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В работе представлены новые палеоботанические данные в совокупности с результатами радиоуглеродного 
датирования, полученные из органоминеральных отложений северного берега оз. Печевалавато (70°13’22.3” 
с. ш., 71°50’57.6” в.  д.) в бассейне р. Сеяхи и характеризующие динамику растительности северной части Цен-
трального Ямала в голоцене. Установлено, что в раннем голоцене (10.2–8.7 тыс.  л.  н.) на Ямале береза дре-
вовидной формы (Betula sect. Betula) произрастала не менее чем на 400 км севернее современной северной 
границы распространения Betula pubescens ssp. tortuosa. Благоприятные условия для существования березовых 
редколесий в это время были обусловлены более высокой температурой вегетационного периода, превыша-
ющей примерно на 3–4°C современные параметры самого теплого месяца летнего сезона. В финале раннего 
голоцена (после 8.5 тыс. кал.  л.  н.) лесная растительность начала деградировать, распространились открытые 
ландшафты с разнообразными растительными сообществами субарктических тундр и единичными деревья-
ми в долине реки. Около 6.5 тыс. кал.  л.  н. северные субарктические тундры стали формировать зональный 
облик района исследования в климатических условиях, близких к современным.

Ключевые слова: палеоэкология, динамика растительности, спорово-пыльцевой и карпологический анализы, 
голоцен, Субарктика Западной Сибири
DOI: 10.31857/S0367059724010012  EDN: XJKFDU

56:[581.524.3+581.33](571.121)”627”

с. 3–13

Полуостров Ямал – регион Арктики, активно 
изучаемый в палеоэкологическом плане на про-
тяжении многих десятилетий. К настоящему вре-
мени накоплен довольно обширный материал 
по динамике растительных сообществ и распро-
странению древесных пород на Южном Ямале 
в  голоцене, основанный на результатах пали-
нологического изучения, анализа растительных 
макроостатков и  древесно-кольцевого анализа 
полуископаемой древесины [1–8]. Для северных 
районов полуострова такие материалы немно-
гочисленны и  представлены преимущественно 
палинологическими данными и  единичными 
находками стволов деревьев [3, 9–12]. Карполо-
гические данные для этих районов отсутствуют. 
Получение новых палеоботанических данных из 
отложений разного генезиса с северных террито-
рий Ямала является актуальным для уточнения 
истории формирования современных экосистем 
полуострова в течение голоцена и оценки их воз-
можной трансформации при последующих кли-
матических изменениях.

Цель работы – реконструировать динамику 
растительности Центрального Ямала в голоцене 
по результатам палинологического и карпологи-
ческого изучения органоминеральных отложе-
ний берегового обнажения оз. Печевалавато.

РАЙОН, ОБЪЕКТ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследован разрез органоминеральных от-
ложений берегового обнажения оз. Печевалава-
то (70°13’22.3” с. ш., 71°50’57.6” в.  д.) в бассейне 
р. Сеяхи на северо-востоке полуострова Ямал 
(рис. 1). Озеро расположено на второй морской 
террасе (высота над уровнем моря около 20 м) 
и  имеет термокарстовое происхождение. Изу-
ченное обнажение образовалось в результате тер-
моабразии голоценовых отложений, сформиро-
вавшихся на поверхности второй террасы. Район 
исследования расположен в  субарктическом 
климате со среднегодовой температурой 8–10°C 
ниже нуля (температура января от –22 до –24°C 
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ЛАПТЕВА и др.

и  июля 6–8°C) и  количеством осадков около 
400  мм/год, где распространены северные су-
барктические тундры с господством травяно-мо-
ховых сообществ с  ерником и  ивами [13–15]. 
Непосредственно в окрестностях озера в кустар-
никовом ярусе встречаются карликовая березка 
(Betula nana L.) и ива (Salix sp.), в травянисто-ку-
старничковом ярусе – брусника (Vaccinium vi-
tis-idaea L.), голубика (Vaccinium uliginosum L.), 
дриада (Dryas sp.), виды мятликовых (Poaceae) 
и осоковых (Carex sp., Eriophorum sp.). Лишайни-
ково-моховой покров образован зелеными мха-
ми и  кустистыми лишайниками, на переувлаж-
ненных участках обильны сфагновые мхи.

Из разреза отложений мощностью более 3 м 
в  береговом обнажении озера были отобраны 

48 образцов непрерывной колонкой для споро-
во-пыльцевого и  карпологического анализов. 
Лабораторную обработку образцов проводили 
по стандартным методикам [16, 17]. Анализ по-
лученных данных и построение диаграмм выпол-
няли с  помощью программы Tilia v. 2.6.1. [18]. 
На спорово-пыльцевой диаграмме доля пыльцы 
таксонов деревьев и кустарников, кустарничков 
и  трав, а  также спор высших споровых расте-
ний была рассчитана от общей суммы пыльцы 
древесных и  травянистых растений, принятой 
за 100%. На карпологической диаграмме пока-
зано количество макроостатков того или иного 
таксона в  каждом изученном образце объемом 
около 70–350 мл. Латинские названия таксонов 
микро- и  макроостатков растений приведены 
в  соответствии с  Международным указателем 
научных названий растений (International Plant 
Names Index) [19], для ряда таксонов указаны 
ранее употребляемые синонимы. Типы расти-
тельности по результатам спорово-пыльцевого 
анализа выделены на основе метода биомиза-
ции, разработанного при моделировании расти-
тельности и климата Земли на основе биомной 
концепции [20].

Возраст изученных отложений установлен по 
серии радиоуглеродных дат (AMS-даты), кото-
рые получены по растительным остаткам в ЦКП 
«Лаборатория радиоуглеродного датирования 
и  электронной микроскопии» Института гео-
графии РАН (г. Москва, Россия) и Центре при-
кладных изотопных исследований Университе-
та Джорджии (США). Значения календарного 
возраста при калибровке радиоуглеродных дат 
рассчитаны с  использованием калибровочной 
кривой IntCal20 [21]. На основании получен-
ной серии радиоуглеродных дат построена глу-
бинно-возрастная модель в  программе Bchron 
v. 4.7.3 [22]. Для определения хронологии изме-
нений природной среды применяли схему пери-
одизации голоцена, утвержденную Международ-
ным союзом геологических наук (International 
Union of Geological Sciences (IUGS)) [23].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Литологическое описание и  радиоуглеродный 
анализ. В  строении изученного разреза отло-
жений берегового обнажения оз. Печевалавато 
выделено семь литологических слоев (сверху 
вниз): дерновина мощностью до 4  см; супесь 
желто-серая (до  25  см); супесь сильно оторфо-
ванная, в  которой содержание органической 
фракции снизу вверх постепенно уменьшается 
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Рис.  1. Район исследования: 1 – оз. Печевалавато 
(данная работа); 2 – торфяник в  устье р. Сеяхи [11]; 
3 – разрез Марре-Сале [25]; 4 – разрез Ямб-Ярато [6]; 
5 – торфяник Сюртявкото [6]; 6 – разрез Паютакояха 
[6]; 7 – разрез Нгоюн [7]; 8 – оз. Нюлсавэйто [5]. Чер-
ная пунктирная линия – Северный полярный круг; 
белая пунктирная линия – северная граница лесо-
тундры по [14]; черный ромб – самая северная наход-
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северная находка Alnus alnobetula ssp. fruticosa (Rupr.) 
Raus по [14].
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ДИНАМИКА РАСТИТЕЛЬНОСТИ ЦЕНТРАЛЬНОГО ЯМАЛА...

