество осадков за год; BIO 14 — количество осадков в наи-
более сухой месяц; BIO 15 — сезонность осадков (коэффициент вариации).
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(грабовые, грабово-буковые) и хвойно-широколи-
ственные среднегорные и высокогорные леса (рис. 1). 
При реализации сценария RCP 2.6 ареал практически 
не отличается от современного (карта современного 
ареала опубликована ранее (Geraskina, Shevchenko, 
2021)). Также не ожидается больших различий и при 
реализации сценария RCP 4.5 (рис. 1б). При этих 
двух сценариях для территории обитания почвен-
но-подстилочной формы D. schmidti прогнозируется 
повышение среднегодовой температуры на 2.1 °C 
(RCP 2.6) и 2.6 °C (RCP 4.5), снижение годового 
количества осадков на 196 мм (RCP 2.6) и 175 мм 
(RCP 4.5). Вклад этих предикторов в построение 
модели составляет менее 5 % (табл. 1). Наибольшее 
значение имеет сумма осадков в самом сухом месяце 
года (вклад 35.8 %) — этот показатель также снижает-
ся: на 10 мм (18 %) при реализации сценария RCP 2.6 
и 12 мм (21 %) — для RCP 4.5. Повышается значение 
коэффициента вариации осадков (табл. 1).

Уменьшение потенциального ареала почвен-
но-подстилочной формы D. sсhmidti можно ожидать 
при реализации сценария RCP 6.0 (рис. 1в). При этом 
сценарии прогнозируются повышение среднегодовой 
температуры на 3 °C, снижение годового количества 
осадков на 187 мм и количества осадков в самом су-
хом месяце года на 14 мм (25 %) в сравнении с совре-
менными параметрами. При реализации сценария 
RCP 8.5 ожидается снижение потенциального ареала 

с уровнем вероятности нахождения вида 0.6—0.8, при 
этом повышается потенциальная площадь с уровнем 
вероятности 0.8—1.0, которая соответствует области 
хвойно-широколиственных лесов (рис. 1г). При этом 
сценарии, в сравнении с предыдущим, прогнози-
руется более высокое значение количества осадков 
в самом сухом месяце года, а также снижение коэф-
фициента вариации осадков (табл. 1). В сравнении 
с современными значениями ожидается снижение 
общегодовой суммы осадков на 251 мм и повышение 
среднегодовой температуры на 4.3 °C.

Dendrobaena schmidti — собственно-почвенная фор-
ма. Собственно почвенная форма D. sсhmidti, в срав-
нении с почвенно-подстилочной, характеризуется 
значительно более широким потенциальным аре-
алом, который включает помимо широколиствен-
ных и хвойно-широколиственных среднегорных 
и темно- и светлохвойных высокогорных лесов (уро-
вень вероятности 0.6—0.8) также мелколиственные 
низкогорные и равнинные предгорные территории 
(уровень вероятности 0.4—0.6) (рис. 2). Для собствен-
но почвенной формы уменьшение потенциального 
ареала c наиболее пригодными условиями обитания 
(0.6—08) ожидается уже при реализации сценария 
RCP 4.5 (рис. 2б). При этом сценарии в современной 
области обитания этого вида прогнозируется повы-
шение температуры на 2.5 °C, снижение годового ко-
личества осадков на 189 мм, снижение суммы осадков 

Рис. 1. Изменение области распространения почвенно-подстилочной формы D. sсhmidti при 4 климатических сценариях: 
а — RCP 2.6, б — RCP 4.5, в — RCP 6.0, г — RCP 8.5.
Примечание. Цветовые градации показывают уровень вероятности обнаружения вида от 0 до 1 (0—100 %).
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в самый сухой месяц года на 13 мм (22 %) и самый 
высокий среди четырех климатических сценариев 
коэффициент вариации осадков (табл. 2).

При реализации сценариев RCP 6.0 (рис. 2в) 
и RCP 8.5 (рис. 2г) прогнозируется еще большее 
снижение площади распространения собственно 

Рис. 2. Изменение области распространения собственно-почвенной формы D. sсhmidti при 4 климатических сценариях: 
а — RCP 2.6, б — RCP 4.5, в — RCP 6.0, г — RCP 8.5.
Примечание. Цветовые градации показывают уровень вероятности обнаружения вида от 0 до 1 (0—100 %).

Таблица 2. Биоклиматические параметры современной области распространения собственно почвенной 
формы D. schmidti и при реализации 4 климатических сценариев

Параметр Вклад, % Значения Климатический сценарий
Совр. RCP 2.6 RCP 4.5 RCP 6.0 RCP 8.5

BIO 1
(°C) 2

Mean
Max
Min
SD

5.7
10.1
–1.1

2.3

7.8
12.6
1.4
2.8

8.2
13.0
1.8
2.8

8.8
14.0
2.4
2.8

10.0
14.9
3.6
2.6

BIO 12
(мм) 9

Mean
Max
Min
SD

1137
1431
880
145

925
985
772
36

948
1011
795
34

934
996
776
36

872
933
726
32

BIO 14
(мм) 33.2

Mean
Max
Min
SD

59
80
35
10

48
55
39
3

46
51
38
2

43
38
36
2

47
52
38
3

BIO 15
(%) 7

Mean
Max
Min
SD

21
35
16
5

28
41
18
3

35
47
26
6

30
44
20
6

27
40
19
5

Примечание. BIO 1 — среднегодовая температура; BIO 12 — количество осадков за год; BIO 14 — количество осадков в наи-
более сухой месяц; BIO 15 — сезонность осадков (коэффициент вариации).
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почвенной формы D. schmidti в области среднегорных 
и высокогорных лесов. При этом при сценарии RCP 
8.5 ожидается расширение потенциального ареала 
в области равнинных и низкогорных лесов (рис. 2г). 
Детальный анализ биоклиматических данных показал, 
что в средне- и высокогорных лесах (высота 1512—
2863 м над ур. м.) при реализации сценария RCP 8.5 
ожидается наиболее резкое снижение годовой суммы 
осадков (на 305 мм) и количества осадков в самом 
сухом месяце года (16 мм/37 %) в сравнении с совре-
менными данными. В низкогорных и предгорных 
лесах снижение этих наиболее значимых показате-
лей для дождевых червей менее выражено: годовая 
сумма осадков уменьшается на 120 мм, количество 
осадков в самом сухом месяце года — на 8 мм (15 %). 
Повышение среднегодовой температуры, в сравне-
нии с современными значениями, прогнозируется 
на 2.9 °C в низкогорных и на 4.1 °C в высокогорных 
лесах.

Dendrobaena nassonovi. Область распространения 
этого вида приурочена в высокой степени к предгор-
ным, средне- и высокогорным лесам (рис. 3). При 
реализации сценария RCP 2.6 площадь распростра-
нения вида уменьшается в отличие от современного 
ареала (Geraskina, Shevchenko, 2023). При реализации 
сценария RCP 2.6 ожидаются повышение температу-
ры на 1.9 °C, снижение годового количества осадков 

на 269 мм, снижение суммы осадков в самом сухом 
месяце года на 16 мм (26 %), повышение коэффи-
циента вариации осадков на 10 % (табл. 3). Сходные 
со сценарием RCP 2.6 модели распространения этого 
вида ожидаются и при реализации сценариев RCP 
4.5 и RCP 6.0 (рис. 3а—в). При рассмотрении этих 
сценариев, в сравнении с RCP 2.6, прогнозируется 
меньшее снижение годовой суммы осадков, при этом 
сильнее выражены коэффициент вариации осадков 
и повышение среднегодовой температуры (табл. 2). 
Значения параметра — количество осадков в самом 
сухом месяце года, который вносит максимальный 
вклад в построение модели (43.1 %), варьирует не-
значительно в этих трех сценариях.

При реализации сценария RCP 8.5 ожидаются 
самые значительные изменения потенциального аре-
ала D. nassonovi: сокращение общей потенциальной 
площади распространения в средне- и высокогорных 
буковых и грабово-буковых лесах (уровень вероят-
ности — 0.6—0.8), повышение пригодности условий 
обитания в мелколиственных предгорных и низкогор-
ных лесах (от 0.2 до 0.6) и повышение пригодности 
условий обитания (0.8—1.0) в области хвойно-широ-
колиственных среднегорных лесов в бассейне Боль-
шой Лабы. При этом сценарии для потенциальной 
области распространения норного вида D. nassonovi 
прогнозируется в среднем повышение среднегодовой 

Рис. 3. Изменение области распространения норного вида D. nassonovi при четырех климатических сценариях: а — RCP 
2.6, б — RCP 4.5, в — RCP 6.0, г — RCP 8.5.
Примечание. Цветовые градации показывают уровень вероятности обнаружения вида от 0 до 1 (0—100 %).
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температуры на 4.2 °C, снижение годового количества 
осадков на 323 мм, снижение количества осадков в са-
мом сухом месяце года на 17 мм (27 %), повышение 
коэффициента вариации осадков на 11 % (табл. 3). 
При этом в области повышения вероятности обита-
ния вида (хвойно-широколиственные и широколи-
ственные леса в районе Большой Лабы) ожидаются 
менее выраженные изменения: снижение годового 
количества осадков на 102 мм, снижение количества 
осадков в самом сухом месяце года на 2 мм (3 %), 
снижение на 4 % коэффициента вариации осадков, 
повышение годовой температуры прогнозируется 
на 4.7 °C. Сходные изменения ожидаются в пред-
горных и низкогорных районах, где повышается 
вероятность обитания этого вида.

Изменение климата признано одной из самых 
серьезных угроз биоразнообразию со значительными 
последствиями для функционирования наземных 
экосистем. Климатические условия — важные фак-
торы, определяющие распространение и разнообра-
зие дождевых червей. Изменение климата оказывает 
влияние на почвы и почвенные процессы в основном 
через изменения температуры и режима осадков. 
По некоторым оценкам ожидалось, что изменения 
климата могут быть благоприятны для дождевых чер-
вей, поскольку для ряда регионов прогнозируется по-
вышение влажности и температуры (Singh et al., 2019). 
Дождевые черви — влаголюбивые животные, среди 
природных факторов в первую очередь влажность 
почвы лимитирует их распространение (Edwards, 
Bohlen, 1996). Кроме влажности, распространение 
дождевых червей ограничивают низкие температуры 
(Мещерякова, Берман, 2014). Для территории оби-
тания эндемичных видов дождевых червей в лесах 

Северо-Западного Кавказа показано повышение 
годовой температуры, но при этом существенное 
снижение как годовой суммы осадков, так и коли-
чества осадков в самый сухой месяц года. Среди всех 
биоклиматических предикторов именно количество 
осадков в самый сухой месяц года вносит максималь-
ный вклад в распределение дождевых червей почти 
на порядок выше, чем другие факторы (табл. 1—3), 
в том числе годовая сумма осадков и количество 
осадков в самый влажный сезон и месяц (Geraskina, 
Shevchenko, 2019, 2021). Популяции дождевых чер-
вей особенно уязвимы к летним засушливым пери-
одам. Наименее адаптированы к перенесению засух 
подстилочные и почвенно-подстилочные виды, т. к. 
пересыхание верхних органогенных горизонтов ве-
дет к гибели этих групп червей, поскольку у них нет 
способности перемещаться в глубокие почвенные 
горизонты, как у собственно-почвенных и норных 
видов. Присутствие валежа разных стадий разложе-
ния может смягчить эти последствия (Гераськина, 
2016). Для собственно почвенных (эндогейных) ви-
дов показано повышение метаболической и роющей 
активности при повышении температуры до опре-
деленного предела, соответствующего метаболиче-
скому оптимуму только при условии достаточной 
влажности почвы (Wever et al., 2001). Следовательно, 
активность эндогейных дождевых червей, вероятно, 
может возрасти при повышенных температурах по-
чвы в будущем, если уровень влажности почвы будет 
достаточно высоким (Singh et al., 2019).

Норные виды дождевых червей при снижении 
влажности почвы обитают на больших глубинах в вер-
тикальных ходах и не выходят на поверхность. Нор-
ник D. nassonovi может уходить на глубину до 8 метров 

Таблица 3. Биоклиматические параметры современной области распространения норного вида D. nassonovi 
и при реализации четырех климатических сценариев

Параметр Вклад, % Значения Климатический сценарий
Совр. RCP 2.6 RCP 4.5 RCP 6.0 RCP 8.5

BIO 1
(°C) 1

Mean
Max
Min
SD

4.2
11.7
–1.1

2.1

6.1
13.2
3.5
2.4

6.6
13.7
3.9
2.3

7.2
1.4
4.5
2.4

8.4
1.5
5.7
2.4

BIO 12
(мм) 6

Mean
Max
Min
SD

1203
1463
741
186

934
1060
817
36

954
1092
841
37

943
1072
823
38

880
1024
762
38

BIO 14
(мм) 43.1

Mean
Max
Min
SD

62
98
26
15

46
77
30
7

44
74
31
6

44
71
30
6

45
62
31
5

BIO 15
(%) 5

Mean
Max
Min
SD

22
45
16
7

32
44
12
6

39
49
19
6

37
48
16
6

33
43
18
5

Примечание. BIO 1 — среднегодовая температура; BIO 12 — количество осадков за год; BIO 14 — количество осадков в наи-
более сухой месяц; BIO 15 — сезонность осадков (коэффициент вариации).
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(Квавадзе, 1985). Несмотря на такую поведенческую 
адаптацию, позволяющую избежать отклонения 
фактора влажности от оптимальных значений, вклад 
предиктора количества осадков для этого вида в са-
мом сухом месяце года составил 43.1 % — наиболь-
шее значение среди исследованных видов и групп 
дождевых червей. Вероятно, это связано с тем, что 
в засушливый период, если и не происходит мас-
штабной гибели дождевых червей, то ограничения 
активности взрослых особей и возможности роста 
и развития молоди, которая, в отличие от взрослых 
червей, населяет верхние горизонты, негативно ска-
зываются на популяциях норных видов.

Сезонность осадков (коэффициент вариации) 
вносит больший вклад в построение потенциальных 
ареалов дождевых червей, чем снижение годовой 
суммы осадков (табл. 1—3). Неравномерность вы-
падения осадков — важный фактор в распределении 
дождевых червей, повышение количества осадков 
в зимний период и снижение в летний, когда воз-
можна активная жизнедеятельность червей, будут 
ограничивать устойчивое развитие популяций. Кроме 
того, изменения интенсивности и распределения 
осадков в течение года могут вызвать дополнитель-
ный водный и метаболический стресс у дождевых 
червей (Hughes et al., 2018).

Таким образом, все изученные виды дождевых 
червей, принадлежащие к трем морфо-экологиче-
ским группам, уязвимы к повышению температуры 
в сочетании со снижением количества осадков, а так-
же к неравномерному их выпадению, что и находит 
отражение в сокращении потенциальной площади 
в наиболее пригодных условиях для обитания видов 
по разным климатическим сценариям, в особенности 
наиболее «жестким» — RCP 6.0 и RCP 8.5.

Прогнозируемые изменения климата окажут влия-
ние и на распространение древесной растительности. 
Исследуемые виды D. schmidti и D. nassonovi в высокой 
степени приурочены к хвойно-широколиственным 
лесам. При этом почвенно-подстилочная форма D. 
schmidti и норный вид D. nassonovi чаще населяют 
леса с преобладанием широколиственных видов: 
бука (Fagus), клена (Acer), ясеня (Fraxinus), липы 
(Tilia) (Рапопорт, Цепкова, 2019; Гераськина, Шев-
ченко, 2021). В этих лесах формируется оптимальная 
по трофическим и топическим качествам подстилка, 
которая важна для почвенно-подстилочных и нор-
ных дождевых червей не только как трофический 
ресурс, но и как горизонт обитания (для норных 
видов — временный). Кроме того, сохранению этих 
видов способствует валеж лиственных деревьев, где 
также временно могут находиться дождевые черви 
(Geraskina, Shevchenko, 2023). Возможное увеличение 
ареалов широколиственных видов (Грабенко, 2011; 
Сергиенко, Константинов, 2016) также объясняет 
некоторое расширение отдельных областей высокой 
вероятности обнаружения этих форм червей в горных 
районах при реализации 4 климатических сценариев.

Собственно почвенная форма D. schmidti населя-
ет разные типы леса от черноольшаников до свет-
лохвойных лесов, преобладает в хвойно-широко-
лиственных лесах с участием пихты, также в тем-
нохвойных лесах (Рапопорт, Цепкова, 2015, 2019; 
Geraskina, Shevchenko, 2021). Построенные модели 
распространения вида демонстрируют снижение 
потенциального ареала этой формы в средне- и вы-
сокогорных лесах (рис. 2), что может быть связано 
в том числе и с прогнозируемым сужением области 
распространения хвойных видов (Грабенко, 2011; 
Акатов и др., 2013). Увеличение потенциального 
ареала в равнинных лесах (рис. 2г) при сценарии 
RCP 8.5, вероятно, связано с менее критичным для 
собственно почвенных червей снижением количества 
осадков в равнинных и предгорных лесах в сравне-
нии с высокогорными районами, что в сочетании 
с повышением среднегодовой температуры на 2.9 °C 
может быть благоприятным фактором для эндогей-
ных червей (Wever et al., 2001).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Происходящие климатические изменения ока-

жут существенные влияния на численность, состав 
и структуру почвенных беспозвоночных. Наиболее 
уязвимы к изменениям климата эндемичные виды, 
для которых особенно важно сохранение местоо-
битаний, отсутствие масштабных и частых экстре-
мальных природных явлений и антропогенного вме-
шательства. Изменение климата оказывает влияние 
на почвы и почвенных беспозвоночных в основном 
через изменения температуры и режима осадков. 
В данном исследовании проведено моделирование 
ареалов двух субэндемичных видов дождевых червей, 
наиболее широко распространенных в настоящее 
время в лесных экосистемах северо-западного Кав-
каза: Dendrobaena schmidti (исследованы отдельно 
почвенно-подстилочная и собственно почвенная 
формы) и D. nassonovi (норная форма). В предгорных 
и горных лесах Северо-Западного Кавказа, где оби-
тают исследуемые виды и формы дождевых червей, 
по четырем прогнозируемым сценариям до 2070 г. 
ожидаются увеличение среднегодовой температуры 
(на 3.9—4.3 °C), снижение годовой суммы осадков 
(на 251—323 мм/год), снижение количества осадков 
в самом сухом месяце года (на 14—17 мм, что состав-
ляет 25—27 %), повышение коэффициента вариации 
осадков (на 14—21 %). Указанные биоклиматические 
предикторы вносят наибольший вклад в построение 
моделей потенциальных ареалов дождевых червей. 
Максимальный вклад в распространение вносит 
предиктор — количество осадков в наиболее сухом 
месяце года (33.2—43.1 %). Полученные модели рас-
пространения крымско-кавказских видов дождевых 
червей демонстрируют общие закономерности сниже-
ния площади потенциальных ареалов в наиболее при-
годных условиях обитания (вероятностью 0.6—0.8) 
при переходе от более «мягкого» сценария RCP 2.6 
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к более «жесткому» RCP 8.5. Кроме того, необходимо 
учитывать и изменение ареалов лиственных и хвой-
ных видов древесной растительности, что найдет 
отражение в распределении почвенных сапрофагов, 
биотопически приуроченных к определенным типам 
леса и качеству опада.
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Assessment of Subendemic Earthworms’ Species Distribution in the Mountain 
Forests of North-Western Caucasus under Different Climate Change Scenarios
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The ongoing climate changes affect soils and soil invertebrates mainly through changes in temperature 
and precipitation patterns. The purpose of this work is to evaluate ecological and geographical distri-
bution models of various earthworm species, created using the method of bioclimatic modelling for 
various climatic scenarios. Habitats modelling for two subendemic species of earthworms, currently 
most widespread in the forest ecosystems of the North-Western Caucasus, was carried out: Dendrobaena 
schmidti (epi-endogeic and endogeic forms were studied separately) and D. nassonovi (anecic form). The 
modelling was carried out based on the field data on the species and forms detection, obtained during the 
expedition routes of 2014—2019, carried out from the lower tree line to the upper one in the North-West-
ern Caucasus. 1028 geographical points were surveyed, of which the epi-endogeic form D. schmidti was 
found in 105 points, the endogeic form in 575, and the anecic species D. nassonovi in 185. Models were 
developed up to year 2070 using Maxent 3.4.4 software. Scenarios based on changes in greenhouse gas 
concentrations were used as future climate change forecasts: RCP 2.6, RCP 4.5, RCP 6.0 and RCP 8.5. 
It has been shown that the studied species of earthworms belonging to three morpho-ecological groups 
are vulnerable to rising temperatures combined with a decrease in precipitation, as well as to uneven 
precipitation. It is reflected in a reduction in the area of potential habitats in the most suitable habitat 
conditions for these species of earthworms under different climatic scenarios, especially the most “se-
vere” ones — RCP 6.0 and RCP 8.5.

Keywords: Lumbricidae, Maxent, modelling, potential habitat area, forest, ecosystem, climate change.
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Гирканские леса — реликтовый лесной массив 
на южном побережье Каспийского моря, сохранив-
шийся с третичного периода. Представляет собой 
густые низинные и горные леса, примыкающие к бе-
регам Каспийского моря в Иране и на юго-востоке 
Азербайджана. Флора гирканских лесов характери-
зуется обилием эндемичных и реликтовых видов 
(Гроссгейм, 1948; Гурбанов, 2007; Ramezani et al., 
2023), образующих древостой, а иногда и ассоциации 

полидоминантного характера, целиком состоящие 
из реликтов. Особенность гирканских лесов — прак-
тически полное отсутствие хвойных, из которых 
встречаются только реликтовые таксоны. Эти сме-
шанные леса в гораздо меньшей степени пострадали 
от холодного климата плейстоценовых ледниковых 
периодов, чем, например, лиственные леса в Север-
ной Европе (Mittermeier et al., 2005; Erichsen et al., 
2018), т. к. весь Гирканский регион в плейстоцене 
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Происходящие климатические изменения оказывают влияние на почвы и почвенных беспозвоночных. 
Гирканские леса — реликтовый лесной массив, сохранившийся с третичного периода, расположенный 
в Иране и на юго-востоке Азербайджана. Публикаций, посвященных дождевым червям азербайд-
жанской части гирканских лесов, не выявлено. Цель работы — изучение фауны, структуры населения 
и биотопического распределения дождевых червей естественных и нарушенных биогеоценозов ни-
зинных гирканских лесов Азербайджана. Материал собран в Гирканском национальном парке. При 
обработке данных использованы встречаемость, средняя и относительная численность. Рассчитаны 
индексы доминирования, биоразнообразия, выравненности и коэффициенты вариации синэкологи-
ческих характеристик. Ядро фауны дождевых червей гирканских лесов формируют люмбрициды с за-
кавказским и туранским распространением, а также виды средиземноморского генезиса. На участках 
леса, в которых эдификатором древесного яруса является дуб каштанолистный, таксоцены характери-
зуются стабильным видовым составом, небольшими значениями общей численности и значительной 
вариабельностью синэкологических индексов. Структура луговых таксоценов зависит от локализации 
биогеоценоза: на участках, окруженных дубравами, она формируется за счет лесных видов, в краевых 
сообществах заметны приток обитателей степной зоны и резкое возрастание общей численности дож-
девых червей, больший процент в общей численности составляют собственно-почвенные люмбрициды. 
В луговых таксоценах не отмечены подстилочные виды, редко и небольшой численностью встречаются 
средиземноморские, но выявлены космополиты. Во вторичных лесных биогеоценозах по сравнению 
с луговыми в хорологической структуре таксоценов дождевых червей на уровне тенденции возрастает 
представленность средиземноморских и достоверно — космополитных таксонов, среди морфо-эколо-
гических групп — подстилочных видов. Структура грабовых, пекановых и черноореховых таксоценов 
сбалансирована и разнообразна, включает редкие виды, в ней меньше представлены автохтонные эле-
менты фауны.
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был свободен от ледников (Sagheb-Talebi et al., 2014). 
Фауна дождевых червей гирканских лесов изуче-
на слабо. Известны только 2 работы, выполненные 
в Иране (Latif et al., 2021а, 2021б). В гирканских ле-
сах выявлен 31 вид дождевых червей, причем часть 
из них — в антропогенно измененных местооби-
таниях. Несмотря на обширный материал, иссле-
дованный W. Michaelsen в Тифлисском музее (Mi-
chaelsen, 1907), и масштабные работы, проведенные 
в Талыше Э. Ш. Квавадзе (Квавадзе, 1985; Kvavadze, 
1999), мы можем лишь предположительно говорить 
о видовом составе дождевых червей, обитающих 
в гирканских лесах, т. к. указания на биотопическую 
приуроченность сборов большей частью отсутствуют.

Цель работы — изучение фауны, структуры насе-
ления и биотопического распределения дождевых 
червей естественных и нарушенных биогеоценозов 
низинных гирканских лесов Азербайджана.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Полевые работы проведены с 26 июня по 1 июля 
2023 г. в Гирканском национальном парке и на при-
легающих территориях на высотах 5—331 м над ур. м. 
Границами биогеоценоза считали пространственно 
однородный фитоценоз. Название фитоценозов да-
вали по доминирующим видам древостоя (табл. 1). 
Для каждого фитоценоза представлены формулы 
и сомкнутость древостоя, характер напочвенного 
покрова, общее проективное покрытие (ОПП) (Ан-
дреева и др., 2002). Номенклатура видов приведена 
по работе А. С. Зернова (2006). В общей сложности 
были исследованы дождевые черви 21 биогеоценоза. 
Для изучения влияния хозяйственной деятельности 
на фауну и население дождевых червей мы выбрали 
коренные дубовые биогеоценозы: дуб каштанолист-
ный (Quercus castaneifolia C. A. Mey.) дубовые, т.к. 
является эдификатором, формирующим высотный 
пояс растительности, и грабовые, т. к. формации 
с преобладанием граба (Carpinus caucasicus L.) на Кав-
казе часто носят вторичный характер (Нечаев, 1960; 
Yakhyaev et al., 2021), а также пекановые, чернооре-
ховые и луговые (табл. 1). Дубовокаштанолистные 
участки леса характеризуются большей сомкнутостью 
древесного полога по сравнению с остальными изу-
ченными лесными формациями.

Дубу сопутствуют граб, паротия (Parrotia persiсa 
C. A. Mey.), клен бархатистый (Acer velutinum Boiss.) 
и др. В дубовокаштанолистных мертвопокровных 
лесах 3—5 % ОПП занимают ежа сборная (Dactylis 
glomerata L.), коротконожка (Brachypodium pinnatum 
(L.) Beauv.) и осоки. В разнотравных и злаково-раз-
нотравных дубравах в состав травяного яруса входят 
первоцвет (Primula macrocalyх Bunge), гравилат (Geum 
urbanum L.), сочевичник (Оrobus hirsutus Thunb.), под-
маренник (Galium sр.), осоки лесная (Carex sylvatica 
Huds.) и прерванная (Carex divulsa Stokes), каприфоль 
(Lonicera caрrifolium L.), земляника (Fragaria vesca L.), 

мятлик луговой (Poa рratensis L.), звездчатка (Stellaria 
holostea L.) и др. Характерны заросли сассапариля 
(Smilax excelsa L.) и плющей. Широкая экологическая 
амплитуда граба обуславливает формирование разно-
образных группировок грабовых лесов. Грабовые леса 
с включением кленов, дуба каштанолистного и ясе-
ня характеризуются небольшой полнотой (0.3—0.6) 
и светопроницаемой кроной. В грабовых лесах развит 
подлесок (лещина обыкновенная (Corylus avellana (L.) 
H. Karst.), мушмула германская (Mesрilus germanica 
L.), калина гордовина (Viburnum lantana L.) и др.), 
встречаются лианы. В травяном покрове те же виды, 
что и в дубравах. Пекан (Carya illinoinensis (Wangenh.) 
K. Koch) и орех черный (Juglans nigra L.) — интроду-
центы из Северной Америки (Бородина и др., 1966), 
их посадки ранее имели хозяйственное значение. 
Сейчас древесный полог разбавлен грабом и кле-
ном, характерен подлесок из этих пород и паротии 
персидской. Луга со всех сторон окружены лесами, 
за исключением ковылево-клевероопрокинутого 
луга, занимающего окраинное положение по отно-
шению к лесному массиву, в структуре травостоя 
преобладают бобовые и злаки. Все исследованные 
биогеоценозы занимают плакорные положения или 
высокие надпойменные террасы. В последнем случае 
почти всегда наблюдается заболачивание.

Геоботанические описания и почвенно-зооло-
гические исследования выполнены на пробных 
площадках 30×30 м. Для учета червей в пределах 
каждого биогеоценоза по общепринятой методи-
ке отобраны 8—10 почвенно-зоологических проб 
размером 25×25 см. Почва выбиралась на глубину 
встречаемости, т. е. до тех пор, пока не переставали 
обнаруживаться ходы и следы жизнедеятельности 
дождевых червей и других беспозвоночных (Гиляров, 
1975; Römbke et al., 2005) или раскопки достигали 
грунтовых вод. Таксономическая идентификация 
материала и характеристика морфо-экологических 
форм выполнены с использованием литературных 
сводок (Перель, 1979; Всеволодова-Перель, 1997; 
Csuzdi., Zicsi, 2003; Römbke et al., 2005; Szederjesi et al., 
2018а, 2018б; и др.). Ареалы приведены в соответ-
ствии с правилами (Городков, 1984). При обработке 
результатов для каждой выборки оценивали видовое 
богатство и среднюю численность дождевых червей. 
Для изучения структуры таксоценов в разных типах 
биогеоценозов сравнили численность жизненных 
форм и хорологических групп. Для характеристики 
сообществ дождевых червей использовали встреча-
емость (%) — относительное число проб, в которых 
отмечен вид, морфо-экологическая, хорологическая 
группа (Чернов, 1975). Для сравнительного анализа 
таксоценов использовали наиболее часто употреб
ляемые индексы: Шеннона, Симпсона и Пиелу 
(Одум, 1975; Чернов, 1975). Индекс биоразнообра-
зия Шеннона учитывает одновременно два параметра 
разнообразия — видовое богатство и соотношение 
численностей видов. Он почти не зависит от вели-
чины выборки и позволяет сравнивать между собой 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/ddi.12783#ddi12783-bib-0064
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сообщества с разным числом видов (Лебедева и др., 
2004). Дополнительно для сравнения «концентрации» 
доминирования был выбран индекс Симпсона, для 
оценки «выравненности» численности видов — ин-
декс Пиелу. Вариативность синэкологических по-
казателей таксоценов дождевых червей оценивали 
с помощью коэффициента вариации (CV) (Лакин, 
1973). Статистический анализ проводили с помощью 
PAST v. 3.12 и программного обеспечения Statistica 10. 
Во всех случаях распределения переменных величин, 
характеризующих структуру населения, отклонялись 
от нормального. Поэтому в статистических расчетах 
использовали относительную численность (доля об-
щего числа экземпляров вида в биогеоценозе по от-
ношению к совокупной выборке). Так как выборки, 
сформированные по виду-эдификатору, имеют раз-
ный объем, для сравнения таксоценов использовали 
тест Манна—Уитни. Общую картину связей между 
таксоценами дождевых червей определяли с помо-
щью метода классификации по уровню сходства 
состава и морфо-экологической и хорологической 
структуры люмбрикофауны (метод Уарда).

Краткая физико-географическая характеристика 
района исследований. В Азербайджане гирканские леса 
занимают аккумулятивную равнину Ленкоранской 
низменности и складчатые горы Талыша. Ленко-
ранская низменность и Талыш являются восточ-
ным форпостом Передней Азии (Соколов, Темботов, 
1989). Прибрежная часть Ленкоранской низменности 
занята многочисленными озерами и болотами (Гу-
лисашвили, 1964). Согласно зоогеографическому 
районированию, район распространения гирканских 
лесов относится к талышскому варианту переднеа-
зиатского (пустынного) типа поясности (Соколов, 
Темботов, 1989). Климат влажный субтропический, 
горы способствуют конденсации влаги, приноси-
мой с Каспийского моря, среднегодовое количество 
осадков достигает 1225 мм. Максимум их выпадает 
осенью, наименьшее количество — весной и летом. 
Среднегодовая относительная влажность — 70—80 % 
(Гулиева, 2018). Среднегодовая температура — 14.7 ˚С, 
лето жаркое, со средней температурой июля 25.8 ˚С. 
(Convention on climate change… 2015; Гулиева, 2018). 
Зима умеренно теплая, средняя температура янва-
ря — 3.3 ˚С, что объясняется доступностью терри-
тории вторжению холодных воздушных масс, чье 
влияние лишь немного сглаживается Каспийским 
морем. Почвы — красноземы, желтоземы и перег-
нойно-карбонатные (Гурбанов, 2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Фауна. На исследованной территории зарегистри-
рованы 15 видов дождевых червей (табл. 2), принад-
лежащих к 6 родам семейства Lumbricidae Claus, 1876: 
Dendrobaena hyrcanica Kvavadze & Nikolashvili, 1979, 
Dendrobaena hortensis (Michaelsen, 1889),

Dendrobaena daghestanensis (Michaelsen, 1907), 
Dendrobaena alpina alpina (Rosa, 1884), Dendrobaena 
parabyblica Perel, 1972, Dendrobaena succinta (Rosa, 
1905), Dendrobaena veneta (Rosa, 1886), Aporrectodea 
jassyensis (Michaelsen, 1891), Aporrectodea rosea (Savi-
gny, 1826), Aporrectodea trapezoides (Dugesi, 1828), Eise-
nia fetida (Savigny, 1826), Eisenia eutypica (Michaelsen, 
1910), Eiseniella tetraedra (Savigny, 1826), Perelia kazna-
kovi (Michaelsen, 1910), Bimastos parvus (Eisen, 1874) 
(табл. 2). Наибольшим таксономическим богатством 
выделялся род Dendrobaena Eisen 1873, представ-
ленный семью видами. Род Aporrectodea Örley, 1885 
включает три, Eisenia Malm, 1877 — два, остальные — 
по одному виду. Среди выявленных люмбрицид три 
закавказских эндемика (20 %), четыре вида (26.7 %) 
со средиземноморским типом ареала и по одно-
му — с туранским и альпийско-балкано-кавказским 
(табл. 2). Космополитные и голарктические виды 
составляют 40 % от общей фауны. В морфо-экологи-
ческой структуре преобладают собственно-почвенные 
виды (40 %), меньше всего подстилочных люмбри-
цид (26.7 %). Норники не выявлены. Абсолютный 
доминант — D. hyrcanica — отмечен практически 
во всех исследованных биогеоценозах. Суммарная 
численность вида составляет почти половину от об-
щей численности дождевых червей изученного рай-
она, наибольшее обилие отмечено в грабовниках 
(табл. 2). Ядро фауны люмбрицид формируют еще 
два вида: A. jassyensis и D. daghestanensis. Встречае-
мость первого выше всего в дубравах, он обычен для 
всех таксоценов, кроме пекановых. Максимальное 
обилие и встречаемость D. daghestanensis отмечены 
в грабовниках, не зарегистрирован этот вид на лугах. 
В трех типах биогеоценозов найдены P. kaznakovi, 
E. t. tetraedra, D. hortensis и D. veneta. Perelia kazna-
kovi характерен для большинства дубовых, луговых 
и части грабовых таксоценов, амфибионт E. t. tetrae-
dra — для пекановых, а также ряда грабовых и черно-
ореховых. У D. hortensis и D. veneta отмечен сходный 
тип распределения, они отмечены в одном грабов-
нике и посадках черного ореха и пекана. Остальные 
виды встречаются редко, в основном во вторичных 
биогеоценозах.

Население дождевых червей исследованных формаций. 
В почвах лесов с преобладанием дуба каштанолист-
ного зарегистрированы 5 видов дождевых червей. 
Доминирует D. hyrcanica, содоминанты — A. jassyensis 
и P. kaznakovi. Единично выявлены D. daghestanensis 
и D. alpina. Видовое богатство — 2—5 видов (табл. 2). 
Таксоцены характеризуются невысокой общей чис-
ленностью, преобладанием закавказских эндемиков 
и частой до 100 %, встречаемостью средиземномор-
ских и туранских видов (табл. 2, рис. 1).

Космополитов и  голарктов не  выявлено. 
Dendrobaena alpina c редким типом ареала не относит-
ся к характерным для дубрав видам из-за низких чис-
ленности и встречаемости. В морфо-экологической 
структуре доминируют собственно-почвенные люм-
брициды. Подстилочных видов не зарегистрировано.
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На лугах наиболее многочисленен D. hyrcanica, 
часто встречается P. kaznakovi. В одном из луговых 
биогеоценозов, окруженных участками леса, найден 
A. jassyensis (табл. 2), на краевом лугу, примыкающем 
к лесному массиву, — A. trapezoides. Видовое богат-
ство — 2—3 вида. На первых двух участках преобла-
дают закавказские эндемики, отмечены средизем-
номорские и туранские таксоны (рис. 1). Население 
луга, примыкающего к лесному массиву, отличается 
от двух других высокой общей численностью дожде-
вых червей и наличием космополитов. Среди мор-
фо-экологических групп наиболее многочисленны 
собственно-почвенные дождевые черви, не зареги-
стрированы подстилочные таксоны (рис. 1).

Не менее 12 видов дождевых червей обитает 
в грабовниках (табл. 2). Доминирует D. hyrcanica, 
редко — E. t. tetraedra и P. kaznakovi или D. daghes-
tanensis, причем последний вид встречается часто. 
Значительное число видов — A. trapezoides, A. rosea, 
D. succinta, E. fetida и E. eutupica — отмечено в 1—2 
биогеоценозах, преимущественно с близким выхо-
дом грунтовых вод. Общая численность люмбри-
цид достигает высоких значений (до 315 экз./м2). 
В хорологической структуре более чем в половине 
случаев доминируют закавказские эндемики (рис. 2), 
встречаемость и численность средиземноморских 
и туранских видов в грабовых таксоценах невелики. 
Космополиты попадаются более чем в двух третях 

Рис. 1. Средняя численность морфо-экологических (а) и хорологических (б) групп дождевых червей. Названия биогео-
ценозов – как в табл. 1.
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проб, составляя до половины от общей численности 
дождевых червей. Единично и с небольшим обилием 
отмечены голаркты. Среди морфо-экологических 
групп наиболее обычны собственно-почвенные виды 
(рис. 1). Численность и встречаемость подстилочных 
люмбрицид значительно превышают данные харак-
теристики почвенно-подстилочных.

В почве черноореховых биогеоценозов выявлены 
7 видов дождевых червей, доминирует D. hyrcanica, 
обычны A. jassyensis и D. daghestanensis. Видовое богат-
ство — 3—5 видов. Таксономическая структура двух 
черноореховых таксоценов кардинально отличается 
от таковой третьего, хотя местообитания схожи. Все 
биогеоценозы расположены на гидроморфных по-
чвах и достаточно близко примыкают к населенным 

Рис. 2. Синэкологические характеристики таксоценов дождевых червей, обитающих в гирканских лесах: (а) — общая чис-
ленность таксоцена, (б) — индекс Симпсона, (в) — индекс Шеннона, (г) — индекс Пиелу, (д) — видовое богатство.
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пунктам и офису национального парка. В первом 
и втором зарегистрированы D. hortensis и D. veneta, 
обычно обитающие по берегам водных источников, 
в третьем — амфибионт E. t. tetraedra, т. к. близко под-
ступающие грунтовые воды выходят на поверхность. 
В этом же местообитании найден A. parva. Различия 
наблюдаются в хорологической и морфо-экологиче-
ской структуре (рис. 1, 2). В третьем таксоцене среди-
земноморские дождевые черви замещаются широко 
распространенными — космополитами и голарктами. 
Морфо-экологическая структура первого и второго 
таксоценов сформирована преимущественно соб-
ственно-почвенными видами, две другие группы 
составляют незначительное меньшинство; в третьем 
преобладают подстилочные виды.