(до 150 см); песок светло-серый (до 10 см); торф 
слаборазложившийся с  ветками кустарников 
и прослоями супеси серого цвета и алевритами 
синего цвета (до  135  см); песок светло-серый 
(до 13 см); торф на урезе воды с видимой мощ-
ностью около 7 см.

Для растительного детрита из органомине-
ральных отложений разреза получены шесть 
радиоуглеродных дат (табл.  1), пять из которых 
располагаются в  хронологической последова-
тельности. Радиоуглеродная дата 8195±30  л. н. 
(IGANAMS‑9234) по образцу из нижнего слоя тор-
фа находится в хронологическом несоответствии 
с  датами по образцам из вышележащего автох-
тонного торфа (см. табл. 1). Наблюдаемая инвер-
сия радиоуглеродных дат может быть объяснена 
возможным аллохтонным происхождением тор-
фяного слоя на урезе воды, который формиро-
вался за счет накопления приносимых водотоком 
разновозрастных остатков – как более древних 
в  результате размыва других органогенных от-
ложений, так и  современных из окружающих 
прибрежных фитоценозов. Радиоуглеродные 
даты 9100±30  л. н. (IGANAMS‑9235) и  7860±30  л.   
н. (IGANAMS‑9236) маркируют начало и оконча-
ние накопления толщи автохтонного торфа ран-
ним голоценом [23]. Согласно расчетам, данный 
торфяной слой мощностью 125 см накапливался 
в  интервале 10200–8700 кал. л. н. со скоростью 
0.83  мм/год. Это соответствует максимальным 
значениям вертикального прироста торфяных 
отложений в  раннем голоцене независимо от 
типа залежи и территориальной приуроченности 
болот в  Западной Сибири [24]. Период осадко-
накопления вышележащего слоя супеси оторфо-
ванной мощностью 150 см определен радиоугле-
родными датами 7570±30  л.  н. (IGANAMS‑9237) 
и  4315±25  л.  н. (IGANAMS‑9239), и  расчетная 
скорость накопления этого органоминерального 
слоя в интервале 8500–4500 кал.  л.  н. составила 
лишь 0.2  мм/год. Выявленное уменьшение ско-
рости накопления органических осадков соот-

ветствует общей тенденции снижения скорости 
осадконакопления на территории Западной Си-
бири в среднем голоцене [24].

Спорово-пыльцевой и карпологический анали-
зы. Результаты палеоботанического изучения об-
разцов представлены на рис. 2 и 3. Определены 
микро- и  макроостатки деревьев, кустарников, 
травянистых растений и  мхов. По изменению 
соотношения доминантов и сопутствующих так-
сонов выделены шесть локальных пыльцевых 
зон (ЛПЗ) и семь локальных комплексов макро-
остатков (ЛКМ).

В  образце из нижнего слоя торфа (ЛПЗ 1 
и  ЛКМ 1, глубина 335–328  см), лежащего на 
урезе воды, обильны пыльца, крылатки и чешуи 
березы древовидной группы (Betula sect. Betu-
la = Betula sect. Albae) с небольшим содержанием 
микро- и  макроостатков (Betula nana, Salix sp.) 
и осоковых (Cyperaceae), в том числе осоки водя-
ной (Carex cf. aquatilis) (см. рис. 2, 3).

В  образце из вышележащего слоя песка свет-
ло-серого (ЛПЗ 2 и ЛКМ 2, 328–315 см) обильны 
крылатки и чешуи карликовой березки, встреча-
ются листья ивы, орешки осоки водяной, семена 
брусники (Vaccinium vitis-idaea) и  остатки мхов 
(Sphagnum и Bryales) (см. рис. 3). В спорово-пыль-
цевом спектре доминирует пыльца осоковых и ку-
старников (B. nana и Salix sp.) (см. рис. 2).

Образцы из толщи торфа слаборазложившего-
ся с вкраплениями супеси и алевритов в интер-
вале глубин от 315 до 190 см можно разделить на 
две группы (см. рис. 2, 3). Первая группа вклю-
чает образцы нижней части слоя (ЛПЗ 3 и ЛКМ 
3, 315–255 см), в которых на фоне обилия Cyper-
aceae и Carex cf. aquatilis, B. nana, Salix sp. и Alnus 
alnobetula ssp. fruticosa (Rupr.) Raus (= Alnaster 
fruticosus (Rupr.) Ledeb.)), Menyanthes trifoliata L. 
и  Comarum palustre L. наблюдается увеличение 
доли пыльцы и  появление крылаток Betula sect. 

Таблица 1. Радиоуглеродные даты по растительным остаткам из береговых отложений оз. Печевалавато

Глубина отбора образцов, см Лаб. индекс и номер Радиоуглеродный возраст, лет Календарный возраст (1 σ), л.  н.

50–60 IGANAMS‑9239 4315±25 4842–4874
60–70 IGANAMS‑9238 4680±30 5371–5412
170–180 IGANAMS‑9237 7570±30 8367–8402
185–190 IGANAMS‑9236 7860±30 8593–8648
309–315 IGANAMS‑9235 9100±30 10 221–10 256
328–335 IGANAMS‑9234* 8195±30 9085–9141

* Радиоуглеродная дата исключена из анализа.
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Рис. 3. Карпологическая диаграмма разреза береговых отложений оз. Печевалавато: 1, 2 – семена/плоды: 1 – обиль-
ные (более 5), 2 – единичные (менее 5); 3, 4 – листья/веточки: 3 – обильные (более 5), 4 – единичные (менее 5); 5, 
6 – неопределенно-количественное содержание: 5 – мало, 6 – много. Курсивом указан интервал калиброванных зна-
чений радиоуглеродных дат (кал. л. н.); условные обозначения к литологии см. рис. 2.
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Betula. В образце торфа с глубины 309–304 см об-
наружен фрагмент укороченного побега листвен-
ницы (Larix sibirica L.). Вторая группа объединя-
ет образцы верхней части слоя (ЛПЗ 4 и ЛКМ 4, 
255–190  см), которые отличаются максималь-
ным содержанием микро- и макроостатков бере-
зы древовидной.

Выше по разрезу слой торфа перекрывается 
слоем песка мощностью менее 10  см, и  в  ЛКМ 
5 (190–180  см) выявлены существенные отли-
чия от ниже- и  вышележащих комплексов (см. 
рис. 3). Преобладают остатки Luzula sp. при уча-
стии осоки водной. Макроостатки Betula sect. 
Betula не обнаружены, но доля ее пыльцы в спо-
рово-пыльцевых спектрах конца ЛПЗ 4 умень-
шилась (см. рис. 2).

В ЛПЗ 5 (180–60 см) и ЛКМ 6 (180–100 см), 
объединяющих образцы из слоя супеси отор-
фованной, преобладают пыльца Cyperaceae 
и  макроостатки водяной осоки, а  содержание 
болотных растений значительно уменьшилось 
(см. рис.  2,  3). Доля пыльцы Betula sect. Betula 
сократилась до 5–10%, а  крылатки березы дре-
вовидной обнаружены лишь в образце с глубины 
160–170 см.