В пекановых таксоценах 8 видов, это един-
ственный тип биогеоценозов, где встречаемость 
D. hyrcanica минимальна (50 %). К числу доминантов 
и субдоминантов также относятся E. fetida, D. para-
byblica и D. veneta. В каждом биоценозе отмечены 
по 5 видов. В первых двух таксоценах более полови-
ны общей численности дождевых червей составляют 
закавказские эндемики, далее следуют средиземно-
морские виды и космополиты; в третьем соотноше-
ние групп имеет обратный порядок (рис. 2). Первые 
два таксоцена сформированы преимущественно 
собственно-почвенными и подстилочными видами, 
в третьем больше всего питающихся на поверхности 
почвы видов и мало собственно-почвенных (рис. 1).

Синэкологические характеристики таксоценов. 
Максимальная общая численность дождевых чер-
вей отмечена в грабовых, наименьшая — в дубовых 
таксоценах (рис. 3).

Лесные сообщества характеризуются увеличени-
ем биотопического видового богатства и расчетных 
средних значений индексов биоразнообразия (Шен-
нона) и выравненности (Пиелу) в ряду: дубовые → 
грабовые → черноореховые → пекановые, у индекса до-
минирования отмечена обратная тенденция (рис. 3). 
У дождевых червей луговых биогеоценозов отмечены 
высокое среднее значение индекса доминирования, 
минимальное — биоразнообразия. Среднее значение 
индекса Пиелу сравнимо с таковым в грабовых так-
соценах. Наибольшая изменчивость большинства 
синэкологических показателей выявлена у дождевых 
червей, обитающих в дубовых биогеоценозах, наи-
меньшая — в черноореховых (индексы Симпсона 
и Пиелу) и пекановых (биотопическое видовое богат-
ство, индекс Шеннона) (рис. 2). Общая численность 
сильнее всего изменялась в грабовых таксоценах 
и минимально — в черноореховых.

Сравнение выборок с помощью непараметрического 
теста Манна—Уитни. Наиболее выраженные разли-
чия наблюдаются между таксоценами дубрав и гра-
бовников в относительной численности закавказ-
ских и собственно-почвенных видов (рис. 3), близок 
к достоверному результат сравнения относительной 
численности космополитных и подстилочных видов. 

У закавказских таксонов различия выявлены также 
между таксоценами грабовников и черноореховых 
биогеоценозов, близка к достоверному разница между 
этими таксоценами в относительной численности 
подстилочных люмбрицид (рис. 4). Сравнение луго-
вых и дубовых таксоценов Манна—Уитни показало, 
что по всем признакам хорологической и морфо-эко-
логической структуры, кроме относительной числен-
ности космополитных видов, они принадлежат одной 
генеральной совокупности. Грабовые таксоцены, 
помимо обозначенных различий с дубовыми, имеют 
достоверные различия в относительной численности 
средиземноморских видов с пекановыми. Черно-
ореховые очень слабо и недостоверно отличаются 
от пекановых относительной численностью собствен-
но-почвенных видов, от дубовых — в представленно-
сти подстилочных (рис. 4). Таким образом, наиболее 
выраженные различия выявлены между таксоцена-
ми дубрав и грабовников, все остальные различия 
представлены на уровне тенденции. Маркерными 
характеристиками таксоценов, позволяющих разде-
лить выборки в исследуемом районе с помощью теста 
Манна—Уитни, является относительная численность 
космополитов и собственно-почвенных видов.

Кластерный анализ. Сравнение морфо-эколо-
гической и хорологической структуры населения 
дождевых червей с помощью метода Уарда показало: 
выборка достоверно делится на три кластера (рис. 5). 
К первому относятся таксоцены дубрав, двух луго-
вых участков, расположенных среди леса, и двух 
пекановых биогеоценозов. Они характеризуются 
наименее вариабельной хорологической и морфо-
экологической структурой и небольшой общей чис-
ленностью. Грабовые таксоцены дистанцируются 
на второй и третий кластеры. Ко второму кластеру 
относятся маловидовые сообщества с выравненной 
средней численностью и более богатые таксономи-
чески, но вариабельные по численности. На разных 
уровнях они группируются с черноореховыми так-
соценами. Третий кластер — с выраженным доми-
нированием одной морфо-экологической и хороло-
гической группы, к которому помимо трех грабовых 
относится краевой луговой таксоцен.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
На небольшой территории выявлено 15 видов 

дождевых червей, т. е. около 18 % видов, известных 
для Кавказа (Перель, 1979; Квавадзе, 1985; Всеволо-
дова-Перель, 1997; Kvavadze, 1999; неопубликован-
ные данные). Семь видов относятся к средиземно-
морскому роду Dendrobaena. К автохтонной фауне 
относятся виды с закавказским, средиземномор-
ским и туранским распространением. Эндемизм 
фауны — 20 %, три вида — закавказские эндемики. 
Ареалы этих видов не вполне понятны: собранные 
до 2018 г. материалы требуют проверки. Dendrobaena 
hyrcanica и D. daghestanensis долгое время указыва-
лись как D. byblica (Szederjesi, 2018а, 2018б). Третий 
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вид — D. parabyblica — известен по спорадическим 
находкам в центральной и восточной частях Закав-
казья (Перель, 1979). Ареал P. kaznakovi — туранский, 
помимо Закавказья, включает территории Передней 
и Центральной Азии (Lumbricidae/List of species… 
2024). P. Omodeo (1952) относил средиземноморские 
виды к наиболее древней фауне Кавказа. В наших 
сборах таких четыре вида, из них два (D. hortensis 
и D. veneta) в настоящее время распространены более 
широко по причине использования в вермикультурах 
(Csuzdi, Zicsi, 2003). Естественный ареал этих видов 
ограничен Средиземноморской областью Голаркти-
ки. Вклад широко распространенных видов меньше, 
чем в большинстве районов Кавказа (Рапопорт, 2013; 

Гераськина, Шевченко, 2021; и др.). Нетипичный 
для Кавказа голаркт A. parva отмечен вблизи офиса 
национального парка, скорее всего, завезен с поса-
дочным материалом.

Барьерная роль Талышского хребта обусловлива-
ет конденсацию влаги, приносимой с Каспийского 
моря, и обильное выпадение осадков (Соколов, Тем-
ботов, 1989). Процессы заболачивания, характерные 
для нижних высотных поясов талышского варианта 
поясности, неблагоприятны для норной морфо-э-
кологической группы, не зарегистрированной в на-
ших пробах. Однако режим поступления осадков 
носит амплитудный характер, и период весна-лето 

Рис. 3. Относительная численность дождевых червей гирканских биогеоценозов: ось OX — биогеоценозы с доминирова-
нием в древесном ярусе 1 — дуба каштанолистного, 2 — луговые биогеоценозы, 3 –граба кавказского, 4 — ореха черного, 
5 — пекана; ось OY — относительная численность, экз./м2.
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является засушливым (Гулиева, 2018). Этот факт 
наряду с другими адаптациями и определяет, на наш 
взгляд, высокую представленность в фауне собствен-
но-почвенных видов. Люмбрициды, относящиеся 
к этой морфо-экологической группе, по сравнению 
с подстилочными и почвенно-подстилочными вида-
ми, лучше защищены от неблагоприятных погодных 
условий, т. к. обитают в более глубоких слоях поч
вы и отличаются способностью к диапаузе (Перель, 
1979). Кроме того, считается, что собственно-поч-
венные дождевые черви хорошо переносят недо-
статок кислорода в почве, часто возникающий при 
затоплении биогеоценозов (Kiss et al., 2021). По мере 
того, как почвенная влага и органическое вещество 
рассеиваются вдоль гипсометрического профиля, 
переходы между кислородными и бескислородны-
ми зонами становятся более плавными и образу-
ется больше областей, существующих с частичной 
оксигенацией. Поэтому виды, живущие в глубоких 
почвенных слоях, лучше адаптированы к обитанию 
в диапазонах с гетерогенностью и низким уровнем 
кислорода в почве.

Доминирует в подавляющем большинстве био-
геоценозов собственно-почвенный вид D. hyrcanica. 

Ядро фауны дубовых и луговых таксоценов, помимо 
него, формируют собственно-почвенный A. jassy-
ensis и почвенно-подстилочный P. kaznakovi. Мы 
считаем, что D. hyrcanica и D. daghestanensis характе-
ризуются разными экологическими требованиями. 
D. hyrcanica отмечен в почвах всех исследованных 
формаций, тогда как D. daghestanensis обычен для 
грабовников, пекановых и ореховых биогеоценозов. 
Как и ожидалось, наши исследования подтвердили, 
что A. jassyensis в большей степени лесной вид, на-
хождение которого на лугах свидетельствует либо 
об их вторичном характере, либо о миграции с близко 
расположенных участков леса. Большинство редких 
видов отмечено во вторичных биогеоценозах в око-
ловодных и заболоченных местообитаниях.

В низинных гирканских лесах дуб каштанолист-
ный является основной образующей высотный пояс 
породой (Гулисашвили, 1964; Mammadov et al., 2021). 
Эдификаторная роль дуба проявляется в формиро-
вании специфичной фауны дождевых червей, состав 
которой мало меняется от биогеоценоза к биогеоце-
нозу. В фауне реликтовых дубрав отсутствуют широко 
распространенные таксоны дождевых червей и наи-
более выражена хорологическая связь с Передней 

Рис. 4. Сравнение морфо-экологической и хорологической структуры таксоценов дождевых червей, выполненное методом 
Уарда (достоверность 0.152).
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Азией. Известно, что привлекательность подстилки 
для дождевых червей снижается с увеличением содер-
жания плохо разлагаемого лигнина и танинов — ре-
пеллентов, относящихся к фенольным соединениям, 
и возрастает с увеличением концентрации N, P, K, 
Ca и Mg (Перель, Соколов, 1964; Стриганова, 1980; 
Zhang et al., 2008; Schelfhout et al., 2017; и др.). Виды 
рода Quercus по предпочитаемости дождевыми чер-
вями листового опада наиболее часто оказываются 
на одном из последних мест из-за избыточного содер-
жания лигнина с танинами и недостаточного — макро- 
и микроэлементов (Стриганова, 1980; Hagen-Thorn, 
2004; Reich et al., 2005; Fox et al., 2010; De Schrijver 
et al., 2012; Holdsworth et al., 2012; Schelfhout et al., 
2017). Всего за несколько десятилетий древесные 
породы с медленно разлагающимся листовым опа-
дом, в том числе виды рода дуб, закисляют почвы 
и создают гумусовые формы, отличные от таковых 
под видами с быстро разлагающимися богатыми пи-
тательными веществами подстилками (Hagen-Thorn 
et al., 2004; Reich et al., 2005; De Schrijver et al., 2012). 
В гирканских лесах древостой дуба разбавлен други-
ми породами. Присутствие опада клена в подстилке 
приводит к более высокому разнообразию видов 
дождевых червей и росту их показателей обилия (Nei-
rynck et al., 2000; Fox et al., 2010; и др.). Опад разного 
качества, различия в кислотности, гумусированности 
и гидроморфном режиме почв, вариабельность со-
держания танина и лигнина формируют различный 
фракционный состав гумуса и разную скорость раз-
ложения растительных остатков. Мозаичность среды 
обуславливает вариабельность синэкологических 
индексов, характеризующих таксоцены дождевых 
червей и их видового богатства (рис. 2). Качество 
опада формирует морфо-экологическую структуру 
таксоценов — в дубравах не отмечены первичные 
разрушители опада — подстилочные виды (рис. 1).

Фауна луговых таксоценов, образующихся при 
сведении леса, мало отличается от зарегистрирован-
ной в дубравах, но зависит от локализации биогео-
ценоза. Если луга расположены среди лесных мас-
сивов, таксономический состав близок к таковому 
расположенных рядом дубрав (табл. 2). Инсоляция 
почвы, особенно в условиях талышского варианта 
поясности, неблагоприятна для дождевых червей, 
поэтому основными тенденциями, отличающими 
луговые таксоцены от дубовых, являются снижение 
общей численности дождевых червей и возрастание 
обилия собственно-почвенных видов, а также боль-
шая вариабельность численности закавказских энде-
миков (рис. 4). В краевом луговом таксоцене отмечен 
экотонный эффект — найден космополит, характер-
ный для степной и полупустынной зоны Южного 
Кавказа (Квавадзе, 1985). В нем не зарегистрированы 
средиземноморские люмбрициды, но резко повы-
шена общая численность, меньшее биоразнообра-
зие и выравненность, чем в первых двух таксоценах, 
наиболее полно выражено доминирование.

Экологическая пластичность граба, позволяющая 
ему занимать разные по гидротермическому режиму 
местообитания и почвы, отличающиеся по мощности 
и гумусированности, определяет наиболее богатый 
таксономический спектр дождевых червей. Во всех 
исследованных грабовниках грунтовые воды близ-
ко подступают к поверхности почвы. По берегам 
и в руслах ручьев отмечена частая встречаемость 
амфибионта E. t. tetraedra. Там, где анаэробные ус-
ловия ограничивают распространение крупных поч-
венно-подстилочных видов, их экологическую роль 
выполняют подстилочные, что вкупе с отсутствием 
в пробах норников косвенно объясняется процессами 
заболачивания почв, происходящих на Кавказе в ус-
ловиях преобладания осадков над испаряемостью при 
переходе лесных биогеоценозов через луговую стадию 
(Шхагапсоев, Волкович, 2002; Caucasus Environment 
Outlook, 2002). Преимущественно лесной характер 
фауны и удаленность грабовых участков от границы 
со степными биогеоценозами позволяют говорить 
о том, что, по крайней мере, часть грабовых форма-
ций является результатом лесовозобновления после 
предшествующих рубок. О предшествующей луговой 
стадии биогеоценозов, возможно, свидетельствуют 
и находки A. rosea и A. trapezoides — видов, экологиче-
ский оптимум которых в том числе включает и степ-
ную зону (Рапопорт, 2013). По сравнению с луговыми 
и дубовыми таксоценами в грабовых возрастает чис-
ленность космополитов, зарегистрированы голаркты 
(рис. 2). Ареалы широко распространенных видов 
не всегда связаны с физиологическими адаптация-
ми. Наиболее часто за пределы своего оптимума они 
распространяются по околоводным местообитаниям, 
избегая неблагоприятных условий среды. Сложный 
состав древесного и травяного ярусов и влажность 
местообитаний определяют высокую общую чис-
ленность люмбрицид, часто достигающуюся за счет 
обилия отдельных таксонов. Именно разница в соот-
ношении численности хорологических и морфо-эко-
логических групп выражается в разделении грабовых 
таксоценов на два кластера (рис. 5).

Черноореховые и пекановые таксоцены дождевых 
червей — многовидовые, в них максимальных вели-
чин достигают индексы биоразнообразия и вырав-
ненности, мало выражено доминирование. В боль-
шинстве из них отсутствуют A. jassyensis и P. kaznakovi, 
характерные для дубрав, но встречаются редкие виды. 
В пекановых таксоценах незначительно представ-
лены закавказские эндемики и собственно-поч-
венные люмбрициды и наиболее полно — влаголю-
бивые средиземноморские, что в большей степени 
свидетельствует о влажности местообитаний, чем 
о влиянии эдификатора. Будучи хозяйственными 
посадками, ни черноореховые, ни пекановые био-
геоценозы не формируют однородной, присущей 
только им хорологической или экологической струк-
туры населения дождевых червей. Вероятно, из-за 
близости к естественным биогеоценозам и общ-
ности гидротермических условий часть пекановых 
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таксоценов больше похожа на дубовые, а чернооре-
ховых — на грабовые.

Доминирование закавказских эндемиков, ста-
бильность ядра фауны дождевых червей вторичных 
биогеоценозов позволяют говорить о том, что про-
исходящие в процессе хозяйственной деятельности 
процессы обратимы. Подчеркивает сделанный вывод 
применение непараметрических методов, согласно 
которым по значительному числу параметров хо-
рологической и морфо-экологической структуры 
исследованные биогеоценозы принадлежат одной 
генеральной совокупности. Мы считаем, что све-
дение леса в тылышском варианте поясности не так 
фатально, как, например, в эльбрусском, и при пре-
кращении хозяйственной деятельности лесная сук-
цессия приведет к восстановлению естественных для 
этого высотного пояса формаций.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В Гирканском заповеднике и на прилегающих 

территориях отмечено высокое таксономическое 
и хорологическое разнообразие дождевых червей. 
Ядро фауны слагают редкие в других районах Кавка-
за закавказские эндемики и туранский P. kaznakovi, 
а также таксоны средиземноморского генезиса. Дуб 
каштанолистный является мощным эдификатором, 
формирующим специфичную фауну дождевых чер-
вей. Так как дождевые черви являются сапрофагами, 
в значительной степени специфичность фауны связа-
на со свойствами дубового опада, в составе которого 
значительный процент составляют плохо разлагае-
мый лигнин и танины, обладающие репеллентными 
свойствами. Таксоцены дубрав малочисленны и пред-
ставлены автохтонными, преимущественно обитаю-
щими в глубоких почвенных слоях видами. Инсоля-
ция почвы в луговых биогеоценозах способствует уве-
личению представленности собственно-почвенных 
люмбрицид. Видовой состав луговых таксоценов, как 
и обитателей других вторичных формаций, слагается 
за счет обитателей близко расположенных биогеоце-
нозов. Во вторичных лесных таксоценах возрастает 
представленность широко распространенных видов, 
среди морфо-экологических групп — подстилочных 
люмбрицид. Их структура становится более сбалан-
сированной и разнообразной, с высокой средней 
общей численностью дождевых червей. И если дуб 
каштанолистный формирует таксоцены с наиболее 
стабильным таксономическим составом люмбрицид, 
то грабовые и другие вторичные лесные биогеоце-
нозы поддерживают общее их разнообразие, являясь 
рефугиумом широко распространенных, но редких 
в изученном районе видов. В посадках ореха черно-
го и пекана происходят процессы восстановления 
коренных сообществ. Об этом свидетельствует как 
значительная примесь граба, дуба и клена, большое 
количество грабового и дубового подроста, так и так-
сономический состав дождевых червей, близкий 
к таковому в естественных биогеоценозах.

Отнесение гирканских лесов к наследию ЮНЕ-
СКО, безусловно, оправдано. В охране, на наш взгляд, 
нуждаются три закавказских эндемика — D. hyrcanica, 
D. daghestanensis и D. parabyblica и туранский P. kaz
nakovi. Распространение на Кавказе этих реликто-
вых таксонов имеет локальный характер и связано c 
реликтовыми лесными биогеоценозами Закавказья.

***

Авторы чрезвычайно признательны Р. Х. Пшегусо-
ву за помощь в представлении графических данных.
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The Hyrcanian forests are a relict woodland remaining since the Tertiary period, located in Iran and southeastern 
Azerbaijan. No publications devoted to earthworms in the Azerbaijani part of the Hyrcanian forests have been 
found. The purpose of the work is to study the fauna, population structure and biotopic distribution of earthworms 
in natural and disturbed biogeocenoses of lowland Hyrcanian forests of Azerbaijan. The material was collected 
in the Hyrcanian National Park. When processing the data, occurrence, average and relative abundance were 
used. Indices of dominance, biodiversity, evenness and synecological characteristics’ coefficients of variation 
were calculated. The core of the earthworm fauna of the Hyrcanian forests is formed by Lumbricidae with a 
Transcaucasian and Turanian distribution, as well as species of Mediterranean origin. In forest areas in which 
the tree layer edificator is chestnut oak, taxocenes are characterized by a stable species composition, small 
values of total abundance and significant variability in synecological indices. The structure of the meadow 
taxocenes depends on the localisation of the biogeocenosis: in the areas surrounded by oak forests, it is formed 
by forest species; in the fringe communities, an influx of the steppe zone inhabitants and a sharp increase in 
the total number of earthworms are noted; a larger percentage of the total number is made up of soil lumbricids. 
In the meadow taxocenes, litter species are not recorded; Mediterranean species are rare and occur in small 
numbers, but cosmopolitan species are present. In the secondary forest biogeocenoses, compared to meadow 
biogeocenoses, in the chorological structure of earthworm taxocenes, the representation of Mediterranean and 
confirmed cosmopolitan taxa tends to increase, while among morpho-ecological groups there is a trend for 
an increased representation of litter species. The structure of hornbeam, pecan and black walnut taxocenes is 
balanced and diverse, includes rare species, and has a smaller representation of autochthonous faunal elements.

Keywords: earthworms, fauna, ecology, taxocene structure, Hyrcanian forests, Transcaucasia.
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Дождевые черви относятся к видам — «инже-
нерам экосистем» (Lavelle et al., 2016). Инвазии 
дождевых червей влияют на абиотический компо-
нент (Ferlian et al., 2020), биоту лесных экосистем 
(Ferlian et al., 2017; Demetrio et al., 2023) и могут 
привести к изменению лесных сообществ и выпол-
няемых ими климаторегулирующих, водоохранных, 

защитных, санитарно-гигиенических, рекреаци-
онных и других «экосистемных функций» (Bri-
ones, 2018; Das et al., 2018; Mathieu et al., 2024). 
Такие изменения характерны не только для ре-
гионов, лишенных аборигенной фауны дожде-
вых червей в результате оледенений (Migge-Kleian 
et al., 2006; Hendrix et al., 2008), но и для лесов 

DOI: 10.31857/S0024114824040044, EDN: PDLYPK

В лесах Западной Сибири с 80-х гг. прошлого века отмечено распространение чужеродных видов дождевых 
червей, преимущественно европейского происхождения. Внедрение новых видов люмбрицид, которые 
являются «инженерами экосистем», может привести к изменению лесных сообществ и выполняемых 
ими экосистемных функций (климаторегулирующие, водоохранные, защитные, санитарно-гигиени-
ческие, рекреационные). Цель настоящего исследования — изучение распространения, численности 
и диапазона толерантности чужеродных видов дождевых червей европейского происхождения в лесах 
Прииртышья. Основная гипотеза: встречаемость видов-вселенцев определяется диапазоном толерантно-
сти к эдафическим факторам (содержание органического вещества, величина рН, электропроводность, 
влажность и температура почв). Исследования проведены в вегетационные сезоны 2018, 2022, 2023 гг. 
в Рудном Алтае и на юге Западно-Сибирской равнины. Общая протяженность района исследований — 
более 1500 км, число пробных площадок — 65. Пробы отбирали методом почвенных раскопок. Проа-
нализировано 306 проб, выявлено 1133 экземпляра дождевых червей — вселенцев европейского проис-
хождения. На каждой площадке в каждой пробе послойно измеряли почвенные факторы. Для анализа 
зависимости встречаемости дождевых червей от диапазона их толерантности к почвенным факторам 
определяли размах данных по каждому фактору и процент площадок, на которых был обнаружен каж-
дый вид. В Прииртышье выявлено 6 чужеродных видов дождевых червей европейского происхождения 
(пашенный червь, розовая апорректода, малый красный выползок, молочный октолазий, дендробена 
восьмигранная, эйзениелла четырехгранная) при наибольшей протяженности распространения (1450 км) 
и частоте встречаемости (43 % проб) пашенного червя — вида с широким диапазоном толерантности 
(85—100 % от размаха исследованных факторов по площадкам) к влажности, плотности, величине рН 
и содержанию органического вещества. Факторов, ограничивающих распространение вида на юге За-
падной Сибири, не обнаружено. Наименее распространенной (75 км) и редкой (найдена в 2 % проб) была 
эйзениелла четырехгранная — вид с узким диапазоном толерантности (5—22 %) ко всем эдафическим 
факторам. Встречаемость инвазивных видов значимо коррелирует с диапазонами их толерантности 
к содержанию органического вещества в почве (r = 0.89) и плотности почв (r = 0.77). Диапазоны толе-
рантности всех инвазивных видов по исследованным эдафическим факторам пересекаются с таковыми 
у аборигенного вида — эйзении Норденшельда.

Ключевые слова: инвазии, Lumbricidae, леса умеренного пояса, Западная Сибирь, рН, влажность, темпера-
тура, электропроводность, плотность почв, гумус.
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с местными видами (Winsome et al., 2006; Ransom, 
2017; Malyutina et al., 2023).

Для равнинной части Западной Сибири характе-
рен один аборигенный вид — эйзения Норденшельда 
(Eisenia nordenskioldi) (Eisen, 1879) (Перель, 1979; 
Всеволодова-Перель, 1997), представленный двумя 
подвидами, включающими комплекс генетических 
линий (Шеховцов, 2023). Чужеродные виды дожде-
вых червей в Западной Сибири отмечались в есте-
ственных местообитаниях с 1980-х гг. (Стриганова, 
Порядина, 2005) и в настоящее время распростра-
нились в большинстве типов ландшафтов (Князев 
и др., 2022), что, вероятно, связано с уменьшением 
глубины проникновения отрицательных температур 
в почвах в зимний период (Golovanova et al., 2021). 
В Западной Сибири возможно несколько путей рас-
пространения чужеродных видов: южный — из гор 
Рудного Алтая, европейский — из европейских цен-
тров разнообразия, американский — из Северной 
Америки; один из подвидов попал в Сибирь из гор 
Кавказа (Голованова, 2019). Источник распростране-
ния определяется по генетическим линиям и резкому 
уменьшению их числа в зонах внедрения (Шеховцов, 
2023). Европейский поток — самый насыщенный 
и разнообразный. Для прогнозирования процессов 
инвазий необходимы данные о требованиях чужерод-
ных видов к факторам окружающей среды, степени 
их распространения в естественных экосистемах 
и состоянии популяций.

Цель настоящего исследования — изучение рас-
пространения, численности и диапазонов толерант-
ности чужеродных видов дождевых червей европей-
ского происхождения в лесах Прииртышья.

Для этого был поставлен ряд задач:
1)  установить распространение чужеродных видов 

люмбрицид в лесах Прииртышья в Казахстане 
и России, их приуроченность к пойменным или 
плакорным местообитаниям, определенным 
природным зонам по лесорастительному райо-
нированию, берегам Иртыша, типу лесов, глу-
бине обитания; оценить влияние этих факторов 
на численность;

2) проанализировать зависимость численности 
европейских видов-вселенцев от эдафических 
факторов: плотности, температуры, влажности, 
электропроводности, величины рН, содержания 
органического вещества;

3)  проанализировать зависимость встречаемости 
видов от диапазонов почвенных факторов.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования были проведены в вегетацион-
ные сезоны 2018, 2022, 2023 гг. Район исследований 
располагался в Рудном Алтае и на юге Западно-Си-
бирской равнины. Самая южная точка находилась 
в окрестностях с. Жана-Ульга в Катон-Карагайском 

районе Казахстана (49°11.953'N, 85°46.616'E, 864 м над 
ур. м.), самая северная — в окрестностях г. Тобольска 
Тюменской области России (58°15'24″N, 68°17'25″E, 
90 м над ур. м.).

По лесорастительному районированию на участке 
от истока из озера Зайсан до Семипалатинска Ир-
тыш течет в пределах низкогорного пояса разнотрав-
но-ковыльных степей, зарослей степных кустарников 
предгорий Рудного Алтая и Калбы (Капходжиев и др., 
1968). От Семипалатинска Иртыш течет по Запад-
но-Сибирской равнине, пересекая степную зону 
округа разнотравно-злаковых степей, лесостепную 
зону округа лесостепи Восточно-Казахстанской про-
винции Евроазиатской степной области, зону мел-
колиственных лесов подтайги и зоны смешанных 
и хвойных лесов южной тайги (Атлас Омской области, 
1999; Прокопьев, 2012). Общая протяженность района 
исследований — 1546 км. Пробные площадки закла-
дывали в основных типах лесных сообществ (Лаврен-
ко, 1972; Прокопьев, 2012) плакорных и пойменных 
местообитаний, охватывая как интразональные, так 
и зональные леса, подходящие для обитания дож-
девых червей. Характеристика ключевых площадок 
приведена в работе Е. В. Головановой с соавторами 
(2021). Всего было заложено 65 пробных площадок.

Пробы отбирали методом почвенных раскопок 
(Гиляров, 1975) — по 5—8 проб 25×25 см или 50×50 см 
(в местах обитания норников по литературным дан-
ным и собственным исследованиям в 2006—2018 гг.) 
на каждой пробной площадке с разбивкой по глуби-
не почвенного профиля: подстилка, 0—10, 10—20, 
20—30 (50) см до глубины встречаемости. Дождевых 
червей фиксировали в 96-процентном спирте. Виды 
определены Е. В. Головановой по кадастру Т. С. Все-
володовой-Перель (1997). Всего проанализировано 
306 проб на 65 площадках (табл. 1), из которых 123 
(за 2018 г.) представляют собой усредненные по ка-
ждой пробной площадке по 5—8 пробам, и 1133 особи, 
принадлежащих к видам-вселенцам европейского 
происхождения. Объем выборки половозрелых осо-
бей всех видов дождевых червей, включая вселенцев 
из других регионов и аборигенных, составил 5057.

Во всех почвенных пробах послойно выпол-
няли измерения плотности почв (Hand penetrom-
eter, Eijkelkamp, Netherlands), рН, (HI 99121, Hanna 
Instruments Inc., USA), электропроводности, темпера-
туры (HI 98331, Hanna Instruments Inc., USA), влаж-
ности (термостатно-весовой метод) и органического 
вещества (спектрофотометрический и гравиметриче-
ский методы). Проводили координатную привязку 
площадок исследований в системе WGS84 (Garmin 
64st, Garmin, USA) и описание растительности.

Результаты исследований обрабатывали в про-
грамме Statistica 13. Соответствие данных нормаль-
ному распределению определяли с помощью теста 
Шапира-Уилка при уровне значимости p = 0.05. Ис-
пользовали методы однофакторного и двухфакторно-
го (ANOVA) дисперсионных анализов с последующим 
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попарным сравнением по критерию Тьюки для про-
верки предположений о влиянии типа ландшафта, 
природной зоны, типа леса, берегов Иртыша, глу-
бины обитания на численность инвазивных видов 
дождевых червей. Для анализа связи между числен-
ностью видов и эдафическими факторами использо-
вали корреляционный анализ. Для построения гра-
фиков данные ранжировали по градациям факторов 
и усредняли с учетом дисперсии. Для визуализации 
диапазонов толерантности видов к характеристикам 
почв предварительно «мин-макс» нормализованные 
данные обрабатывали методом главных компонент 
(PCA) в программе PAST 4.0.

Диапазон (пределы) толерантности рассчитывали 
в соответствии с определением Шелфорда (Shelford, 
1913) как диапазон между минимумом и максимумом 
значений экологических параметров существования 
организма. Полученные диапазоны классифициро-
вали как широкие (приближались к общему размаху 
значений факторов по всей выборке — ≥75 %), узкие 
(составляли менее 25 % выборки и имели крутые 
кривые распределения численности в зависимости 
от интенсивности действия фактора), средние (26—
74 %). Встречаемость видов определяли как процент 
площадок, на которых был обнаружен каждый вид.

Принадлежность видов к европейским вселенцам 
устанавливали по числу генетических линий, которое 
резко уменьшалось (до одной — нескольких) у видов 
Западной Сибири по сравнению с исходной терри-
торией в Западной Европе, а также по уменьшению 
нуклеотидного разнообразия (Шеховцов, 2023).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В Прииртышье выявлено 6 чужеродных видов 
дождевых червей европейского происхождения: па-
шенный червь (Aporrectodea caliginosa) (Savigny, 1826), 
розовая апорректода (Aporrectodea rosea) (Savigny, 
1826), дендробена восьмигранная (Dendrobaena oc-
taedra) (Savigny, 1826), малый красный выползок 
(Lumbricus rubellus) (Hoffmeister, 1843), молочный ок-
толазий (Octolasion lacteum) (Örley, 1885), эйзениелла 
четырехгранная (Eiseniella tetraedra) (Savigny, 1826). 
Распространение каждого вида отражено на рис. 1.

Пашенный червь отмечен в 43 % обследованных 
площадок и является самым многочисленным ин-
вазивным видом дождевых червей на юге Запад-
ной Сибири (табл. 1). Численность червей зависела 
от фактора «тип ландшафта» (p = 0.002): в пойме она 
составила 21±4/0—336, на равнине — 13±2/0—160 
особей/м2. В горных ландшафтах вид не обнаружен.

Также численность пашенного червя зависела 
от фактора «природная зона» по лесорастительному 
районированию (p = 0). Вид отсутствовал в горной 
подтайге, черневой тайге, в зоне смешанных лесов. 
По критерию Тьюки значимо отличалась численность 
вида в северной лесостепи (46±9/0—160 особей/м2) 

от численности вида всех исследуемых зон (p ≤ 0.02), 
кроме интразональных местообитаний.

Фактор «тип леса» значимо влиял на численность 
вида (p = 0), так же, как и сочетание типа леса и при-
родной зоны (p = 0.0004). Распределение численности 
видов в различных типах леса представлено в табл. 1. 
Вид отсутствовал в лесах подтайги и южной тайги, 
во всех типах лесов горных ландшафтов. Минималь-
ная численность вида была в интразональных березо-
во-сосновых разнотравно-вейниковых лесах Тарского 
района — 0.5±0.3/0—4 особей/м2. Максимальная 
численность отмечалась в сосняках высокотравных 
северной лесостепи Муромцевского района Омской 
области РФ — 89±12/16—160 особей/м2.

Значимым было влияние фактора «берег Ирты-
ша» на численность пашенного червя (p = 0.005). 
На правом берегу численность вида была в 4 раза 
выше, чем на левом (p = 0.02). Также значимым яв-
ляется совместное влияние берега и природной зоны 
на показатель (p = 0.005). Максимально заселены 
видом на правом берегу леса северной лесостепи 
(59±10/0—160 особей/м2) и интразональные леса 
(27±5/0—336 особей/м2), на левом берегу — леса 
подтайги (24±8/0—128 особей/м2) и интразональные 
леса (6±2/0—50 особей/м2).

Численность вида менялась в зависимости и от ве-
гетационного сезона. В весенний период и в начале 
лета численность вида составила 11±3/0—144 осо-
бей/м2, в июле—августе — 18±3/0—336 особей/м2, 
осенью — 8±2/0—144 особей/м2.

Численность вида зависела от фактора «глубина 
обитания» (p = 0). Черви сосредотачивались преимуще-
ственно на глубине 0—10 см (29±5/0—336 особей/м2) 
и 10—20 см (10±2/0—64 особей/м2). Численность 
в слое 0—10 превышала показатель в слое 20—50 см 
в 14 раз (p < 0.0001).

Дисперсионный анализ показал значимую зави-
симость численности вида от широты и высоты над 
уровнем моря (p < 0.001). Максимальная численность 
отмечалась на высоте 120 м — 88±12/16—160 осо-
бей/м2 и в диапазоне от 70 до 120 м над ур. м. Этот 
диапазон характерен для высокого правого берега 
р. Иртыш в пределах Западно-Сибирской равнины.

Пашенный червь занимал первое место по ширине 
диапазона толерантности среди рассматриваемых ви-
дов дождевых червей по отношению к рН, плотности 
почв, температуре, влажности и количеству орга-
нического вещества (табл. 2) и оказался на третьем 
месте по размаху значений электропроводности почв 
в местах обитания, уступая только розовой апоррек-
тоде и аборигенному виду E. n. nordenskioldi (Eisen, 
1879). По отношению к влажности, плотности, рН, 
органическому веществу почв вид обладает широким 
диапазоном толерантности (85—100 % от общего 
размаха значений факторов по всем исследуемым 
площадкам), по отношению к температуре и элек-
тропроводности — средним (табл. 2). Для пашенного 
червя отмечалось максимальное географическое 
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распространение (рис. 1), что подтверждает закон 
толерантности Шелфорда: организмы с широким 
диапазоном толерантности к большинству факторов 
широко распространены в природе (Shelford, 1913).

J. E. Satchell относит пашенных червей к «нетоле-
рантным по отношению к кислотности почв» (1955). 
В долгосрочных исследованиях C.A. Edwards et al. 
установлено, что оптимальным диапазоном рН для 
пашенного червя был 5.0—6.0 (Edwards, Lofty, 1975 
по Edwards, Arancon, 2022b). В нашем исследовании 
наибольшая численность вида отмечена в кислой 
и щелочной среде.

Оптимальный уровень влажности для вида со-
ставил 22—55 % (рис. 2д). По данным эксперимен-
тов, вид предпочитал почвы с влажностью 18—22 % 

(Daugbjerg, 1988), 20—30 % (Grant, 1955). Известно, 
что вид способен жить в чистой аэрированной воде 
72—131 день без пищи и меньше 7 дней в неаэриро-
ванной воде (меньше всех по сравнению с другими 
исследуемыми видами) (Roots, 1956). Возможно, 
для пашенного червя лимитирующим фактором 
является не высокая влажность почв, а недостаток 
кислорода при избыточном увлажнении. Пашенный 
червь может выдерживать потери влаги тела до 63.5 % 
(Grant, 1955), неспособен переносить экстремальный 
дефицит влаги.

Минимальная точка диапазона толерантности 
вида зависит от региона исследований (Edwards, 
Arancon, 2022b). В Европе пашенный червь впада-
ет в диапаузу при влажности 25—30 %, при более 

E. tetraedra A. caliginosa
A. rosea
L. rubellus

D. octaedra
O. lacteum

Степь Подтайга
Смешанные леса
Южная тайга

Южная лесостепь
Средняя лесостепь
Северная лесостепь

Пустая площадка

Рис. 1. Распространение видов дождевых червей — европейских вселенцев в Прииртышье.
Зональность: I — Степная зона, северная подзона, II — Южная подзона мелких березовых колков (южная лесостепь), 
III — Центральная подзона средних березовых колков (центральная лесостепь), IV — Северная подзона крупных березо-
вых колков (северная лесостепь), V — Зона мелколиственных лесов (подтайга), VI — Зона смешанных лесов, VII — Зона 
хвойных лесов (южная тайга).
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низкой влажности почв погибает, а в районах инва-
зий минимальное значение влажности, переносимой 
пашенным червем, снижается до 15 % в Аргентине 
(Ljungström et al., 1973), до 10 % на юге Австралии 
(Buckerfield, 1992). На юге Западной Сибири мини-
мум толерантности по влажности почв у пашенного 
червя также опускается по сравнению с исходными 
популяциями до 7 % (рис. 2д).

Диапазон толерантности пашенного червя к тем-
пературе почв представлен на рис. 2, В. Оптимум 
температур для вида составлял +10…+17 °C. Эти дан-
ные согласуются с лабораторными исследованиями, 
в которых оптимальными температурами для роста 
вида были +10…+15 °C (Daugbjerg, 1988) и +12 °C 
(Graff, 1953). Максимальное значение температуры 
почв для жизнедеятельности пашенного червя в на-
шем исследовании (+25 °C) подтверждает данные 
о смертности вида после 48 часов при температуре 
почв +26 °C (Edwards, Arancon, 2022b).

При корреляционном анализе численности па-
шенного червя и характеристик почв наибольшая 
положительная корреляция была отмечена с количе-
ством органического вещества в почве (r = 0.41, n = 118, 
p < 0.01) (рис. 2а). Влияние количества органическо-
го вещества на численность пашенного червя под-
тверждается исследованием полей с внесением навоза 

и без добавления органических удобрений (Edwards, 
Arancon, 2022b). Также значимы были корреляции 
с плотностью почв (r = –0.26, n = 118, p < 0.01), элек-
тропроводностью (косвенный показатель уровня засо-
ления почв) (r = –0.23, n = 118, p < 0.05) и влажностью 
почв (r = –0.26, n = 118, p < 0.01). У неполовозрелых 
пашенных червей увеличение плотности почв значи-
мо снижало численность (р < 0.05). Половозрелые 
особи, благодаря активной роющей деятельности, 
вероятнее всего, сами уменьшали плотность почв, 
что подтверждается данными многочисленных ис-
следований, рассматриваемых в обзоре C.A. Edwards 
и N.Q. Arancon (2022a). С ростом электропроводности 
(засоленности) почв численность пашенного червя 
снижалась.