От вышеописанных комплексов ЛКМ 7 (100–
0  см) отличается обилием макроостатков осоки 
плетевидной (Carex chordorrhiza Ehrh.), водяники 
(Empetrum sp.) и вегетативных частей мхов (Bry-
ales и Sphagnum sp.) (см. рис. 3). В спорово-пыль-
цевых спектрах ЛПЗ 6 (60–0 см) на фоне обилия 
Cyperaceae и B. nana постепенно возрастает доля 
пыльцы Pinus sylvestris-type до максимального со-
держания 25% (см. рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Реконструировать природные условия райо-
на исследования в  период накопления нижнего 
слоя торфа на урезе воды, где в ЛПЗ 1 и ЛКМ 1 
фиксируется нижний максимум пыльцы и  ма-
кроостатков Betula sect. Betula (см. рис. 2, 3), не 
представляется возможным, поскольку по об-
разцу торфа получена радиоуглеродная дата, на-
ходящаяся в  хронологическом несоответствии 
с  вышележащими датами (см. табл.  1). В  связи 
с этим вопросы о возрасте этих торфяных отло-
жений и положении in situ остатков березы дре-
вовидной пока остаются открытыми.

Возраст слоя песка светло-серого пока тоже 
не определен. Принимая во внимание радио

углеродную дату из вышележащего слоя торфа 
автохтонного (см. табл. 1), можно предположить, 
что слой песка накапливался в  позднем дриасе 
(Younger Dryas, 12900–11700 кал.  л.  н. [25]) – 
финальном стадиале позднего плейстоцена или 
в начале раннего голоцена (начало гренландской 
стадии (Grenlandian stage), 11700–10200 кал.  л.  н. 
[23]). В период накопления этих песчаных отло-
жений, вероятно, существовали растительные 
сообщества ерниковой тундры с кустарничками, 
осокой и мхами, о чем свидетельствуют палеобо-
танические данные ЛПЗ 2 и ЛКМ 2 (см. рис. 2, 3) 
с  обилием микро- и  макроостатков карликовой 
березки и  ивы, осоки водяной и  мхов. В  насто-
ящее время подобные растительные сообщества 
широко распространены в  субарктических тун-
драх полуострова Ямал [14, 15].

На основе пяти радиоуглеродных дат, распо-
ложенных в  хронологической последовательно-
сти (см. табл. 1), построена глубинно-возрастная 
модель накопления изученных органоминераль-
ных береговых отложений озера, охватывающая 
период с  раннего голоцена до современности – 
примерно за 10.2  тыс. кал. л. н. (рис.  4). Полу-
ченная модель использована для определения 
возрастных границ реконструированных фаз ди-
намики растительности.

Формирование толщи автохтонного торфа на-
чалось в раннем голоцене, в интервале ~10300–
10200 кал. л. н. (см. табл. 1). Ранее, при изучении 
голоценовых повторно-жильных льдов в торфя-
никах на р. Сеяхе была получена близкая радио-
углеродная дата 9110±120 л.  н., Hel‑4057 (10580–
9900 кал.  л.  н.) [10, 11]. Обе даты маркируют 
начало болотообразования и  торфонакопления 
на северо-востоке Центрального Ямала в раннем 
голоцене, который соответствует началу непре-
рывного торфонакопления в  голоцене по всей 
территории Западной Сибири [24].

Согласно полученным данным, в  интерва-
ле 10200–9500 кал.  л.  н. (ЛПЗ 3 и  ЛКМ 3, см. 
рис.  2–4) преобладали открытые тундровые 
ландшафты, на что указывает доминирование 
удельного веса биома тундры по результатам био-
мизации на основе палинологических данных 
(см. рис.  4). Береза древовидной формы и  ли-
ственница встречались в небольшом количестве. 
Кустарниковые заросли из ивы и карликовой бе-
резки с участием ольхи кустарниковой были рас-
пространены по берегам озера и  на плакорных 
местообитаниях. На приозерной пойме форми-
ровались осоковые топи из осоки водяной, кото-

ДИНАМИКА РАСТИТЕЛЬНОСТИ ЦЕНТРАЛЬНОГО ЯМАЛА...
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рая произрастает по берегам водоемов, нередко 
в  воде, на заливных лугах и  низинных осоко-
вых болотах [26], и участием осоки плетевидной 
(Carex chordorrhiza Ehrh.), пушицы (Eriophorum 
sp.), сабельника болотного и вахты трехлистной.

Затем в интервале 9500–8500 кал.  л.  н. (ЛПЗ 4 
и ЛКМ 4, см. рис. 2–4) распространились березо-
вые редколесья с участием кустарников, о чем сви-
детельствует высокое обилие пыльцы и  макроо-
статков Betula sect. Betula. Результаты биомизации 
также указывают на смену типа растительности 
на границе ЛПЗ 3 и 4 (~9500 кал.  л.  н.): удельный 
вес лесного биома становится наибольшим или 
равным по значению биому тундры (см. рис.  4). 
В это время происходило активное заболачивание 
берегов озера, накапливался низинный древес-
но-травяной торф, о  чем свидетельствует увели-
чение обилия макроостатков болотных растений 
(Menyanthes trifoliata и  Comarum palustre). Благо-
приятные условия для произрастания березы дре-

вовидной и  существования редколесий в  районе 
исследования сохранялись до 8700 кал.   л.   н. со-
гласно радиоуглеродной дате (см. табл.  1), кото-
рая маркирует исчезновение макроостатков Betula 
sect. Betula и уменьшение доли ее пыльцы до 10%.

Широкое распространение березы древовид-
ной в регионе в этот период подтверждают наход-
ки полуископаемых стволов березы в основании 
торфяников на восточном побережье Централь-
ного Ямала, радиоуглеродные даты которых 
укладываются в  диапазон 10240–8720 кал.  л.  н. 
[10, 11]. Аналогичная картина распространения 
березы древовидной наблюдается и на западном 
побережье полуострова, где найдены полуиско-
паемые стволы березы, возраст которых соответ-
ствует интервалу 9300–8770 кал. л. н. [3, 9, 27].

Таким образом, совокупность имеющихся 
данных доказывает произрастание березы дре-
вовидной и  существование редколесий на се-

Рис. 4. Этапы изменения растительности окрестности оз. Печевалавато в голоцене на основе корреляции результатов 
палеоботанических методов и радиоуглеродного датирования: 1 – место отбора и лаб. индекс/номер радиоуглерод-
ной даты; 2–4 – глубинно-возрастная модель: 2 – наилучшая модель, 3 – 68%-ный (1 σ) доверительный интервал, 
4 – 95%-ный (2 σ) доверительный интервал; 5 – находки пыльцы; 6, 7 – доминирующие биомы: 6 – биом тундры, 7 – 
биом тайги; ЛПЗ – локальные пыльцевые зоны, ЛКМ – локальные комплексы макроостатков; * – фазы изменения 
растительности: I, III – субарктические тундры южного типа с участием древесных пород, II – березовые редколесья, 
IV – субарктические тундры северного типа; ** – подразделение голоцена согласно IUGS [20]. Линейная диаграмма – 
изменение процентного содержания пыльцы индикаторных таксонов; горизонтальная столбчатая диаграмма – изме-
нение абсолютного количества макроостатков индикаторных таксонов; условные обозначения к литологии см. рис. 2.
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вере Центрального Ямала (~70° с.  ш.) в  раннем 
голоцене. В  настоящее время береза древовид-
ной формы (Betula pubescens ssp. tortuosa (Ledeb.) 
Nyman) встречается в  лиственнично-березовых, 
лиственничных и  елово-лиственничных редко-
лесьях по речным долинам в северной лесотунд
ре и южных субарктических тундрах полуостро-
ва, южнее 67°30´ с. ш. [14, 15].