Розовая апорректода встречена в четырех точ-
ках естественных лесных сообществ: около Бух-
тарминского водохранилища, около г. Павлодара 
и в Тарском районе, в пойме малых рек Крапивки 
и Абросимовки (рис. 1). Вид занимает второе место 
по средней численности (табл. 2).

Численность розовой апорректоды зависела 
от фактора «тип ландшафта» (p = 0.01). Вид отсут-
ствовал в горных ландшафтах и на равнине. В пойме 
численность вида была 8±3/0—256 особей/м2. Вид 
не обнаружен в лесах всех природных зон, кроме 
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интразональных лесов. Влияние фактора «тип леса» 
(биотопа) на численность розовой апорректоды было 
значимым (p = 0.000001), критерий Тьюки пока-
зал отличие кленовников от всех других биотопов 
(p = 0.0002). Из табл. 1 видно, что вид приурочен 
только к правому берегу р. Иртыш и только к кле-
новым лесам, если не учитывать сообщества лугов. 
Клен ясенелистный (Acer negundo L.) — инвазивный 
вид, внесенный в Черную книгу флоры Средней 
России (Виноградова и др., 2009) и Черную книгу 
флоры Сибири (2016). Вероятно, есть связь в рас-
пространении двух инвазивных видов.

Максимальная численность вида была отмече-
на в осенний период (14±4/0—256 особей/м2), что 
превышало показатель в летний период в 3.8 раза 
(p = 0.01), а в весенний период — в 108 раз (p = 0.01).

На распределение численности значимое влия-
ние оказывал фактор «глубина обитания» (p = 0.004), 
но критерий Тьюки не выявил значимых попарных 
различий (p > 0.05). В слое почв на глубине 0—10 см 
численность вида составила 11±3/0—256 особей/м2, 
в 10—20 см — 7±3/0—448 особей/м2, в 20—50 см — 
0.8±0.5/0—48 особей/м2.

Розовая апорректода обладает средними диапа-
зонами толерантности по отношению ко всем эда-
фическим факторам (табл. 2) — 40—60 % от общего 
размаха данных по всем площадкам. Наибольший 
диапазон характерен для плотности почв местооби-
таний, затем для влажности почв и рН.

Вид обитал в почвах с влажностью от 18 до 55 %, 
достигая максимальной численности при 24—27 %. 
Этот диапазон находится в пределах оптимума для 
вида, по данным Ch. Lavelle (1998), равного 14—26 %, 
но значительно уже его.

Зависимость численности вида от величины рН 
почв представлена на рис. 2б. Зона оптимума рН 
для розовой апорректоды в естественных лесных 
сообществах располагалась в пределах 5.4—7.5. В ли-
тературных источниках данные по этому вопросу 
противоречивы. L. Falco et al. (2015) отмечали связь 
вида с низким рН при изучении агроценозов, залежей 
и пастбищ. J. E. Satchell относит розовую апоррек-
тоду к «нетолерантным по отношению к кислотно-
сти почв» (1955) на основании экспериментальных 
исследований в Park Grass при внесении удобре-
ний и навоза. C.A. Edwards et al. при исследованиях 
на той же экспериментальной площадке выявили, что 
оптимальным диапазоном рН для вида был 5.0—6.0 
(Edwards, Lofty, 1975 по Edwards, Arancon, 2022b). 
Поскольку L. Falco et al. (2015) отмечали обитание 
вида на пастбищах, вероятно, низкий рН обеспечи-
вался большим содержанием навоза. Возможно, вид 
достаточно толерантен к кислотности и предпочтение 
рН связано с влиянием дополнительных факторов.

Оптимум вида по отношению к содержанию орга-
нического вещества составил 5.5—12.5 %. Вид пред-
почитает местообитания, богатые органикой.

По размаху значений электропроводности почв 
розовая апорректода уступает только аборигенно-
му виду — E. n. nordeskioldi (табл. 2). Вид обладает 
устойчивостью к небольшому засолению почв, что 
косвенно подтверждают данные Т. С. Всеволодо-
вой-Перель о том, что это единственный обитатель 
плакорной степи (Всеволодова-Перель, 1997). K. Ba-
zri et al. (2013) отметили, что вид связан с почвой, 
обогащенной CaCO3.

Корреляционный анализ не показал значимого 
влияния эдафических факторов на численность вида.

Малый красный выползок встречен в трех точках: 
около Бухтарминского водохранилища в кленовниках, 
ивняках и в березняках в окрестностях пос. Риддер 
Казахстана (рис. 1).

Численность малого красного выползка зависела 
от фактора «тип ландшафта» (p = 0.02). Вид отсутство-
вал в лесах низкогорья Алтая и на равнине, в средне-
горье численность вида составила 1/0—50 особей/м2, 
а в пойме — 2.1±0.89/0—96 особей/м2. Численность 
вида не зависела от природной зоны, но определялась 
типом леса (p = 0). Критерий Тьюки показал зна-
чимые различия между ивняками и всеми типами 
лесов (p < 0.00009), кроме кленовников, и между 
кленовниками и всеми типами лесов, кроме ивня-
ков (табл. 1). Вид был отмечен только на правом 
берегу Иртыша (1.1±0.4/0—96 особей/м2). Значи-
мого влияния фактора «глубина обитания» на чис-
ленность вида не отмечено. Вид встречен по всей 
глубине. Численность на глубине 0—10 см со-
ставила 1.7±0.9/0—96 особей/м2, на глубине 10—
20 см — 0.6±0.3/0—32 особей/м2, на глубине 20—
50 см — 0.1/0—16 особей/м2.

Малый красный выползок характеризовался самы-
ми узкими диапазонами толерантности к содержанию 
органического вещества в почве (табл. 2) и температуре 
почв по сравнению с другими видами. Вид обладает 
широким диапазоном толерантности по отношению 
к рН (75 %), средним по отношению к влажности 
(66 %) и органическому веществу (43 %) и узким ди-
апазоном толерантности к плотности, температуре 
и электропроводности почв (18—25 %).

В исследовании вид обнаружен только в богатых 
по содержанию органического вещества, теплых, 
незасоленных почвах. Малый красный выползок 
избегал кислых почв (рН <5.6), встречаясь в слабо-
кислых, нейтральных и щелочных. Известно, что 
вид предпочитает подстилку, корни растений и мо-
жет концентрироваться в навозе (Edwards, Arancon, 
2022b). Температурный оптимум для вида, по дан-
ным экспериментов, составляет от +15 до +20 °C 
(Daugbjerg 1988), от +15 до +18 °C (Graff, 1953), что 
близко к полученным данным — от +14 до +19 °C 
и ближе к видам, обитающим в компосте и на-
возе (Edwards, Arancon, 2022b). C. Klok et al. (2007), 
используя матричную модель при исследовании 
12 типов почв в Голландии, установили, что уве-
личение кислотности почв оказывало негативное 
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влияние на выживаемость малого красного выползка. 
J. E. Satchell относил вид к убиквистам (1955).

Значимых корреляций численности вида с эда-
фическими факторами не отмечено.

Молочный октолазий встречен на 5 % исследован-
ных площадок (табл. 2). По результатам дисперсион-
ного анализа установлено значимое влияние фактора 
«тип леса» (p = 0). Критерий Тьюки выявил значимую 
разницу между ивняками и всеми другими типами 
лесов (p = 0.00003). Максимальная численность отме-
чалась в ивняках (табл. 1). Вид был обнаружен также 
в кленовниках, березово-ивовых и смешанных лесах.

Численность в весенний период составила 0.14/0—
13 особей/м2, в летний — 0.04/0—6 особей/м2, осен-
ний — 2/0—175 особей/м2.

Октолазий обладал узким диапазоном толерант-
ности к плотности почв, предпочитая рыхлые почвы, 
средним диапазоном к температуре, электропроводно-
сти и содержанию органического вещества (табл. 2). 
Широкий диапазон толерантности отмечен по от-
ношению к рН и влажности почв.

Выявлена положительная корреляция числен-
ности вида с рН (r = 0.70, n = 10, p < 0.05) и отри-
цательная с содержанием органического вещества 
(r = –0.81, n = 10, p < 0.05). Вид более многочислен 
в щелочных почвах (рис. 2г).

Эйзениелла четырехгранная отмечена на 2 % пло-
щадок, менее всего вид распространен в Приир-
тышье и имеет самую низкую численность (табл. 1). 
Значимое влияние на численность вида оказывали 
факторы: «тип ландшафта» (p = 0.00001) и «природ-
ная зона» (p = 0.000009). Вид был встречен только 
на правом берегу Иртыша, в Среднегорье Рудного 
Алтая, в зоне черневой тайги, в осинниках в весен-
ний период (табл. 1).

Эйзениелла четырехгранная обнаружена в усло-
виях с самым маленьким размахом значений по всем 
почвенным факторам, кроме температуры (табл. 2).

Дендробена восьмигранная отмечена на 19 % пло-
щадок, имеет широкое географическое распростра-
нение (рис. 1), но низкую численность (табл. 1). 
По результатам дисперсионного анализа значимо 
влияет на численность дендробены только фактор 
«тип ландшафта» (p = 0.001). Вид не обнаружен в гор-
ных ландшафтах. Численность в пойме составила 
4±1/0—112 особи/м2, что в 5.9 раза выше, чем на рав-
нине (p = 0.007). Вид встречен на обоих берегах реки 
Иртыш во все вегетационные сезоны во всех зонах, 
кроме черневой тайги и горной подтайги, а также 
зоны хвойных лесов, в большинстве типов леса, кро-
ме мертвопокровных липняков и высокотравных 
сосняков.

Вид обладал самым широким диапазоном толе-
рантности относительно температуры почв и средни-
ми диапазонами толерантности (35—84 %) (табл. 2). 
Численность вида максимальна в слабокислых по-
чвах лесных сообществ и минимальна в щелочных 

(рис. 2е). Отмечена значимая отрицательная корре-
ляция численности вида и плотности почв (r = –0.42, 
n = 40, p < 0.01).

Визуализация диапазонов толерантности видов 
к почвенным факторам методом главных компонент 
(PCA) представлена на рис. 3. Главная компонента 1 
описывает 41.63 % данных. С ней максимально кор-
релирует рН (0.92), электропроводность почв (0.59), 
влажность почв (0.42). Главная компонента 2 охва-
тывает 25.02 % данных. С ней в наибольшей степени 
коррелирует плотность почв (0.67), влажность (–0.62) 
и температура почв (0.59), гумус (–0.40). Из рис. 3 
видно, что диапазоны толерантности аборигенного 
вида — E. n. nordenskioldi и E. n. pallida и европей-
ских видов-вселенцев пересекаются, но есть отличия 
по ширине диапазона.

Выявлены значимые корреляции между распро-
странением видов дождевых червей и шириной ди-
апазонов толерантности к содержанию органиче-
ского вещества в почве (рис. 4а) и к плотности почв 
(рис. 4б).

Таким образом, европейские виды-вселенцы ши-
роко распространились в Прииртышье на юге Запад-
ной Сибири — от Бухтарминского водохранилища 
(Казахстан) до г. Тобольска (РФ, Тюменская область) 
на 1450 км. Наибольшая встречаемость и широта рас-
пространения характерны для двух видов: пашенного 
червя и дендробены восьмигранной.

Первичный ареал европейских видов-вселенцев 
до начала голоцена находился на юге Западной Ев-
ропы и был ограничен территорией, не подвергав-
шейся оледенению (Hendrix et al., 2008). За пределы 
этой зоны смогли выйти всего около 20 из 400 видов, 
часть из них оказалась на территории Европейской 
России и Сибири. В Западной Сибири и в Приир-
тышье распространены 2 генетические линии па-
шенного червя — линия 2 и 3 (Шеховцов и др., 2017). 
Линия 2 распространена по всей Европе, включая 
европейскую часть России; линия 3 в европейской 
части России отсутствует, но есть в Западной Европе 
(Shekhovtsov et al., 2016). Обе линии характеризуют-
ся снижением уровня генетической изменчивости 
по сравнению с европейскими популяциями. Напри-
мер, линия 3 в азиатской части России представлена 
всего 3 гаплотипами, а в Белоруссии их 8 (Шеховцов 
и др., 2017). Видимо, вид попал в Западную Сибирь 2 
путями: постепенным расширением ареала на восток 
и путем внедрения (3 линия) из Западной Европы. 
Судя по накопленной изменчивости, внедрение про-
изошло около 200 лет назад (Shekhovtsov et al., 2016). 
С тех пор вид широко распространился. В кадастре 
и определителе дождевых червей фауны России ука-
зано, что вид «в азиатской части РФ встречается 
преимущественно на окультуренных почвах вблизи 
населенных пунктов» (Всеволодова-Перель, 1997, 
с. 21). Для Западной Сибири в кадастре указано всего 
три точки находок: окрестности Тюмени на лугах 
(сборы Голосовой), черта г. Тобольска (Малевич, 1956 
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Рис. 4. Корреляция встречаемости видов дождевых червей и ширины диапазонов толерантности видов: а) — к плотности 
почв, кг/м3; б) — к содержанию органического вещества, %.

Рис. 3. Диапазоны толерантности видов дождевых червей к почвенным факторам (PCA-анализ). РС1 — главная компонента 1, 
PC2 — главная компонента 2. Длина вектора соответствует величине корреляции эдафического фактора с главными компо-
нентами. Плоскости отражают диапазоны толерантности видов дождевых червей по совокупности эдафических факторов.
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по Всеволодова-Перель, 1997) и Академгородок Но-
восибирска (Всеволодова-Перель, 1997). Б. Р. Стри
ганова и Н. М. Порядина (2005) в монографии по жи-
вотному населению почв бореальных лесов Западной 
Сибири (сборы проводились в Тюменской области 
в 1980—1990 гг.) указывают присутствие вида на лу-
гах южной тундры плотностью 0.8 особей/м2, полях 
картофеля в южной тайге — 0.3 особей/м2. В подтайге, 
по данным авторов, вид отсутствовал (Стриганова, 
Порядина, 2005), в лесостепи встречался только в бе-
резняках (1.6 особей/м2), а также обнаружен на полях 
картофеля (2.4 особей/м2). В публикациях 2010 г. вид 
отмечен в березово-разнотравных лесах и вырубках 
г. Тобольска по сборам в период с 2007 по 2009 гг. 
(Голованова, Наконечный, 2010) и в Ишимской 
равнине северной лесостепи, центральной и южной 
лесостепи в березняках и на плакорных и поймен-
ных лугах в сборах 2005—2009 гг. (Голованова, 2010). 
Дальнейшие исследования с 2009 по 2018 гг. в Омской 
области (Голованова и др., 2020; Князев и др., 2022) 
выявили лидерство вида по численности (15—74 %) 
в южно-таежных и лесостепных ландшафтах. Таким 
образом, исследования 2018, 2022, 2023 гг. показали 
современное распространения вида из синантропных 
местообитаний и агроценозов в естественные ланд-
шафты. Видимо, распространение могло начаться 
с синантропных местообитаний, а затем захватить 
распаханные луга, близлежащие колки и пойменные 
луга и леса. В настоящее время пашенный червь от-
мечен в большинстве типов лесов Прииртышья как 
в интразональных ландшафтах, так и на плакоре. 
Большее распространение и численность в пойме мо-
жет свидетельствовать о гидрохории вида. Подобный 
путь описан для вселенцев из Рудного Алтая в рав-
нинной части Западной Сибири (Golovanova et al., 
2021). Вид имеет широкий диапазон толерантности 
относительно большинства факторов, что может 
способствовать дальнейшему распространению его 
в лесах Западной Сибири. Диапазон толерантности 
к влажности шире, чем указано в литературных дан-
ных по минимальной точке, а по температуре немного 
шире зона оптимума, что установлено в эксперимен-
тальных данных, как описано выше. Это доказывает, 
что исследовано достаточное количество пробных 
площадок с максимальным охватом условий оби-
тания, чтобы выявить диапазон толерантности вида 
(рис. 2в, д). Для фактора «количество органического 
вещества почв» не выявлено уменьшения численно-
сти вида в зоне максимального пессимума. Также 
не определена зона минимального пессимума для 
фактора «электрическая проводимость почв». Вид бо-
лее многочислен в незасоленных и богатых органикой 
местообитаниях, но может переносить и небольшое 
содержание солей, и низкое количество органики. 
Ограничивающих факторов для вида не установлено. 
Возможно, в местообитаниях со средней степенью 
засоления он будет уступать по численности более со-
леустойчивым видам, например розовой апорректоде 

и вселенцам из Рудного Алтая — E. ventripapillata Perel, 
1985 (Golovanova et al., 2021).

Второй по степени распространения вид в Приир-
тышье, по данным нашего исследования, — дендро-
бена восьмигранная. Вид представлен на территории 
России одной генетической линией (Шеховцов, 2023), 
но несколькими хромосомными расами (Межжерин 
и др., 2018). Видимо, распространение вида шло дав-
но и постепенно с последующими закреплениями 
изменений хромосомного набора.

По данным И. В. Стебаева и В. В. Волковинцера 
(1964), вид отмечен в районе р. Омь. По кадастру-
определителю в Западной Сибири дендробена вось-
мигранная найдена в районе Салехарда, на юге по-
луострова Ямал, а также на юге Западно-Сибирской 
низменности, по среднему течению р. Омь и вблизи 
крупных городов: Тюмени, Новосибирска, Томска 
(Всеволодова-Перель, 1997). В Тюменской области 
дендробена восьмигранная отмечена в лесотундре, 
южной тайге (ельники зеленомошные и сосняки кла-
дониевые) и лесостепи (березняки и березово-осино-
вые колки). По данным С. Ю. Князева с соавторами 
(2022), вид, наряду с пашенным червем, является ли-
дером в естественных ландшафтах Западной Сибири 
по численности. По нашим данным, вид отсутствует 
в горных ландшафтах. Здесь нишу подстилочных 
видов занимают представители азиатского по проис-
хождению (Перель, 1985) рода Eisenia. Возможно два 
предположения: либо на равнинной части Западной 
Сибири дендробена восьмигранная оказалась более 
успешной, чем местные подстилочные виды, либо 
вид занял пустующую экологическую нишу. Изуче-
ние диапазонов толерантности вида показало, что 
для него характерен большой размах условий оби-
тания по температуре почв и обитание на рыхлых 
почвах. Похоже, вид, обладая средним диапазоном 
толерантности к большинству факторов, широко 
распространился в местообитаниях с выраженной 
подстилкой и слабокислой средой. Проведение ими-
тационного эксперимента с совместным обитанием 
дендробены восьмигранной и подстилочных видов 
E. sibirica, E. nana с использованием изотопного ана-
лиза поможет понять, занимают ли эти виды одну 
экологическую нишу.

Розовая апорректода в Западной Сибири представ-
лена 2 линиями (E4 и E6) из 11, известных в Западной 
Европе, отличается самым низким нуклеотидным 
и гаплотипическим разнообразием в России (Shek-
hovtsov et al., 2020; Шеховцов, 2023). Предковый 
ареал вида находится между Корсикой и Балеарски-
ми островами. В нем обитали 2 генетических линии, 
одна из которых (евросибирская) распространилась 
на север и восток. Внедрение в Западную Сибирь 
недавнее (Shekhovtsov et al., 2020). Т. С. Всеволодо-
ва-Перель считала находки вида в азиатской части 
России, в окрестностях Томска, ошибочными (1997). 
Б. Р. Стриганова и Н. М. Порядина отмечали вид 
в березняках лесостепи Тюменской области (2005). 
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До 2018 г. нами розовая апорректода была обнаруже-
на только в синантропных местообитаниях г. Омска, 
а теперь отмечена в пойменных лесах у Бухтармин-
ского водохранилища, Павлодара и Тарского района. 
Это новые данные об ареале и местообитаниях вида 
для Западной Сибири. Вид имел достаточно широ-
кий диапазон толерантности относительно элек-
тропроводности почв, уступая только аборигенному 
виду — E. n. nordeskioldi, встречен во влажных почвах 
с высоким содержанием органического вещества. 
В настоящее время вид приурочен к пойменным 
кленовникам правого берега р. Иртыш. Возможно, 
распространение вида в Прииртышье ограничится 
поймами.

Малый красный выползок представлен в Рос-
сии одной генетической линией из восьми, извест-
ных для Западной Европы, с низким нуклеотидным 
разнообразием (Шеховцов, 2023). Т. С. Всеволодо-
ва-Перель (1997) рассматривала нахождение вида 
в Сибири в устье Лены ошибочным. Б. Р. Стриганова 
и Н. М. Порядина (2005) отмечали вид в ольшаниках 
тундры, ельниках и березняках лесотундры, выруб-
ках, липняках и агроценозах южной тайги, вырубке 
березняка, на лугах и заливных лугах лесостепи Тю-
менской области. В нашем исследовании в лесных 
сообществах Прииртышья вид отмечен только в трех 
точках в Казахстане, имеет узкий диапазон толе-
рантности к содержанию органического вещества 
в почве и температуре почв. Данные имитационного 
эксперимента подтверждают (Golovanova et al., 2023) 
ограничение выживаемости вида пищевым ресурсом. 
Возможно, вид не распространится за пределы бо-
гатых органикой местообитаний.

Молочный октолазий в Западной Сибири пред-
ставлен 2 линиями — L и S и отличается низким 
нуклеотидным разнообразием (Shekhovtsov et al., 
2014; Шеховцов, 2023). Вид обладал довольно узким 
диапазоном толерантности по отношению к содер-
жанию органического вещества и плотности почв 
и предпочитал щелочные почвы, что, возможно, 
помешало ему широко распространиться. До этого 
вид был отмечен для Тюменской области, для юж-
ной тайги и лесостепи (Всеволодова-Перель, 1997; 
Стриганова, Порядина, 2005). В естественных сооб-
ществах Прииртышья вид выявлен впервые.

Эйзениелла четырехгранная также обладает мак-
симальным генетическим разнообразием на юге За-
падной Европы (De Sosa et al., 2017) и минимальным 
в местах внедрения (Bagheri et al., 2023). Вид сложно 
назвать вселенцем в Прииртышье, так как он отмечен 
только в горах Рудного Алтая.

Таким образом, наибольшую опасность для Запад-
ной Сибири представляет пашенный червь, для кото-
рого не выявлены ограничивающие факторы. Распро-
странение вида от обитания в агроценозах до захвата 
всех типов лесов заняло не более 40 лет. Это может 
представлять угрозу для аборигенного E. n. pallida, 
принадлежащего к тому же морфо-экологическому 

типу и экологической группе (Перель, 1979). Этот 
подвид в настоящее время отмечен только на Алтае 
и севернее подтайги Омской области. Он обладает 
узким диапазоном толерантности и не встречается 
в пробах вместе с пашенным червем. По данным 
Т. С. Всеволодовой-Перель (1997), этот подвид был 
единственным собственно-почвенным видом на юге 
Западной Сибири.

Дендробена восьмигранная может стать угрозой 
для горных ландшафтов юга Западной Сибири, где 
нишу подстилочных видов занимают алтайские эн-
демики (Перель, 1985).

Распространение розовой апорректоды в Приир-
тышье, вероятнее всего, ограничится поймами. Вид 
также может представлять опасность для собствен-
но-почвенных алтайских эндемиков.

Малый красный выползок ограничен местооби-
таниями, богатыми органикой. В настоящее время 
отмечено обитание вида в горных ландшафтах, при-
чем в 2023 г. он зафиксирован в березняках в окрест-
ностях Риддера — среднегорья Рудного Алтая, где 
в 2018 г. вид не был обнаружен. Малый красный 
выползок представляет угрозу для почвенно-под-
стилочных алтайских эндемиков. Также необходимо 
изучение последствий распространения вида для 
лесных экосистем Алтая.

Молочный октолазий предпочитает слабощелоч-
ные и щелочные почвы. Вероятно его дальнейшее 
распространение в лугово-черноземных почвах юга 
Западной Сибири.

Распространение эйзениеллы четырехгранной 
пока не представляет угрозы.

Диапазон толерантности аборигенного вида юга 
Западной Сибири — эйзении Норденшельда — пол-
ностью перекрывается инвазивными видами по всем 
эдафическим факторам (рис. 3). Среди европейских 
вселенцев к такой же экологической группе относит-
ся малый красный выползок. Не отмечена встречае-
мость обоих видов в одних и тех же пробах. В богатых 
органикой местообитаниях может обитать малый 
красный выползок. Совместное обитание эйзении 
Норденшельда с остальными инвазивными видами 
европейского происхождения, вероятно, объясня-
ется разными экологическими нишами по питанию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В лесах Прииртышья, как в пойме, так и на плако-
рах, в настоящее время в люмбрикофауне представ-
лены виды — вселенцы европейского происхождения. 
Самое широкое распространение — от Бухтармин-
ского водохранилища до Тобольска (1450 км) — от-
мечено для пашенного червя. Вид имеет широкий 
диапазон толерантности относительно большинства 
факторов, что может способствовать дальнейше-
му распространению его в лесах Западной Сиби-
ри. Также широко распространена, но не достигает 
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значительной численности дендробена восьмигран-
ная. Ограничивающие факторы для распространения 
не выявлены. Встречаемость этих двух видов выше, 
чем у аборигенного вида эйзении Норденшельда. 
Инвазивные виды: малый красный выползок и мо-
лочный октолазий — могут быть ограничены в сво-
ем распространении, по крайней мере, на плакорах 
содержанием органического вещества в почве. Эти 
виды, как и розовая апорректода, обнаружены лишь 
в нескольких точках, но на некоторых площадках 
с очень высокой численностью. Эйзениелла четы-
рехгранная отличается самым узким диапазоном 
толерантности к большинству почвенных факторов 
и самой низкой встречаемостью.

В целом гипотеза о зависимости встречаемости 
видов от широты диапазона толерантности к эда-
фическим факторам подтвердилась в отношении 
органического вещества и плотности почв.
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In the forests of Siberia since the 80s of the last century, the spread of invasive species of earthworms 
of predominantly European origin was noted. The introduction of new species of lumbricids, which are 

“ecosystem engineers,” can lead to changes in forest communities and their ecosystem functions (climate 
regulating, water and soil protective, sanitary and hygienic, recreational). The purpose of this research is 
studying the distribution, association and tolerance of allochtonous species of earthworms of European 
origin in the forests of the Irtysh region. Main hypothesis: the occurrence of invasive species is deter-
mined by the range of tolerance to edaphic factors (content of organic substances, pH values, electrical 
conductivity, soil moisture and temperature). The studies were carried out during the growing seasons 
of 2018, 2022 and 2023 in Rudny Altai and in the south of the West Siberian plain. The total length of 
the study area is more than 1500 km, the number of sample sites is 65. Samples were taken via direct 
soil excavation. Overall, 306 samples were analysed, 1133 specimens of earthworms of invasive Euro-
pean species were identified. At each installation, soil conditions were measured layer by layer in each 
sample. To analyse the correlation between the occurrence of earthworms and their tolerance to edaphic 
factors, the range of data for each factor and the percentage areas in which each species was found were 
taken into account. In the Irtysh region, 6 invasive species were identified (Eisenia fetida, Aporrectodea 
handlirschi, Lumbricus rubellus, Octolasium lacteum, Dendrobaena octaedra, Eiseniella tetraedra) with the 
greatest extent (1450 km) and frequency of occurrence (43% of samples) belonging to Eisenia fetida – a 
species with a wide range of tolerance (85-100% of the range of the studied factors at the sites) to hu-
midity, density, pH value and organic matter content. Factors limiting the distribution of the species in 
southern Siberia were not discovered. The least common (75 km) and rare (found in 2% of the sample) 
was Eiseniella tetraedra, a species with a narrow range of tolerance (5−22%) to all edaphic factors. The 
occurrence of invasive species correlates significantly with the range of their tolerance to soil organic 
matter content (r = 0.89) and soil density (r = 0.77). The ranges of tolerance to all invasive species ac-
cording to experimental edaphic factors intersect with those of the native species, Eisenia nordenskioldi.

Keywords: invasions, Lumbricidae, temperate forests, Western Siberia, pH, humidity, temperature, electric conduc-
tivity, soil density, humus.
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Дождевые черви играют важную роль в процессе 
почвообразования и функционирования большинства 
наземных экосистем в целом, оказывают влияние 
на структуру почвы, регуляцию ее биологических 
и физико-химических свойств (Lavelle, Spain, 2001). 
Связь почвенных животных со средой обитания по-
зволяет использовать их как индикатор определенных 
почвенных процессов (Гиляров, 1965; Мордкович, 
1991), которые могут быть результатом климатиче-
ских изменений и антропогенных трансформаций 
ландшафтов. Дождевые черви обладают широкой 
встречаемостью в большинстве наземных экосистем, 
где представляют собой самую значительную по био-
массе группу животных (Lavelle, Spain, 2001). А в силу 
своих размерных характеристик и роли в экосисте-
мах являются удобным объектом для биоиндикации 

и мониторинга их состояния (Gongalsky et al., 2009; 
Гераськина, 2016).

Зональное распределение сообществ почвенных 
животных зависит в первую очередь от гидротерми-
ческих условий (Lavelle, Spain, 2001; Алфимов и др., 
2012; Мещерякова, Берман, 2014; Phillips et al., 2019). 
К основным факторам, напрямую и опосредованно 
влияющим на состав сообществ дождевых червей, 
могут быть отнесены кислотность почвы, характе-
ристики растительного опада, тип растительного 
сообщества, тип почвы, высота снежного покрова, 
рельефные особенности (Гиляров, 1965; Edwards, 
Bohlen, 1996; Joschko et al., 2006; Алфимов и др., 2012; 
Бессолицына, 2012; Li et al., 2020), а также история 
развития территории — антропогенный занос ви-
дов, история землепользования (Räty, Huhta, 2004; 
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Crumsey et al., 2014), пирогенная динамика (Гонгаль-
ский, 2014). Однако степень влияния разных факто-
ров среды на распределение почвенных животных 
различается на разных уровнях пространственного 
разрешения (Покаржевский и др., 2007).

Фауна дождевых червей юго-востока Западной 
Сибири образована преимущественно широкоаре-
альными видами (Всеволодова-Перель, 1997), что 
делает ее достаточно удобным модельным объектом 
для выявления основных принципов формирования 
сообществ дождевых червей. Так как в разных типах 
местообитаний на территории Западной Сибири на-
блюдаются незначительные различия видового со-
става дождевых червей (Голованова, 2010; Ермолов, 
2019; Ермолов, 2020), реакция сообщества на условия 
среды может проявляться не через изменение видо-
вого состава, а через изменение численности видов 
и морфо-экологических групп, обладающих функ-
циональными особенностями (Перель, 1975; Ганин, 
1997; Keudel, Schrader, 1999). Известно, что в степных 
экосистемах выживание дождевых червей во многом 
зависит от влажности почвы, тогда как в лесной зоне 
это условие не столь критично (Бессолицына, 2012). 
Можно предположить, что на юге таежной зоны и в ле-
состепи на юго-востоке Западной Сибири показатель 
влажности, с которым связывают увеличение числен-
ности дождевых червей весной и осенью (Edwards, 
Bohlen, 1996), будет не столь значим, а ведущими 
параметрами выступят другие условия среды.

К настоящему времени существуют модели рас-
пределения как климатических факторов (WorldClim, 
CHELSA), так и почвенных характеристик (SoilGrid) 
и растительного покрова (EarthEnv, Copernicus Global 
Land Cover), их количественное выражение активно 
используется в моделировании присутствия видов, 
в том числе и дождевых червей на той или иной тер-
ритории (Marchán et al., 2016; Geraskina, Shevchenko, 
2021), а значит, может быть использовано для оценки 
связи сообщества в целом с условиями среды.

Это определяет цель настоящей работы — выявле-
ние связи численности дождевых червей в сообществах 
лесостепной и таежной зон на юго-востоке Западной 
Сибири с особенностями ландшафта, климатическими 
параметрами среды с учетом возможной изменчиво-
сти в течение теплого сезона. Такая постановка цели 
требует описания ландшафтов с учетом зональных осо-
бенностей на основании как количественных (ланд-
шафтные особенности и климатические параметры), 
так и категориальных данных (картографические 
данные о зонировании территории, принятые на ос-
новании разных характеристик среды), оценки связи 
численности с характеристиками среды и со сроками 
сбора материала в течение теплого сезона.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Сбор данных о численности дождевых червей. Ма-
териал собирался на юго-востоке Западной Сибири, 

в границах Новосибирской, Кемеровской областей, 
Алтайского края и Республики Алтай с 2016 по 2021 гг.

Для определения численности дождевых червей 
использовался метод раскопки почвенных проб (Ги-
ляров, 1965) площадью 30×30 см до глубины встре-
чаемости дождевых червей (~40—60 см) с их после-
дующим ручным разбором. Всего было рассмотрено 
62 сообщества дождевых червей (в данном случае под 
сообществом понимается население одного местоо-
битания), отловлено 5310 животных. В каждом ме-
стообитании закладывалось 3—10 проб по случайной 
схеме (Песенко, 1982; Southwood, Henderson, 2000). 
Между отдельными местообитаниями расстояние 
составляло не менее 100 м для обеспечения независи-
мости выборок, что соотносится с представлениями 
о пространственной агрегированности дождевых 
червей (Valckx et al., 2011). Умерщвление и фиксация 
проводились с использованием растворов формальде-
гида по стандартной методике или 96 %-го этилового 
спирта. Определение видов проводилось по сводке 
Т. С. Всеволодовой-Перель (1997). В Горной Шории 
после разбора верхних почвенных слоев также был 
применен метод выгонки норных дождевых червей 
с использованием 0.55 %-го раствора формальдегида 
согласно рекомендации ISO 23611-1 (Römbke et al., 
2005). В других местах данный метод не применялся. 
Принадлежность к морфо-экологической группе 
приведена согласно работе Т. С. Перель (1975).

Категориальные переменные среды. Категориаль-
ные данные были получены с помощью привязки 
и оцифровки картографического материала (Лапши-
на, 1960; Рихтер, 1963; Сляднев, 1965; Аветов и др., 
2011) в программе QGIS (версия 3. 18). В первую 
очередь использовались данные природного зони-
рования, типологизации растительных сообществ, 
а не конкретные условия среды, которые могли зна-
чительно измениться с момента подготовки карты. 
Переход между природными зонами, граничащими 
с лесостепной зоной, не в полной мере очевиден (Ма-
кунина, 2016), поэтому в настоящей работе принято 
деление на основании гидротермического зонирова-
ния, предложенного в работе А. П. Сляднева (1965). 
Всего в анализ было вовлечено шесть категориальных 
переменных, характеризующих каждое местообита-
ние: гидротермическая зона, геоботанический рай-
он, типы почвы и растительности, орографическая 
приуроченность, месяц (май–сентябрь) и год сбора 
материала (2016—2021 гг.) (рис. 1).

Согласно картографическим данным район ис-
следования располагается в трех зонах: южной лесо-
степи (пять местообитаний отнесены к Барабинской 
низменности, семь — к Приобскому плато), северной 
лесостепи и подтайге (семь — к Приобскому плато, 
пятнадцать — к предгорьям Салаирского кряжа), та-
ежной зоне (десять — к Северо-Восточному Алтаю, 
пятнадцать — к Горной Шории, три — к предгорьям 
Кузнецкого Алатау).
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Для южной лесостепи в точках сбора материала 
были отмечены типы почв: засоленные и солонцева-
тые, пойменные и маршевые, степные и лесостепные 
(Аветов и др., 2011). Согласно геоботаническому 
районированию растительные сообщества можно 
отнести к районам и типам: Томь-Чулымских сухо-
дольных сосново-березовых лесов (мелколиствен-
ные леса и кустарники); Барабинской лесостепи 
(болотные и луговые растительные сообщества); 
правобережной и левобережной Приобской лесо-
степи (луга, темнохвойные и сосновые южнотаежые 
и лесостепные леса) (Лапшина, 1960).

Для северной лесостепи и подтайги были харак-
терны типы почв: тайги и хвойно-широколиственных 
лесов, широколиственных лесов и лесостепей, степ-
ных почв (Аветов и др., 2011). По геоботаническому 
районированию растительные сообщества относятся 
к районам и типам: Обь-Иртышскому болотно-лес-
ному (темнохвойные и сосновые южнотаежые и ле-
состепные леса); лесостепи Кузнецкой котловины 
(мелколиственные леса и кустарники); черневой 
тайге Салаира (мелколиственные леса и кустарники, 
луга); Томь-Чулымским суходольным сосново-бере-
зовым лесам (мелколиственные леса и кустарники) 
(Лапшина, 1960).

В таежной зоне отмечены типы почв: тайги, хвой-
но-широколиственных лесов, широколиственных 
лесов и лесостепей (Аветов и др., 2011). Согласно 
геоботаническому районированию растительные 
сообщества зоны можно отнести к районам и ти-
пам: темнохвойных лесов Кузнецкого Алатау (гор-
ные темнохвойные леса, темнохвойные и сосновые 

южнотаежые и лесостепные леса); горной лесостепи 
и таежных лесов низкогорий Северного Алтая (гор-
ные темнохвойные леса) (Лапшина, 1960).

Количественные переменные среды. Всего в анализ 
было вовлечено 36 количественных переменных, 
характеризующих каждое местообитание. Исполь-
зовали климатические данные, информацию о рас-
тительном покрове поверхности, типах почв и поч-
венных характеристиках в разрешении 30 угловых 
секунд из открытых ресурсов (Tuanmu, Jetz, 2014; 
Fick, Hijmans, 2017; Karger, Zimmermann, 2019; Poggio 
et al., 2021). Количественное отражение типа почв 
и растительного покрова (тип покрова поверхности 
в общем случае) в привлекаемых к анализу моделях 
распределения условий по поверхности в первом 
случае отражает вероятность нахождения типа по-
чвы в ячейке (Hengl et al., 2017), во втором — долю 
покрова поверхности (Buchhorn et al., 2020). Глубина, 
принятая в анализе для почвенных характеристик 
(табл. 1), составляет 5—15 см, что соответствует глу-
бине нахождения большей части животных, а также 
коррелирует со значениями параметров на другой глу-
бине отбора. Привлеченные климатические параме-
тры среды в первую очередь отражали гидротермиче-
ские условия в точках сбора материала (табл. 1). При 
этом порог 5 °C, принятый для некоторых из параме-
тров, соответствует нижнему пределу температур для 
активности дождевых червей (Nordström, Rundgren, 
1974). Варьирование рассмотренных количественных 
климатических и почвенных показателей в районе 
исследования отражено в табл. 1.