Вероятно, в  интервале 10200–8700 кал.  л.  н. 
средняя температура самого теплого летнего ме-
сяца в районе исследований была не ниже +12 °C, 
поскольку данная изотерма июля определяет со-
временную северную границу распространения 
древесных пород на полуострове Ямал [13]. В на-
стоящее время средняя температура июля по дан-
ным метеостанции Сеяха [28] составляет 8.3  °C. 
Средняя температура самого теплого летнего ме-
сяца в  то время могла превышать современную 
на 3–4  °C, что обеспечивало благоприятные ус-
ловия вегетационного периода для продвижения 
древесной растительности на север.

О более теплых условиях летнего сезона в ран-
нем голоцене свидетельствуют обилие пыльцы 
и  находки макроостатков ольхи кустарниковой 
(Alnus alnobetula ssp. fruticosa) (см. рис. 2–4), кото-
рая в настоящее время не произрастает в окрест-
ностях озера, и ее современная северная граница 
ареала на Ямале проходит южнее 68° с.  ш. (см. 
рис. 1) [15]. Также в пользу этого свидетельству-
ет обилие семян вахты трехлистной в отложени-
ях низинного древесно-травяного торфа. В  на-
стоящее время данный вид бореальной группы 
обильно произрастает по болотистым берегам 
рек и  озер в  лесотундре и  южных субарктиче-
ских тундрах полуострова, а  в  северных субар-
ктических тундрах встречается спорадически 
(см. рис. 1) [15].

Наша палеоклиматическая реконструкция на 
основе эколого-ценотической характеристики 
отдельных видов растений, микро- и макроостат-
ки которых обнаружены в изученных отложени-
ях, сопоставима с  ранее сделанной реконструк-
цией температуры летнего периода по наличию 
в торфе древесных остатков в положении in situ 
и  зимнего периода на основе изотопно-кисло-
родной и дейтериевой характеристик льда из по-
лигонально-жильного торфяника в устье р. Сея-
хи [11]. Согласно этим данным, климатические 
условия в  интервале 10240–8720 кал.  л.  н. от-
личались бóльшей суровостью зимнего сезона: 
среднезимняя температура была ниже современ-
ной на 2–4 °C, а летняя – на 2–3 °C выше.

В  интервале 8700–8500 кал.  л.  н. произошло 
кратковременное локальное изменение в расти-
тельном покрове побережья. Обилие остатков 
Luzula sp. в ЛКМ 5 (190–180 см, см. рис. 3 и 4) ха-
рактеризует появление эродированных песчаных 
раздувов, на которых активно расселялась ожи-
ка. Это, вероятно, было связано с  изменением 
гидрологического режима водоема, что приоста-
новило накопление торфяных отложений и при-
вело к смене типа осадконакопления.

Результаты биомизации показывают преоб-
ладание удельного веса биома тундры для ЛПЗ 5 
(~8500 кал.  л.  н., см. рис. 4), что совпадает с на-
чалом накопления толщи супеси оторфованной 
и  маркируется датой 8415–8343 кал.  л.  н. (см. 
табл. 1), соответствующей финалу раннего голо-
цена – гренландской стадии [23]. С этого време-
ни стали распространяться тундрово-болотные 
сообщества с участием кустарников (ерники, ив-
няки) и  кустарничков, близкие к  современным 
южным субарктическим тундрам. В  настоящее 
время подобные сообщества распространены 
в  южной части полуострова Ямал [14, 15]. Еди-
ничные деревья березы еще встречались в райо-
не исследования, о чем свидетельствует находка 
полуископаемой древесины Betula sp. возрастом 
8520–8420 кал.  л.  н. [3, 10, 11]. В отложениях из-
ученного разреза крылатки березы древовидной 
не встречаются позднее рубежа ~8200 кал.  л.  н., 
а доля ее пыльцы сократилась до минимального 
значения (ЛПЗ 5 и ЛКМ 6, см. рис. 2–4).

Около 6300 кал. л. н. субарктические тундры 
начали трансформироваться в их северный тип. 
Климатическая обстановка стала близка к  со-
временной. Сократили свое присутствие или 
исчезли ольха кустарниковая и  вахта трехлист-
ная. По берегу озера и  низинным межозерным 
участкам обильно распространилась осока пле-
тевидная, макроостатки которой преобладают 
в отложениях верхней части слоя супеси (ЛКМ 
7, см. рис. 3). Данная осока широко распростра-
нена в  современных северных субарктических 
тундрах полуострова [26]. Следует отметить 
возрастание доли пыльцы сосен (Pinus sylves-
tris-type и  P. sibirica-type) в  ЛПЗ 6 (см. рис.  2, 
4). Усиление ветрового заноса пыльцы хвойных 
пород, особенно сосны, характерно для откры-
тых ландшафтов, в  том числе тундровых [29]. 
На высоком берегу растительные сообщества 
формировали кустарнички с преобладанием во-
дяники (Empetrum sp.), макроостатки которой 
обильны. Также возросла встречаемость пыль-
цы верескоцветных кустарничков (Ericales) (см. 
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рис.  2–4). Данные изменения в  растительном 
покрове маркируются двумя радиоуглеродными 
датами (см. табл. 1), которые соответствуют фи-
налу среднего голоцена [23].

Верхний слой, супесь желто-серая, накапли-
вался в позднем голоцене (мегхалайская стадия 
(Meghalayan stage) с 4200 кал.  л.  н. по настоящее 
время [23]). Низкая насыщенность этого слоя 
растительными остатками не позволяет уста-
новить возраст отложений радиоуглеродным 
методом (см. рис. 3). Спорово-пыльцевые спек-
тры и  единичные макроостатки характеризуют 
сообщества современных северных субарктиче-
ских тундр: кустарничковые тундры с  ерником 
и  доминированием брусники и  голубики (Vac-
cinium uliginosum) в  травяно-кустарничковом 
ярусе при участии видов осоковых и  злаковых 
(ЛПЗ 6 и ЛКМ 7, см. рис. 2–4). Обилие пыльцы 
хвойных растений и ольхи кустарниковой явля-
ется следствием ветрового заноса пыльцы с се-
верной границы ареала кустарника и  деревьев 
(см. рис. 1, 2).

Полученные палеоботанические данные не 
позволяют проследить непрерывную динамику 
хвойных пород в районе оз. Печевалавато. Фраг-
мент укороченного побега лиственницы, най-
денный в  основании автохтонного торфяного 
слоя, может свидетельствовать о произрастании 
этой древесной породы в  районе исследования 
около 10200–10100 кал.  л.  н. В отложениях выше 
по разрезу ее микро- и макроостатки не обнару-
жены. Однако имеются сведения о находке игол-
ки лиственницы в гнезде торфа рядом с ледяной 
жилой над пирогенным слоем в  полигональ-
ном торфянике в  пределах 24-метровой терра-
сы в  устье р. Сеяхи, датированной 5990±80 BP, 
Hela‑200 (6638–7020 кал.  л.  н.) [10], что может 
указывать на произрастание данной хвойной по-
роды в долине реки в среднем голоцене.

В  изученных образцах макроостатки ели си-
бирской (Picea obovata Ledeb.) не обнаружены 
(см. рис. 3). Среднее содержание ее пыльцы со-
ставляет менее 2%, максимальное в  отдельных 
образцах не превышает 5% (см. рис. 2). В субре-
центных спорово-пыльцевых спектрах современ-
ных субарктических тундр Ямала, вне ареала ели, 
среднее содержание пыльцы Picea не превышает 
2%, в отдельных спектрах может достигать 4–7% 
[29, 30]. Выявленное низкое содержание пыльцы 
Picea в  изученных отложениях свидетельствует 
о  ее дальнем заносе воздушными массами, а  не 
о произрастании этой хвойной породы в районе 

исследования. На Ямале наиболее ранние наход-
ки фрагментов хвоинки Picea obovata обнаружены 
в аллювиальных отложениях р. Юрибей, пример-
но в 150 км южнее, и датируются межстадиалом 
аллеред (Allerød, 13 900–12 700 кал.  л.  н.) в кон-
це позднего плейстоцена [7]. Полуископаемая 
древесина, хвоинки и семена, пыльца (10–30%) 
ели сибирской также встречаются в отложениях 
реликтовых торфяников голоценового возраста 
южнее района исследования (см. рис.  1) [4–6]. 
В  настоящее время ель сибирская, наряду с  бе-
резой, встречается в лиственничных редколесьях 
по долинам рек Южного Ямала [14, 15].

Следует также отметить чрезвычайно низкое 
содержание в  изученных отложениях пыльцы 
сосен (Pinus sylvestris-type и  Pinus sibirica-type) – 
древесных пород с  высокой пыльцевой продук-
тивностью и  хорошей летучестью зерен. Так, 
в интервале от 10 200 до 4800 кал.  л.  н. при нако-
плении торфяного слоя и супеси оторфованной 
доля Pinus sylvestris-type составляет лишь 0.5–7% 
и  возрастает до 10–24% в  верхних слоях разре-
за после 4800 кал.  л.  н. (см. рис. 2, 4). Подобное 
низкое содержание пыльцы сосны указывает на 
ее дальнезаносное происхождение, и резкое уве-
личение ее доли в спорово-пыльцевых спектрах 
образцов верхней толщи отложений соответству-
ет времени деградации лесной растительности 
и распространения открытых ландшафтов почти 
на всей территории Ямала в конце среднего го-
лоцена [4, 8]. Макроостатки сосен ни нами, ни 
другими исследователями при изучении голоце-
новых реликтовых торфяных отложений полуо-
строва не обнаружены [1, 2, 5, 6].

Таким образом, полученные палеоботаниче-
ские данные из разреза береговых органомине-
ральных отложений оз. Печевалавато отражают 
следующие изменения природной среды на се-
вере Центрального Ямала в  голоцене. В  конце 
позднеледниковья (поздний дриас) – начале 
раннего голоцена господствовала тундровая рас-
тительность с  ерниковыми зарослями, клима-
тические условия были близки к  современным. 
Около 10 300–10 200 кал.  л.  н. фиксируется смяг-
чение климатических условий. Сообщества при-
обрели черты южных субарктических тундр, по-
явилась и стала расселяться береза древовидная 
и,  вероятно, лиственница. В  результате распро-
странились березовые редколесья с подлеском из 
ольхи кустарниковой, ивы и  ерника. Благопри-
ятные условия для произрастания древесных по-
род просуществовали примерно до 8700 кал.  л.  н. 
Затем березовые редколесья начали деградиро-

ЛАПТЕВА и др.
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вать, и  к  финалу раннего голоцена (8500–8300 
кал.   л.   н.) стали снова преобладать открытые 
ландшафты южных субарктических тундр с еди-
ничным участием деревьев в долине реки. Транс-
формация в зональный тип растительности – се-
верные субарктические тундры – началась после 
6300 кал.  л.  н., когда северная граница древесной 
растительности сместилась южнее.

Палеоклиматическая реконструкция на осно-
ве анализа эколого-ценотических характеристик 
отдельных видов растений, остатки которых были 
найдены, хорошо сопоставима с древесно-коль-
цевой хронологией Ямала [8, 31]. Выделенный 
нами благоприятный период произрастания 
древесной растительности на 70° с. ш. совпадает 
с  результатами дендрохронологических иссле-
дований [4, 8]. Согласно этим данным, одна из 
находок субфоссильной древесины, обнаружен-
ная севернее 68° с.  ш., свидетельствует о гибели 
дерева в 2419 г. до н. э. (4370 кал.  л.  н.), что кор-
релирует с рубежом исчезновения макроостатков 
и уменьшения обилия пыльцы березы древовид-
ной в береговых отложениях оз. Печевалавато.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В  результате изучения разреза береговых ор-
ганоминеральных отложений оз. Печевалавато 
палеоботаническими методами получен факти-
ческий материал, уточняющий динамику при-
родной среды Центрального Ямала в  голоцене. 
Наиболее благоприятные условия для произрас-
тания березы древовидной формы и распростра-
нения редколесий на севере Центрального Яма-
ла (~70˚ с.  ш.) существовали в интервале 10 300 
(10 200)–8700 кал.  л.  н., что соответствует ранне-
голоценовому потеплению. В  этот период тем-
пература июля могла быть выше современной на 
3–4˚С. В конце раннего голоцена (~8500 тыс. л. н.) 
лесная растительность начала деградировать, 
распространились открытые ландшафты с  тун-
дровыми сообществами, хотя отдельные дере-
вья встречались до середины среднего голоцена 
(~6800 кал.  л.  н.). Таким образом, полученные 
палеоботанические данные позволили восста-
новить комплексную динамику растительного 
покрова в голоцене, затрагивая развитие кустар-
никового и травяно-кустарничкового ярусов зо-
нальных фитоценозов, прибрежно-водной и бо-
лотной растительности.

Авторы выражают благодарность Админи-
страции Ямало-Ненецкого автономного округа 
за финансовую поддержку. Работа выполнена 

также в  рамках государственного задания Ин-
ститута экологии растений и  животных УрО 
РАН № 122021000095–0. Авторы признательны 
С. С. Трофимовой (ИЭРиЖ УрО РАН) за по-
мощь в оформлении рис. 1 для публикации.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта 
интересов.
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ДИНАМИКА РАСТИТЕЛЬНОСТИ ЦЕНТРАЛЬНОГО ЯМАЛА...