Таблица 1. Общее варьирование показателей почвенных и климатических характеристик в точках сбора 
материала (по данным моделирования SoilGrid, CHELSA)

Количественный показатель x ± s.e Min Max
Свойства почвы:
Насыпная плотность почвы, г/см³ 1.15 ± 0.00 1.10 1.20
Емкость катионного обмена, ммоль (+) /кг 350.91 ± 5.81 273.85 449.95
Содержание глины, г/кг 253.78 ± 7.30 38.41 341.16
Общий азот, г/кг 4.90 ± 0.18 0.36 6.62
Плотность органического углерода, кг/м³ 34.25 ± 0.8 3.34 40.6
Кислотность 6.0 ± 0.05 5.4 6.8
Содержание песка, г/кг 361.31 ± 8.70 44.46 440.08
Содержание иловых частиц, г/кг 346.45 ± 7.61 38.75 410.19
Содержание органического углерода почвы, г/кг 50.35 ± 1.3 7.49 72.68
Климатические характеристики:
Количество дней с температурой ниже 0 °C 195.25 ± 0.60 188.57 204.74
Снеговой запас воды, мм 108.50 ± 5.76 57.70 208.80
Гидротермический коэффициент Селянинова для периода с температу-
рами выше 5 °C 2.47 ± 0.13 1.25 4.06

Сумма осадков для периода с температурами выше 5 °C, мм 354.27 ± 16.11 204.29 537.93
Частота перехода температуры через 0 °C 63.68 ± 1.57 50.00 81.78
Сумма накопленных температур для периода с температурами выше 
5 °C, °C 1466.45 ± 14.45 1251.51 1639.29
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Моделирование. Для ординации сообществ ис-
пользован факторный анализ смешанных данных 
(FAMD), который позволяет работать с коррелиру-
ющими параметрами и категориальными перемен-
ными (Kassambara, 2017). Существует два подхода 
к оценке экосистем в целях их сохранения: рассмо-
трение сообществ через видовое и популяционное 
разнообразие и через разнообразие функциональ-
ных групп (Walker, 1992, Díaz, 2013). Поэтому для 
описания средней численности сообществ дождевых 
червей нами проанализированы отдельно данные 
для видов и морфо-экологических групп дождевых 
червей, в каждом случае в совокупности с данными 
об общей средней численности дождевых червей 
в сообществе. Для подтверждения предположения 
применимости картографических данных был рас-
смотрен вариант с численностью дождевых червей 
в качестве единственной группы количественных 
показателей. Подход при формировании отдельных 
наборов данных, список тематических блоков пара-
метров среды, включенных в наборы данных, пока-
заны в блок-схеме (рис. 1). В работе представлены 
данные моделирования как в случае с максимальным 
ее значением, так и с ограниченным набором наи-
более значимых категориальных данных.

Расчеты проводились в программной среде R 
с привлечением пакетов: psych (описательные ста-
тистики), corrplot (для оценки корреляции между 
параметрами среды), raster (для выделения количе-
ственных данных среды из открытых источников 

по координатам точек сбора материала), FactoMineR 
и factoextra (для FAMD).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Видовой состав и численность дождевых чер-
вей. Рассмотренные сообщества дождевых червей 
на юго-востоке Западной Сибири составляют во-
семь видов. В связи с тем, что таксономия дождевых 
червей семейства Lumbricidae в настоящее время, 
по мнению ряда авторов, требует ревизии, что в пер-
вую очередь касается Eisenia nordenskioldi (Eisen, 1879) 
(Blakemore, 2013; Shekhovtsov et al., 2020), в настоящей 
работе четыре таксона, предположительно относя-
щиеся к этому видовому комплексу, рассматрива-
ются как самостоятельные — два валидных подвида 
E. nordenskioldi nordenskioldi (Eisen, 1879) и E. norden-
skioldi pallida Malevič, 1956, E. sibirica Perel et Grapho-
datsky 1984, рассматриваемый некоторыми авторами 
как форма E. nordenskioldi nordenskioldi (Eisen, 1879) 
(Shekhovtsov et al., 2020), и таксон неопределенного 
статуса, обозначенный в работе как Lumbricidae sp., 
требующий в дальнейшем описания. Все эти таксо-
ны по принятым в таксономии морфологическим 
признакам соответствуют указанному виду, однако 
статистически значимо отличаются по размерным 
характеристикам и экологическим особенностям 
от номинативного подвида, часто встречаясь с ним 
симпатрически. Кроме указанных таксонов, обнару-
жены Aporrectodea rosea (Savigny, 1826), A. caliginosa 

Сбор материала

Данные 
о численности

Координаты 
точек

Данные среды
 по точкам

Ординация, максимально 
объясняющая дисперсию

Ординация
по группе наиболее значимых
категориальных параметров

FAMD

FAMD

В разных сочетаниях
категориальный переменных

в каждом наборе

Количественные данные о среде:
- Типы покрова поверхности
- Типы почв
- Почвенные характеристики
- Климатические 
компоненты среды

Категориальные данные:
- Геоботаническое районирование
- Почвенное районирование
- Тип растительного сообщества
- Орфографическая приуроченность
- Гидротермическое зонирование
- Месяц сбора материала
- Год сбора материала

- Категориальные переменные картографическим методом
- Количественные переменные из открытых источников

- Один набор количественных данных + 
все категориальные данные
- Только набор категориальных данных 

Наиболее значимые категориальные параметры:
- Выявление переменных, исключение которых 
ведет к получению максимальных значений по группам
(разница менее 1% целых значений)
- Исключение из анализа переменных выявленных
более чем в 50% случаев

Данные о численности:
- Общая численность + численность видов
- Общая численность + численность 
морфо-экологических групп

Рис. 1. Блок-схема моделирования на основании категориальных и количественных переменных среды и данных о чис-
ленности дождевых червей.
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(Savigny, 1826), Dendrobaena octaedra (Savigny, 1826), 
Dendrodrilus rubidus (Eisen, 1874), Lumbricus rubel-
lus Hoffmeister, 1843, Octolasion lacteum (Örley, 1885). 
Указанные виды на юго-востоке Западной Сибири 
образуют четыре морфо-экологические группы: под-
стилочные (D. octaedra и D. rubidus), почвенно-под-
стилочные (E. sibirica и L. rubellus), собственно-поч-
венные (A. rosea, A. caliginosa, E. nordenskioldi pallida 
и O. lacteum) и норные черви (E. nordenskioldi norden-
skioldi и Lumbricidae sp.), отнесение которых к дан-
ной группе согласуется с наблюдаемым характером 
нор и местом нахождения по почвенному профилю. 
Отнесение к морфо-экологической группе может 
быть не столь однозначно в различных по условиям 
местообитаниях (Крылова и др., 2011), однако соот-
носится с выводами других авторов для рассматри-
ваемой территории или сопряженных с ней участков 
(Бызова, Чадаева, 1965; Берман и др., 2016; Ермолов, 
2019; Ермолов, 2020).

В таблицах приведены средние и максимальные 
показатели численности по сообществам в зависи-
мости от орографической приуроченности и при-
надлежности к гидротермической зоне (табл. 2) как 
наиболее вероятно действующих для дождевых чер-
вей принципах зонирования. Прослеживается об-
щая тенденция увеличения численности от горных 
территорий с таежными лесными системами к рав-
нинным лесостепным. Некоторое снижение общей 
численности в зоне северной лесостепи и подтайги, 
вероятнее всего, является артефактом сроков сбора 
материала (так как большая часть сборов в этой зоне 
была приурочена к середине теплого периода). Это 
в целом согласуется с представлением, что обилие 
дождевых червей увеличивается от хвойных к сме-
шанным лесам с преобладанием лиственных пород 
деревьев с последующим снижением при переходе 
к остепненным и степным биогеоценозам (Бессо-
лицына, 2012).

Общие результаты моделирования. В результате 
проведенного моделирования сообществ лишь четы-
ре модели, включавшие климатические параметры, 
почвенные характеристики и только категориаль-
ные параметры, объясняли наблюдаемую диспер-
сию значений более чем на 80 % (табл. 3). Во все 
эти модели гидротермическое зонирование вошло 
как единственная категориальная переменная. Ор-
динация точек сбора материала для этих моделей 
(рис. 2—3) будет достаточно показательна, так как 
первыми двумя компонентами (Dim 1 и Dim 2) до-
статочно хорошо описываются отдельные категории 
гидротермического зонирования (табл. 4). Во всех 
рассматриваемых случаях корреляционная связь об-
щей численности дождевых червей с численностью 
отдельных морфо-экологических групп отражает 
их соотношение в сообществах, проявляя большую 
связь с собственно-почвенной группой и меньшую 
с норной (рис. 2в; 3а; 3в).

Изменения в численности и биомассе дождевых 
червей для таежной и лесостепной зон может наблю-
даться в результате влияния древесной растительно-
сти, в частности через формирование горизонта под-
стилки с разным качеством и количеством листового 
опада (Enríquez et al., 1993), а также из-за изменения 
свойств почвы, что неразрывно связано с ее типом 
и структурой (Edwards, Bohlen, 1996; Бессолицына, 
2012). Привлечение количественных данных о поч-
венных свойствах дало довольно большую долю объ-
ясняемой дисперсии, в отличие от типов почв и ти-
пов растительного сообщества (табл. 3), что может 
быть связано с методом количественного выражения 
этих параметров (см. раздел «Объекты и методика»). 
Таким образом, в силу мозаичности распределения 
группировок дождевых червей эти показатели могут 
не иметь значительной связи с численностью дож-
девых червей на зональном и региональном уровнях.

Связь численности дождевых червей с гидротер-
мическими условиями. Для модели ординации связи 
численности отдельных видов с климатическими 
условиями среды (рис. 2а) первыми двумя компо-
нентами хуже всего описывается численность A. rosea, 
поэтому корреляционные связи вида в дальнейшем 
обсуждаться не будут. Большая часть климатических 
параметров и численность видов, которые можно 
отнести к видовому комплексу E. nordenskioldi по мор-
фологическим признакам, лучше всего описываются 
первой компонентой (Dim 1), тогда как численность 
остальных видов — второй компонентой (Dim 2) 
в координатной плоскости Dim1–Dim2 (рис. 2а).

Принимается, что рост и развитие дождевых 
червей зависит от температуры и влажности почвы 
(Holmstrup et al., 1991; Eggleton et al., 2009), при этом 
сроки развития зависят от набранной суммы ак-
тивных температур (Берман и др., 2002). Учиты-
вая, что на разных стадиях развития устойчивость 
к воздействию низких температур у дождевых чер-
вей различается (Мещерякова, Берман, 2014; Бер-
ман, Лейрих, 2017), в условиях промерзания почвы 
от –12 °C до –16 °C в зависимости от географического 
положения (Алфимов, 2005) для некоторых видов 
важным является достижение наиболее выносливой 
стадии. Известно, что обитание O. lacteum ограничено 
биотопами с либо не промерзающей зимой почвой, 
либо достаточно теплым летом. Это обеспечивает 
прохождение полного жизненного цикла (Берман, 
Лейрих, 2017) и может объяснять наблюдаемую поло-
жительную корреляцию с показателем суммы актив-
ных температур, а также отрицательную с продолжи-
тельностью зимнего периода и частотой заморозков 
(рис. 2а), хотя для этого вида нельзя также исключать 
реализацию выживания и через уход на зиму в более 
глубокие почвенные слои. Для D. rubidus известен 
быстрый темп созревания и сезонная синхронизация 
с эндогенной факультативной диапаузой на стадии 
кокона (Берман и др., 2010). Это позволяет виду вы-
живать, несмотря на невозможность ухода от повре-
ждающего воздействия температур в более глубокие 
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Таблица 3. Параметры, для которых была получена ординация сообществ дождевых червей, а  также 
объясняемая доля дисперсии по рассмотренным наборам данных

Климатические 
компоненты среды

Типы раститель-
ного сообщества

Почвенные 
характеристики Тип почв Отсутствие количествен-

ных переменных среды
В + О Ф + О В + О Ф + О В + О Ф + О В + О Ф + О В + О Ф + О

I 1 ГТЗ ГТЗ ГТЗ ГТЗ ГТЗ ГТЗ ГТЗ ГТЗ ГТЗ ГТЗ
2 82. 74 93. 35 66. 29 73. 68 73. 84 83. 57 65. 56 70. 23 79. 19 94. 70
3 55. 64 68. 04 38. 44 44. 28 42. 93 51. 90 38. 41 42. 26 46. 47 62. 47

II 1 ГТЗ
ОР
М

ГТЗ
ОР
М
Р

ГТЗ
ОР
Р
П

ГТЗ
ОР
Р
П

ГТЗ
ОР
М

ГТЗ
ОР
М

ГТЗ
ОР

ГТЗ
ОР
М

ГТЗ
ОР
М

ГТЗ
ОР
М

2 74. 74 77. 81 60. 81 65. 06 68. 17 74. 88 65. 04 67. 53 68. 92 75. 72
3 45. 95 48. 57 34. 12 37. 03 36. 89 42. 25 36. 95 39. 05 9. 37 41. 30

III 1 ГБ
ГТЗ
М
ОР
П
Р

ГБ
ГТЗ
М
ОР
П
Р

ГБ
ГТЗ
М
ОР
П
Р

ГБ
ГТЗ
М
ОР
П
Р

ГБ
ГТЗ
М
ОР
П
Р

ГБ
ГТЗ
М
ОР
П
Р

ГБ
ГТЗ
М
ОР
П
Р

ГБ
ГТЗ
М
ОР
П
Р

ГБ
ГТЗ
М
ОР
П
Р

ГБ
ГТЗ
М
ОР
П
Р

2 66. 89 69. 83 59. 13 62. 08 63. 00 66. 89 59. 85 62. 01 61. 95 65. 07

Условные обозначения: I — модель с максимально объясняемой долей дисперсии, II — модель с ограниченным набором 
параметров, III — модель со всеми категориальными переменными (объясняемая доля дисперсии приведена только для 
пяти главных компонент); 1 — категориальные переменные среды, вошедшие в модель, 2 — общая объясняемая доля 
дисперсии по пяти главным компонентам, 3 — доля дисперсии, объясняемая первыми двумя компонентами; ГБ — гео-
ботаническое районирование, ГТЗ — гидротермическое зонирование, М — месяц сбора материала, ОР — орографическое 
районирование, П — почвенное районирование, Р — тип растительного сообщества; В + О — вариант комбинации чис-
ленности дождевых червей отдельных видов и общей численности, Ф + О — вариант комбинации численности дождевых 
червей отдельных морфо-экологических групп и общей численности.

Таблица 4. Вклад отдельных категорий гидротермического зонирования в главные компоненты в ординации, 
полученной методом FAMD для моделей с объясняемой долей дисперсии выше 80 %

Главная 
компонента

Категория 
ГТЗ

Тип модели
Климатические  

компоненты среды
Почвенные 

характеристики
Отсутствие количественных 

переменных среды
В + О Ф + О Ф + О Ф + О

1 2 1 2 1 2 1 2

I
SLP 2.53 0.67 3.1 0.73 0.32 0.05 4.37 0.44
UL 2.39 0.55 2.14 0.50 4.23 0.49 8.70 0.62
Tg 6.08 0.98 6.57 0.98 3.54 0.45 0.01 0.00

II
SLP 2.83 0.18 4.13 0.17 12.08 0.81 12.52 0.27
UL 5.27 0.29 8.67 0.35 0.76 0.04 8.67 0.13
Tg 0.00 0.00 0.02 0.00 6.53 0.35 26.60 0.80

III
SLP 1.67 0.04 0.33 0.01 0.06 0.00 15.25 0.18
UL 0.08 0.00 1.71 0.03 8.43 0.33 11.45 0.10
Tg 0.96 0.02 1.94 0.02 4.64 0.20 1.61 0.03

IV
SLP 2.72 0.04 8.1 0.04 9.21 0.08 1.94 0.01
UL 7.62 0.09 11.83 0.06 16.9 0.11 24.55 0.09
Tg 0.12 0.00 0.08 0.00 0.00 0.00 20.79 0.15

V
SLP 0.01 0.00 4.39 0.02 2.15 0.01 29.67 0.10
UL 0.02 0.00 3.91 0.01 1.01 0.00 21.96 0.05
Tg 0.00 0.00 0.33 0.00 0.43 0.00 3.21 0.02

Условные обозначения: тип модели и группирующая категориальная переменная обозначены как в табл. 3, SLP — север-
ная лесостепь, подтайга, UL — южная лесостепь, Tg — тайга; 1 — вклад переменной в главную компоненту, 2 — качество 
описания переменной главной компонентой (cos2).
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Рис. 2. Корреляционная карта количественных климатических показателей, численности видов дождевых червей (а) 
и морфо-экологических групп дождевых червей (в), доверительные эллипсы (уровень достоверности 0.95) при соот-
ветствующей ординации сообществ на основании деления по гидротермическим зонам (б, г), полученные с помощью 
FAMD. Условные обозначения: виды дождевых червей как в табл. 2; общая — общая численность дождевых червей 
в сообществе; nfd — количество дней с температурой ниже 0 °C, sw — снеговой запас воды, shc_5 — гидротермический 
коэффициент Селянинова для периода с температурами выше 5 °C, gsp_5 — cумма осадков для периода с температу-
рами выше 5 °C, fcf — частота перехода температуры через 0 °C, gdd_5 — сумма накопленных температур для периода 
с температурами выше 5 °C.
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слои, в отличие от O. lacteum, что связано с отне-
сенностью вида к подстилочной группе дождевых 
червей. Вероятно, поэтому у него на региональном 
уровне не выявляется значимых корреляционных 
связей с суммой активных температур (рис. 2а). Мы 
предполагаем, что отрицательная корреляция между 
численностью отдельных видов видового комплекса 
E. nordenskioldi и норной группы (рис. 2а, в), пред-
ставленной двумя из этих видов, и суммой накоплен-
ных температур, скорее всего, не связаны напрямую 
причинно-следственными связями. Норная группа, 
вероятно, наименьшим образом зависит от темпе-
ратур теплого периода в силу горизонта обитания, 
однако зависит от влажности. В результате числен-
ность увеличивается при смещении в сторону тайги 
(рис. 2в, г), где сумма температур теплого периода 
будет закономерно ниже.

Положительная корреляция численности отдель-
ных видов (рис. 2а, в) с количеством снеговой воды 
и общей суммой осадков за теплый период наблю-
далась для некоторых видов дождевых червей, при 
этом в первую очередь у глубоко обитающих видов 
видового комплекса E. nordenskioldi (рис. 2а), а также 
у группы норных червей в целом (рис. 2в). Кроме 
того, некоторая положительная корреляция с количе-
ством снеговой воды прослеживается для D. octaedra 
(рис. 2а). Показатель влажности является ключевым 
в распространении и изменении численности дожде-
вых червей различных морфо-экологических групп 
(Curry, 2004; Eggleton et al., 2009). Расположение зоны 
исследования в таежной и лесостепной зонах отража-
ет довольно большое количество осадков в течение 
теплого сезона, поэтому закономерно большее вли-
яние этого параметра на численность норных видов. 
Считается, что от уровня влажности в большей мере 
зависят подстилочные виды (Eggleton et al., 2009; 
Crumsey et al., 2014). В условиях достаточного коли-
чества осадков в летний период для вида D. octaedra 
важнее оказывается влажность подстилки в условиях 
неустойчивости гидротермического режима в мае–
июне на юго-востоке Западной Сибири (Сляднев, 
1965), что обеспечивает таянье снега.

Связь численности дождевых червей с почвенными 
характеристиками. В модели ординации, описы-
вающей связь почвенных характеристик и морфо-
экологических групп дождевых червей, числен-
ность дождевых червей в большей мере описыва-
ется Dim 2 (исключение составляет группа норных 
червей). С этой же компонентой в первую очередь 
связаны такие параметры, как емкость катионного 
обмена почвы, насыпная плотность, доля глинистых 
частиц в мелкоземистой фракции. Общий азот, доля 
илистых частиц, доля частиц песка, содержание орга-
нического углерода почвы в мелкоземистой фракции, 
плотность органического углерода, а также показатель 
pH сильнее связаны с Dim 1 (рис. 3а).

В результате моделирования наблюдалась значи-
тельная отрицательная корреляция по содержанию 

углерода для подстилочной группы, в отличие от нор-
ной, и положительная корреляция с содержанием 
азота у всех морфо-экологических групп (рис. 3а). 
Связь численности дождевых червей с отдельными 
показателями химического состава почвы, такими 
как содержание и плотность органического углерода 
в почве, и содержанием общего азота может быть 
двухсторонней. С одной стороны, углерод почвы 
обеспечивает ресурсы, которые поддерживают раз-
нообразие дождевых червей и размеры популяций 
(Edwards, Bohlen, 1996). При этом деятельность дож-
девых червей вызывает стабилизацию органического 
вещества в минеральном горизонте почвы (Angst et 
al., 2017), что считается ключевым процессом фор-
мирования лесных почв, в частности благодаря обра-
зованию макроагрегатов (Scheu, Wolters, 1991). При 
этом роль отдельных морфо-экологических групп 
может быть неравнозначна из-за разного источни-
ка питания (Перель, Соколов, 1964), и если норные 
черви, в отличие от собственно-почвенной группы, 
значительно повышают запасы углерода в почве 
и благодаря питанию листовым опадом, то подсти-
лочные не участвует в педотурбациях и внесении ор-
ганических веществ в почвенный слой, а их большая 
численность не сопряжена с накоплением в почве 
углерода (Scheu, Wolters, 1991). С другой стороны, 
известна привлекательность субстрата для почвен-
ных беспозвоночных, включая дождевых червей, при 
более низком показателе отношения углерода к азоту 
(C: N) (Enríquez et al., 1993), что влияет на числен-
ность и биомассу дождевых червей в сообществах 
(Гераськина, 2020). Более того, общий азот в почве 
считается наиболее важным, наряду с кислотно-
стью, условием среды, отвечающим за биоразно
образие дождевых червей в региональном масштабе 
(Nordström, Rundgren, 1974; Edwards, Bohlen, 1996; 
Joschko et al., 2006).

Для численности всех морфо-экологических групп 
наблюдалась отрицательная корреляция с содер-
жанием глины в почвах (рис. 3а). Считается, что 
дождевые черви предпочитают легкие и среднесуг-
линистые почвы (Edwards, Bohlen, 1996). Вероятно, 
для норной группы корреляция не столь выражена, 
так как содержание глины в почве также связано 
с водоудерживающей способностью и содейству-
ет меньшему вымыванию органического вещества 
(Curry, 2004; Räty, Huhta, 2004), что соотносится 
с ранее обсуждаемыми положениями о связи норной 
группы с показателями, влияющими на влажность 
почвы (рис. 2в), и содержанием органического угле-
рода (рис. 3а).

Численность дождевых червей отдельных мор-
фо-экологических групп обладала положительной 
корреляционной связью с насыпной плотностью по-
чвы (рис. 3а). Несмотря на то что существуют данные 
о снижении роющей активности дождевых червей при 
повышении насыпной плотности почвы (Capowiez 
et al., 2021) как показателя их жизнеспособности, 
в нашем исследовании насыпная плотность почвы 
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варьировала незначительно (табл. 1), и, следователь-
но, положительную связь можно рассматривать как 
некоторое варьирование в пределах оптимальных 
условий существования. Кроме того, это может отра-
жать влияние червей на данную характеристику. Хотя 
связь дождевых червей с насыпной плотностью почвы 
не выявляет статистически подтверждаемых общих 
закономерностей с разными типами почв у разных 
видов (Lang, Russell, 2020), локальные исследования 
показывают изменения характеристик порозности 
и уплотненности почвы под воздействием роющей 
деятельности дождевых червей при откладывании 
копролитов в норах (Pagenkemper et al., 2015).

Для всех групп дождевых червей нами наблюдалась 
отрицательная корреляция с емкостью катионного 
обмена почвы, а также с pH почвы для большинства 
групп (рис. 3а). Только группа собственно-почвенных 
червей проявила некоторую положительную корре-
ляцию с увеличением pH, а группа подстилочных 
червей не проявляла связи с этим показателем. Из-
вестно положительное влияние копролитов на ем-
кость катионного обмена почвы (Van Groenigen et al., 
2019), а также предпочтение дождевыми червями 
слабокислых почв (Edwards, Bohlen, 1996). Однако 
положительная связь численности дождевых червей 
с повышением pH может проявляться до опреде-
ленного предела (Li et al., 2020), а в нашем случае 
показатель pH варьировал от 5. 4 до 6. 8 (табл. 1). 
Полученные различия реакции дождевых червей раз-
ных морфо-экологических групп могут объясняться 
численным преобладанием O. lacteum, являющегося 
калькофильным (Перель, 1975), в группе собствен-
но-почвенных червей во многих сообществах (табл. 2), 
а также меньшей реакцией подстилочной группы 
дождевых червей на кислотность почвы (Duddigan 
et al., 2021). Емкость катионного обмена связана 
положительно с pH и содержанием глины (рис. 3а), 
что, с одной стороны, согласуется с литературными 
данными (Helling et al., 1964), а с другой — может 
объяснять наблюдаемую отрицательную корреляцию 
этого параметра с численностью дождевых червей.

Связь численности с категориальными переменными. 
Ординация сообществ дождевых червей в отсутствие 
количественных показателей среды, основанная толь-
ко на значении численности видов и морфо-экологи-
ческих форм, позволяет выявить связь численности 
дождевых червей с категориальными переменными 
природного районирования, а также рассмотреть 
вопрос влияния сезонности на результаты учетов 
(рис. 4). Несмотря на то, что объясняемая доля дис-
персии составила только около 76 % (табл. 3), кроме 
гидротермического зонирования, в модель вклю-
чены такие параметры, как орографическая приу-
роченность и месяц сбора материала. Ординацию 
сообществ в плоскости Dim1–Dim2 по категориаль-
ным переменным можно считать показательной, так 
как большая часть категорий хорошо описывается 
ими (рис. 4а). Одним из вопросов, рассматривае-
мых в настоящей работе, является влияние месяца 

на численность сообщества дождевых червей. Полу-
ченная модель ординации с разбиением сообществ 
по месяцам сбора материала показывает большой 
разброс точек, соответствующих сообществам, по-
этому нельзя говорить об однозначных изменениях 
численности. Показательным можно считать пере-
сечение доверительных эллипсов, соответствующих 
маю, когда из-за повышенной влажности наблюда-
ется пик численности дождевых червей в умеренных 
широтах (Edwards, Bohlen, 1996), и июлю, середине 
теплого периода и наиболее сухому месяцу. Можно 
предположить, что полученная разница между чис-
ленностью сообществ, связанная с месяцем сбора 
материала, может отражать связь с другими факто-
рами, влияющими на численность.

Во всех случаях доверительные эллипсы, сформи-
рованные на основании гидротермической зонально-
сти, не пересекаются, что указывает на значительную 
разницу по количественным показателям (рис. 2б, г; 
3б, г; 4г). Таким образом, несмотря на определенную 
мозаичность распределения дождевых червей в за-
висимости от ландшафтных особенностей, можно 
говорить о связи численности сообществ дождевых 
червей в первую очередь с гидротермическим зони-
рованием территории. Добавление орографической 
приуроченности сообщества в анализ, несмотря 
на снижение доли объясняемой дисперсии, показы-
вает закономерную группировку сообществ (рис. 4б), 
в том числе отражающую пограничное положение 
между отдельными орографическими зонами (напри-
мер, при переходе от Салаира к Приобскому плато).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В работе была показана связь численности дожде-

вых червей в сообществах лесостепной и таежной зон 
на юго-востоке Западной Сибири с особенностями 
ландшафта, климатическими параметрами среды 
и со сроками сбора материала в течение теплого сезо-
на с мая по сентябрь. Разделение сообществ на основе 
картографических данных показало возможность их 
использования для оценки изменчивости числен-
ности дождевых червей в сообществах лесостепной 
и таежной зон. Показано, что в первую очередь чис-
ленность дождевых червей связана с гидротермиче-
ской зональностью, и в меньшей — со сроками сбора 
материала в течение теплого сезона. Различия в чис-
ленности дождевых червей в сообществах в большей 
мере объясняется климатическими параметрами 
среды и почвенными условиями. При этом получен-
ные модели во всех случаях лучше объясняли измен-
чивость численности морфо-экологических групп 
дождевых червей, а не конкретных видов. Для всех 
групп наблюдалась корреляция численности с поч-
венными характеристиками, а наиболее значимыми 
можно считать содержание общего азота, плотность 
органического углерода, емкость катионного обме-
на, содержание глинистых частиц в почве и насып-
ную плотность почвы. Значительная корреляция 
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Рис. 4. Ординация сообществ на основании численности морфо-экологических форм дождевых червей (получены с по-
мощью FAMD). Вклад в формирование первых двух главных компонент отдельных категорий качественных признаков, 
вовлеченных в моделирование, и степень их описания компонентами (а), доверительные эллипсы (уровень достоверности 
0.95) при ординации по орографическому зонированию (б), месяцу сбора (в), гидротермическому зонированию (г). Услов-
ные обозначения: SLP — северная лесостепь, подтайга, UL — южная лесостепь, Tg — тайга, Bar — Барабинская лесостепь, 
PrO — Приобское плато, Sal — Салаир, Gsh — Горная Шория, Al — Алтай, Kal — Кузнецкий Алатау, Ma — май, Jn — июнь, 
Jl — июль, Au — август, Sen — сентябрь.
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с климатическими параметрами среды была показана 
только для норной группы дождевых червей.

Из рассмотренных видов только для видового 
комплекса E. nordenskioldi и O. lacteum наблюдались 
значительные корреляционные связи с рассмотрен-
ными климатическими параметрами. От суммы тем-
ператур теплого и продолжительности зимнего пе-
риодов, частоты заморозков в большей мере зависит 
численность O. lacteum, плохо переносящего зимние 
условия. Климатические параметры, связанные с ув-
лажнением почвы, больше связаны с численностью 
глубоко обитающих по почвенному профилю червей, 
принадлежащих видовому комплексу E. nordenskioldi.

Полученные результаты подтверждают наше 
предположение о том, что влажность на юге таеж-
ной зоны и в лесостепи на юго-востоке Западной 
Сибири в меньшей мере ограничивает численность 
дождевых червей. Связи, заложенные в основу из-
менения численности морфо-экологических групп 
дождевых червей в сообществах лесной зоны, могут 
быть использованы в оценке их функционально-
го вклада в сообщества. Показанная возможность 
использования данных, отражающих зонирование 
территории, совместно с данными многолетнего 
мониторинга изменчивости условий среды может 
послужить основой для использования картографиче-
ского подхода в типологизации сообществ дождевых 
червей в дальнейшем.
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The Impact of Landscape and Climate Features on Earthworm Numbers  
in Forest Ecosystems of the Southeast of Western Siberia

M. N. Kim-Kashmenskaya1, *
1 Novosibirsk State University,

Pirogova st. 1, Novosibirsk, 630090, Russian Federation
* E-mail: m. kim-kashmenskaia@g.nsu.ru

The taiga and forest-steppe ecosystems of Western Siberia are subject to significant climatic and anthro-
pogenic transformations. Understanding the relationship between the number of earthworms, which play 
an important role in forest communities, and environmental conditions can be used in monitoring the 
state of ecosystems. The goal of the work was to identify the relationship between the numbers of earth-
worms in communities of the forest-steppe and taiga zones in the southeast of Western Siberia and the 
landscape features, climatic parameters of the environment, as well as the timing of material collection 
during the warm season. The analysis included data on earthworm abundance from 62 habitats. Modeling 
was conducted by factor analysis of mixed data (FAMD). To identify their correlation with the numbers of 
earthworms, quantitative data on soil types and vegetation, physicochemical soil characteristics, climatic 
parameters and categorical data on orographic and hydrothermal zoning, geobotanical zoning on soil types 
and vegetation, and timing of material collection were considered. In all cases, the observed dispersion was 
better explained by the hydrothermic zoning of the territory, climatic and soil conditions and the resulting 
patterns were more indicative of the number of morphoecological groups, rather than individual species 
of earthworms. The assumption was confirmed that dependence on parameters affecting soil moisture 
was more characteristic to the burrowing group of worms; in other cases, there was no strong observable 
connection. Thus it follows that in the southern taiga and the forest-steppe of the southeast of Western 
Siberia, the observed abundance in communities will depend to a lesser extent on the month of collection 
of material than is generally believed for temperate zone ecosystems.

Keywords: communities ordination, zoning, factor analysis of mixed data, FAMD, earthworms, morphoecological groups.
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Валежник — это один из основных компонен-
тов лесных экосистем. Во многих исследованиях 
его принято выделять как специфический ярус на-
почвенного покрова, который обеспечивает депо-
нирование углерода, вносит значительный вклад 
в разнообразие микромозаичной организации лесов 
и служит субстратом для поросли некоторых видов 
деревьев, осуществляя естественное возобновление 

древостоя (Луговая и др., 2013; Бергман, Воробейчик, 
2017; Стороженко, 2018). Но также валежник пред-
ставляет собой среду обитания для многих беспозво-
ночных, среди которых большую часть составляют 
сапрофаги и ксилофаги (Гончаров, 2016; Гераськина 
и др., 2020). Следует отметить, что валежник — это, 
по сути, своеобразный «экотон»: в нем встречают-
ся как типичные обитатели лесной подстилки, так 
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В работе проведена оценка видового и функционального разнообразия комплексов дождевых червей, 
населяющих валежник основных видов деревьев двух типов леса, в благоприятный и засушливый лет-
ние сезоны. Объекты исследования — сосняк разнотравный и березово-осиновый папоротниковый лес 
в лесостепном Приобье Новосибирской области, валежник сосны обыкновенной и березы повислой 
2—3-й стадий разложения соответственно. Количественные учеты дождевых червей проведены с по-
мощью ручного разбора валежника в полевых условиях согласно принятым методикам. В ходе иссле-
дования было обнаружено 9 видов и подвидов дождевых червей, относящихся к 5 жизненным формам, 
большая часть которых космополиты. Основу населения валежника сосны обыкновенной составляют 
подстилочные черви, в валежнике березы повислой обнаружен полночленный комплекс дождевых 
червей. На протяжении благоприятного летнего сезона комплексы дождевых червей в каждом типе 
леса сохраняют свою структуру с незначительными колебаниями показателей плотности населения 
и биомассы. В засушливый летний сезон комплекс дождевых червей валежника сосны обыкновенной 
сохраняет свою структуру, однако наблюдаются изменения в составе преобладающих подстилочных 
видов и резкие колебания плотности населения и биомассы. Комплекс дождевых червей валежника 
березы повислой значительно изменяет свою структуру в начале засушливого летнего сезона, которая 
в дальнейшем постепенно восстанавливается, но при этом не наблюдается статистически значимых раз-
личий в показателях плотности населения и биомассы комплекса. Возрастная структура отдельных видов 
дождевых червей комплекса в обоих типах леса в благоприятный сезон характеризуется равноценным 
соотношением ювенильных и взрослых особей или большей долей ювенильных; в начале засушливого 
сезона доля взрослых особей высока, доля ювенильных особей увеличивается только к концу сезона. 
В ходе сравнения межгодовых показателей плотности населения и биомассы комплексов дождевых 
червей установлено, что валежник березы повислой является более засухоустойчивым местообитанием 
для дождевых червей в отличие от валежника сосны обыкновенной.

Ключевые слова: валежник, дождевые черви, жизненные формы, лесостепное Приобье, сосна обыкновенная, 
береза повислая, летний сезон, комплекс дождевых червей.
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и представители почвенной фауны, поэтому ви-
довое и функциональное разнообразие населения 
валежника нередко превосходит таковое в упомя-
нутых местообитаниях. Часто обитателями валеж-
ника являются дождевые черви. В ряде работ было 
установлено, что разнообразие видов и экологиче-
ских групп дождевых червей, а также плотность их 
населения могут быть приурочены к виду дерева 
или степени его разложения, в связи с чем дожде-
вых червей рассматривают в качестве индикатора 
при классификации стадий разложения валежника 
(Kooch, 2012; Kooch, Haghverdi, 2014; Гераськина, 
Шевченко, 2018). В различных лесных экосистемах 
при определенных условиях обитания у дождевых 
червей как в почве, так и в валежнике формируются 
особые комплексы экологических групп, структура 
которых, как правило, постоянна для конкретного 
местообитания (Ермолов, 2020). При этом сезонная 
динамика комплексов дождевых червей по большей 
части была изучена только в почве лесов разных ти-
пов, в то время как исследования дождевых червей 
в валежнике ограничивались лишь оценкой их оби-
лия и разнообразия. Также не учитывалось влияние 
резких неблагоприятных абиотических факторов 
(за исключением природных пожаров) на дождевых 
червей в валежнике.

Одним из наиболее значимых лимитирующих 
факторов для дождевых червей считается засуха (Plum, 
Filser, 2005; Кошманова, Лозовская, 2008; Singh et al., 
2019). Для поддержания водно-солевого баланса 
в организме, выделения достаточного количества 
слизи, увлажняющей покровы, и нормального раз-
вития коконов дождевым червям необходима влага, 
острый дефицит которой приводит к гибели. В связи 
с этим у дождевых червей разных видов и экологиче-
ских групп выработался ряд определенных стратегий 
выживания во время засухи. Например, при крат-
ковременных засухах черви мигрируют во влажные 
понижения рельефа, проникают в более глубокие 
слои почвы, которые не подвержены засухе (Роднян-
ская, 1957; Анциферова и др., 2022). При продол-
жительных засухах черви начинают строить вокруг 
себя защитные капсулы, в которых «сворачиваются 
клубком» по одной или несколько особей, тем са-
мым уменьшая поверхность испарения влаги, что 
особенно характерно для представителей собствен-
но-почвенной экологической группы (Роднянская, 
1957; McDaniel et al., 2013). Во время переживания 
засухи у некоторых дождевых червей запускаются 
особые физиологические механизмы: увеличение 
в тканях концентрации аланина — аминокисло-
ты-осмолита, защищающего жидкости организма 
от стрессовых воздействий (Holmstrup et al., 2016), 
обильные потери веса (около половины от массы 
тела), поддержание гомеостаза за счет метаболиче-
ской воды, изменение частоты дыхания (Берман и др., 
2002; Кудряшева, 2003). Примечательно, что разные 
виды дождевых червей отличаются по способностям 
засухоустойчивости (Роднянская, 1957; Кудряшева, 

2003), и поэтому при периодических многолетних 
засухах видовое и функциональное разнообразие 
комплекса дождевых червей может сильно сокра-
щаться вплоть до одного наиболее устойчивого вида 
или полного исчезновения (Витион, 2019). Но все 
полевые и лабораторные исследования были сосре-
доточены на выживании дождевых червей только 
в почве, в то время как комплексы дождевых червей, 
населяющие валежник во время засухи, оставались 
неизученными. В связи с этим возникают вопро-
сы, насколько валежник пригоден для обитания 
дождевых червей в засушливый период и насколько 
устойчива структура обитающего в нем комплекса 
дождевых червей.

Цель данной работы — сравнительная оценка 
изменений структуры комплексов дождевых червей 
лесного валежника в благоприятный и засушливый 
летние сезоны.

Для достижения цели были поставлены следую-
щие задачи: провести сравнительный анализ видового 
и функционального разнообразия дождевых червей 
в валежниках основных видов деревьев в двух разных 
типах леса; исследовать динамику комплекса дожде-
вых червей в течение двух летних сезонов; выявить 
влияние засушливого сезона на комплексы дождевых 
червей в валежниках разных типов леса.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследование было проведено в летние сезоны 
2022—2023 гг. на территории лесостепного Приобья 
Новосибирской области в двух типах леса, наиболее 
характерных для этого природного комплекса (Му-
гако, 2008): сосняке разнотравном (Заельцовский 
бор) и березово-осиновом папоротниковом лесу 
(окрестности с. Быково). Ранее в этих местообита-
ниях нами были отмечены довольно высокие показа-
тели видового разнообразия и плотности населения 
дождевых червей, а также выявлены характерные 
различия люмбрикофауны для каждого типа леса 
(Ермолов, 2020, 2023).