Dynamics of Vegetation of Central Yamal in the Holocene
E. G. Lapteva1, *, O. M. Korona1, P. A. Kosintsev1

1Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, Russia 620144 Ekaterinburg
*e-mail: lapteva@ipae.uran.ru

The paper presents new paleobotanical data in combination with the results of radiocarbon dating obtained from 
organomineral deposits of the northern shore of Lake. Pechevalavato (70°13’22.3” N, 71°50’57.6” E) in the Seyakha 
river basin and characterizing the dynamics of vegetation in the northern part of Central Yamal in the Holocene. It has 
been established that in the Early Holocene (10.2–8.7 thousand years ago) in Yamal, tree-shaped birch (Betula sect. 
Betula) grew no less than 400 km north of the modern northern limit of distribution of Betula pubescens ssp. tortuosa. 
Favorable conditions for the existence of birch woodlands at this time were due to the higher temperature of the growing 
season, exceeding by approximately 3–4 °C the modern parameters of the warmest month of the summer season. At 
the end of the Early Holocene (after 8.5 thousand cal BP), forest vegetation began to degrade, and open landscapes 
with diverse plant communities of the subarctic tundra and single trees in the river valley spread. About 6.5 thousand 
cal BP the northern subarctic tundra began to form the zonal appearance of the study area in climatic conditions close 
to modern ones.

Keywords: paleoecology, vegetation dynamics, pollen and plant macrofossil analyses, Holocene, Subarctic of Western 
Siberia
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В условиях глобального изменения климата представляет большой интерес оценка адаптационных возмож-
ностей гляциальных реликтов Урала и перспектив их сохранения. Ranunculus kamtschaticus DC. обладает вы-
сокой степенью экологической специализации к  условиям высокогорий и  крайне низкой пластичностью. 
Он сохранился в среднегорьях Урала на отдельных вершинах. Жизненная форма R. kamtschaticus в уральском 
фрагменте ареала – кистекорневая недерновая поликарпическая трава с прямостоячими ассимилирующими 
побегами несуккулентного типа. Показана вариабельность развития его побегов и побеговых систем под воз-
действием климатических и погодных условий, отмечено преимущественное развитие побегов с неполным 
циклом развития. Нерегулярность плодоношения, длительный период прорастания, быстрая потеря всхоже-
сти семян снижают конкурентоспособность R. kamtschaticus на Урале и его способность к колонизации но-
вых территорий. Оценка угроз по критериям IUCN показала, что популяции вида на территории Республики 
Коми и Свердловской области находятся в критическом состоянии.

Ключевые слова: гляциальные реликты, жизненная форма, адаптации, структура популяций, потепление кли-
мата
DOI: 10.31857/S0367059724010026   EDN: XIIUOG

581.42(581.52)

Изменения климата оказывают выраженное 
воздействие на горные экосистемы, приводят 
к смещению границ высотных поясов, изменению 
флористического состава и  структуры сообществ 
[1, 2]. Особенно большое влияние повышение тем-
пературы может оказать на высокогорные виды 
с  ограниченным ареалом обитания, в  том числе 
эндемиков и гляциальных реликтов [3, 4]. Основой 
выявления индивидуальных реакций у высокогор-
ных растений на изменение климата [5] является 
изучение их биологических особенностей.

В  горах Урала сохранилась целая группа гля-
циальных реликтов арктогенного и  альпиген-
ного происхождения [6, 7]. Как правило, ареал 
их фрагментирован, виды представлены рядом 
реликтовых популяций на отдельных массивах, 
хребтах или вершинах. В  связи с  трансформа-
цией растительного покрова Урала под влияни-
ем изменений климата [8–10] большой интерес 

представляет оценка их адаптационных возмож-
ностей и перспектив сохранения.

Одним из представителей этой группы на Ура-
ле является Ranunculus kamtschaticus DC. [syn. 
Oxygraphis glacialis (Fisch. ex DC.) Bunge, Oxygraphis 
kamchatica (DC.) R. R. Stewart, Ficaria glacialis Fisch. 
ex DC.] из сем. Ranunculaceae. Его ареал охваты-
вает арктические районы Сибири, горы Сибири, 
Средней Азии и Северной Монголии, Тибет, Ги-
малаи, запад Аляски и  Алеутские острова. В  ос-
новной части ареала является диагностическим 
видом сообществ класса Rhodioletea quadrifidae 
Hilbig 2000 и  порядка Rhodioletalia quadrifidae 
Hilbig 2000, приуроченных к  каменистым участ-
кам высокогорий [11]. Реликтовые популяции 
R. kamtschaticus сохранились на Среднем Ура-
ле – массив Денежкин Камень [12], Приполярном 
Урале – гора Баркова (выявлен А. Н. Лащенковой 
в 1978 г.) и в верховьях р. Хулги [13], на Полярном 

с. 14–21
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Урале [14]. Oxygraphis glacialis занесен в  Красные 
книги Республики Коми [15], Свердловской обла-
сти [16], Ханты-Мансийского автономного окру-
га и  Югры [17], Ямало-Ненецкого автономного 
округа [14] как исчезающий (статус 1) или сокра-
щающий свою численность (2). Его ограниченное 
распространение и  редкость на Урале связаны 
с  высокой степенью экологической специализа-
ции вида к условиям высокогорий и крайне низ-
кой пластичностью [18, 19].

Цель настоящей работы – изучить биоморфо-
логические особенности и структуру реликтовых 
популяций R. kamtschaticus в среднегорьях Урала, 
оценить перспективы их сохранения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Обследованы две наиболее южные реликто-
вые популяции R. kamtschaticus на Урале, находя-
щиеся на расстоянии 530 км друг от друга.

1. Средний Урал, восточный макросклон, гор-
ный массив (г.  м.) Денежкин Камень, седлови-
на перевала Сорокинские ворота (60.4229° с.  ш., 
59.5354° в.  д., высота 1180 м над ур. м.). Каменистая 
(щебнистая) горная тундра, разреженные травя-
но-кустарничковые группировки. Мохово-ли-
шайниковый покров слабо развит, проективное 
покрытие (ПП) трав и кустарничков до 20%. В нем 
единично или с малым обилием представлены 24 
вида, в  том числе эндемики среднегорий Урала 
(Anemonastrum biarmiense (Juz.) Holub, Gypsophila 
uralensis Less., Lagotis uralensis Schischk., Saussurea 
× uralensis Lipsch.), представители арктической 
и  аркто-альпийской широтных групп (включая 
Androsace lehmanniana Spreng, Persicaria vivipara 
(L.) Ronse Decr., Carex glacialis Mack., Diapensia 
lapponica L., Dryas octopetala L., Gagea serotina (L.) 
Ker Gawl., Rhodiola quadrifida Fisch. et C. A. Mey) 
и др. Заложена пробная площадь 10×10 м с учет-
ными площадками 1  м2. Наблюдения проведены 
в 2000, 2001, 2004, 2007 гг., разово в период массо-
вого отцветания растений (середина июля).