В сосняке разнотравном древостой образован 
сосной обыкновенной (Pinus sylvestris L.); подлесок 
и травянистый ярус составляют рябина сибирская 
(Sorbus sibirca), черемуха обыкновенная (Padus avium), 
калина обыкновенная (Viburnum opulus L.), крушина 
ольховидная (Frangula alnus), шиповник коричный 
(Rosa majalis), малина обыкновенная (Rubus idaeus L.), 
орляк обыкновенный (Pteridium aquilinum), страус-
ник обыкновенный (Matteuccia struthiopteris), ко-
чедыжник женский (Athyrium filix-femina), крапива 
двудомная (Urtica dioica L.), ежа сборная (Dactylis 
glomerata L.), костяника (Rubus saxatilis L.), земля-
ника лесная (Fragaria vesca), брусника обыкновен-
ная (Vaccinium vitis-idaea L.), черника обыкновенная 
(Vaccinium myrtillus L.), купырь лесной (Anthriscus 
sylvestris), дудник лесной (Angelica sylvestris L.), сныть 
обыкновенная (Aegopodium podagraria L.), хвощ лесной 
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(Equisetum sylvaticum L.). Сосняк расположен на дер-
ново-слабоподзолистых песчаных (боровые пески) 
и дерново-подзолистых почвах с мощной подстил-
кой (4—8 см) из хвои и травостоя. Под подстилкой 
залегает маломощный (712 см) гумусовый горизонт, 
затем следуют желтовато-бурые рыхлые песчаные 
горизонты. Далее происходит постепенный пере-
ход к материнской породе — очень рыхлому песку. 
Почвы рыхлые из-за отсутствия CaCO3 и низкого 
содержания гумуса (2—4 %), не засолены (Почвы… 
1966; Классификация и диагностика… 1979).

В березово-осиновом папоротниковом лесу в дре-
востое преобладает береза повислая (Betula pendu-
la); подлесок и травянистый ярус составляют осина 
обыкновенная (Populus tremula L.), рябина сибирская, 
черемуха обыкновенная, крушина ольховидная, ка-
рагана древовидная (Caragana arborescens), орляк 
обыкновенный, страусник обыкновенный, коче-
дыжник женский, костяника, земляника зеленая 
(Fragaria viridis), гравилат алеппский (Geum aleppicum), 
репешок волосистый (Agrimonia pilosa), кровохлебка 
лекарственная (Sanguisorba officinalis L.), чина луговая 
(Lathyrus pratensis L.), горошек лесной (Vicia sylvat-
ica L.), лабазник обыкновенный (Filipendula vulgaris), 
борщевик рассеченный (Heracleum dissectum), дудник 
лесной, купырь лесной, володушка золотистая (Bu-
pleurum aureum), крапива двудомная, герань лесная 
(Geranium sylvaticum L.), купена душистая (Polygonatum 
odoratum), зопник клубненосный (Phlomis tuberosa L.), 
душица обыкновенная (Origanum vulgare L.). Под 
этим мелколиственным лесом с развитым ярусом 
травянистой растительности отмечены типичные 
для лесостепной зоны Новосибирской области се-
рые лесные почвы. Наиболее распространенными 
считаются темно-серые лесные почвы, которым 
свойственно высокое содержание гумуса (мощность 
пронизанного корнями горизонта — до 25 см, со-
держание гумуса в почве — 7—11 %). Для этих почв 
характерно воздействие нисходящих потоков вла-
ги, распределяющих вглубь профиля органические 
и минеральные продукты разложения сравнительно 
маломощной (2—5 см) лиственной подстилки. По-
чвы умеренно плотные, почти не засолены (Почвы… 
1966; Классификация и диагностика… 1979).

Объединив существующие методы учета дождевых 
червей в валежнике (Гераськина, 2016; Ashwood et al., 
2019), мы использовали в работе следующую методи-
ку: в каждом типе леса исследовали валежник только 
доминирующих видов деревьев (сосна обыкновенная 
и береза повислая соответственно) 2—3-й стадий раз-
ложения, определенной по шкале П. В. Гордиенко 
(Бергман, Воробейчик, 2017); для учета мы отбирали 
фрагменты валежника по критериям:

•    длина исследуемого фрагмента — 1 м;
•    диаметр исследуемого фрагмента — 10—30 см;
•   число повторностей — 4 пробы (фрагмен-

та) в каждом типе леса за период одного учета 

(недопустимо брать более 1 фрагмента одного 
и того же валежника за один учет).
Подходящие для учета стволы упавших деревьев 

мы искали в окрестностях пробных площадей, зало-
женных в лесах во время предыдущих исследований, 
поэтому расстояние между отдельными стволами 
составило в среднем 1 км. Каждый фрагмент валеж-
ника тщательно отмеряли до принятой длины и из-
меряли его диаметр в четырех местах (через каждые 
25 см). Затем проводили ручной разбор выделенного 
фрагмента в полевых условиях: сначала снимали 
моховые наросты и остатки коры, просматривая их 
на наличие дождевых червей; поскольку древесина 
была довольно мягкой или хрупкой, ее полностью 
удавалось разобрать на мелкие части, включая серд-
цевину. Найденных дождевых червей промывали 
в воде и фиксировали в 96 %-м этаноле. В некоторых 
фрагментах единично присутствовали коконы дож-
девых червей, их в количественный учет не включа-
ли. Почвенно-зоологические пробы на выделенных 
площадках отбирали ранее, при данном исследова-
нии были проведены только небольшие прикопки 
у стволов для сравнительной качественной оценки 
населения дождевых червей.

Определение видов и экологических групп дожде-
вых червей проводили в соответствии с классифика-
циями Т. С. Перель (1975, 1997), каждую фиксирован-
ную особь взвешивали с заполненным кишечником. 
Плотность населения и биомассу дождевых червей 
рассчитывали на единицу объема — особи/м3, г/м3 
соответственно. Статистическую обработку данных 
осуществляли с помощью критериев Краскела-Уол
лиса и Данна.

В каждом типе леса учеты проводили трижды 
за летний период: в июне (учет № 1), июле (учет № 2), 
конце августа — начале сентября (учет № 3), так как 
в это время активность дождевых червей в Западной 
Сибири наиболее высока. Всего было разобрано 
48 фрагментов валежника общим объемом 1.56 м3 
и определено 1808 особей дождевых червей.

В 2022 г. период с мая по сентябрь в целом не от-
личался по показателям максимальной и минималь-
ной температур от данных последних десяти лет. При 
этом в мае практически не было осадков, но в июне 
их количество даже превышало средние значения 
многолетних данных (табл. 1). В декады последую-
щих месяцев наблюдалось чередование минималь-
ного и умеренного количества осадков. Поскольку 
результаты учетов дождевых червей в почве и ва-
лежнике сопоставимы с результатами учетов, ранее 
проведенных в той же местности летом 2019 и 2021 гг. 
(Ермолов, 2020, 2024), этот летний сезон можно счи-
тать благоприятным для обитания дождевых червей.

В 2023 г. после схода снежного покрова в конце 
апреля и до третьей декады июня наблюдались крайне 
низкие показатели суммы осадков за декаду меся-
ца. Также в течение первой декады июня в регионе 
стояла аномально высокая температура (согласно 
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сравнениям в архивных данных): максимальное 
значение — +37.3 °C, отклонение от средних дан-
ных за 2022 г. — +14.5 °C, за 2011—2021 гг. — +9.4 °C 
(табл. 1). С учетом малого количества осадков в мае 
в Новосибирской области началась засуха, что осо-
бенно было выражено на юге и юго-западе области, 
где преобладают степные ландшафты и сельскохо-
зяйственные угодья (Почвы… 1966). В отдельных рай-
онах температура почвы достигала +65 °C (В девяти 
районах … 2023; Архив погоды… 2024; Погода в Но-
восибирске, 2024). И хотя, начиная с третьей декады 
июня, количество осадков значительно увеличилось, 
а средние значения максимальной температуры пре-
вышали многолетние данные на +1.6—2.9 °C, по-
следствия даже непродолжительной засухи оказались 
весьма существенными, в частности были утрачены 
большие площади посевов сельскохозяйственных 
культур. Результаты учетов дождевых червей, про-
веденных за этот летний сезон, существенно отли-
чались от предыдущих, что позволяет нам считать 
его неблагоприятным.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В исследованных валежниках нами были обнару-
жены 9 видов и подвидов дождевых червей семейства 
Lumbricidae, относящихся к 5 экологическим группам 
(азиатский подвид Eisenia nordenskioldi nordenskioldi 
(Eisen, 1873) полиморфный (Перель, 1994; Ермолов, 
2020)):
1)  подстилочные — Dendrobaena octaedra (Savigny, 

1826), Dendrodrilus rubidus (Eisen, 1874), Eisenia 
sibirica Perel et Graphodatsky, 1984;

2)  почвенно-подстилочные — Eisenia fetida (Savigny, 
1826), Eisenia nordenskioldi nordenskioldi (Eisen, 1873), 
Lumbricus rubellus Hoffmeister, 1843;

3)  собственно-почвенные верхнеярусные — Octola-
sion lacteum (Örley, 1885);

4)  собственно-почвенные среднеярусные — Aporrec-
todea caliginosa (Savigny, 1826), Eisenia nordenskioldi 
pallida Malevič, 1956;

5)  норные — Eisenia nordenskioldi nordenskioldi (Eisen, 
1873).
Результаты недавних исследований показали, что 

на разных участках в разнотравном сосняке (За-
ельцовский бор) суммарная плотность населения 
и биомасса дождевых червей в почве составляют 142—
292 особи/м2, 17.76—28.70 г/м2 (473—974 особи/м3, 
59.19—95.65 г/м3), в валежнике сосны обыкновен-
ной — 487—928 особи/м3, 35.87—70.84 г/м3 соответ-
ственно. В березово-осиновом папоротниковом лесу 
(Быково) плотность населения и биомасса дождевых 
червей в почве составляют 217—450 особи/м2, 54.44—
84.46 г/м2 (723—1600 особи/м3, 181.48—281.52 г/м3), 
в валежнике березы повислой — 645—679 особи/м3, 
102.70—119.78 г/м3 соответственно (Ермолов 2020, 
2023, 2024). Исходя из этого, можно считать, что ко-
личественные характеристики населения дождевых 
червей в почве и валежнике сосняка примерно оди-
наковы, а в березово-осиновом лесу показатели для 
почвы выше. Но в то же время сообщества дождевых 
червей в сосновом валежнике отличались от таковых 
в березовом довольно невысоким функциональным 
разнообразием, что также было подтверждено в дан-
ной работе.

Таблица 1. Сравнительная характеристика метеорологических условий 2022, 2023 гг. и средние показатели 
2011—2021 гг. (май—сентябрь, декады)

Декада месяца
2022 2023 2011—2021

tmax, °C tmin, °C Осадки, мм tmax, °C tmin, °C Осадки, мм tmax, °C tmin, °C Осадки, мм

Май (1—10) 17.1 1.6 1.5 18.9 2.9 1 16.7 3.1 9.8
Май (11—20) 26 9.6 0 16.4 1.5 3 17.8 4.9 12.4
Май (21—31) 26.4 10.7 1 21.9 5.8 1.5 20.2 7.8 24
Июнь (1—10) 17.8 6.2 16.4 32.3 13.7 5 22.8 10 13.5

Июнь (11—20) 25.5 14.6 19.5 24.8 9.5 0.4 24.9 12.4 13.1
Июнь (21—30) 26.9 14.7 21.9 21.4 10.4 20.7 25.6 13.4 12.6
Июль (1—10) 24 12.5 27.4 26.4 15.1 13.2 24.8 13.5 27

Июль (11—20) 24.2 11.4 1 29.3 17.5 14.5 26.4 14 16.7
Июль (21—31) 25.6 15.1 19.4 26.3 15.8 31.6 25 13.8 24.3
Август (1—10) 25.1 12.1 3.7 28 13.8 0.8 25.2 13.2 21.3

Август (11—20) 20.5 10.6 13.6 19.2 12.1 62.8 24.1 12.2 22
Август (21—31) 22.3 9 5.5 24.5 11.8 44.7 22 10.6 15.9

Сентябрь (1—10) 23.9 9.3 0.6 19.5 9.2 20.8 19.7 7.5 9.4
Сентябрь (11—20) 17.3 2.4 2 19.7 7.9 0 16.9 6.1 19.2
Сентябрь (21—30) 13.8 3 15.6 14.1 3.9 23.5 12.7 3.6 17.8
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В валежнике сосняка разнотравного (сосна обык-
новенная) практически все население составляли 
исключительно подстилочные черви, преимуще-
ственно D. octaedra (табл. 2), в то время как в ва-
лежнике березово-осинового папоротникового леса 
(береза повислая) нами был обнаружен полночлен-
ный комплекс дождевых червей с преобладанием 
почвенно-подстилочных (табл. 3), преимущественно 
L. rubellus, и довольно заметной долей собствен-
но-почвенных (O. lacteum, A. caliginosa), подстилоч-
ные черви по большей части представлены D. rubidus. 
Эти особенности были отмечены нами и в недавних 
исследованиях (Ермолов 2020, 2023).

Валежник сосны (сосна обыкновенная) считается 
менее благоприятным местообитанием для дожде-
вых червей, так как он более сухой, чем березовый, 
и содержит смолу, которая служит средством защи-
ты от фитофагов и препятствует заселению многих 
редуцентов (Луговая и др., 2013; Стороженко, 2018). 
Поэтому подстилочные черви, населяющие сосновый 

валежник, по большей части сосредоточены под 
моховыми наростами и корой, а непосредственно 
в самой разлагающейся древесине внутри фрагмента 
ствола встречаются редко. Собственно-почвенные 
среднеярусные и норные черви в сосновом валеж-
нике были найдены только под корой, встречались 
единично (табл. 2).

В березовом валежнике у дождевых червей нет 
четкой приуроченности только к определенному 
«слою»: представители различных видов и экологи-
ческих групп, как взрослые, так и ювенильные особи, 
населяют моховые наросты, встречаются под корой 
и в толще разлагающейся древесины. По всему объ-
ему валежника изобилуют почвенно-подстилочные 
черви разных возрастов, а в части упавшего ствола, 
соприкасающейся с почвой, наиболее сосредоточе-
ны собственно-почвенные черви, которые оттуда 
распространяются по всему валежнику. Норные 
черви в березовом валежнике были найдены только 
в толще древесины, встречались единично (табл. 3).

Таблица 2. Население дождевых червей в валежнике сосны обыкновенной в течение летних сезонов 2022—
2023 гг. (X±SE)

Плотность населения, особей/м3

Экологическая 
группа Вид

Благоприятный период, 2022 Засушливый период, 2023

Июнь Июль Август—
сентябрь Июнь Июль Август—

сентябрь

Подстилочные

Dendrobaena 
octaedra 2477 ± 64 1730 ± 31 1498 ± 79 7 (ед.) 244 ± 55 322 ± 22

Dendrodrilus 
rubidus 173 ± 6 221 ± 22 104 ± 9 28 ± 3 37 ± 7 195 ± 35

Eisenia sibirica 35 (ед.) 104 ± 29 – 21 ± 3 28 ± 5 8 (ед.)
Собствен-

но-почвенные 
среднеярусные

Eisenia n. 
pallida – 12 (ед.) – – 19 (ед.) 8 (ед.)

Норные Eisenia n. 
nordenskioldi – – – – 9 (ед.) 17 (ед.)

Итого: 2685 ± 54a 2067 ± 67b 1602 ± 82 56 ± 6a 337 ± 47b 551 ± 16
Биомасса, г/м3

Экологическая 
группа Вид

Благоприятный период, 2022 Засушливый период, 2023

Июнь Июль Август—
сентябрь Июнь Июль Август—

сентябрь

Подстилочные

Dendrobaena 
octaedra 116.53 ± 2.50 93.79 ± 1.61 60.72 ± 3.29 0.74 (ед.) 13.85 ± 2.89 12.11 ± 0.96

Dendrodrilus 
rubidus 5.38 ± 0.20 9.92 ± 1.23 6.10 ± 0.85 2.19 ± 0.29 4.14 ± 0.70 7.78 ± 0.96

Eisenia sibirica 0.66 (ед.) 6.70 ± 2.13 – 3.56 ± 0.84 9.72 ± 1.59 0.49 (ед.)
Собствен-

но-почвенные 
среднеярусные

Eisenia n. 
pallida – 0.80 (ед.) – – 2.53 (ед.) 2.24 (ед.)

Норные Eisenia n. 
nordenskioldi – – – – 4.17 (ед.) 15.66 (ед.)

Итого: 122.56 ± 2.33c 111.21 ± 3.87d 66.82 ± 3.6 6.48 ± 1.09c 34.40 ± 2.00d 38.28 ± 4.83

Условные обозначения: (ед.) — находка без повторностей, а—d — статистические значимые различия межгодовых периодов 
учета, p < 0.05.
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Таблица 3. Население дождевых червей в валежнике березы повислой в течение летних сезонов 2022—2023 гг. 
(X±SE)

Плотность населения, особей/м3

Экологическая 
группа Вид

Благоприятный период, 2022 Засушливый период, 2023

Июнь Июль Август—
сентябрь Июнь Июль Август—

сентябрь

Подстилочные

Dendrobaena 
octaedra 186 ± 30 489 ± 44 61 ± 8 – 30 ± 4 100 ± 13

Dendrodrilus 
rubidus 156 ± 26 1025 ± 29 278 ± 29 33 (ед.) 54 ± 5 131 ± 18

Eisenia 
sibirica 104 ± 18 54 ± 7 17 ± 3 25 (ед.) 6 (ед.) –

Почвенно-
подстилочные

Lumbricus 
rubellus 789 ± 89 629 ± 75 528 ± 22 66 ± 10 375 ± 46 361 ± 32

Eisenia n. 
nordenskioldi – 85 ± 12 245 ± 42 – 30 ± 5 30 ± 5

Eisenia 
fetida 74 ± 14 163 ± 38 39 ± 5 8 (ед.) 18 (ед.) –

Собственно-
почвенные 

верхнеярусные
Octolasion 

lacteum 74 ± 9 202 ± 20 83 ± 4 263 ± 15 73 ± 8 141 ± 14

Собственно-
почвенные 

среднеярусные
Aporrectodea 

caliginosa 60 ± 7 202 ± 21 39 ± 5 90 ± 14 18 (ед.) 141 ± 23

Норные Eisenia n. 
nordenskioldi 7 (ед.) 31 (ед.) 6 (ед.) 33 (ед.) 24 ± 4 15 (ед.)

Итого: 1451 ± 141 2881 ± 168a 1295 ± 71 518 ± 28 630 ± 56 a 919 ± 48
Биомасса, г/м3

Экологическая 
группа Вид

Благоприятный период, 2022 Засушливый период, 2023

Июнь Июль Август—
сентябрь Июнь Июль Август—

сентябрь

Подстилочные

Dendrobaena 
octaedra 14.49 ± 2.42 20.15 ± 2.25 2.77 ± 0.44 – 2.44 ± 0.37 5.60 ± 0.81

Dendrodrilus 
rubidus 8.92 ± 1.52 55.30 ± 2.59 14.43 ± 1.66 1.65 (ед.) 3.55 ± 0.32 7.77 ± 1.14

Eisenia 
sibirica 22.40 ± 3.46 2.16 ± 0.19 3.08 ± 0.46 6.49 (ед.) 1.13 (ед.) –

Почвенно-
подстилочные

Lumbricus 
rubellus 210.74 ± 18.62 86.43 ± 11.70 70.46 ± 1.91 11.88 ± 1.93 56.45 ± 7.22 56.68 ± 5.06

Eisenia n. 
nordenskioldi – 18.90 ± 2.94 55.58 ± 9.64 – 6.58 ± 1.08 6.00 ± 1.00

Eisenia 
fetida 18.16 ± 3.42 37.40 ± 8.34 9.96 ± 0.98 1.66 (ед.) 5.94 (ед.) –

Собственно-
почвенные 

верхнеярусные
Octolasion 

lacteum 10.62 ± 1.11 10.45 ± 0.57 8.05 ± 1.17 51.81 ± 3.14 6.39 ± 0.82 12.69 ± 1.19

Собственно-
почвенные 

среднеярусные
Aporrectodea 

caliginosa 17.43 ± 2.31 39.47 ± 6.67 5.09 ± 0.59 24.25 ± 3.54 0.70 (ед.) 41.09 ± 7.60

Норные Eisenia n. 
nordenskioldi 11.88 (ед.) 19.85 (ед.) 7.80 (ед.) 23.12 (ед.) 20.06 ± 3.25 1.17 (ед.)

Итого: 314.63 ± 24.24b 290.11 ± 22.90c 177.24 ± 9.19 120.86 ± 7.65b 103.24 ± 5.01c 131.01 ± 10.49

Условные обозначения: см. табл. 1.
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В целом следует отметить, что основу населения 
валежника в обоих типах леса составляют виды-кос-
мополиты, тогда как численность представителей ази-
атской люмбрикофауны (E. n. nordenskioldi, E. n. pal-
lida, E. sibirica) довольно низка (табл. 2, 3).

В течение благоприятного летнего сезона (2022), 
для которого характерно периодическое увлажне-
ние валежника осадками (Архив погоды… 2024), что 
способствовало его защите от чрезмерного перегре-
вания и высыхания, структура комплексов дождевых 
червей сохраняла некую стабильность.

В сосняке разнотравном на протяжении летне-
го сезона все население валежника сосны обык-
новенной составляли подстилочные черви (табл. 2, 
рис. 1) (за исключением единично обнаруженных 
собственно-почвенных среднеярусных E. n. pallida). 
При этом численные показатели общей плотности 
населения и биомассы дождевых червей к концу 
сезона становились ниже, так как взрослые особи 
могут покидать валежник для дальнейшего расселе-
ния, а масса ювенильных особей существенно ниже 
таковой у взрослых.

В березово-осиновом папоротниковом лесу в ва-
лежнике березы повислой мы не наблюдали суще-
ственных различий в показателях биомассы дождевых 
червей на протяжении сезона, значительно отлича-
лись лишь только показатели плотности населения 
второго учета (июль) за счет увеличения доли под-
стилочных червей (табл. 3). В мелколиственных лесах 
подстилка маломощная, в связи с чем подстилочные 
черви большую часть лета в основном населяют ва-
лежник (Гераськина, Шевченко, 2018; Гераськина 
и др., 2020; Ермолов, 2020), однако наибольший вклад 

в биомассу комплекса на протяжении всего сезона 
вносили почвенно-подстилочные черви (рис. 2), 
главным образом L. rubellus.

Следует отметить, что в течение летнего сезона 
в валежниках каждого исследованного типа леса доля 
ювенильных особей дождевых червей преобладающих 
видов и экологических групп (D. octaedra в сосняке, 
D. rubidus, L. rubellus, O. lacteum в березово-осино-
вом лесу) либо находилась в равном соотношении 
с долей взрослых (кроме D. rubidus), либо превышала 
таковую (рис. 3), что свидетельствует о благоприят-
ном состоянии популяции, так как в ней с высокой 
вероятностью происходит смена поколений (Kooch, 
Haghverdi, 2014; Гераськина, Шевченко, 2018).

В период засушливого летнего сезона (2023) мы 
наблюдали весьма заметные различия в значениях 
плотности населения, биомассы и структуре ком-
плексов дождевых червей в разные периоды учета.

При первом учете (июнь) в сосняке разнотравном 
было отмечено, что валежник сосны обыкновенной 
сильно пострадал от засухи, так как на многих ство-
лах полностью высохли моховые наросты и кора, где 
ранее были сосредоточены наибольшие скопления 
подстилочных червей; комплекс по-прежнему со-
ставляли подстилочные черви, однако их числен-
ность (и как следствие биомасса) была крайне низка 
(табл. 2), а доминирующий вид D. octaedra встречался 
единично, подстилочные черви были представлены 
D. rubidus и E. sibirica. В почвенных прикопках, сде-
ланных в окрестностях упавших стволов, дождевые 
черви, в основном подстилочные, также были край-
не редки, встречались единично. В последующие 
учеты (июль, август—сентябрь), когда аномально 

Плотность населения, особи/м3, 2022

Биомасса, г/м3, 2022

Плотность населения, особи/м3, 2023

Биомасса, г/м3, 2023

1%

100%
99%

5%

7%

6%

12%
41%

3%

92%
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53%

2% 3%

95%

100%

1%

100%

Учет № 1 Учет № 2

Подстилочные Собственно-почвенные среднеярусные Норные

Учет № 3 Учет № 1 Учет № 2 Учет № 3

99% 100%

100%

100%

Рис. 1. Различия структуры комплексов дождевых червей в валежнике сосны обыкновенной в период благоприятного 
(2022, слева) и засушливого (2023, справа) летних сезонов.



	 СТРУКТУРА КОМПЛЕКСОВ ДОЖДЕВЫХ ЧЕРВЕЙ ЛЕСНОГО ВАЛЕЖНИКА...� 391

ЛЕСОВЕДЕНИЕ	 № 4	 2024

высокая температура (Архив погоды… 2024) стала 
понижаться и увеличилось месячное количество 
осадков (табл. 1), плотность населения и биомасса 
подстилочных червей стали заметно выше. D. octaedra 
вновь стал доминирующим видом (возможно, черви 
стали заселять увлажненный валежник из подстил-
ки и почвы (Гераськина, Шевченко, 2018; Ермолов, 
2023), о чем свидетельствует увеличение их количе-
ства и частоты встречаемости в прикопках), а также 
примечательны обнаруженные в валежнике (данные 
без повторностей) собственно-почвенные средне-
ярусные и норные дождевые черви (табл. 2, рис. 1), 
последние из которых внесли существенный вклад 
в биомассу комплекса. Следует полагать, что в дан-
ном случае представители этих групп, найденные 
под мхами и корой на границе валежа и почвы, ис-
пользовали увлажненный осадками валежник как 
временное местообитание (Kooch, 2012; Гераськина 
и др., 2020).

В березово-осиновом папоротниковом лесу в на-
чале засушливого сезона (июнь) значительно изме-
нилась структура комплекса дождевых червей валеж-
ника березы повислой (табл. 3, рис. 2). Некоторые 
виды, в основном из группы подстилочных, встре-
чались в валежнике единично, но главное отличие 
от предыдущих наблюдений (Ермолов, 2020, 2023) 
заключалось в увеличении доли собственно-почвен-
ных червей, особенно верхнеярусных. Эта группа 
представлена видом O. lacteum, который считается 
довольно влаголюбивым (Перель, 1975), а поскольку 
валежник березы повислой более влажный, по срав-
нению с сосновым (Луговая и др., 2013), и сохранил 
достаточную увлажненность в засушливый сезон, 

то представители этого вида населяли его как вре-
менный рефугиум для переживания неблагопри-
ятных условий, что подтверждается уменьшением 
частоты встречаемости вида в прикопках по мере 
удаления от ствола. Также в период первого (июнь) 
и третьего учетов (август—сентябрь) мы наблюда-
ли сравнительно высокую численность и биомассу 
собственно-почвенного среднеярусного A. caliginosa: 
и, хотя виду свойственна летняя диапауза (Перель, 
1975), он также склонен населять влажный валежник 
(Гераськина и др., 2020; Ермолов, 2020). К концу 
летнего сезона 2023 г. комплексы дождевых червей 
валежника березы повислой возвращались к сво-
ей ранее отмеченной структуре с доминированием 
почвенно-подстилочных червей L. rubellus (табл. 3, 
рис. 2), так как собственно-почвенные черви, воз-
можно, стали покидать валежник при достаточном 
увлажнении почвы осадками, однако их вклад в плот-
ность населения и биомассу комплекса по-прежне-
му высок по сравнению с учетами как 2022 г., так 
и прошлых лет (Ермолов, 2020, 2023). Несмотря 
на изменение структуры комплекса, существенных 
различий между показателями общей плотности 
населения и биомассы дождевых червей в течение 
сезона отмечено не было.

Что касается возрастной структуры, то в валеж-
нике сосны обыкновенной только к концу засуш-
ливого сезона (август—сентябрь) при увеличении 
количества осадков (табл. 1) доля ювенильных особей 
доминирующего вида D. octaedra стала превышать 
долю взрослых (причем весьма значительно). В то же 
время в валежнике березы повислой соотношение 
особей L. rubellus разных возрастов на протяжении 

Рис. 2. Различия структуры комплексов дождевых червей в валежнике березы повислой в период благоприятного (2022, 
слева) и засушливого (2023, справа) летних сезонов.
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Рис. 3. Возрастная структура преобладающих видов дождевых червей в исследованном валежнике в период благоприят-
ного (2022, слева) и засушливого (2023, справа) летних сезонов.
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засушливого сезона оставалось примерно таким же, 
как и в благоприятный; доля взрослых особей O. 
lacteum сильно превышала долю ювенильных только 
в первом учете (июнь); D. rubidus во время первого 
учета (июнь) встречался единично, позже в валеж-
нике в основном присутствовали взрослые особи, 
что также наблюдалось и в благоприятный период 
(рис. 3). Таким образом, мы можем полагать, что 
в сосновом валежнике происходит восстановление 
развивающейся популяции дождевых червей после 
засушливого периода, а в березовом — возрастная 
структура популяции дождевых червей осталась прак-
тически неизмененной.

В некоторых исследованиях принято считать 
валежник своеобразным рефугиумом, защищаю-
щим животных от неблагоприятных абиотических, 
биотических и антропогенных факторов (Бергман, 
Воробейчик, 2017; Воробейчик и др., 2020). Наша 
работа показывает, что справедливость подобных 
утверждений во многом зависит от определенного 
типа леса, видов деревьев и особенностей животного 
населения (в данном случае дождевых червей). Ва-
лежник сосны обыкновенной исследовали в сосняке 
разнотравном, расположенном на дерново-подзоли-
стых и дерново-слабоподзолистых песчаных почвах, 
которые являются сухими и кислыми, но имеют 
довольно мощную подстилку (до 7—9 см) из хвои 
и листвы подлеска, способную удерживать влагу 
(Ермолов, 2020). Как уже было сказано, подстилоч-
ные черви в этом сравнительно сухом и смолистом 
валежнике обитают под моховыми наростами и ко-
рой, фактически дополняя население подстилки 
и верхних слоев почвы, поскольку в почвах этого типа 
леса они также являются преобладающей группой 
(41 % от общего населения) (Ермолов, 2023, 2024), 
и при чрезмерном высыхании вынуждены его поки-
дать, перебираясь в глубокие слои подстилки — одно 
из благоприятных местообитаний для подстилочных 
червей (Всеволодова-Перель, Карпачевский, 1987). 
В березово-осиновом папоротниковом лесу почвы 
серые лесные, более влажные, слабокислые с мало-
мощной подстилкой (2—3 см), но валежник березы 
повислой более влажный, не содержит смол и едких 
веществ, раздражающих покровы дождевых червей; 
также березовый валежник 2—3 стадии разложения, 
по сравнению с сосновым, более мягок (определено 
органолептически) для проникновения в него беспо-
звоночных. Даже если кора и моховые наросты будут 
частично высыхать (что мы наблюдали на некоторых 
фрагментах валежника в июне), дождевые черви 
смогут обитать в нем, населяя влажную мягкую гни-
ющую древесину. Таким образом, следует полагать, 
что валежник березы повислой — более устойчивое 
к засухе местообитание для дождевых червей, так 
как в нем при неблагоприятных условиях возмож-
но наблюдать высокую численность даже не совсем 
типичных для валежника собственно-почвенных 
червей, о чем было сказано ранее.

Сравнив полученные результаты с литератур-
ными данными, мы можем обозначить валежник 
березы повислой как один из влагоудерживающих 
субстратов, которые дождевые черви могут засе-
лять при переживании засухи. Например, в работе 
N. M. Plum и J. Filser (2005) показано, что при ано-
мальной засухе в летний период дождевые черви 
по берегам рек образовывали скопления в торфе, 
который даже в самые засушливые периоды сохранил 
высокую влагоемкость, в отличие от бедных влагой 
глеевых почв, высохших еще весной. A. caliginosa 
считается наиболее приспособленным среди дож-
девых червей к выживанию в засушливых условиях 
благодаря способности сравнительно быстро сво-
рачиваться «клубком» и инкапсулироваться в поч-
ве, уходя в диапаузу. E. nordenskioldi тоже способен 
выживать, образуя капсулы, тогда как O. lacteum 
сворачивается медленнее и практически не диапа-
узирует, а L. rubellus совсем не сворачивается и вы-
сыхает в своих почвенных ходах (Роднянская, 1957; 
Берман и др., 2002; Кудряшева, 2003; McDaniel et al., 
2013). В валежнике все упомянутые виды (включая 
норную форму E. nordenskioldi) были обнаружены 
в активном состоянии в течение всего засушливого 
сезона. Таким образом, влажный валежник березы 
повислой справедливо назвать «универсальным ре-
фугиумом» для дождевых червей.

В подтверждение наших рассуждений для валеж-
ника каждого вида дерева проведено попарное срав-
нение показателей плотности населения и биомассы 
комплексов дождевых червей в соответствующие уче-
ты благоприятного и засушливого периодов. Из по-
лученных результатов следует, что показатели для 
комплексов дождевых червей соснового валежника 
в июне и июле засушливого летнего сезона (2023) ста-
тистически значимо отличаются от таковых в благо-
приятный (2022) (табл. 2). Для комплексов дождевых 
червей березового валежника различия между этими 
показателями также были статистически значимы 
(июнь — плотность населения и биомасса, июль — 
биомасса). Но поскольку высокое функциональное 
и видовое разнообразие дождевых червей в березо-
вом валежнике в целом оставалось без изменений, 
то это может свидетельствовать об обеспечении им 
условий для выживания полночленного комплекса 
дождевых червей в периоды засухи.

ВЫВОДЫ
В населении валежника сосны обыкновенной 

разнотравного сосняка преобладают подстилоч-
ные дождевые черви, среди которых доминирует 
D. octaedra; собственно-почвенные среднеярусные 
и норные черви малочисленны. В березово-осиновом 
папоротниковом лесу валежник березы повислой 
населяет полночленный комплекс дождевых червей, 
который составляют 8 видов, относящихся к 5 раз-
личным жизненным формам, с доминированием 
почвенно-подстилочных червей L. rubellus.
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Сформировавшиеся комплексы дождевых чер-
вей валежника в каждом типе леса сохраняют свою 
структуру на протяжении всего благоприятного лет-
него сезона без значительных изменений. Отмечены 
лишь небольшие колебания плотности населения 
и биомассы комплексов, обусловленные расселени-
ем и сокращением доли взрослых особей и увеличе-
нием доли ювенильных в середине и конце сезона 
(июль–август/сентябрь).

В засушливый летний сезон комплекс дождевых 
червей валежника сосны обыкновенной в общих 
чертах сохранил свою структуру. Однако в начале 
сезона наблюдались изменения в видовом соста-
ве преобладающих подстилочных червей и резкое 
снижение общей плотности населения и биомас-
сы комплекса; к концу сезона отмечено заметное 
нерегулярное присутствие собственно-почвенных 
среднеярусных и норных червей и, как следствие, 
увеличение показателей общей плотности населе-
ния и биомассы люмбрицид. Комплекс дождевых 
червей в валежнике березы повислой значитель-
но изменил свою структуру в начале засушливого 
летнего сезона (июнь), которая в дальнейшем по-
степенно восстановилась к исходному состоянию, 
при этом не утратив видового и функционального 
разнообразия, наблюдаемого в благоприятный сезон. 
Числовые значения плотности населения и биомассы 
комплекса на протяжении засушливого сезона были 
примерно одинаковы, но ниже, чем в благоприятный 
сезон. Согласно результатам сравнения качествен-
ных и количественных межгодовых характеристик 
комплексов дождевых червей, березовый валежник 
является более устойчивым к засухе местообитанием 
в отличие от соснового.
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The Structure of Earthworm Complexes in Forest Deadwood During Moderate  
and Dry Summer Seasons in Forest Steppes of the Ob Region

S. A. Ermolov1,*
1 Center for Forest Ecology and Productivity of the Russian Academy of Science

Profsouznaya st. 84/32 bldg., 14, Moscow, 117997, Russia
* E-mail: ermserg96@gmail.com

The investigation evaluates the species and functional diversity of earthworm complexes inhabiting the 
deadwood of the main tree species in two forest types during the time of conducive and dry summer seasons. 
The objects of the studying are the mixed-grass pine forest and birch-aspen fern forest in the forest-steppe 
Ob region of the Novosibirsk area, the deadwood on test areas was represented by tree trunks of 2—3 stage 
of decomposition, Pinus sylvestris and Betula pendula respectively. Quantitative counts of earthworms 
were carried out using manual analysis of deadwood in the field, according to accepted methods. During 
the research, we found 9 species and subspecies of earthworms belonging to 5 life forms, most of which 
are cosmopolitan. The main part of the population in Pinus sylvestris deadwood is made up by epigeic 
earthworms; a full-fledged earthworms complex has been found in the Betula pendula deadwood. During 
the conducive summer season, earthworm complexes in each type of forest maintain their structure with 
slight fluctuations of population density and biomass. During the dry summer season, the Pinus sylves-
tris earthworm complex retains its structure but changes in the composition of the predominant epigeic 
species and sharp fluctuations in population density and biomass are being observed. The Betula pendula 
deadwood earthworm complex significantly changes its structure at the beginning of the dry summer sea-
son, gradually recovering over the course of the following period but there are no statistically significant 
differences in population density and biomass of the complex. The age structure of individual species in 
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Энтомологические исследования ильмовников 
в основном связаны с изучением вредителей фито-
фагов в городских условиях (Белицкая и др., 2017; 
Белицкая, 2019; Телепина, Макаревич, 2019). Име-
ются данные по консорциям насекомых-фитофагов 
ильма приземистого (Ulmus pumila L.) в условиях 
Южной Сибири (Тощаков, 2001). Также приводятся 
сведения о насекомых в растительных сообществах 
вяза японского (Ulmus japonica) в Западном Забай-
калье (Чепинога и др., 2020). В целом исследований, 
касающихся изучения почвенной фауны беспозво-
ночных животных ильмовников, практически нет.

Исследование почвенных беспозвоночных в зарос-
лях ильма приземистого, системообразующего вида 
в лесостепи Забайкалья, сохранившегося на северном 
пределе своего ареала, вызывает интерес с эколо-
гической точки зрения — выявление влияния педо- 
и герпетобионтов на функционирование ильмовых 
экосистем в условиях степных рефугиумов.

Лиственные леса и рощицы с ильмом приземи-
стым в Забайкалье, несмотря на то, что они широко 

распространены в лесостепи, уникальны, так как 
являются третичными неморальными реликтами — 
остатками тургайской флоры (Пешкова, 1972; Каме-
лин, 1987; Лавренко и др., 1991; Беликович, Галанин, 
2005; Попова, 2006; Галанин и др., 2009; Бутина, 2009, 
2014; Намзалов и др., 2016; Холбоева и др., 2018; Пяк, 
Намзалов, 2019; Холбоева, 2018, 2019). Ильмовники 
встречаются на южных шлейфах невысоких отро-
гов, предгорных равнинных участках и склонах не-
большой крутизны с супесчаными и суглинистыми 
каштановыми почвами и в поймах рек Селенгинского 
среднегорья (620—700 м).

Цель работы — изучить видовой состав почвенных 
беспозвоночных и их сезонную динамику активности 
в ильмовниках Западного Забайкалья.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования были проведены в ильмовниках 
Тапхарской котловины (Селенгинское среднегорье, 
Западное Забайкалье). В Тапхарской котловине ильм 

DOI: 10.31857/S0024114824040075, EDN: PDGBDK

Впервые изучен таксономический состав и сезонное распределение герпетобионтных беспозвоноч-
ных в растительных сообществах с доминированием ильма приземистого в Западном Забайкалье: па-
укообразных (пауки, сенокосцы) и жесткокрылых (жужелицы, листоеды, чернотелки, долгоносики) 
методом почвенных ловушек в 2009, 2018—2019 и 2021 гг. Выявлено 76 видов из 2 классов, 5 отрядов, 
16 семейств. Для большинства беспозвоночных характерна летняя и летне-осенняя активность. В иль-
мовниках создаются условия для существования популяций реликтовых видов насекомых: Ambrostoma 
quadriimpressum (Coleoptera, Chrysomelidae), Tomapoderus ruficollis (Coleoptera, Attelabidae), Pentatoma 
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приземистый, или низкий, образует разные по обли-
ку заросли, формируя своеобразный саванноидный 
ландшафт: мелкокустарниковые густые — на южных 
песчано-каменистых склонах, крупнокустарниковые 
разреженные — на предгорных плоских песчаных 
участках и нередко одиночные невысокие деревья 
с раскидистой кроной — в ложбинах временных во-
дотоков (рис. 1).