2. Приполярный Урал, гора Баркова (65.2081° 
с.   ш., 60.3161° в.  д., высота 1320  м над ур. м.). 
Плоская вершина горы, каменистая тундра. 
Вид встречается преимущественно по краям 
пятен-медальонов, на участках с  развитым мо-
хово-лишайниковым покровом (ПП  = 50%, об-
разован 34 видами). Проективное покрытие 
травяно-кустарничкового яруса до 15%. В  его 
составе отмечены 20 видов, среди которых пре-

обладают виды арктической и  аркто-альпийской 
широтных групп, включая Cardamine bellidifolia L., 
Crepis chrysantha (Ledeb.) Turcz., Dryas octopetala L., 
Gagea serotina (L.) Ker Gawl., Lagotis minor (Willd.) 
Standl., Persicaria vivipara (L.) Ronse Decr., Rhodiola 
quadrifida Fisch. et C. A. Mey, Silene acaulis (L.) 
Jacq. и  др. Наибольшее обилие отмечено для 
Carex bigelowii subsp. arctisibirica (Jurtzev) Á. Löve & 
D. Löve. Использован метод трансект с учетными 
площадками 1 м2. Наблюдения проведены в 2012 
и 2013 гг., разово в период массового плодоноше-
ния растений (конец июля).

Жизненную форму определяли в  соответ-
ствии с системой биоморф И.Г. Серебрякова [20, 
21]. Морфологический анализ проведен сравни-
тельно-морфологическим методом. Для выявле-
ния поливариантности развития проанализиро-
ваны 900 побегов в обеих локальных популяциях 
за весь период исследований.

При изучении популяций использованы под-
ходы и  методы популяционной биологии рас-
тений [22, 23]. Счетной единицей популяцион-
ных исследований на ранних этапах развития 
R. kamtschaticus была принята особь, позднее – ее 
часть (надземная часть вегетативного или вегета-
тивно-генеративного одноосного побега). Выде-
лены следующие условные возрастные группы: 
ювенильная (j) – молодые особи и вегетативные 
побеги с  одним листом; имматурная (im) – мо-
лодые особи и вегетативные побеги с двумя ли-
стьями; виргинильная (v) – молодые особи и ве-
гетативные побеги с  тремя–четырьмя (v1) или 
пятью–девятью (v2) листьями (включая времен-
но нецветущие); генеративная (g1) – вегетатив-
но-генеративные побеги с цветком и тремя–че-
тырьмя (g1) или пятью–десятью (g2) листьями.

При изучении семенной продуктивности 
использованы методы репродуктивной био-
логии растений [24, 25]. Для определения ла-
бораторной всхожести семена (по  10–30 шт.) 
проращивали в чашках Петри в трехкратной по-
вторности при температуре 20°C и  12-часовом 
световом дне, увлажняли дистиллированной 
водой. Варианты проращивания: свежесобран-
ные семена; после 8  и  20 мес. сухого хранения 
при комнатной температуре; после 8 мес. сухого 
хранения и стратификации методом снегования 
в течение 30 дней.

Названия растений приведены по базе дан-
ных WFO Plant List [26]. Климатические характе-

РЕЛИКТОВЫЕ ПОПУЛЯЦИИ...
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ристики местоположения модельных популяций 
(табл.  1) приведены по литературным данным 
[27, 28], показатели температуры и  осадков на 
г. Баркова за период 2011–2013 гг. – по данным 
Коми ЦГМС.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Биоморфология. Жизненная форма 
R. kamtschaticus в уральском фрагменте ареала – 
кистекорневая недерновая поликарпическая тра-
ва с прямостоячими ассимилирующими побега-
ми несуккулентного типа. Слабая вегетативная 
подвижность, редкое ветвление и  быстрая мор-
фологическая дезинтеграция приводят к форми-
рованию клонов, напоминающих дерновинки.

Взрослое генеративное растение 
R. kamtschaticus состоит из побеговой и корневой 
частей. Корневая система вторичная гоморизная. 
Корни появляются в год активного роста побега 
и  отмирают вместе с  ним через несколько лет. 
Их масса достигает 60% от общей массы расте-
ний R. kamtschaticus [29]. Побеговая часть обычно 
представлена симподиальной системой побегов. 
В основе побеговой системы R. kamtschaticus ле-
жит олиственный подземно-надземный орто-
тропный нижнерозеточный полициклический 
дву- или малолетний вегетативно-генеративный 
одноосный побег, структурно состоящий из не-
скольких элементарных побегов (как правило, 
двух пар розеточных вегетативных и удлиненных 
генеративных разного возраста и  ритма разви-
тия) (рис. 1). Развитие такого одноосного побега 
обычно начинается из пазушной почки верхнего 
листа такого же материнского побега и заканчи-
вается формированием верхушечной генератив-
ной почки. Из нее к концу вегетационного сезо-

на формируется генеративный побег длиной до 
1.0  см, с  полностью сформированным бутоном 
на верхушке. В начале следующего сезона побег 
достигает длины до 3.0 см, на его верхушке раз-
вивается одиночный цветок. После обсеменения 
генеративный побег отмирает, и его резид входит 

Таблица 1. Климатические и погодные условия мест произрастания модельных популяций Ranunculus kamtschaticus

Параметры
Места проведения наблюдений

Средний Урал, массив 
Денежкин Камень

Приполярный Урал,
г. Баркова

Средняя годовая температура воздуха, °C 0.0–1.0 –6.0–7.0
Среднемесячная температура воздуха января и июля, °C –19/+15.0 –21.0/+13.0
Продолжительность вегетационного (выше 5 °C) периода, сут. 110–120 70–80
Продолжительность безморозного периода, сут. (возможность летних 
заморозков) 70–80 (+) 50–60 (+)

Продолжительность периода с устойчивым снежным покровом, сут. 180–190 240–250
Годовое количество осадков, мм 900 1100
Отклонение среднемесячных летних температур от нормы (июнь/
июль/август), °C:

2011 г.
2012 г.
2013 г.
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Рис. 1. Схема развития побеговой системы Ranunculus 
kamtschaticus: 1 – часть растения весной условно пер-
вого года, 2 – осенью условно первого года, 3 – вес-
ной условно второго года, 4 – осенью условно второго 
года, 5 – весной условно третьего года развития; а – 
многолетняя часть побеговой системы (придаточные 
корни опущены); b – резид условно первого монокар-
пического побега; c – резид условно второго моно-
карпического побега; d – часть побега текущего года 
с  листьями; e – верхушка побега текущего года с  ве-
гетативной верхушечной почкой; f – верхушка побе-
га текущего года с вегетативной верхушечной почкой 
и почкой дочернего побега в пазухе верхнего листа; g – 
верхушка побега с генеративной почкой; h – цветущий 
генеративный побег; k – отцветший генеративный по-
бег; l – отмерший генеративный побег.
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в состав отмирающей с основания многолетней 
побеговой системы.

Описанная схема развития вегетативно-гене-
ративного побега характерна для хорошо разви-
тых растений в благоприятных условиях. В иных 
случаях перехода к  цветению не происходит, 
и формируются побеги с неполным циклом раз-
вития: одноосные олиственные подземно-над-
земно-ортотропные розеточные, одно- или мало-
циклические, одно- или двулетние вегетативные 
побеги. Они так же, как и  вегетативно-генера-
тивные побеги, способны к ветвлению за счет по-
чек регулярного возобновления. Выявлено, что 
в обследованных популяциях R. kamtschaticus на 
Урале преобладают именно такие вегетативные 
побеги с  неполным циклом развития (рис.  2). 
Доля цветущих побегов за годы наблюдений на 
массиве Денежкин Камень не превышала 15%, 
на г. Баркова – 28%.