Изученный ильмовник разнотравно-твердова-
тоосоковый приурочен к отрогам Ганзуринского 
хребта у подгорного шлейфа сопки Тапхар-Обоо, 
координаты — 51°44' с. ш., 107°20' в. д., высота над 
ур. м. — 541 м (Балданов и др., 2012). Поверхность 
почвы покрыта ветошью. Ильм приземистый фор-
мирует первый ярус древостоя высотой 1.3—1.5 м. 
Подлесок практически отсутствует, единично встре-
чаются кустарники караганы бурятской (Caragana 
buriatica Pesch.) и караганы карликовой (C. pygmaea 
(L.) DC). Травостой однородный, маловидовой. До-
минирующие виды растений — осока твердоватая 
(Carex duriuscula C. A. Mey), лапчатка бесстебельная 
(Potentilla acaulis L.). Также представлены такие виды, 

как полынь замещающая (Artemisia commutata Bess.), 
полынь холодная (A. frigida Willd.), лапчатка дву-
вильчатая (Potentilla bifurca L.), cерпуха васильковая 
(Serratula centauroides L.), марь остистая (Chenopodium 
aristatum L.) и др. Почва под ильмовниками характе-
ризуется как стратозем светлогумусовый водно-ак-
кумулятивный (Балданов и др., 2012).

Материал по почвенным беспозвоночным собран 
методом почвенных ловушек и почвенных живолову-
шек (Barber, 1931; Голуб и др., 2012), по обитающим 
в кроне ильмов жесткокрылым Ambrostoma quadriim-
pressum, Tomapoderus ruficollis, клопу Pentatoma metal-
lifera — методом «стряхивающих» ловушек» (Голуб 
и др., 2012).

Материал по жукам-жужелицам собран в трех 
биотопах ильмовников — мелкокустарниковом (2074 
экземпляра), крупнокустарниковом (2518 экземпля-
ров), древовидном (835 экземпляров).

Материал по паукам и сенокосцам собран: в иль-
мовнике мелкокустарниковом в 2018 г. — 214 эк-
земпляров пауков и 12 экземпляров сенокосцев, 

Рис. 1. Ильмовники в Тапхарской котловине (фото Л.Ц. Хобраковой).
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в 2019 г. — 162 экземпляра пауков и 14 экземпляров 
сенокосцев; в ильмовнике крупнокустарниковом 
в 2018 г. — 281 экземпляр пауков и 117 экземпляров 
сенокосцев, в 2019 г. — 346 экземпляров пауков и 256 
экземпляров сенокосцев, в 2021 г. — 32 экземпляра 
пауков. Всего собрано 1035 экземпляров пауков и 399 
экземпляров сенокосцев.

В каждом биотопе действовало по 20 почвенных 
ловушек с 4-процентным раствором формалина. 
Материал выбирался каждые 10 дней в течение всего 
вегетационного сезона с мая по октябрь в 2009, 2018, 
2019 гг.; в 2021 г. — с середины мая по вторую декаду 
июня (живоловушки).

Список крупных таксонов приводится в система-
тическом порядке, видовой состав внутри семейств — 
в алфавитном порядке. Таксономическая принадлеж-
ность пауков дается по всемирному каталогу пауков 
(World Spider Catalog, 2024), жужелиц (Catalogue of 
Palaearctic Coleoptera, 2017), чернотелок — по ката-
логу палеарктических жесткокрылых (Catalogue of 
Palaearctic Coleoptera, 2020), долгоносиков-клео-
нин — по всемирному каталогу долгоносиков (World 
Catalogue of the Curculionidae, 2017).

Идентификация беспозвоночных производилась 
с использованием следующих источников: пауков 
(Dondale, Redner, 1978; Song et al., 1999; Dondale et 
al., 2003; Nentwig et al., 2024; World Spider Catalog, 
2024), сенокосцев (Tchemeris et al., 1998; Фарзалие-
ва, Есюнин, 2000), клопов (Корсун, 2012), жужелиц 
(Крыжановский, 1965; Лафер, 1989; Шиленков, 1996), 
листоедов (Медведев, 1992), чернотелок (Медве-
дев, 1990, 1992; Мордкович, Кнор, 1990), долгоно-
сиков-клеонин (Тер-Минасян, 1988; Егоров и др., 
1996), бражников (Изерский, 1999; Чистяков, 2001), 
павлиноглазок и хохлаток (Изерский, 1999).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Выявлен таксономический состав и изучено се-

зонное распределение почвенных беспозвоночных 
ильмовников в Тапхарской котловине. Фауна почвен-
ных беспозвоночных животных ильмовников пред-
ставлена 76 видами из разных систематических групп 
паукообразных (Arachnida) и насекомых (Insecta).

Паукообразные. Для Бурятии известно 488 видов 
пауков (Данилов, 2008). Паукообразные Тапхарской 
котловины представлены пауками (Aranei) и сено-
косцами (Opiliones). Среди пауков отмечено 28 видов 
из 9 семейств (Theridiidae, Linyphiidae, Araneidae, 
Lycosidae, Agelenidae, Gnaphosidae, Philodromidae, 
Thomisidae, Salticidae). Среди них наиболее раз-
нообразны представители семейств Gnaphosidae 
(Berlandina potanini, Drassodes natali, Gnaphosa mand-
schurica, G. mongolica, Micaria lenzi, Zelotes baltistanus, 
Z. barkol, Z. potanini) и Thomisidae (Psammitis albidus, 
Spiracme striatipes, Tmarus rimosus, Xysticus cristatus, 
X. hedini, X. sjostedti). 3—4 вида включают Lycosi-
dae (Alopecosa licenti, A. subrufa, Mustelicosa dimidiata, 

Xerolycosa miniata), Theridiidae (Enoplognatha serra-
tosignata, Phylloneta impressa, Steatoda albomaculata), 
Philodromidae (Philodromus cespitum, Thanatus colo-
radensis, T. stepposus). Остальные семейства представ-
лены только одним видом: Linyphiidae (Moebelotinus 
transbaikalicus), Araneidae (Araneus grossus), Agelenidae 
(Agelena labyrinthica), Salticidae (Chalcoscirtus glacialis). 
Сенокосцы (Opiliones) представлены только одним 
видом из семейства Phalangiidae (Homolophus arcticus).

Анализ сезонной активности пауков и сенокосцев 
позволил выявить шесть групп.

Весенняя группа (восемь видов). В ильмовниках 
они встречаются в течение всего мая (Enoplognatha 
serratosignata, Berlandina potanini, Philodromus cespitum 
(все лето активен, но летом в травостое), Psammitis 
albidus, Xysticus cristatus (все лето активен, но летом 
в травостое), Mustelicosa dimidiata, Gnaphosa mand-
schurica, Thanatus coloradensis).

Весенне-летняя группа (четыре вида). В ильмовни-
ках Gnaphosa mongolica присутствует со второй декады 
мая по вторую декаду июля; Drassodes natali — со вто-
рой декады мая по первую декаду августа; Steatoda 
albomaculata, Zelotes baltistanus отмечены с третьей 
декады мая по первую-вторую декаду августа.

Летняя группа (семь видов). В ильмовниках 
Xysticus hedini встречается в первой-второй декадах 
июня, Micaria lenzi, Thanatus stepposus, Chalcoscirtus 
glacialis — во второй декаде июня, Araneus grossus 
(крупные кругопряды, как правило, летне-осенние) — 
в первой декаде июля, Tmarus rimosus — во второй де-
каде июля, Phylloneta impressa — в третьей декаде июля.

Весенне-осенняя группа (пять видов). Это, ско-
рее, весенняя группа, осенью появляется послед-
няя личиночная стадия, она зимует, весной линяет 
на имаго. В ильмовниках Alopecosa subrufa, Zelotes 
potanini, Xysticus sjostedti отмечены дважды: в начале 
сезона (вторая декада мая — первая-вторая декада 
июля) и конце сезона (весь сентябрь); Moebelotinus 
transbaikalicus — в начале сезона (вторая декада мая), 
ювенильные особи — в конце сезона (первая-вторая 
декады октября); Alopecosa licenti — в начале сезона 
(третья декада мая — вторая декада июля), ювениль-
ные особи — в конце сезона (вторая декада октября).

Летне-осенняя группа (два вида). В ильмовниках 
Zelotes barkol обнаруживается с первой декады августа 
по вторую декаду сентября. Agelena labyrinthica отме-
чена с первой декады июля по вторую декаду октября 
(ювенильные особи); половозрелые особи — летняя 
форма, осенью многочисленны расселяющиеся ли-
чиночные стадии (Nentwig et al., 2024).

Осенняя группа (три вида). В ильмовниках юве-
нильные особи пауков Xerolycosa miniata отмечаются 
с третьей декады сентября по вторую декаду октября. 
Вид весенне-летний, спаривание происходит в конце 
весны, самки все лето активны; осенью многочислен-
ны расселяющиеся личиночные стадии (Nentwig et 
al., 2024). Spiracme striatipes отмечен в третьей декаде 
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сентября. Сенокосцы Homolophus arcticus встречаются 
с первой декады августа до конца октября. Их юве-
нильные особи отмечались в ильмовниках со второй 
декады июня.

Прямокрылые представлены крупным нелетаю-
щим кузнечиком — толстуном Палласа (Deracantha 
onos) (семейство Bradyporidae). Сезонная активность 
вида отмечена в июне и июле.

Среди Жесткокрылых наиболее полно изучены 
Carabidae, определены некоторые представители 
семейств Chrysomelidae, Tenebrionidae, Curculionidae.

Семейство Carabidae. Для фауны Бурятии из-
вестно 455 видов жужелиц (Хобракова и др., 2014). 
Фауна жужелиц Тапхарской котловины подробно 
изучена (Хобракова, 2012). Видовой состав жуже-
лиц ильмовников более разнообразен по сравнению 
с залежами, степями и сосняками. Здесь отмечено 
30 видов жуков-жужелиц, относящихся к 12 родам. 
Большинство видов относятся к родам Harpalus 
(H. acupalpoides, H. amplicollis, H. amputatus obtusus, 
H. brevicornis, H. calceatus, H. froelichi, H. lumbaris, 
H. macronotus, H. pallidipennis, H. viridanus, H. vittatus) 
и Amara из подрода Curtonotus (A. biarticulata, A. brev-
icollis, A. fodinae, A. gigantea, A. microdera, A. rupico-
la, A. saginata vilis, A. violacea). Такое преобладание 
представителей родов Harpalus и Amara характерно 
для степных и лесостепных экосистем Забайкалья. 
Также в ильмовниках отмечены такие виды, как Ago-
num gracilipes, Bradycellus glabratus, Calosoma denticolle, 
Carabus glyptopterus, C. kruberi, Corsyra fusula, Cicindela 
coerulea nitida, Cylindera obliquefasciata, Cymindis bino-
tata, Poecilus gebleri, Pseudotaphoxenus dauricus dauricus. 
Среди перечисленных видов Carabus glyptopterus яв-
ляется редким степным реликтом. По численности 
доминируют Poecilus gebleri, Harpalus calceatus, Carabus 
glyptopterus и Cymindis binotata.

Сезонную активность жужелиц в ильмовниках, 
в отличие от прочих групп беспозвоночных, исследо-
ванных по наличию в почвенных ловушках, анализи-
ровали по срокам размножения. Выделено 4 группы:

Весенне-раннелетние виды: Carabus kruberi.
Среднелетние виды: Amara saginata vilis, Brady-

cellus glabratus, Carabus glyptopterus, Cylindera oblique-
fasciata, Harpalus amplicollis, H. froelichi, H. lumbaris, 
H. acupalpoides, H. amputatus obtusus, H. macronotus, 
Poecilus gebleri.

Летне-осенние виды: Agonum gracilipes, Amara 
brevicollis, A. gigantea, A. fodinae, A. violacea, Calosoma 
denticolle, Cicindela coerulea nitida, Cymindis binotata, 
Harpalus brevicornis, H. calceatus, H. pallidipennis, H. vit-
tatus, H. viridanus, Pseudotaphoxenus dauricus dauricus. 
Массовый вылет представителей Harpalus во второй 
половине лета (август), вероятно, связан с цветением 
в это время полыни — кормового растения.

Осенняя группа. Виды встречаются с третьей де-
кады августа по вторую декаду сентября: Amara mi-
crodera, A. biarticulata, A. rupicola, Corsyra fusula.

Семейство Chrysomelidae. Представлено одним 
видом — Ambrostoma quadriimpressum. Сезонная актив-
ность вида проявляется с середины июня до середи-
ны августа. Личинки уходят на окукливание в почву, 
например, в Монголии это происходит в августе 
(Медведев, Воронова, 1976).

Семейство Tenebrionidae. Для степей Западного 
Забайкалья известно 10 видов (Доржиева, Чимитова, 
2008, 2010), Бурятии — 26 видов чернотелок (Кнор, 
1974; Медведев, 1990; Khobrakova et al., 2019). В иль-
мовниках выявлено 6 видов жуков-чернотелок — 
Anatolica aucta, Blaps reflexa, B. rugosa, Melanesthes 
faldermanni, Platyscelis brevis, Gonocephalum reticulatum.

Анализ сезонной активности чернотелок в иль-
мовниках позволил выделить три группы.

Раннелетняя группа. В первой декаде июня 
встречаются Gonocephalum reticulatum и Melanesthes 
faldermanni.

Позднелетне-осенняя группа. С третьей декады 
июля до первой декады сентября встречается Blaps 
reflexa.

Весенне-осенняя группа. В ильмовниках Anatolica 
aucta, Platyscelis brevis начинают массово встречаться 
уже с третьей декады апреля, Blaps rugosa появляется 
в начале мая.

В чиевой степи, по сравнению с ильмовника-
ми, в первой половине вегетационного периода 
(май-июнь) разнообразие и численность чернотелок 
значительно выше (Хобракова и др., 2015). Здесь жуки 
начинают встречаться уже с третьей декады апреля, 
что связано с периодом размножения, до первой 
декады июня. Личиночное развитие происходит 
в почве в течение июня-июля. Выход молодых чер-
нотелок отмечается с третьей декады июля до второй 
декады сентября.

Семейство Curculionidae. Для Бурятии известно 
47 видов долгоносиков из трибы Cleonini (Егоров, 
1989; Чабаненко, Легалов, 2009; Volovnik et al., 2021).

В ильмовниках Тапхарской котловины выявлено 
8 видов жуков-долгоносиков, относящихся к подсе-
мейству Lixinae из трибы Cleonini, — Asproparthenis 
salebrosicollis, Bothynoderes declivis, Chromonotus bi-
punctatus, Cleonis pigra, Pleurocleonus sollicitus, Scapho-
morphus vibex, Stephanocleonus fossulatus, S. paradoxus 
(Volovnik et al., 2021).

Анализ сезонной активности долгоносиков по-
зволил выявить три группы.

Весенняя группа. В течение всего мая в ильмов-
никах единично встречаются Cleonis pigra и Stepha-
nocleonus paradoxus.

Весенне-летняя группа. С начала мая до конца 
июня в ильмовниках отмечаются Asproparthenis sale-
brosicollis и единично Bothynoderes declivis и Scapho-
morphus vibex.

Весенне-осенняя группа. Весенняя активность 
долгоносиков Chromonotus bipunctatus, Pleurocleonus 
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sollicitus, Stephanocleonus fossulatus регистрируется 
с первой декады мая по вторую декаду июня, осен-
няя — в течение всего сентября — первой декады 
октября.

Чешуекрылые представлены семейством Браж-
ники (Sphingidae). Для Бурятии известно 14 видов 
бражников (Чешуекрылые Бурятии, 2007).

Гусеницы Callambulyx tatarinovii, филлофага иль-
ма приземистого, в районе исследований, по дан-
ным из почвенных ловушек, зарываются в почву 
для последующего окукливания в последней декаде 
июля — августе с пиком в первой декаде августа. Зи-
муют куколки.

В конце апреля 2019 г. куколки бражника Та-
таринова (Callambulyx tatarinovii) обнаружены под 
мощным слоем опада в почве на глубине 2—12 см 
в среднем в количестве 1.5 экземпляра на дерево.

Также в районе исследований возможно нахожде-
ние Caligula boisduvalii (Saturniidae). Гусеницы данного 
вида, филлофага лиственных пород, многочислен-
ного в некоторые годы, окукливаются в сетчатом 
паутинном коконе под укрытиями на поверхности 
почвы в конце первой декады — середине июля. Ку-
колки диапаузируют в среднем в течение месяца. Так, 
например, 7—10.08.1990 в окрестностях с. Дэбэн 
(Селенгинский р-н Республики Бурятия) коконы 
данного вида в значительном количестве найдены 
под упавшими стволами ильма приземистого.

В ильмовниках Тапхарской котловины обитают 
жужелица драгоценнокрылая (Carabus glyptopterus), 
бражник Татаринова и хохлатка Давида (Nerice davidi), 
занесенные в Красную книгу Бурятии (Гордеев и др., 
2023; Дубатолов, Гордеева, 2023; Хобракова, 2023).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В ходе исследования герпетобионтных насеко-
мых, обитающих в пределах растительных сообществ 
с доминированием ильма приземистого в Западном 
Забайкалье, впервые приведены данные по их видо-
вому составу и сезонному распределению. Среди па-
укообразных отмечено 28 видов пауков из 9 семейств 
и 1 вид сенокосцев. Комплекс герпетобионтных видов 
насекомых включает 48 видов из 6 семейств 3 отрядов 
(Coleoptera — 46 видов, Orthoptera и Lepidoptera — 
по 1 виду). Пики сезонной активности напочвенных 
беспозвоночных в оптимальных условиях произрас-
тания ильма приземистого в Западном Забайкалье 
реализуются в различные сроки. Так, наибольшая 
численность наблюдается у половозрелых пауков 
в последней декаде мая — второй декаде июня (с сен-
тября большей частью обнаруживаются ювенильные 
особи; сенокосцев — в сентябре и первой декаде ок-
тября; жужелиц — с третьей декады июля до второй 
декады августа; чернотелок и долгоносиков-клео-
нин — в мае).

Анализ сезонной активности почвенных беспо-
звоночных позволяет предположить, что у некото-
рых видов (бражник Татаринова) жизненный цикл 
полностью реализуется в ильмовниках, но у боль-
шинства видов здесь проходит часть жизненного 
цикла или же регистрируются случайные заходы 
из соседних степных участков.

Уникальность зарослей ильма приземистого под-
черкивается нахождением восточноазиатских ре-
ликтов, развивающихся на этом растении, таких как 
амбростома вдавленноточечная (Ambrostoma quadri-
impressum) (Chrysomelidae), трубковерт красногрудый 
(Tomapoderus ruficollis) (Attelabidae), клоп щитник 
металлоносный (Pentatoma metallifera) (Pentatomi-
dae). В ильмовниках Тапхарской котловины оби-
тают виды, занесенные в Красную книгу Бурятии: 
жужелица драгоценнокрылая, бражник Татаринова 
и хохлатка Давида.

Почвенная фауна беспозвоночных ильмовни-
ков Забайкалья требует дальнейших всесторонних 
исследований. Например, не изучены вредители 
ильма приземистого, формирующие многовидовые 
комплексы: питающиеся растительными соками 
фитофаги (тли, цикадки, клопы), галлообразователи, 
дендрофаги (короеды, златки и т. д.).

В зарослях ильма, в отличие от открытых участков 
лесостепи, формируются особые микроклиматиче-
ские условия с более высокими уровнями влажности, 
защиты от прямых солнечных лучей, ветра, при этом 
до некоторой степени видовой состав и плотность по-
пуляций насекомых под ильмами и на открытой мест-
ности различны. Так, в 2019 г. в почвенные ловушки, 
поставленные под ильмами крупнокустарниковыми, 
было собрано 256 экземпляров сенокосцев, а под 
ильмами мелкокустарниковыми — 14 экземпляров. 
В засушливом 2009 г. численность жужелицы драго-
ценнокрылой была очень высокой (Хобракова, 2012), 
тогда как во влажных 2018 и 2019 гг. ее численность 
резко сократилась — почти в 20 раз.

Таким образом, ильм приземистый является си-
стемообразующим видом в лесостепи, а мощный опад 
в виде листьев формирует более комфортную среду 
обитания почвенных и герпетобионтных беспозво-
ночных по сравнению с окружающей степью, что, 
в свою очередь, позволило сохранить некоторые 
неморальные виды в реликтовых ильмовых рощах 
(рефугиумах).
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Herpetobiont Invertebrates of the Western Transbaikalia Elm Forests
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For the first time, the taxonomic composition and seasonal distribution of herpetobiont invertebrates were 
studied in plant communities dominated by Siberian elm in Western Transbaikalia in 2009, 2018—2019 
and 2021. The study encompassed arachnids (spiders, harvestmen) and beetles (ground beetles, leaf bee-
tles, darkling beetles, weevils) who were collected in soil traps. Overall, 76 species from 2 classes, 5 orders, 
16 families were identified. Most invertebrates are characterised by summer and summer-autumn activity 
periods. In elm forests, conditions allow for the existence of relict insect species populations: Ambrostoma 
quadriimpressum (Coleoptera, Chrysomelidae), Tomapoderus ruficollis (Coleoptera, Attelabidae), Pentatoma 
metallifera (Heteroptera, Pentatomidae). Among ground beetles Carabus glyptopterus, included in the Red 
Book of the Republic of Buryatia was identified.
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Buryat Republic.
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Изучение цикличности долговременных рядов 
численности — важное направление анализа данных 
в различных областях. В структуре временного ряда 
присутствуют компоненты: тренд, циклическая состав-
ляющая, случайная компонента и т. д. Циклическая 
компонента характеризует периодические колебания 
ряда (Перепелица и др., 2005; Шубат, Блинов, 2018). 
Одним из интереснейших и до сих пор до конца не раз-
гаданных вопросов в окружающей нас среде является 
повторяемость природных процессов — цикличность. 
Все воздействия внешней среды (космические, клима-
тические, гидрологические и т. д.) цикличны (Исаев 
и др., 1984; Переясловец и др., 2019; Фрисман и др., 

2020). Природные циклы не однородны, а различны 
по продолжительности, мощности и накладываются 
один на другой. Ряд исследователей выражают гипоте-
зы о внутривековой периодичности погодных явлений 
на Земле: 3—4, 7—11, 35—45 и 70—90 лет (Шнитников, 
1950; Дроздов, Григорьева, 1971; Castro et al., 2021). 
Появляется все больше исследований, посвященных 
анализу и моделированию изменчивости природных 
экосистем (Nowinszky, Puskas, 2017). В последнее 
время накопился значительный объем эмпирических 
данных по динамике численности популяций насе-
комых (Колтунов, Ердаков, 2013; Frisman et al., 2016; 
Barraquand et al., 2017; Bertram, Masel, 2019).

DOI: 10.31857/S0024114824040081, EDN: PDECAI

Анализ долговременных рядов наблюдений представителей биоты — одна из важнейших задач со-
временной экологии. Предметом исследования в настоящей статье является выявление циклической 
компоненты в долговременных численных рядах жужелицы Calathus micropterus Duft. Цель исследо-
вания — сравнительный анализ цикличности долговременных рядов динамики численности модель-
ного вида в горных условиях. Исследования проведены в характерных биотопах высотной трансекты 
западного макросклона Баргузинского хребта. Представлены результаты одномерного спектрального 
анализа Фурье 14 численных рядов модельного вида длительностью 20 и 33 года. Спектральный анализ 
позволил обнаружить скрытые периоды, рассчитать их мощность, а метод сглаживания скользящей 
средней — исключить случайные периодические составляющие. Установлено, что спектры числен-
ности C. micropterus в выделах высотной трансекты в общей сложности содержат 7 циклов различной 
мощности, доминируют по частотности 2-летние циклы. Периоды в 6- и 11-летней полосе частот, свя-
занные с ритмичностью климатических изменений и солнечной активности, второстепенны. На более 
коротких численных рядах побережья оз. Байкал проявилось 5 циклов, главные из них — 3- и 4-летние 
циклы, которые синхронизируются с цикличностью погодных параметров. Немалую мощность имеет 
8-летний, а также 5- летние циклы. Исследуемый вид координирует свою динамику численности пре-
имущественно с цикличностью метеопараметров — температурой воздуха и атмосферными осадками.

Ключевые слова: жужелицы, Баргузинский хребет, спектральный анализ, численность, цикличность, пе-
риод, частота.
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Долговременное слежение за состоянием природ-
ных комплексов — одна из главных задач заповед-
ников в России. В Баргузинском государственном 
природном биосферном заповеднике герпетобионт-
ные насекомые, в том числе жужелицы, с 1988 г. ис-
пользуются для целей биологического мониторинга.

За основу наших исследований природной 
цикличности в долговременных численных рядах жу-
желиц мы приняли «Концепцию природной цикли-
ки…» В. Г. Кривенко (2005, 2010), согласно которой 
в природной среде присутствует самостоятельный 
многослойный природный цикл. Формирование 
природных циклов происходит следующим образом: 
гелиокосмические циклы (первый слой), воздействуя 
на атмосферу Земли, оказывают влияние на харак-
тер и развитие погодных циклов (второй слой), а те, 
в свою очередь, на циклы экологических процессов 
(третий слой), к которым отнесены популяционные 
циклы и циклы сообществ (Максимов, 1989; Анани-
на, 2019). Как результат, популяции видов должны 
синхронизировать свою цикличность численности 
c природными циклами (Телепнев, Ердаков, 2014; 
Ердаков, 2018). Периодические изменения численно-
сти также могут происходить и по другим причинам, 
например, из-за межвидовых взаимоотношений, 
хищничества (Неверова, Фрисман, 2020). Изменение 
численности одного из рядом живущих видов сооб-
щества может привести к синхронным изменениям 
численности других видов.

Цель исследования — рассмотрение характера 
цикличности долговременных рядов численности 
жужелиц в горных условиях Баргузинского хребта 
на примере Calathus micropterus Duft.

В процессе анализа долговременных численных 
рядов нас интересовал вопрос об особенностях 
цикличности в популяции модельного вида в раз-
ных частях высотного экологического профиля.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проводили на территории Баргу-
зинского государственного природного биосферно-
го заповедника, на ключевом участке в срединной 
части западного макросклона одноименного хребта. 
Баргузинский хребет протянулся на 300 км вдоль се-
веро-восточного побережья оз. Байкал. Основными 
климатообразующими факторами данного региона яв-
ляются: солнечная радиация, циркуляция атмосферы 
в бассейне оз. Байкал и горный рельеф. Совокупность 
радиационных и погодных условий определяет осо-
бенности теплового режима исследуемой территории. 
Климат в районе исследования резко-континенталь-
ный. Радиационный баланс составляет на исследуе-
мой территории 700—800 Мдж/м2, а на сопредельных 
территориях — 1300—1400 Мдж/м2 (Экологический 
атлас, 2015). Среднегодовая температура в 1988—
2023 гг. была отрицательная (–2.5 °C), уровень годо-
вых осадков составил 429 мм. Тренды в изменении 

среднегодовой температуры воздуха (R2 = 0.0969) 
и уровня атмосферных осадков (R2 = 0.028) за период 
исследования не обнаружены. В то же время замечено 
изменение в сроках начала фенологических сезонов 
года — весна стала приходить раньше, а осень — позд-
нее (Ananina et al., 2021).

Трансекта, где размещены стационарные энтомо-
логические площадки, пересекает следующие высот-
ные выделы: побережный (0—5 км от берега оз. Байкал, 
460—480 м над ур. м., биотопы: кедровник черничный, 
пл. 1; сосняк березовый, пл. 2; луг закустаренный, 
пл. 3); предгорный (6—15 км, 482—535 м над ур. м., 
луг разнотравный, пл. 4; лиственничник сосновый, 
пл. 5; ельник осоковый, пл. 6; сосняк брусничный, 
пл. 7); низкогорный (16—19 км, 536—990 м над ур. м., 
кедровник бадановый, пл. 8; осинник бадановый, 
пл. 9); среднегорный (20—26 км, 1000—1280 м над ур. 
м., стланик кедровый, пл. 10; пихтарник черничный, 
пл. 11); высокогорный (27—30 км, 1281—1700 м над 
ур. м., березняк парковый, пл. 12; тундра черничная, 
пл. 13; тундра лишайниковая, пл. 14).

Метеоусловия высотных выделов определяются 
особенностями рельефа, высотой над уровнем моря 
и удаленностью от оз. Байкал. Высотные выделы раз-
личаются по терморежиму и увлажненности. Наибо-
лее теплообеспеченными и оптимальными местооби-
таниями для жизни жужелиц выступают предгорный 
и низкогорный высотные выделы, а на побережье оз. 
Байкал, в среднегорном и в высокогорном выделах, 
формируются наименее теплообеспеченные условия 
(табл. 1) (Ананина, 2010).

В качестве объекта исследования выбран Calathus 
micropterus Duft. — один из фоновых видов на терри-
тории Баргузинского заповедника. Вид экологиче-
ски пластичен к тепловым условиям местообитания 
и встречается практически во всех биотопах Баргу-
зинского хребта (Ананина, 2006). Это бореальный 
транспалеарктический вид, область его распростра-
нения: север и центр Европейской части — Дальний 
Восток. По типу увлажнения — мезофил, по типу 
жизненной формы — стратобионт подстилочный, 
бескрылый. По длительности размножения и ха-
рактеру репродуктивного периода отнесен к одно-
годичному жизненному циклу с зимующими имаго 
(Шиленков, 1978). В горных условиях Северного 
Прибайкалья, по нашим исследованиям и наблюде-
ниям Б. Ю. Филиппова (2006), возможно удлинение 
жизненного цикла этого вида до двухлетнего.

Количественный учет герпетобионтов проводи-
ли по общепринятой методике почвенных ловушек 
(Barber, 1931). В качестве фиксатора использовали 
4 %-ный раствор формалина. Ловушки выставлялись 
на 14 стационарных площадках 30-километровой 
высотной трансекты в долине р. Давша. На каждой 
площадке вкапывали по 5 ловушек через 5 м, сбор 
насекомых проводили ежедекадно 5, 15, 25 числа 
с мая по сентябрь. Статистическая обработка мате-
риала включала расчет среднегодовой численности 
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C. micropterus на каждой площадке, в экземплярах 
на 100 ловушко-суток. Для реализации поставлен-
ных целей использовали долговременные численные 
ряды C. micropterus: три ряда продолжительностью 
по 20 лет (2004—2023 гг.) в выделе побережье оз. Бай-
кал и девять рядов продолжительностью по 33 года 
(1988—2020 гг.) в высотных выделах предгорье, низ-
когорье, среднегорье и высокогорье. Для обобщения 
данных рядов динамики численности и получения 
типической характеристики рассчитывали следу-
ющие статистические показатели: среднегодовую 
численность (М) (экземпляров на 100 ловушко-су-
ток), ошибку средней m, стандартное отклонение 
от среднегодовой численности σ, коэффициент ва-
риации численности ряда (C.v.).

Для рассмотрения характера цикличности и ин-
терпретации полученных данных были использованы 
специализированные методы анализа — спектраль-
ный анализ Фурье в пакете Statistica 6.0 и анализ 
данных в пакете Excel 7.0. Сущность этих методов 
анализа состоит в преобразовании временных чис-
ленных рядов. Выявить информацию о цикличности 
можно путем преобразования данных об изменениях 
численности с временной шкалы на частотную, при 

этом изменения численности будут выглядеть как 
спектр некоторого количества периодов. Однако 
в результатах анализа данные о самой численности 
не будут представлены (Телепнев, Ердаков, 2014). 
Спектральный метод быстрого преобразования Фурье 
позволяет выявить набор скрытых периодических 
составляющих, невидимых на графиках динамики 
численности, получить мощности значимых пиков 
и соответствующие им периоды (Коросов, 2007). Не-
достатком спектрального метода анализа мы считаем 
сокращение первоначальной длины долговремен-
ного числового ряда до четных значений, а преиму-
ществом — отсутствие ограничений на длину ряда. 
Достоинство специализированного метода анализа 
данных (например, сглаживание ряда взвешенной 
скользящей средней) состоит в том, что позволяет 
исключить случайные периодические составляющие 
(Перепелица и др., 2005; Ердаков, 2018; Шубат, Бли-
нов, 2018). Характеристика долговременных числен-
ных рядов модельного вида представлена в табл. 1.

На основе оригинальных данных за исследуе-
мый период также был выполнен спектральный 
анализ Фурье долговременных рядов метеопараме-
тров — среднегодовых температуры воздуха и суммы 

Рис. Расположение учетных энтомологических площадей на высотной трансекте западного макросклона Баргузинского 
хребта.
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атмосферных осадков. В спектрограммах этих па-
раметров выявлено 11 полных периодов (циклов). 
Для удобства оперирования данными мы округляли 
значения периодов до целых чисел. В среднегодовой 
температуре воздуха чаще проявились 3- и 4-летние 
циклы (18.8 % и 16.6 %). В сумме годовых осадков 
чаще всего обнаруживались 2-летние циклы (18.2 %). 
Отмечено присутствие мощных 11-летних циклов 
в долговременных рядах как суммы годовых осадков 
(8.4 %), так и среднегодовой температуры (9.8 %).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В нашем исследовании, прежде всего, интересова-
ла циклическая компонента в долговременных чис-
ленных рядах жужелицы C. micropterus. В результате 
спектрального преобразования получены сведения 
о доле (в %) периодических составляющих динами-
ки численности этого вида на постоянных пробных 
площадках во всех высотных выделах ключевого 
участка Баргузинского государственного природ-
ного биосферного заповедника — в центральной 
части западного макросклона Баргузинского хребта 
(табл. 2). В итоговой таблице спектрального анализа 
мы ограничились такими параметрами, как период, 
частота и плотность, так как именно эти характе-
ристики вносят значительный вклад в циклическое 
поведение ряда. Периодограмма помогает исследо-
вать частотные компоненты и выявлять особенности 
долговременного ряда. В спектрограмме большие 

пики указывают на присутствие периодической ком-
поненты. Спектральная плотность мощности (СПМ) 
позволяет анализировать спектральные характери-
стики временных рядов, показывает распределение 
мощности периодов по частотам. Мы провели анализ 
статистически достоверных значений периодов (Т), 
которые минимум два или три раза укладывались 
в длину анализируемого ряда.

В общей сложности в долговременных рядах чис-
ленности C. micropterus было выявлено 7 основных 
цикличностей, за счет которых достигается сложная 
многолетняя динамика. На более коротких рядах 
побережья оз. Байкал проявилось 5 цикличностей, 
главные из них — 3- и 4-летние, а также 5- и 8-лет-
ние периодические составляющие. В длинных рядах 
выделов предгорье, низкогорье, среднегорье и вы-
сокогорье наибольшую долю составляют короткие 
2- и 3-летние, дополнительно выявлены 6- и 11-лет-
ние периоды.

Доминируют по доле участия циклы в 2-летней 
(25 %) и в 3—5-летней (19.1—14.1 %) полосе ча-
стот. Немаловажное значение имеет 8-летний цикл 
(12.6 %). Периоды в 6- и 11-летней полосе частот 
второстепенны (табл. 2).

Для того чтобы популяция C. micropterus сохра-
няла устойчивость своих ритмов численности, каж-
дый из ее циклов должен иметь близкий по периоду 
природный ритм и к нему подстраиваться (Телеп-
нев, Ердаков, 2014). Возможно, 2—3-летний ритм 

Таблица 1. Статистическая характеристика долговременных численных рядов C. micropterus на высотной 
трансекте Баргузинского хребта

№ пл. Высотный 
выдел Биотоп n M  ±  m σ C.v.,

%
Побережье

1 Кедровник черничный 20 5.1 ± 1.0 4.3 84.7
2 Сосняк березовый 20 7.0 ± 1.3 5.7 82.0
3 Луг закустаренный 20 4.1 ± 0.6 2.7 66.8

Предгорье
4 Луг разнотравный 33 11.5 ± 2.1 11.9 103.2
5 Лиственничник сосновый 33 2.8 ± 0.4 2.3 80.7
6 Ельник осоковый 33 1.2 ± 0.3 1.5 120.8
7 Сосняк брусничный 33 1.5 ± 0.4 2.2 149.3

Низкогорье
8 Кедровник бадановый 33 8.7 ± 2.0 11.6 133.1
9 Осинник бадановый 33 9.2 ± 1.8 10.2 111.2

Среднегорье
10 Стланик кедровый 33 3.9 ± 1.0 5.8 148.7
11 Пихтарник черничный 33 4.8 ± 0.8 4.7 98.5

Высокогорье
12 Березняк парковый 33 9.7 ± 1.3 7.2 74.4
13 Тундра черничная 33 1.3 ± 0.3 1.7 127.7
14 Тундра лишайниковая 33 1.8 ± 0.5 2.9 158.3
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динамики численности этого вида может поддержи-
ваться ритмами осадков (Дроздов, Григорьева, 1971), 
4—5-летний цикл — температурной цикличностью 
(Дружинин, 1987; Кривенко, 2010), 11—12-летний 
цикл сопряжен с гелиокосмической ритмикой (Бял-
ко, Гамбургцев, 2000; Бухарицын, Андреев, 2007).

Какие же факторы влияют на цикличность жу-
желицы в Северном Прибайкалье? Ряд ученых для 
видов с коротким жизненным циклом и высокой 
скоростью роста, которым является и C. micropterus, 
рассматривают погодные факторы ключевыми, ока-
зывающими решающее влияние на цикличность 
популяций (Фрисман и др., 2014; Неверова, Фри-
сман, 2020).

В высотных выделах процессы периодичности 
несколько различаются — циклы в 2-летней полосе 
частот на побережье оз. Байкал очень слабо выражены 
и практически отсутствуют, в то время как во всех 
остальных высотных выделах они проявляются до-
статочно ярко. Циклы в 3—5-летней полосе частот 
представлены во всех выделах. Циклы в 8- и 11-лет-
ней полосе частот в наибольшей степени проявились 
в предгорном и среднегорном выделах, особенно 
в хорошо освещенных и наиболее теплообеспечен-
ных луговых (пл. 3) и лесных (пл.7) местообитаниях.

Оценка статистической значимости с использова-
нием методов непараметрической статистики не под-
тверждает линейной тенденции в рядах динамики 

цикличности на высотной трансекте. Определяющая 
роль в характере цикличности динамики численности 
модельного вида жужелиц принадлежит особенно-
стям тепло- и влагообеспеченности исследованных 
местообитаний (постоянных пробных площадок), 
что в целом подтверждает гипотезу определяющего 
влияния погодных факторов на цикличность попу-
ляций (Неверова, Фрисман, 2020).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, в долговременных численных 
рядах жужелицы C. micropterus присутствует опре-
деленная временная организация — цикличность. 
Ведущими для этого вида выступают короткие 2- 
и 3—4-летние циклы, которые синхронизируются 
с цикличностью метеорологических параметров — 
уровнем атмосферных осадков и среднегодовой тем-
пературой воздуха. Также присутствует 8- и 11-летние 
циклы, связанные с периодичностью атмосферных 
характеристик и солнечной активности. Исследуемый 
вид синхронизирует свою динамику численности пре-
имущественно с цикличностью метеопараметров — 
температурой воздуха и атмосферными осадками.

В континентальных условиях Баргузинского 
хребта определяющую роль в динамике многолет-
ней численности жужелиц имеют условия местоо-
битания — теплообеспеченность и увлажненность, 

Таблица 2. Спектральная плотность мощности (ед. спектральной плотности — доля участия, %) периодических 
составляющих долговременных численных рядов динамики численности жужелицы C. micropterus 
на вертикальной трансекте ключевого участка в Баргузинском государственном природном биосферном 
заповеднике

№ пл. Период, лет
11 8 6 5 4 3 2

Побережье
1 0 39.4 0 26.8 16.4 15.3 2.1
2 0 22 0 11.8 20.3 40 5.9
3 0 14.1 0 21.2 24.6 34.9 5.2

Предгорье
4 13.4 11.6 7.9 8.5 4.5 20.7 33.4
5 5.4 4.3 6.1 12.9 2.3 12.9 56.1
6 13.9 11.6 8.4 14 12 14 26.1
7 26.7 24.5 15.2 15.6 9.6 3.6 4.8

Низкогорье
8 7.1 5.2 5.6 11.9 13.7 19.3 37.2
9 8.4 6.3 4.8 9.6 6.1 15 49.8

Среднегорье
10 20.5 18.7 11.7 11.8 19.6 11.9 5.8
11 7.8 6.5 7.4 19.3 15 13.6 30.4

Высокогорье
12 3.9 2.9 3.8 12.3 18.5 21.4 37.2
13 5.8 5.4 6.1 16.3 12.5 28.8 25.1
14 4.3 3.8 5.1 17.8 21.7 16.1 31.2
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а абсолютная высота выделов на трансекте оказывает 
косвенное влияние.
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Analysis of long-term observational series of biota representatives is one of the most important tasks of modern 
ecology. The subject of the study in this article is the identification of the cyclic component in the long-term 
series of the ground beetle Calathus micropterus Duft. numbers The purpose of the study is a comparative anal-
ysis of the cyclicality of long-term series of population dynamics of the model species in mountain conditions. 
The studies were carried out in characteristic biotopes of the high-altitude transect on the western macroslope 
of the Barguzinsky ridge. The results of one-dimensional Fourier spectral analysis of 14 numerical series for 
the model species with a duration of 20 and 33 years are presented. Spectral analysis made it possible to detect 
hidden periods, calculate their power, and the moving average smoothing method allowed us to eliminate ran-
dom periodic components. It has been established that the abundance spectra of C. micropterus in strata of the 
altitudinal transect contain a total of 7 cycles of varying power, with 2-year cycles dominating in frequency. The 
periods in the 6- and 11-year frequency groups associated with the rhythm of climate change and solar activity 
are secondary. The shorter numerical series of the Baikal Lake coast are found to have 5 cycles, the main ones 
being 3- and 4-year cycles, which are synchronized with the cyclicality of weather parameters. The 8-year and 
5-year cycles have considerable power as well. The studied species coordinates its population dynamics mainly 
with the cyclicality of meteorological parameters — air temperature and precipitation.
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В России площадь малонарушенных лесов (МЛТ) 
составляет около 290 млн га. В Восточной Сибири, 
наименее затронутой современным природопользо-
ванием, 39 % территории к югу от северной границы 
лесной зоны относится к малонарушенным лесам; 
за ней следуют Дальний Восток (31 %), Западная 
Сибирь (25 %) и европейская часть страны (9 %) 
(Карта… 2001). В последние годы лесные экосисте-
мы стали рассматриваться как центры связывания 
(депонирования) атмосферного углерода, позволя-
ющие хотя бы частично сбалансировать мощные ан-
тропогенные выбросы углекислого газа в атмосферу. 
Значительная часть углерода депонируется имен-
но малонарушенными, старовозрастными лесами. 
Такие леса способны служить стоками углерода 
в течение столетий. Они являются поставщиками 

легкоокисляемых (листовой опад, отмерший перифи-
тон) и трудноминерализуемых органических веществ 
(гумус, лигносодержащие растительные остатки), 
а также растворенных минеральных веществ и взве-
сей, являющихся важным звеном в трофической 
структуре наземных и водных экосистем.

Малонарушенные кедрово-широколиственные 
леса Дальнего Востока России сохраняют большие 
объемы органического углерода — более 200 т/га. 
Суммарные объемы депонирования углерода лесами 
России оцениваются в 261.64 млн т в год, что эквива-
лентно 959 млн т углекислого газа (Исаев и др., 1995). 
Однако в результате антропогенных факторов (пожа-
ры, сведение лесов при масштабных рубках, создание 
инфраструктуры, горнодобывающая деятельность 
и т. д.) территории этих ценных лесов сокращаются. 

DOI: 10.31857/S0024114824040096, EDN: PDCXXP

Малонарушенные лесные территории (МЛТ) являются важной частью ценных природных территорий. 
Они представляют крупные участки дикой природы в пределах лесной зоны и выполняют защитные, 
климаторегулирующие функции, уменьшают концентрацию парниковых газов, поддерживают сохра-
нение биоразнообразия, играют важную роль в углеродном круговороте. На Дальнем Востоке России 
процессы круговорота углерода до настоящего времени изучены недостаточно, особенно в пределах 
лесных речных экосистем. Одним из первых этапов исследований, позволяющих понять закономер-
ности трансформации и транспорта углерода в речных экосистемах, должно стать изучение видовой 
и трофической структуры речных сообществ, выявление организмов — первичных деструкторов орга-
нического вещества и алгоритмов последовательной переработки автохтонной и аллохтонной органи-
ки, продуцируемой в речных и прилежащих наземных экосистемах. В работе приведены результаты 
анализа структуры донных сообществ 22 водотоков (44 местообитания), расположенных на лесных 
и обезлесенных территориях, и выделено 5 типов сообществ (с 10 подтипами), соответствующих про-
дольным зонам реки и основным параметрам, обусловливающим архитектуру и «экономику» речной 
экосистемы в соответствии с концепцией речного континуума. Установлено, что основным первичным 
деструктором листового опада в верховьях рек на юге Дальнего Востока РФ являются ракообразные 
гаммариды. Показано, что нарушение лесного покрова приводит к изменению коренной структуры 
речных сообществ и ведет к необратимым изменениям в экосистеме.

Ключевые слова: речные экосистемы, концепция речного континуума, видовая и трофическая структуры 
донных сообществ, функционально-трофические группировки (FFG).
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По некоторым данным, в России в последние годы 
исчезает до 4.4 тысячи га в день. Рубки, особенно 
сплошные, помимо изъятия древесной биомассы 
оказывают и другое воздействие на баланс углерода — 
идет разложение порубочных остатков, а поврежде-
ние почвы приводит к вымыванию запасенного в ней 
углерода (Чугунов, 2019).

Особенно серьезные последствия сведения лесов 
проявляются на верхних участках речных бассейнов, 
в пределах малых и средних водотоков, являющихся 
питающими элементами более крупных рек. В таких 
водотоках транспорт органического вещества носит 
специфический характер. Первичная продукция здесь 
образуется за счет аллохтонного органического ма-
териала, поступающего в водотоки в виде листового 
опада с прибрежных участков, и эпилитонных водо-
рослей (автохтонная органика). Роль аллохтонного 
материала особенно велика в верховьях, на лесных 
участках с плотно сомкнутыми кронами деревьев, 
которые затеняют зеркало водотока и препятству-
ют массовому развитию водорослей. Именно здесь 
листовой опад становится главным источником пи-
тания для большого числа водных беспозвоночных, 
деструктурируется ими, минерализуется водными 
микроорганизмами, превращаясь в результате в бо-
лее доступный пищевой ресурс для сообществ вод
ных организмов, расположенных ниже по течению 
(Tank et al., 2010; Lin, Webster, 2013; Aguiar et al., 2018). 
При снижении количества поступающего листового 
опада в результате сведения лесной растительности 
(вырубки, лесные пожары) происходит снижение 
численности и биоразнообразия листогрызущих 
беспозвоночных — измельчителей (shredders), ко-
торые служат кормовой базой рыб. Это особенно 
важно понимать при проведении природоохранной 
деятельности в тихоокеанском регионе (бассейн 
Тихого океана), где малые реки в большом числе 
являются лососевыми. Ниже по течению реки, при 
увеличении ширины русла, происходит уменьшение 
затененности лесным пологом (затенение кронами 
деревьев остается только в прибрежной зоне), что 
сказывается на изменении условий освещенности 
водотоков и приводит к активному развитию ав-
тохтонной водной растительности (перифитонные 
водоросли), в результате чего происходит изменение 
баланса между продукционными и деструкционными 
процессами в водотоке (Ulrich et al., 1993; Sinsabaugh, 
1997; Ferreira et al., 2020), меняются структура сооб-
ществ и функциональные связи в них (Vannote et al., 
1980; Doretto et al., 2020).

Малонарушенные лесные территории в ДВФО 
занимают в основном территории в пределах 60—
40° широты и 120—165° долготы (рис. 1). Наиболее 
ценными считаются кедрово-широколиственные 
леса ‒ 3.3 млн га (1.2 %), растущие только на юге 
Дальнего Востока. Особую ценность имеют черно-
пихтово-кедрово-широколиственные леса, это самая 
сложная по структуре и функциям лесная экосистема 
Российской Федерации — часть биома умеренных 

хвойно-широколиственных лесов мира. Они облада-
ют сложной структурой и высоким биоразнообразием. 
Площадь этих лесов в настоящее время крайне мала. 
В основном они распространены в северной части 
Корейского полуострова и в самой южной части 
российского Дальнего Востока до северной широты 
44 градуса, лишь незначительно заходя на территорию 
северо-восточного Китая и на территории Южного 
Приморья, где они составляют около 30 % от общего 
ареала. Почти все они находятся на особо охраня-
емых природных территориях (Манько, Жильцов, 
1998; Манько, 2000; Корякин, 2007; Кожевникова, 
Дюкарев, 2011).

Для понимания закономерностей круговорота 
углерода в малонарушенных старовозрастных лесах 
необходимо знать закономерности его движения 
в различных структурных частях лесных экосистем, 
включающих наземные и водные (речные, озерные, 
болотные) субъединицы. На Дальнем Востоке России 
такие исследования находятся на начальном этапе. 
До сих пор изучению трансформации и транспорта-
ции аллохтонного органического вещества в речных 
экосистемах региона, особенно на первых этапах его 
деструкции, производимой организмами макрозоо-
бентоса в верховьях водотоков, уделялось недоста-
точно внимания (Тиунова, 2001; Тиунова и др., 2003; 
Богатов, 2014; Bogatov et al., 2021, 2024). Однако исто-
рия исследования структурных и функциональных 
характеристик донных сообществ беспозвоночных 
в речных экосистемах малых рек Дальнего Востока 
насчитывает уже более пятидесяти лет, что является 
хорошей теоретической базой для организации со-
временных направлений по изучению круговорота 
углерода в экосистемах малых рек, расположенных 
в пределах МЛТ Дальневосточного региона РФ (Бо-
гатов, 1913, 1914; Леванидов, 1976, 1977, 1981; Лева-
нидов, Вшивкова, 1978; Леванидов и др., 1978, 1979; 
Леванидова, 1982; Тесленко, 1986; Вшивкова, 1988; 
Кочарина и др., 1988; Леванидова и др., 1989; Ко-
чарина, Тиунова, 1997; Вшивкова, Рязанова, 1998; 
Тиунова, 2001, 2008; Кочарина, 2005; Леман и др., 
2005; Чебанова, 2009; Богатов и др., 2010; Богатов, 
Федоровский, 2017; Вшивкова и др., 2021а, 2021б; 
и др.).

Цель настоящей работы — анализ видовой и тро-
фической структуры донных сообществ беспозвоноч-
ных, развивающихся в верховьях речных экосистем, 
расположенных в ненарушенных лесных формациях 
(МЛТ) Дальнего Востока РФ и тестирование концеп-
ции речного континуума (River Continuum Concept) 
в применении к дальневосточным водотокам.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Район наших исследований ограничен территори-
ей Тихоокеанской России (Бакланов, Романов, 2009; 
Бакланов, 2015) и относится в основном к зоне ши-
роколиственно-хвойных лесов. Основное внимание 
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уделялось изучению верхних участков лесных во-
дотоков, в качестве сравнения были рассмотрены 
донные сообщества безлесных территорий северной 
части ДВО (рис. 1).

Для анализа видовой и трофической структу-
ры речных донных сообществ выбрали 22 водото-
ка и 44 точки (места отбора проб, станции); из них 
17 водотоков (39 станций) расположены в лесной 
зоне и 5 водотоков (5 станций) — в безлесной, тун-
дровой зоне (табл. 1).

В работе использовали как неопубликованные 
ранее собственные данные (в табл. 2 они отмече-
ны астериском), так и опубликованные (приведе-
ны источники). Типы лесных формаций, в кото-
рых расположены места отбора проб, приведены 
по Б. П. Колесникову (1956). В качестве сравнения 
рассматриваются альтернативные примеры донных 

сообществ безлесных тундровых территорий север-
ной части ДВФО.

Методы сбора водных беспозвоночных при 
осуществлении собственных сборов и во всех ци-
тируемых статьях были одинаковы и выполнены 
по стандартным методикам и стандартными про-
боотборниками, предназначенными для сбора бен-
тоса на галечно-каменистых и крупнокаменистых 
грунтах (Вшивкова и др., 2019). Количественные 
пробы отбирали рамочными пробоотборниками: 
малым бентометром Сарбера (модификация): пло-
щадь охвата дна 25 × 25 см = 0.0625 м2) (Surber, 1937) 
и бентометром В. Я. Леванидова (40 × 30 см = 0.12 м2) 
(Леванидов, 1976). При отборе условно количествен-
ных проб применяли метод принудительного дрифта 
с использованием стандартного донного сачка (D-
net) (Вшивкова и др., 2019). Донный сачок (D-frame 
deep net, D-net) имеет ширину 0.3 м и высоту 0.3 м; 

Малонарушенные лесные территории:
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Рис. 1. Карта малонарушенных лесов России (по www.transparentworld). Безлесные зоны: 1 — о. Врангеля, 2 — Чукотский 
АО. Лесные зоны: 3 — каменно-березовые леса Западно-Камчатской провинции; 4 — кедрово-широколиственные леса 
Маньчжурской материковой провинции (центральный кластер заповедника «Бастак»); 5 — пихтово-еловые леса 
с примесью лиственных пород (юго-восточная часть Сахалина, бас. р. Найбы); 6 — северные кедрово-широколиственные 
леса Амурско-Уссурийской провинции (восточная часть Сихотэ-Алинского заповедника); 7 — типичные кедрово-
широколиственные леса Приморско-Уссурийской лесорастительной провинции кедрово-широколиственные, дубовые 
и широколиственные (липовые) леса (Верхне-Уссурийский стационар); 8 — южные кедрово-широколиственные леса 
Южно-Приморской лесорастительной провинции (Уссурийский заповедник); 9 — черно-пихтовые-широколиственные 
леса; 10 ‒ реликтовые лиановые чернопихтово-широколиственные леса (заповедник «Кедровая падь»).
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Таблица 1. Список проанализированных речных участков на 22 избранных водотоках Дальнего Востока РФ 
и краткая информация условий обитания

№  Название водотока Регион/
район Дата Зона

реки
Ширина
русла, м B* L,

баллы
F,
%

1 Руч. Горайский, ст. «11» ПК, ЗКп Лето 1972—3 U-Er 2—3 11 0 100
2 Р. Кедровая, ст. 5 ПК, ЗКп 23.06.2008 U-Er 2—3 10—11 0 100
3 Р. Кедровая, ст. 6 ПК, ЗКп 23.06.2008 Er 3—3.5 10—11 1 100
4 Р. Кедровая, ст. 9 ПК, ЗКп 23.06.2008 Er 4—4.5 10—11 3 100
5 Р. Кедровая, ст. 10 ПК, ЗКп 23.06.2008 Er 4 10—11 1 100
6 Р. Кедровая, ст. 11 ПК, ЗКп 23.06.2008 U-Mr 5—7 10—11 1—2 100
7 Р. Кедровая, ст. 12 («3») ПК, ЗКп 06—08. 1972 Мr 15 10—11 3 100
8 P. Кедровая, ст. 12 ПК, ЗКп 13.10.2023 Mr 15—17 9—10 3 100
9 Р. Кедровая, ст. 13 ПК, ЗКп 23.06.2008 MR 12—15 9—10 3 90
10 Р. Кедровая, ст. 14 ПК, ЗКп 23.06.2008 L—Mr 12—14 8 5 50
11 Р. Фроловка, ст. 3 ПК, Прт 06—08. 1984 HCr 1—1.5 11 0 100
12 Р. Фроловка, ст. 9 ПК, Прт 06—08. 1984 Mr 6.6 10—11 4 100
13 Р. Фроловка, ст. 10 ПК, Прт 06—08. 1984 Mr 6.1 10 4 100
14 Р. Ключ Толстый, ст. 2 ПК, Прт 19.10.2023 U-Mr 2.5 9—10 3 50
15 Р. Комаровка, ст. 3 ПК, Усс 06.07.1984 U-Er 4—4.5 11 0 100
16 Р. Комаровка, ст. 7 ПК, Усс 05.07.1984 U-Mr 7—10 10—11 1—2 100
17 Р. Черная Речка, ст. 1 ПК, Влк 04.11.2014 HCr 0.5—1.0 11 2 80
18 Р. Черная Речка, ст. 1 ПК, Влк 18.07.2016 HCr 0.5—0.6 11 2 70
19 Р. Черная Речка, ст. 2 ПК, Влк 18.07..2016 U-Er 3—4 10—11 4 70
20 Р. Вторая Речка, ст. 1 ПК, Влк 14.10.2008 HCr-U-Er 0.8—1.0 11 0 100
21 Р. Вторая Речка, ст. 1 ПК, Влк 23.10.2020 HCr-U-Er 1.1 11 1 80
22 Р. Вторая Речка, ст. 1 ПК, Влк 26.08.2021 HCr-U-Er 0.65 11 1 80
23 Руч. Академический, ст. 1 ПК, Влк 18.09.2017 U-Er 0.5 10 0 100
24 Руч. Академический, ст. 2 ПК, Влк 18.09.2017 U-Er 1.5—2.0 10 0—1 80
25 Руч. Океанский, ст. 1 ПК, Влк 22.09.2009 U-Er 2.0 10 0 100
26 Руч. Океанский, ст. 1 ПК, Влк 06.09.2015 U-Er 2.35 10 0—1 70
27 Руч. Океанский, ст. 1 ПК, Влк 27.06.2022 U-Er 1.8 10 1 70
28 Р. Рудная, верховье ПК, Длг лето 1982—83 U-Mr 3—4 9—10 4 70
29 Р. Вилка, пгт. Терней ПК, Трн 01.06.2021 Er 14.0 9—8 5 50
30 Р. Средний Сореннак ЕО, Бст 21.07.2022 Er 8.0 10 3—4 100
31 Р. Бастак, ст. 7Ва ЕО, Бст 21.07.2022 Мr 23.0 10—11 3—4 100
32 Р. Икура, ст. 2Ва ЕО, Бст 04.08.2019 Er 4—5 10 2 100
33 Р. Икура, ст. 2Вb ЕО, Бст 04.08.2019 Er 4—5 10 2 100
34 Р. Икура, ст. 2Вc, плёс ЕО, Бст 04.08.2019 Er 4—5 6 0 100
35 Руч. Дубовая сопка ЕО, Бст 06.08.2019 HCr 0.5—1.0 10 0 100
36 Р. Начилова, ст. 1 КМ, Зп 07.2003—2004 Er 6 10 4—5 100
37 Р. Начилова, ст. 2 КМ, Зп 07.2003—2004 Er 5—6 9—10 5 100
38 Р. Начилова, ст. 4 КМ, Зп 07.2003—2004 Mr 16—20 8—9 5 100
39 Р. Микочева, ст. 3 КМ, Зп 07.2003—2004 Mr 9—13 9 5 100
40 Руч. Геологический ЧК, зК 20.07.1973 Er 2—4 9—10 5 0
41 Руч. Нырвакинотвеем ЧК, зК 23.07.1973 Er 2—4 9 5 0
42 Руч. Лаврентьевский ЧК, бЛ 26—28.07.1972 Er 2—3 10—11 5 0
43 Руч. Невидимка ЧК, Ул 02.08.1972 Er 2 11 5 0
44 Р. Сомнительная МГ, Врг 9—10.07.1979 Er 5 10—11 5 0

Примечание. ПК — Приморский край, ЕО — Еврейская АО, КМ — Камчатский край, ЧК — Чукотский АО, МГ — Магадан-
ская область. Зкп — Хасанский район, заповедник «Кедровая падь»; Прт — Партизанский район; Усс — Уссурийский район, 
Уссурийский заповедник; Влк — Владивосток; Длг — Дальнегорский район, г. Дальнегорск; Трн — Тернейский район, пгт. 
Терней; Бст — заповедник «Бастак»; Зп — юго-западная Камчатка; зК — бас. залива Креста, бЛ — бас. бухты Лаврентия; Ул — 
бас. Уэленской лагуны; Врг — о-в Врангеля. Продольные зоны русла: HCr — гипокреналь, U-Er — верхняя эпиритраль, Er — 
эпиритраль, U-Mr — верхняя метаритраль, Mr — метаритраль. B* — xарактер донного субстрата: 11 — валунный с галькой, 
10 — галечно-гравийный с валунами, 9 — галечный, 8 — галечно-гравийный, 7 — гравийный, 6 — песчано-гравийно-илистый. 
L — освещенность русла: 0 — водоток полностью затенен, 1 — узкий просвет между кронами деревьев, 2 — умеренный просвет, 
3 — значительный просвет, 4 — водоток затенен лишь у берега, 5 — полностью освещен. F — естественная залесенность, %.
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нижняя часть сачка, которую прижимают к субстра-
ту  — прямая; верхняя — полуизогнутой формы; длина 
рукояти варьируется от 1.5 до 2 м. К металлической 
рамке прикрепляется конусная сеть или мешок для 
захвата организмов. Сбор при стандартной процеду-
ре экспресс-мониторинга на водотоках производят 
следующим образом. Двое сборщиков становятся 
в русло водотока на место с наиболее сильным те-
чением (стрежень), один прижимает донный сачок 
к поверхности грунта, другой выше по течению тща-
тельно перемешивает грунт на протяжении 3 метров 
в течение 1 минуты. При отборе на однородных суб-
стратах (протокол № 1) следует выбирать перекаты, 
типичные для исследуемого участка реки. Отбор проб 
производится в 3 повторностях по центру течения 
(стрежень): а) в начале переката; б) в середине и, в) 
на сливе (нижняя часть переката). Весь материал из 3 
повторностей фиксируется в одну емкость, что отме-
чается в этикетке и регистрационном журнале. Таким 
образом, эта проба является комплексной. Данный 
подход учитывает мозаичность распределения бен-
тоса, и проба является более репрезентативной.

Практически все изученные местообитания рас-
положены в пределах речных русел, соответствующих 
категории «бродных» (weadable) рек (Barbour et al., 
1999), к которым относятся малые реки и верхние 
участки средних рек. Ширина в местах отбора проб 
на избранных водотоках варьирует от 0.5 до 20 м. Про-
дольные зоны и подзоны выделены в соответствии 
с классификацией И. Иллиеса и Л. Ботошеняну (Illies, 
Botosaneanu, 1963), в некоторых случаях участки под-
зон конкретизировали, выделяя, например, верхнюю 
эпиритраль, нижнюю метаритраль и т. д. (табл. 1).

При определении трофической структуры со-
обществ руководствовались концепцией речного 
континуума (River Continuum Concept, RCC) и клас-
сификацией водных беспозвоночных, разделяющих 
гидробионтов на функционально-трофические груп-
пы (гильдии) по типу питания и способу переработки 
автохтонного и аллохтонного органического мате-
риала (Vannote et al., 1980; Morse et al., 1994; Barbour 
et al., 1999; Вшивкова и др., 2019). Ниже приводим 
краткое изложение принципов концепции речного 
континуума.

Концепция речного континуума
Принцип трансформации и транспортирования 

органического материала по продольному профилю 
реки и закономерности формирования речных со-
обществ в зависимости от изменяющихся факторов 
среды и типов пищевого ресурса были сформулиро-
ваны в 1980 году группой американских исследова-
телей (Vannote et al., 1980) в виде концепции речного 
континуума (RCC) (рис. 2), которая получила широ-
кое развитие в ритробиологических исследованиях 
во многих странах мира, в том числе на Дальнем 
Востоке России (Wallace, Merritt, 1980; Wallace et al., 
1982, 2000, 2001; Dudgeon, 1982, 2008; Minshall et al., 

1983; Вшивкова, 1988; Леванидова и др., 1989; Cum-
mins et al., 1989; Vshivkova, 1991; Morse et al., 1994, 
2007; Wetzel, 1995; Wallace, Webster, 1996; Вшивкова, 
Рязанова, 1998; Dobson et al., 2002; Hauer et al., 2003; 
Thorp et al., 2008; Yule et al., 2009; Tank et al., 2010; 
Brown et al., 2011; Богатов, 2013; Aguiar, 2018; Makaka, 
2018; Батурина, 2019; Doretto et al., 2020; и др.).

Суть концепции заключается в понимании це-
лостности и устойчивости речной системы, детер-
минирующихся непрерывностью потока вещества 
и энергии, характер которого на всем протяжении 
водотока определяется влиянием континуума фи-
зических параметров среды. Процессы накопления, 
транспорта, утилизации и синтеза органического 
вещества происходят непрерывно и взаимосвяза-
но вдоль русла реки. В каждой конкретной точке 
водотока органическое вещество, необходимое для 
формирования биологической продукции консу-
ментов, поступает из трех основных источников: 
локальные смывы органического вещества из при-
брежных систем и листовой опад, непосредственно 
поступающий в реку с древесных крон  — аллохтонная 
продукция; первичная продукция водных растений 
(мох, водоросли, высшая водная растительность) — 
автохтонная продукция; транспорт взвешенного в по-
токе органического вещества с вышерасположенных 
участков — смешанное происхождение. Соотноше-
ние величин этих трех типов продукции меняется 
на протяжении русла.

RCC рассматривает бентосные сообщества как 
один из основных компонентов переработки и акку-
муляции органического вещества. Структура бентос-
ных сообществ зависит от соотношения типов орга-
нического вещества на каждом конкретном участке 
русла. Таким образом, количественные и качествен-
ные характеристики потока органического вещества 
детерминируют структуру биотических сообществ 
(Cummins, 1974; Vannote et al., 1980; Gregory et al., 
2003; Thorp et al., 2008; и др.) (рис. 2). Глубокий ана-
лиз зависимостей в распределении речного бентоса 
авторами RCC максимально полно объяснил эконо-
мичное и эффективное устройство жизни в водотоках, 
дав основу для повышения прогностичности научных 
исследований в области ритробиологии и укрепив 
научную основу в планировании мониторинговых 
работ на реках.

Особенно важными при формировании гради-
ентных сообществ являются: температура воды, тип 
субстрата, скорость и расход воды, морфология и ос-
вещенность водотока, характер прибрежной расти-
тельности, тип основного органического вещества 
и энергозатраты из аллохтонных и автохтонных источ-
ников — они являются определяющими факторами 
при формировании донных сообществ и дифферен-
цируют их в рамках основных типов. Эти факторы 
изменяются предсказуемым образом от верховьев 
к устью и обусловливают предсказуемое изменение 
биоразнообразия (рис. 3а, б), а также распределение 
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пищевых гильдий водных беспозвоночных ‒ функци-
онально-трофических группировок (functional feeding 
groups, FFG) вдоль речного континуума (рис. 2). Вы-
делены 5 основных трофических группировок: из-
мельчители (shredders), скребущие (scrapers), фильтра-
торы (collector-filterers), сборщики (collector-gatherers) 
и хищники (predators) (Vannote et al., 1980; Wallace, 
Merrit, 1980; Morse et al., 1994; и др.).

Органическое вещество в водотоках, как уже ска-
зано выше, имеет разные источники происхождения. 
Различают органическое вещество аллохтонного (вне 
водоема) и автохтонного (внутри водоема) происхож-
дения. Аллохтонное органическое вещество поступает 
в водоток как напрямую с прибрежных территорий, 
так и в результате занесения ветровыми потоками. 
Это может быть вещество растительного (листовой 
опад, ветки, фрукты) и животного (экскременты 

животных или их мертвые тела) происхождения. 
Различают крупнодисперсное органическое вещество 
(CPOM = coarse particulate organic matter), мелко-
дисперсное (FPOM = fine particulate organic matter) 
и растворенное органическое вещество (DOM = dis-
solved organic matter). CPOM подвергается определен-
ному процессу деградации внутри водной системы. 
Например, разложение листовых пластин (широ-
колиственный опад) происходит как в результате 
химических процессов, участвующих в разложении 
(выщелачивание), так и благодаря работе грибов, 
бактерий, а также беспозвоночных фито- и детрито-
фагов (Petersen, Cummins, 1974; Findlay, Arsuffi, 1989; 
Gessner, Chauvet, 1994; Crowl et al., 2001; Li, Dudgeon, 
2008; Nelson, 2011; Lin, Webster, 2013; Griffiths, Tiegs, 
2016) (рис. 3в).
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Рис. 2. Иллюстрация концепции речного континуума. Круговые диаграммы показывают относительную долю функцио-
нально-трофических группировок в донных сообществах, расположенных по продольному профилю реки; CPOM — круп-
нодисперсное органическое вещество, FPOM — мелкодисперсное органическое вещество; DOM — растворенное органи-
ческое вещество; P/R < 1 указывает, что дыхание превышает первичную продукцию (Vannote et al., 1980: модификация 
Wohl, 2018).
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На самых первых этапах в активной деструкту-
ризации листового опада и других крупных расти-
тельных частей участвуют микробы и беспозвоноч-
ные — измельчители. Затем бактерии и грибы ко-
лонизируют лист, смягчая его, поскольку мицелий 

гриба, внедряясь, «разрыхляет» листовую пластину. 
Отмечено, что состав микробного сообщества про-
являет специфичность при колонизации различных 
видов деревьев. Комбинированное действие бактерий, 
грибов, животных и химических процессов ускоряет 

Рис. 3. Иллюстрация распределения основных параметров и процессов деструкции и транспортирования органическо-
го вещества в речных экосистемах: а, б — гипотетическое распределение выбранных параметров по речному контину
уму от истока к устью (по Vannote et al., 1980); в — схема деструкции листового опада в наземных и водных экосистемах 
(по Tennakoon et al., 2021 и ориг.).
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Рис. 4. Потоки углерода в речных экосистемах (по Merric, Richards, 2013)

процессы растительного разложения, и измельченное 
вещество в виде CPOM и FPOM поступает в толщу 
потока как новое по форме органическое вещество. 
Обогащение бактериями и грибами частиц грубо-
го и тонкого органического вещества усиливает их 
пищевую (энергетическую) ценность — бактерии 
как бы становятся «слоем масла на кусочке хлеба» 
(Cummins, 1974; Petersen, Cummins, 1974; Dudgeon, 
1982; Wallace et al., 1982, 2000, 2001; Meyer, O’Hop, 
1983; Webster, Benfield, 1986; Findlay, Arsuffi, 1989; 
Gessner M., Chauvet E., 1994; Wallace, Webster, 1996; 
Ribblett et al., 2005; Yule et al., 2009; Pozo et al., 2011; 
Воронин, Черняковская, 2012; Swan, Kominoski, 2012; 
Вшивкова и др., 2019; Ferreira et al., 2020; Bogatov et 
al., 2021). Cходные процессы переработки листового 
опада происходят и в наземных лесных экосистемах 
(Tennakoon et al., 2021; и др.).

Верхние участки водотоков (ручьи 1—3 порядка) 
часто сильно затенены и получают большое количе-
ство органического вещества от прибрежной рас-
тительности, являясь гетеротрофными зонами, где 
соотношение валового фотосинтеза (P) к дыханию 
(R) меньше единицы (рис. 3а). Здесь преобладают 
каменисто-галечные грубые субстраты, поскольку 
градиенты потока и эрозионные процессы высоки, 
на них формируются сообщества с преобладанием из-
мельчителей, являющихся первыми механическими 
деструкторами листового опада. Листовой опад и про-
дукты его первичной деструкции измельчителями 

относят к категории грубодисперсного органического 
вещества — CPOM (coarse particulate organic matter). 
При дальнейшем разложении СРОМ в процессе 
выщелачивания, микробной колонизации и мине-
рализации, физической фрагментации происходит 
его дальнейшее измельчение и превращение в тон-
кодисперсное органическое вещество — FPOM (fine 
particulate organic matter), которое экспортируется 
водным потоком на нижние этажи водотока и улав-
ливается из потока фильтраторами, а при отложении 
на дно — коллекторами-сборщиками. Далее FPOM 
трансформируется в растворенное органическое 
вещество DOM (dissolved organic matter), которое, 
в конце концов, способно коагулироваться в жела-
тинообразные пеллеты — пищевой ресурс коллек-
торов-сборщиков (рис. 4).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ видовой и трофической структуры иссле-
дованных водотоков показал высокое их соответ-
ствие концепции речного континуума. В зависимо-
сти от условий обитания формируются следующие 
сообщества: А — измельчителей, Б — скребущих, 
В — фильтраторов и Г — коллекторов-сборщиков 
(нумерация местообитаний, в том числе по датам 
сбора, приводится в соответствии с табл. 2).
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Таблица 2. Видовая и трофическая структура донных сообществ водотоков Дальнего Востока РФ (рассчитаны 
по показателям численности, %)

Доминанты Субдоминанты Второстепенные виды
1. Ручей Горайский, станция 11. Верхняя эпиритраль: перекат, медиаль (Леванидов, 1977)

Gammarus koreanus (50.0) Shr Drunella aculea (10.0) Scr Ephemerella spp.(4.8) C-G
Cinygmula sp. (3.7) Scr
Heterotrissocladius sp. (2.3) C-G
Rhyacophila narvae (2.0) Prd
Виды с долей менее 2 % = 27.2 %

Комплекс ЕРТ: 23.5 % ЕРТ+Gammarus: 73.5 %
Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Хищники (Prd)
50.0 11.7 9.7 7.0

2. Река Кедровая, станция 5, ниже устья кл. Поперечка. Верхняя эпиритраль (23.06.2008)*
Oligochaeta (25.6) C-G Phagocata vivida (13.0) Prd Chironomidae (1.3) C-G
Gammarus koreanus (20.6) Shr Coleoptera (6.0) C-G Другие Diptera (1.0) C-G
Комплекс ЕРТ: 32.5 % ЕРТ+Gammarus: 53.1 %
Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Хищники (Prd) Скребущие (Scr) Фильтраторы 

(C-F)
33.0 32.9 14.0 7.0 2.0

3. Река Кедровая, станция 6, 500 м ниже руч. Бортникова. Верхняя эпиритраль (23.06.2008)*
Gammarus koreanus (26.5) Shr Другие Diptera (10.8) C-G Phagocata vivida (3.0) Prd
Chironomidae (24.0) C-G Другие (35.7)
Комплекс ЕРТ: 35.8 % ЕРТ+Gammarus: 62.3 %
Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Хищники (Prd) Скребущие (Scr) Фильтраторы 

(C-F)
41.5 35.0 10.0 9.0 4.5

4. Река Кедровая, станция 9, у «Избушки». Эпиритраль (23.06.2008)*
Gammarus koreanus (16.5) Shr Chironomidae (12.1) C-G Oligochaeta (2.2) C-G
ЕРТ (57.1) Другие Diptera (11.0) C-G Phagocata vivida (1.1) Prd
Комплекс ЕРТ: 57.1 % ЕРТ+Gammarus: 73.6 %
Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd)
35.0 33.0 15.0 10.0 7.0

5. Река Кедровая, станция 10, 200 м ниже кл. Второй Золотой. Эпиритраль (23.06.2008)*
Oligochaeta (31.6) C-G Другие Diptera (0.5) C-G
Gammarus koreanus (27.4) Shr Chironomidae (0.5) C-G
ЕРТ (39.5) Scr, C-F, Shr и др. Mollusca (0.5) C-F
Комплекс ЕРТ: 39.5 % ЕРТ+Gammarus: 66.9 %
Сборщики (C-G) Измельчители (Shr) Скребущие (Scr) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd)
32.6 30.0 25.0 6.4 6.0

6. Река Кедровая, станция 11, 200 м ниже кл. Первый Золотой. Эпиритраль (23.06.2008)*
ЕРТ (69.8) Scr, C-F, Shr и др. Gammarus koreanus (12.8) Shr Coleoptera (1.9) C-G

Chironomidae (6.8) C-G Другие Diptera (1.9) C-G
Oligochaeta (5.1) C-G Simuliidae (1.7) C-F

Комплекс ЕРТ: 69.8 % ЕРТ+Gammarus: 82.6 %
Скребущие (Scr) Измельчители (Shr) Фильтраторы (C-F) Сборщики (C-G) Хищники (Prd)
35.0 25.0 23.3 10.2 6.5

7. Река Кедровая, станция 12 («3»). Метаритраль: плес, рипаль (Леванидов, 1972)
Gammarus koreanus (16.0) Shr Baetis gr. thermicus (10.4) C-G Diamesa gr. insignipes (4.5) Scr

Cinygmula sp. (7.0) Scr Epeorus latifolium (4.4) Scr
Drunella aculea (3.7) Prd
Cinygmula grandifolia (3.4) Scr
Stavsolus japonicus (2.8) Prd
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Stenopsyche marmorata (2.6) C-F
Виды с долей менее 2 % = 36.0 %

Комплекс ЕРТ: 60.3 % ЕРТ+Gammarus: 76.3 %
Скребущие (Scr) Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Хищники (Prd) Фильтраторы (C-F)
19.3 17.6 13.8 9.3 4.0

8. Река Кедровая, станция 12. Метаритраль: перекат, медиаль (13.10.2023)*
Ecdyonurus sp (16.6) Scr Stenopsyche marmorata (11.71) C-F Arctopsyche palpata (4.83) C-F

Ephemerella tschernovae (11.03) C-G Leptophlebia vladivostokica (4.8) C-G
Cinygmula sp. (10.34) Scr Allonarcys sachalina (2.76) Shr
Epeorus spp. (10.35) Scr Skwala pusilla (2.76) Prd
Hydropsyche orientalis (7.59) C-F Apassus major (2.07) Prd
Drunella sp. (5.52) C-G Chironomidae (2.07) C-G

Виды с долей менее 2 % = 7.57 %
Комплекс ЕРТ: 88.3 % ЕРТ+Gammarus: 88.3 %
Скребущие (Scr) Сборщики (C-G) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd) Измельчители (Shr)
37.29 26.18 24.13 7.6 4.8

9. Река Кедровая, станция 13, у границы заповедника (выше моста). Метаритраль (23.06.2008)*
ЕРТ (75.2) Scr, C-F и др. Gammarus koreanus (10.9) Shr Oligochaeta (2.8) C-G

Chironomidae (9.4) C-G Виды с долей менее 2 % = 1.7 %
Комплекс ЕРТ: 75.2 % ЕРТ+Gammarus: 86.1 %
Фильтраторы (C-F) Скребущие (Scr) Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Хищники (Prd)
34.0 25.5 15.5 15.0 10.0

10. Река Кедровая, станция 14, 200 м выше устья. Нижняя метаритраль (23.06.2008)*
ЕРТ (72.6) Gammarus koreanus (8.7) Shr Oligochaeta (1.4) C-G
Chironomidae (15.9) C-G Mollusca (1.4) C-G
Комплекс ЕРТ: 72.6 % ЕРТ+Gammarus: 81.3 %
Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Фильтраторы (C-F) Измельчители (Shr) Хищники (Prd)
60.0 15.0 10.5 9.0 5.5

11. Река Фроловка, станция 3. Гипокреналь — верхняя эпиритраль: медиаль (Леванидова и др., 1989)
Gammarus koreanus (56.0) Shr Phagocata vivida (12.5) Prd Виды с долей менее 2 % = 24.3 %

Pedicia sp. (7.2) Prd
Комплекс ЕРТ: 22 % ЕРТ+Gammarus: 78 %
Измельчители (Shr) Хищники (Prd) FFG не определены
56.0 19.7 24.3

12. Река Фроловка, станция 9. Метаритраль: перекат, медиаль (Леванидова и др., 1989)
Arctopsyche palpata (19.8) C-F Gammarus koreanus (12.4) Shr Виды с долей менее 2 % = 40.6 %

Neophylax ussuriensis (8.0) Scr
Glossosoma sp. (8.0) Scr
Hydatophylax nigrovittatus (6.0) Shr
Phagocata vivida (5.2) Prd

Комплекс ЕРТ: 51.8 % ЕРТ+Gammarus: 64.2 %
Фильтраторы (C-F) Измельчители (Shr) Скребущие (Scr) Хищники (Prd) FFG не определены
19.8 18.4 16.0 5.2 40.6

13. Река Фроловка, станция 10. Метаритраль: перекат, медиаль (Леванидова и др., 1989)
Stenopsyche marmorata (21.0) C-F Neophylax ussuriensis (14.4) Scr Dicosmoecus obscuripennis (5.0) Shr

Hexatoma sp. (10.7) Prd Виды с долей менее 2 % = 39.3 %
Gammarus koreanus (9.5) Shr
Drunella aculea (6.4) Prd

Комплекс ЕРТ: 60 % ЕРТ+Gammarus: 69.5 %
Фильтраторы (C-F) Измельчители (Shr) Хищники (Prd) Скребущие (Scr) FFG не определены
21.0 14.5 13.8 11.4 39.3

Таблица 2. Продолжение
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14. Руч. Толстый Ключ. Верхняя метаритраль: перекат, медиаль (19.10.2023)*

Glossosoma sp. (30.0) Scr Gammarus koreanus (11.0) Shr Ephemerella levanidovae (9.0) C-G
Chironomidae (18.2) С-G Epeorus (Iron) alexandri (10.0) Scr Stenopsyche marmorata (4.5) C-F

Antocha sp. (3.0) C-G
Виды с долей менее 2 % = 14.5 %

Комплекс ЕРТ: 60.5 % ЕРТ+Gammarus: 71.5 %
Скребущие (Scr) Сборщики (C-G) Измельчители (Shr) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd)
41.5 34.2 12.3 9.0 3.0

15. Река Комаровка, станция 3. Верхняя эпиритраль: перекат, медиаль (06.07.1984)*
Gammarus koreanus (31.2) Shr Oligochaeta (9.2) C-G Orthocladius gr. olivaceus (4.0) C-G
Anagapetus schmidi (30.4) Scr Drunella cryptomeria (3.2) Prd

Baetis fuscatus (2.8) C-G
Baetis sp. (2.7) C-G
Виды с долей менее 2 % = 6.3 %

Комплекс ЕРТ: 42.1 % ЕРТ+Gammarus: 73.7 %
Скребущие (Scr) Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Хищники (Prd) Фильтраторы (C-F)
34.0 32.2 27.1 6.3 0.4

16. Река Комаровка, станция 7. Верхняя метаритраль: перекат, медиаль (05.07.1984)*
Psychomya spp. (42.7) Scr Metalype uncatissima (8.5) Scr Agapetinae spp. (4.4) Scr
Chironomidae (21.5) C-G Ecdyonurus kibunensis (8.0) Scr Isonychia japonica (2.2) C-F

Epeorus smirnovi (5.1) Scr Drunella cryptomeria (2.1) Prd
Serratella spp. (2.0) C-G
Leuctridae spp. (2.0) Shr
Виды с долей менее 2 % = 1.43 %
+ Gammarus koreanus (0,07) Shr

Комплекс ЕРТ: 78.2 % ЕРТ+Gammarus: 78.27 % (гаммарусы единичны)
Скребущие (Scr) Сборщики (C-G) Хищники (Prd) Фильтраторы (C-F) Измельчители (Shr)
68.7 24.5 2.4 2.3 2.1

17. Река Черная Речка, станция 1. Гипокреналь (04.11.2014)*
Gammarus koreanus (61.0) Shr - Lepidostoma spp. (3.5) Shr
Heptageniidae (30.0) Scr - Виды с долей менее 2 % = 5.5 %
Комплекс ЕРТ: 36.5 % ЕРТ+Gammarus: 97.5 %
Измельчители (Shr) Скребущие (Scr) Сборщики (C-G) Хищники (Prd)
66.1 30.0 2.5 1.4

18. Река Черная Речка, станция 1. Гипокреналь (04.07.2014)*
Gammarus koreanus (63.5) Shr Chironomidae (8.6) C-G Виды с долей менее 2 % = 0.5 %
Heptageniidae (18.8) Scr Coleoptera (5.1) C-G
Комплекс ЕРТ: 18.8 % ЕРТ+Gammarus: 82.3 %
Измельчители (Shr) Скребущие (Scr) Сборщики (C-G) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd)
67 18.8 14 0.1 0.1

19. Река Чёрная Речка, станция 2. Верхняя эпиритраль: перекат, медиаль (18.07.2016)*(зона вырубки леса)
Chironomidae indet. (58.8) C-G Gammarus koreanus (10.5) Shr Sweltsa-Suwallia (3.8) Prd

Ephemerella spp. (9.7) C-G Lepidostoma spp. (3.1) Shr
Perlodidae indet. (5.3) Prd Coleoptera (3.0) C-G

Виды с долей менее 2 % = 5.8 %
Комплекс ЕРТ: 22 % ЕРТ+Gammarus: 32.5 %
Сборщики (C-G) Измельчители (Shr) Хищники (Prd) Скребущие (Scr) Фильтраторы (C-F)
71.5 14.5 9.9 2.5 1.6

20. Река Вторая Речка, станция 1. Гипокреналь-верхняя эпиритраль (14.10.2008)
Gammarus koreanus (59.6) Shr Ephemeroptera (6.2) Scr + C-G Plecoptera (1.1) Prd
Trichoptera (30.1) Scr+Shr Виды с долей менее 2 % = 3 %

Таблица 2. Продолжение
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Комплекс ЕРТ: 37.4 % ЕРТ+Gammarus: 97 %
Измельчители (Shr) Скребущие (Scr) Сборщики (C-G) Хищники (Prd)
61.0 33.5 4.0 1.5

21. Река Вторая Речка, станция 1. Гипокреналь — верхняя эпиритраль (23.10.2020)*
Gammarus koreanus (77.2) Shr Heptageniidae (16.2) Scr Phagocata vivida (3.8) Prd

Виды с долей менее 2 % = 2.8 %
Комплекс ЕРТ: 17.2 % ЕРТ+Gammarus: 94.4 %
Измельчители (Shr) Скребущие (Scr) Хищники (Prd) Сборщики (C-G)
77.8 16.4 3.9 1.5

22. Река Вторая Речка, станция 1. Гипокреналь-верхняя эпиритраль (26.08.2021)*
Gammarus koreanus (62.2) Shr Oligochaeta (13.0) C-G Baetis sp. (4.4) C-G

Chironomidae (7.6) C-G Heptageniidae (2.5) Scr
Виды с долей менее 2 % =12.8 %

Комплекс ЕРТ: 18.9 % ЕРТ+Gammarus: 81.1 %
Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Хищники (Prd) Фильтраторы (C-F)
65.1 25.0 5.6 1.8 0.3

23. Ручей Академический, станция 1. Верхняя эпиритраль: перекат, медиаль (18.09.2017)*
Gammarus koreanus (77.7) Shr Baetis sp. (11.2) C-G Oligochaeta (3.8) C-G

Cinygmula sp. (3.5) Scr
Phagocata vivida (2) Prd
Виды с долей менее 2 % =1.8 %

Комплекс ЕРТ: 16.5 % ЕРТ+Gammarus: 94.2 %
Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Хищники (Prd)
78.8 15.4 3.8 2.0

24. Ручей Академический, станция 2. Верхняя эпиритраль (18.09.2017)*
Gammarus koreanus (71.2) Shr Phagocata vivida (1.1) Prd
Cinygmula sp. (26.0) Scr Виды с долей менее 2 % =1.7 %
Комплекс ЕРТ: 27.7 % ЕРТ+Gammarus: 98.9 %
Измельчители (Shr) Скребущие (Scr) Хищники (Prd) Сборщики (C-G)
72.3 26.0 1.4 0.3

25. Ручей Океанский, станция 1. Верхняя эпиритраль (22.09.2009, до вырубки леса)*
Gammarus koreanus (73.3) Shr Glossosoma sp. (4.1) Scr
Baetis sp. (15.2) C-G Виды с долей менее 2 % = 7.4 %
Комплекс ЕРТ: 24.37 % ЕРТ+Gammarus: 97.6 %
Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Хищники (Prd)
75.3 16.4 5.1 3.2

26. Ручей Океанский, станция 1. Верхняя эпиритраль (06.09.2015, до вырубки леса)*
Gammarus koreanus (57.6) Shr Phagocata vivida (6.6) Prd Coleoptera (4.1) C-G
Cinygmula sp. (24.6) Scr Oligochaeta (3.4) C-G

Виды с долей менее 2 % = 3.7 %
Комплекс ЕРТ: 27.6 % ЕРТ+Gammarus: 85.2 %
Измельчители (Shr) Скребущие (Scr) Сборщики (C-G) Хищники (Prd)
58.2 24.7 10.2 6.9

27. Ручей Океанский, станция 1. Верхняя эпиритраль (27.06.2022, после вырубки леса)*
Chironomidae (66.8) C-G Perlodidae (2.5) Prd
Simuliidae (20.0) C-F Виды с долей менее 1 % = 10.7 %
Комплекс ЕРТ: 7.6 % Гаммарусы отсутствуют! После вырубки леса
Сборщики (C-G) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd) Измельчители (Shr) Скребущие (Scr)
69.3 20.0 5.2 4.0 1.5

28. Река Рудная, выше г. Дальнегорска. Верхняя метаритраль: перекат, медиаль (Тесленко, 1986)
Neophylax ussuriensis (23) Scr Cinygmula sp. (14) Scr Megarcys ochracea (4.7) Prd

Таблица 2. Продолжение
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Glossosoma sp. (7) Scr Baetis sp. (4.0) C-G
Pictetiella asiatica (6.1) Prd Epeorus (Iron) aesculus (3.7) Scr

Swelta-Suwallia (3) Prd
Pagastia orientalis (2.4) C-G
Ephemerella aurivillii (2.3) C-G
Виды с долей менее 2 % = 29.8 %

Комплекс ЕРТ: 70.2 % Гаммарусы отсутствуют, зона вырубки леса
Скребущие (Scr) Хищники (Prd) Сборщики (C-G)
56.3 23.8 19.9

29. Река Вилка, пос. Терней. Метаритраль: перекат, медиаль (01.06.2021)*
Neophylax ussuriensis (26.6) Scr Drunella sp. (13.4) Prd-Scr Glossosoma spp. (4.4) Scr
Chironomidae (22.2) C-G Ephemerella spp. (13.3) C-G Lepidostoma spp. (4.4) Shr

Hydatophylax sp. (4.4) Shr
Simuliidae (4.4) C-F
Виды с долей менее 2 % = 6.9 %

Комплекс ЕРТ: 69.5 % Гаммарусы отсутствуют, зона вырубки леса
Скребущие (Scr) Сборщики (C-G) Хищники (Prd) Измельчители (Shr) Фильтраторы (C-F)
42.1 35.5 9.2 8.8 4.4

30. Река Средний Сореннак, станция 2А. Эпиритраль: перекат, медиаль (21.07.2022)*
Chironomidae (69.0) C-G Simuliidae (2.1) C-F
Glossosoma spp. (21.0) Scr Capniidae (2.0) Shr

Виды с долей менее 2 % = 5.9 %
Комплекс ЕРТ: 26.0 % Гаммарусы отсутствуют
Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Измельчители (Shr) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd)
72.0 21.5 2.3 2.2 2.0

31. Река Бастак, станция 7Ва. Метаритраль: перекат, медиаль (21.07.2022)*
Neophylax ussuriensis (41.0) Scr Dicosmoecus jozankeanus (12.0) Shr Epeorus (Iron) sp. (4.0) Scr

Lepidostoma sp. (12.0) Shr Arctopsyche amurensis (3.5) C-F
Baetis sp. (8.0) C-G Micrasema sp. (3.4) Shr
Cinygmula sp. “wst” (8.0) Scr Glossosoma spp. (3.0) Scr

Виды с долей менее 2 % = 7.0 %
Комплекс ЕРТ: 97.9 % Гаммарусы отсутствуют
Скребущие (Scr) Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd)
60.0 27.5 8.0 3.5 1.0

32. Река Икура, станция 2Ba. Эпиритраль: перекат (1), медиаль (04.08.2019)*
Simulium gr. malyshevi (33.0) C-F Oligochaeta (10.0) C-G Cinygmula sp. “w.s” (2.5) Scr
Brachycentrus americanus (27.0) C-F Chironomidae (5.5) C-G Tipula sp. (2.0) Shr
Glossosoma sp. (18.0) Scr Виды с долей менее 2 % = 2.0 %
Комплекс ЕРТ: 49.5 % Гаммарусы отсутствуют
Фильтраторы (C-F) Скребущие (Scr) Сборщики (C-G) Измельчители (Shr) Хищники (Prd)
60.0 19.5 15.5 3.0 2.0

33. Река Икура, станция 2Bb. Эпиритраль: перекат (2), медиаль (04.08.2019)*
Glossosoma sp. (38.0) Scr Brachycentrus americanus (12.0) C-F Cinygmula/Ecdyonurus (2.0) Scr
Blephariceridae (15.0) Scr Chironomidae (9.0) C-G Виды с долей менее 2 % = 7.5 %

Simulium gr. malyshevi (8.5) C-F
Anagapetus schmidi (8.0) Scr

Комплекс ЕРТ: 64.0 % Гаммарусы отсутствуют
Скребущие (Scr) Фильтраторы (C-F) Сборщики (C-G) Хищники (Prd) Измельчители (Shr)
64.0 22.5 10.0 2.5 1.0

34. Река Икура, станция 2Bc. Эпиритраль: плес, рипаль (04.08.2019)*
Ecclisomyia camtschatica (43.0) Shr Lepidostoma sp. (7.6) Shr Rhyacophila gr. sibirica (2.1) Prd

Таблица 2. Продолжение
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Chironomidae (23.0) C-G Sialis sp. (2.1) Prd
Euglesa hensloviana (20.0) C-F Виды с долей менее 2 % = 2.2 %
Комплекс ЕРТ: 53.7 % Гаммарусы отсутствуют
Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd)
51.6 24.0 21.0 3.4

35. Безымянный ручей, кордон «Дубовая сопка», станция 1Bb. Гипокреналь (06.08.2019)*
Gammarus sp. (36.5) Shr Ecclisomyia camtschatica (13.0) C-G Planariidae gen.sp. (3.2) Prd
Tipulidae spp. (16.0) Shr Oligochaeta (10.0) C-G Goera sp. (3.2) Scr

Asellus sp. (6.5) C-G Lepidostoma sp. (3.2) Shr
Dixella sp. (3.2) C-G
Other Diptera (3.2) C-G
Виды с долей менее 2 % = 2.0 %

Комплекс ЕРТ: 20.4 % ЕРТ+Gammarus: 56.9 %
Измельчители (Shr) Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Хищники (Prd)
55.7 35.9 5.2 3.2

36. Река Начилова, станция 1, Эпиритраль (Леман и др. 2004)
Orthocladiinae (27.4) C-G Chloroperlidae (6.7) Prd Diamesinae (4.9) C-G
Heptageniidae (21.7) Scr Perlodidae (3.3) Prd
Chironominae (17.7) C-G Hirudinea (3.0) Prd

Oligochaeta (3.1) C-G
Hydracarina (2.9) Prd
Tricladida (2.6) Prd
Brachycentridae (2.5) C-F
Виды с долей менее 2 % = 4.2 %

Комплекс ЕРТ: 38.4 % Chironomidae: 50 % EPT+Chironomidae: 88.4 %
Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Хищники (Prd) Фильтраторы (C-F)
53.1 21.7 18.5 2.5

37. Река Начилова, станция 2. Эпиритраль (Леман и др. 2004)
Chironominae (25.9) C-G/Prd/
Shr/C-F

Diamesinae (9.1) C-G Oligochaeta (4.2) C-G

Orthocladiinae (25.4) C-G/Shr Chloroperlidae (5.0) Prd Hydracarina (3.6) Prd
Heptageniidae (17.3) Scr Виды с долей менее 2 % = 9.5 %
Комплекс ЕРТ: 35.4 % Chironomidae: 60.4 % EPT+Chironomidae: 95.8 %
Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Хищники (Prd)
64.6 17.3 8.6

38. Река Начилова, станция 4. Метаритраль (Леман и др. 2004)
Chironominae (36.7) C-G/Prd/
Shr/C-F

Simuliidae (14.5) C-F Baetidae (4.6) C-G/Shr

Orthocladiinae (26.9) C-G/Shr Tanypodinae (3.6) Prd
Ephemerellidae (2.5) C-G/Shr
Виды с долей менее 2 % = 11.2

Комплекс ЕРТ: 17.0 % Chironomidae: 67.2 % EPT+Chironomidae: 84.2 %
Сборщики (C-G) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd)
70.7 14.5 3.6

39. Река Микочева, станция 3. Метаритраль (Леман и др. 2004)
Chironominae (41.4) C-G Simuliidae (11.9) C-F Ephemerellidae (3.3) C-G

Glossosomatidae (9.2) Scr Hydracarina (2.9) Prd
Tanypodinae (9.1) Prd Nemouridae (2.4) Shr
Orthocladiinae (6.8) C-G Diamesinae (2.0) C-G
Baetidae (5.0) C-G Виды с долей менее 2 % = 6.0 %

Комплекс ЕРТ: 20 % Chironomidae: 59.3 % EPT+Chironomidae: 79.3 %

Таблица 2. Продолжение
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Доминанты Субдоминанты Второстепенные виды
Сборщики (C-G) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd) Скребущие (Scr) Измельчители (Shr)
26.2 26.0 25.0 13.0 9.8

40. Руч. Геологический, бас. залива Креста, Чукотка. Эпиритраль: перекат, медиаль (Леванидов, 1976)
Chironomidae (46.0) C-G Nemoura arctica (8.7) Shr Gymnopais trifistulatus (2.0) C-F
Mesocapnia sp. (35.5) Shr Oligochaeta (7.0) C-G Planariidae (0.1) Prd

Виды с долей менее 1 % = 0.7 %
Комплекс ЕРТ: 44.5 % Chironomidae: 46 % EPT+Chironomidae: 90.5
Сборщики (C-G) Измельчители (Shr) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd)
52.8 44.6 2.0 0.6

41. Руч. Нырвакинотвеем, бас. залива Креста, Чукотка. Эпиритраль: перекат, медиаль (Леванидов, 1976)
Chironomidae (67.9) C-G Planariidae (8.5) Prd Apatania zonella (4.2) Scr
Oligochaeta (16.2) C-G Cinygmula malaise (2.2) Scr

Виды с долей менее 2 % = 1.0 %
Комплекс ЕРТ: 7.4 % Chironomidae: 67.9 % EPT+Chironomidae: 75.3 %
Сборщики (C-G) Хищники (Prd) Скребущие (Scr) Измельчители (Shr)
84.2 9.1 6.4 0.3

42. Руч. Лаврентьевский, бас. бухты Лаврентия, Чукотка. Эпиритраль: перекат, медиаль (Леванидов, 1976)
Baetis gr. vernus (31.0) C-G Chironomidae (9.0) C-G Metacnephia crassifistula (2.0) C-F
Oligochaeta (29.0) C-G Виды с долей менее 2 % = 4.5 %
Pseudocleon sp. 1 (24.5) Scr
Комплекс ЕРТ: 55.5 % Chironomidae: 9 % EPT+Chironomidae: 64.5 %
Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Фильтраторы (C-F) Измельчители (Shr) Хищники (Prd)
69.0 24.5 3.2 2.6 0.7

43. Руч. Невидимка, окрестности пос. Уэлен, Чукотка. Эпиритраль: перекат, медиаль (Леванидов, 1976)
Chironomidae (56.2) C-G Gymnopais trifistulatus (7.2) C-F Prosimulium macropiga (2.6) C-F
Cinygmula malaise (23.7) Scr Nemoura arctica (2.1) Shr

Arcynopteryx altaica (2.0) Prd
Ameletus camtschatica (1.1) C-G
Виды с долей менее 2 % = 5.1 %

Комплекс ЕРТ: 30.9 % Chironomidae: 56.2 % EPT+Chironomidae: 87.1 %
Сборщики (C-G) Скребущие (Scr) Фильтраторы (C-F) Измельчители (Shr) Хищники (Prd)
58.5 25.0 11.0 3.0 2.5

44. Река Сомнительная, о. Врангель. Эпиритраль: перекат, медиаль (Макарченко, Макарченко, 1976)
Orthocladius sp. (41.4) C-G Diamesa davisi (5.67) C-G Oligochaeta (4.48) C-G
Nemoura arctica (28.02) Shr Eukiefferiella lutethorax (5.5) C-G Corynoneura scutellata (3.6) C-G

Mesocapnia sp. (2.45) Shr
Diamesa appendiculata (2.0) C-G
Simuliidae (1.12) C-F
Виды с долей менее 2 % = .5,76 %

Комплекс ЕРТ: 33.5 % Chironomidae: 58.2 % EPT+Chironomidae: 91.7 %
Сборщики (C-G) Измельчители (Shr) Фильтраторы (C-F) Хищники (Prd)
68.2 30.2 1.5 0.1

Примечание. С-G — коллекторы-сборщики; C-F — коллекторы-фильтраторы, Prd — хищники, Scr — скребущие; 
Shr — измельчители.

Таблица 2. Окончание
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Типы сообществ макрозообентоса,  
формируемых на  лесных и  обезлесенных 

территориях (на  примере исследованных 
водотоков)

Тип А. Сообщества измельчителей: формируются 
в верховьях водотоков, расположенных на лесных 
участках с высокой сомкнутостью крон деревьев 
и, как следствие, слабой освещенностью русла, в них 
доминируют консументы–измельчители, перера-
ботчики листового опада. Хотя пищевая ценность 
широколиственного опада не так велика для измель-
чителей, как считали раньше (для них в качестве 
пищи важнее микробиальные пленки, развиваю-
щиеся на гниющих листьях), их роль в первичной 
деструкции опавшей листвы чрезвычайно важна. 
К таким сообществам относятся малые лесные ручьи 
или верхние участки рек, расположенные в зонах 
кренали и эпиритрали. Выделяется два подтипа со-
обществ измельчителей:

А‑1. Сообщества кренали и эпиритрали с доми-
нированием ракообразных гаммарид из сем. Gam-
maridae. К ним относятся следующие местообитания: 
руч. Горайский (1) (номера в скобках соответствуют 
номеру местообитания в табл. 1 и 2), руч. Академи-
ческий (23—24), руч. Океанский (25—26, до выруб-
ки леса), руч. Безымянный (35), р. Фроловка (11), 
р. Черная Речка (17—18), р. Вторая Речка (20—22). 
Следует отметить, что гаммарусовые сообщества во-
обще характерны для верховьев чистых лесных ручьев 
Приморского края (Леванидов, 1977; Леванидова 
и др. 1989). В других регионах юга Дальнего Востока 
может наблюдаться иная ситуация. Так, в аналогич-
ных лесных водотоках Еврейской АО, по крайней 
мере, в тех, что расположены в пределах основного 
кластера заповедника «Бастак», где с 2018 года про-
водятся интенсивные исследования макрозообен-
тоса (Вшивкова, 2022), гаммарид мы практически 
не встречали, за исключением единичных роднико-
вых ручьев (табл. 2). Поэтому вопрос, кто выполняет 
роль основного первичного деструктора листового 
опада в таких экосистемах, пока остается открытым.

А‑2. Cообщества эпиритрали, расположенные 
в прибрежных затишных участках, с доминирова-
нием личинок ручейников, часто представленных 
сем. Limnephilidae и Lepidostomatidae: р. Икура (34).

Тип Б. Сообщества скребущих (часто с кодоминан-
тами-измельчителями): к ним относятся сообщества 
эпи- и метаритрали, расположенные на хорошо ос-
вещенных участках русла, где оптимальны условия 
для развития перифитонных водорослей: р. Кедровая 
(7, 8), руч. Толстый Ключ (14), р. Комаровка (15, 16), 
р. Рудная (28), р. Вилка (29), р. Бастак (31), р. Икура 
(33). Такие сообщества характерны для чистых рек 
с быстротекущей прозрачной водой, каменисто-га-
лечными грунтами, небольшими глубинами. Здесь 
доминантами обычно являются ручейники сем. Glos-
sosomatidae, Thremmatidae (Neophylax), Psychomyidae 

(Metalype, Psychomyia), а также поденки сем. Hepta-
geniidae (Cinygmula, Ecdyonurus, Epeorus).

Тип В. Сообщества фильтраторов: к этому типу 
относятся сообщества, расположенные в местооби-
таниях с быстрым течением, каменисто-галечными 
грунтами, постоянным (слабым или значительным) 
расходом воды. Можно выделить два подтипа на ос-
новании интенсивности и объемов расхода воды, ко-
торые обусловливают формирование определенных 
сообществ с характерными видами — доминантами:

В‑1. Сообщества эпиритрали, расположенные 
в местообитаниях с относительно невысоким расхо-
дом воды, низкими летними температурами воды, ка-
менисто-галечными грунтами: р. Икура (32). В таких 
сообществах доминируют ручейники Brachycentridae, 
сетеплетущие ручейники сем. Arctopsychidae, много-
численны личинки мошек из семейства Simuliidae.

В‑2. Сообщества метаритали, формирующиеся 
на участках водотоков со значительным расходом 
воды, валунно-галечным грунтом, турбулентными 
перекатами: р. Фроловка (12, 13). Доминируют здесь 
сетеплетущие ручейники из сем. Stenopsychidae, яв-
ляющиеся эдификаторами сообщества.

Тип Г. Сообщества коллекторов-сборщиков южных 
широколиственных лесов: такие сообщества могут 
развиваться на различных этажах водотоков — как 
в верховьях, так и на среднем и нижнем участках 
русла. Главная характерная черта местообитаний, 
где образуются сообщества сборщиков, — небольшая 
скорость течения, преобладание седиментационных 
процессов над эрозионными, обилие тонкодисперс-
ного органического вещества, относительно высокие 
температуры воды.

Г‑1. Сообщества верхних участков рек в зонах ан-
тропогенного воздействия: доминирование сборщи-
ков на верхних участках рек может быть следствием 
антропогенного вмешательства в результате вырубки 
естественных лесных насаждений и механического 
повреждения русла. Такая ситуация сложилась на во-
дотоках, расположенных на территории ВДЦ «Оке-
ан». До вырубки леса и берегоукрепительных работ, 
повлекших серьезное изменение русла, в сообществе 
руч. Океанский (27) доминировали измельчители 
с эдификаторным видом Gammarus koreanus, позже, 
после сведения лесного покрова, гаммарусы исчез-
ли из сообщества и доминантным таксоном стали 
двукрылые хирономиды из категории сборщиков.

Г‑2. Сообщества мелководных и прибрежных 
(рипальных) участков эпи- и метаритрали: р. Черная 
Речка (19), р. Средний Сореннак (30). В таких сооб-
ществах иногда сборщики и скребущие представлены 
почти в равных долях. В сообществах доминируют 
хирономиды и часто совместно с ручейниками сем. 
Glossosomatidae.

Г‑3. Сообщества гипоритрали: к этому типу от-
носятся сообщества, формирующиеся на участках 
рек при переходе из горной области на равнинную, 
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в качестве примера можно привести сообщества 
р. Комаровка, расположенные в районе пос. Дубо-
вый Ключ (Вшивкова, 1988).

Тип Д. Сообщества коллекторов — сборщиков се-
верных лесных и тундровых зон: характерной особен-
ностью таких сообществ является доминирование 
хирономид, кодоминантами и субдоминантами ча-
сто выступают личинки поденок сем. Heptageniidae.

Д‑4. Сообщества ритрали рек Камчатки: отли-
чительной чертой многих камчатских рек являет-
ся численное преобладание хирономид, например, 
в реках Начилова и Микочева (36—39).

Д‑5. Сообщества безлесных (тундровых) зон се-
верных территорий ДВ России: все водотоки тундро-
вой зоны Чукотского полуострова характеризуются 
преобладанием хирономид в структуре донных со-
обществ (водотоки 40—43), кодоминантами и суб-
доминантами могут быть поденки семейств Baeti-
dae и Heptageniidae (сборщики или скребущие) или 
личинки мошек (фильтраторы). В р. Сомнительной 
(о. Врангеля) кодоминантом являются веснянки сем. 
Nemouridae (измельчители).

Роль измельчителей и  амфибиотических 
насекомых комплекса ЕРТ в  градиентных 

донных сообществах лесной ненарушенной реки 
(р. Кедровая, заповедник «Кедровая падь»)
Выше были рассмотрены донные сообщества 

разных рек на локальных участках русла. Представи-
лось интересным проследить изменение структуры 
сообществ в пределах единой экосистемы малой 
реки. В качестве модельного водотока была выбра-
на р. Кедровая, бассейн которой полностью лежит 
в пределах ненарушенной, естественной территории.

В составе сообществ, как видно из табл. 3, на верх-
них участках реки (зона эпиритрали) по численности 
доминируют ракообразные гаммариды — Gammarus 

koreanus, доля которого здесь часто высока, и они 
входят в число доминантов или субдоминантов (12.8—
50 %). Ниже по течению, в метаритрали, численность 
гаммарид уменьшается (2.7—10.9 %), но они стабиль-
но встречаются до самого устья.

Доля личинок амфибиотических насекомых 
из комплекса ЕРТ также высока и увеличивается 
от 25 % в верховьях до 72—75 % в нижнем течении. 
Доля хирономид на всех участках русла невелика, 
не превышает 15 %, за исключением приустьевого 
участка, где составляет 15.9 %. Доля олигохет на са-
мых верхних станциях, в зоне верхней эпиритрали, 
достигает иногда 25—30 %, но в среднем и нижнем 
течении (метаритраль) — стабильно низка, около 
1.4—9.1 %.

Общая доля численности личинок насекомых 
комплекса ЕРТ вместе с гаммарусами может слу-
жить хорошим индикатором здоровья и целостности 
экосистемы лесной реки, так как все эти организмы 
чрезвычайно чувствительны к широкому спектру 
поллютантов. В р. Кедровая их общая доля в дон-
ных сообществах, расположенных по продольному 
профилю реки от истока до устья, составляла от 53 
до 86.3 %, причем доля гаммарид постепенно умень-
шалась к устью (от 50 до 8—2.3 %), а доля ЕРТ зако-
номерно увеличивалась (от 25 — в верховьях до 73—
75 % — в устье). Уменьшение же доли гаммарид при 
одновременном сохранении в сообществах организмов 
ЕРТ может свидетельствовать о нарушениях лесного 
покрова, которые происходят при вырубках леса, стро-
ительных работах и иных экологических нарушениях, 
вызывающих сокращения объемов листового опада.

Таким образом, при исследовании продольно-
го распределения бентоса в реке, расположенной 
в ненарушенной лесной зоне юга Дальнего Востока, 
также подтверждаются основные положения RCC 
и выявляется важная роль ракообразных гаммарид 
в функционировании речной экосистемы как ос-
новного деструктора листового опада.

Таблица 3. Роль измельчителей Gammarus koreanus и амфибиотических насекомых комплекса ЕРТ в структуре 
ненарушенных градиентных донных сообществ лесной реки (р. Кедровая, национальный парк «Земля 
леопарда») (по показателям плотности, %)

Доминанты Субдоминанты Второстепенные виды
1. Ручей Горайский. Верхняя эпиритраль

Gammarus koreanus (50) Chironomidae (5.8) Oligochaeta (0.01)
Комплекс ЕРТ (24.6) Другие беспозвоночные (19.59)
EPT+Gammarus = 74.6 %

2. Река Кедровая, станция 5, ниже устья кл. Поперечка. Верхняя эпиритраль
Комплекс ЕРТ (32.5) Phagocata vivida (13.0) Chironomidae (1.3)
Oligochaeta (25.6) Coleoptera (6.0) Другие беспозвоночные(1.0)
Gammarus koreanus (20.6)
EPT+Gammarus = 53.1 %

3. Река Кедровая, станция 6, 500 м ниже руч. Бортникова. Верхняя эпиритраль
Комплекс ЕРТ (35.8) Другие Diptera (10.7) Phagocata vivida (3.0)
Gammarus koreanus (26.5)
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ВЫВОДЫ

1. В результате подтверждено, что сообщества 
верховьев лесных водотоков МЛТ Дальнего Востока 
РФ характеризуются доминированием функциональ-
но-трофической группы измельчителей, в которых 
большую роль играют ракообразные гаммариды — 
первичные деструкторы листового опада. В лесных 
водотоках они достигают высоких показателей чис-
ленности, их доля составляет 50—70 %, иногда — даже 
более высоких значений.

2. На основе анализа видовой и трофической 
структуры донных сообществ выделено пять основ-
ных типов: А — сообщества с доминированием из-
мельчителей (зоны кренали и верхней эпиритрали); 

Б — сообщества скребущих (часто с кодоминирова-
нием измельчителей) (зоны эпиритрали и верхней 
метаритрали), В — сообщества фильтраторов (зона 
метаритрали), Г — сообщества коллекторов-сбор-
щиков, с различными кодоминантами на разных 
продольных участках водотока. Отдельно выделе-
ны сообщества коллекторов-сборщиков северных 
территорий (тип Д): расположенные в каменно-
березовых лесах Камчатки и на безлесных тундровых 
территориях. В них доминирующую роль играют 
личинки амфибиотических насекомых комплекса 
ЕРТ и двукрылые семейства Chironomidae.

3. Выявлены таксоны — основные переработчики 
листового опада на МЛТ Дальнего Востока, среди 

Доминанты Субдоминанты Второстепенные виды
Chironomidae (24.0)
EPT+Gammarus = 62.3 %

4. Река Кедровая, станция 9, у «Избушки». Эпиритраль
Комплекс ЕРТ (57.2) Chironomidae (12) Oligochaeta (2.2)
Gammarus koreanus (16.5) Другие Diptera (11.0) Phagocata vivida (1.1)
EPT+Gammarus = 73.7 %

5. Река Кедровая, станция 10, 200 м ниже кл. Второй Золотой. Эпиритраль
Комплекс ЕРТ (39.6) Другие Diptera (0.5)
Oligochaeta (31.5) Chironomidae (0.5)
Gammarus koreanus (27.4) Mollusca (0.5)
EPT+Gammarus = 67 %

6. Река Кедровая, станция 11, 200 м ниже кл. Первый Золотой. Эпиритраль
Комплекс ЕРТ (69.8) Gammarus koreanus (12.8) Coleoptera (1.7)

Chironomidae (6.8) Другие Diptera (1.7)
Oligochaeta (5.1) Simuliidae (1.7)

EPT+Gammarus = 82.6 %
7. Река Кедровая, станция 12, 100 м выше бани (база заповедника). Метаритраль

Комплекс ЕРТ (68.2) Chironomidae (13.6) Gammarus koreanus (2.3)
Oligochaeta (9.1) Coleoptera (2.3)

Hydracarina (2.3)
Apterygota (2.3)

EPT+Gammarus = 70.5 %
8. Река Кедровая, станция 13, у границы заповедника. Метаритраль

Комплекс ЕРТ (75.2) Gammarus koreanus (10.9) Oligochaeta (2.8).
Chironomidae (9.4) Phagocata vivida (0.3)

Coleoptera (0.3)
Другие Diptera (0.3)
Hydracarina (0.3)
Mollusca (0.3)
Simuliidae (0.3)

EPT+Gammarus = 86.1 %
9. Река Кедровая, станция 14, 200 м выше устья. Нижняя метаритраль.

Комплекс ЕРТ (72.6) Gammarus koreanus (8.7) Oligochaeta (1.4)
Chironomidae (15.9) Mollusca (1.4)
EPT+Gammarus = 86.3 %

Таблица 3. Окончание
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которых главным актором деструкционных процес-
сов являются ракообразные — гаммариды.

4. Отмечено, что при нарушении лесного покрова, 
морфологии русла и донных субстратов происходит 
изменение структуры сообществ, формируются не-
естественные для верховьев формации беспозво-
ночных, что приводит к необратимым изменениям 
всей экосистемы в целом (например, в верховьях 
руч. Океанский после вырубки леса практически 
полностью исчезли гаммарусы и изменился тип со-
общества: вместо сообщества измельчителей (тип А) 
образовалось сообщество с доминированием коллек-
торов-сборщиков (тип Г).

5. Отмечено различие в структуре донных сооб-
ществ беспозвоночных лесных зон юга Дальнего 
Востока и северных территорий ДВФО. В лесных 
ненарушенных речных экосистемах юга Дальне-
го Востока доминируют измельчители гаммариды 
и личинки амфибиотических насекомых комплекса 
ЕРТ, их совместная доля превышает 60 % (тип со-
обществ А); в экосистемах бродных водотоков тун-
дровых территорий и Камчатки (каменно-березовые 
леса Западно-Камчатской провинции) преобладают 
двукрылые сем. Chironomidae и личинки насекомых 
комплекса ЕРТ, их совместная доля достигает более 
90 %, а трофическая структура сообществ относится 
к типу Д с доминированием коллекторов-сборщиков.

6. Установлено, что показатель «ЕРТ+Gammarus» 
(общая доля численности гаммарид и личинок на-
секомых ЕРТ в процентах) можно использовать как 
индикатор при определении целостности экосистем 
лесных водотоков на юге ДВФО. В условиях антропо-
генных нарушений, связанных со сведением лесного 
покрова, данный показатель отразит уменьшение 
измельчителей — гаммарид и деструктивные изме-
нение структуры коренных сообществ.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Лесные водотоки с их уникальной водной систе-
мой требуют комплексного изучения разнообразных 
природных и антропогенных факторов, влияющих 
на все компоненты водной биоты. Особенно важным 
это становится в последнее время при увеличении 
интереса к процессам углеродной динамики, проис-
ходящих на лесных малонарушенных территориях. 
Для понимания круговорота углерода в дальневосточ-
ных лесах, для расчетов общего углеродного баланса 
необходимо проведение исследований структур-
но-функциональных характеристик речных сооб-
ществ, их динамики в пространственно-временном 
аспекте, зависимости их формирования от факторов 
среды. Такие исследования позволят достоверно 
выявлять основных участников переработки пер-
вичного органического вещества, определять их 
роль в процессах трансформации, транспортации 
и утилизации органического вещества в различных 

типах лесов и в различных градиентных сообществах, 
формирующихся в пределах речного континуума.
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Intact forest areas (IFA) are an important part of valuable natural areas. They represent large areas 
of wilderness within the forest zone and perform protective, climate-regulating functions, reduce the 
concentration of greenhouse gases, maintain biodiversity and play an important role in the carbon 
cycle. In the Russia’s Far East, the processes of carbon cycling have so far been insufficiently studied, 
especially within forest river ecosystems. One of the first stages of research to understand the pat-
terns of transformation and transport of carbon in river ecosystems should be the study of the species 
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organic matter produced in river and adjacent terrestrial ecosystems. The paper presents the results of 
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