Способность R. kamtschaticus к  формирова-
нию развитых генеративных почек в конце веге-
тационного сезона позволила проследить вариа-
бельность развития его побегов под воздействием 
погодных условий (табл.  2). На Приполярном 
Урале (г. Баркова) в  2012 г. доля вегетативно-ге-
неративных побегов, сформировавшихся в  хо-
лодный 2011 г. и отцветших в 2012 г., составляла 
21% (табл. 1, 2). Часть из них к осени вновь сфор-
мировали на верхушке цветочную почку, а  дру-
гая часть продолжила развитие побега по пути 
неполного цикла развития. Полициклические 
вегетативные побеги в 2012 г. составляли 79% по-
пуляции. Из них 22% к осени 2012 г. сформиро-
вали верхушечную генеративную почку, осталь-
ные продолжали развиваться по пути неполного 
цикла. Таким образом, в популяции были одно-
временно представлены побеги с  нормальными 
и замедленными темпами развития.

Состояние популяций. Наиболее южная на 
Урале локальная популяция R. kamtschaticus на 
Денежкином Камне занимает площадь около 
600 м2, численность ее за период наблюдений ко-
лебалась в пределах 1800–2500 шт. На г. Баркова 
R. kamtschaticus встречается на площади около 
1500  м2, образуя несколько локусов общей чис-
ленностью до 1000–1500 шт. Размещение расте-
ний по площади сообществ неравномерное – от 
отдельных особей до скоплений в  несколько 
десятков. По положению максимума онтоге-
нетический спектр обследованных популяций 
R.  kamtschaticus левосторонний, с  доминирова-
нием группы вегетирующих побегов (рис. 3).

Самоподдержание популяций R. kamtschaticus 
осуществляется за счет семенного и  вегетатив-
ного размножения. Плод R. kamtschaticus – мно-
гоорешек, семена со слабо дифференцирован-
ным и очень маленьким зародышем [30]. Длина 
орешков на Приполярном Урале достигает 2.20 ± 
0.044 мм (от 1.79 до 2.68 мм, CV=11%), ширина 
0.78±0.024 мм (от 0.59 до 1.04 мм, CV=18%). Ус-
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Рис.  2. Распределение вегетативных (v) и  вегета-
тивно-генеративных (v-g) побегов в  популяциях 
Ranunculus kamtschaticus на массиве Денежкин Камень 
(А) и г. Баркова (Б): 1–10 – число листьев на годичном 
побеге.

Рис.  3. Усредненные онтогенетические спектры ре-
ликтовых популяций Ranunculus kamtschaticus на Сред-
нем Урале (1 – горный массив Денежкин Камень) 
и  Приполярном Урале (2 – г. Баркова). Обозначения 
онтогенетических групп: j – ювенильная, im – имма-
турная, v – виргинильная, g – генеративная. Планки 
погрешностей отражают ошибку среднего значения.
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ловно-реальная продуктивность семян на побег 
R. kamtschaticus на Приполярном Урале в  2013 г. 
составляла 52.4±2.42 (от 33 до 89, CV=28%), уро-
жай семян в скоплениях вида – 690.4 шт./м2. Се-
мена, формирующиеся в  условиях среднегорий 
Урала, разнокачественные, доля нормальных вы-
полненных семян в 2013 г. составляла около 60%. 
Показатели лабораторной всхожести и  сохране-
ния жизнеспособности семян R. kamtschaticus от-
личаются в  зависимости от года формирования 
(табл. 4). Для них характерен длительный период 
набухания и проклевывания (у свежих и страти-
фицированных семян от 16 до 22 дней) и растя-
нутый до 5–6 мес. период прорастания. Страти-
фикация способствовала увеличению всхожести 
семян урожая 2012 г. на 35%, 2013 г. – на 16%.

ОБСУЖДЕНИЕ

Сохранение R. kamtschaticus в виде небольших 
реликтовых популяций лишь на отдельных горных 
вершинах Урала связано со стенобионтностью 

этого высокогорного азиатского вида. Миниа-
тюрность растений R. kamtschaticus за счет форми-
рования укороченных малометамерных побегов, 
компактной «розетки» листьев вегетативного по-
бега с чертами суккулентности, редукции генера-
тивной части до одного цветка, превышение мас-
сы корневой части над побеговой, перенос начала 
внепочечной фазы роста побегов на конец веге-
тационного сезона предыдущего года являются 
успешными адаптациями для произрастания вида 
в высокогорьях. Все это уменьшает транспирацию 
и помогает избежать механического повреждения 
растений снегом и ветром, позволяет развиваться 
на бедных и подвижных субстратах, использовать 
короткий вегетационный период.

В  среднегорьях Урала к  морфологическим 
адаптациям R. kamtschaticus можно отнести вари-
абельность развития побегов и побеговых систем 
под воздействием климатических условий. В  ре-
ликтовых местонахождениях на Среднем и При-
полярном Урале для обследованных популяций 

ТЕТЕРЮК и др.

Таблица 2. Вариабельность развития побегов Ranunculus kamtschaticus  (v – вегетативные, v-g – вегетативно-генеративные)
на Приполярном Урале (г. Баркова, 2012 г.)

Показатели
Варианты переходов и темпы их развития

v-g → v-g v-g → v v → v v → v-g
Доля,% 6 15 57 22
Число листьев на годичном приросте, шт. 6–8 5–6 (3–8) 2–5 (2–6) 5–8
Темпы развития Нормальные Замедленные Нормальные или замедленные

 
Таблица 3. Характеристика локальных популяций Ranunculus kamtschaticus

Параметры Средний Урал,
массив Денежкин Камень

Приполярный Урал,
г. Баркова

Год наблюдений 2000 2001 2004 2007 2012 2013
Наличие проростков (плотность), 
шт./м2 + (–) + (1.6)

Плотность, шт./м2 6.7–15.1 46.0–51.0
Возрастность (Δ) – – 0.2036 0.2236 0.2229 0.2532
Энергетическая эффективность (ω) – – 0.4438 0.3894 0.5168 0.5530
Высота генеративных побегов, мм
(среднее±ошибка среднего, min–
max, CV,%)

25.7±2.5
17–38

30

20.4±1.2
10–49

38

20.0±1.3
10–50

43

10.7±0.9
5–20

37

26.5±0.9
15–40

23

24.2±0.8
15–37

21

Таблица 4. Лабораторная всхожесть семян Ranunculus kamtschaticus (Приполярный Урал, г. Баркова)

Варианты проращивания
Урожай семян 2012 г. Урожай семян 2013 г.

Среднее ± ошибка сред-
него,% CV,% Среднее ± ошибка сред-

него,% CV,%

Свежесобранные 9±5 93 20±10 87
После 8 мес. сухого хранения 4±4 173 60±7 21
После 8 мес. сухого хранения и стра-
тификации 39±7 33 76±8 18

После 20 мес. сухого хранения Потеря всхожести 7±4 100
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R. kamtschaticus характерно доминирование веге-
тативных побегов с  неполным циклом развития 
(рис. 2). Причем их доля значительно выше в по-
пуляции вида на массиве Денежкин Камень, кото-
рая находится на 530 км южнее и на 140 м ниже по 
высоте, чем популяция на г. Баркова. В этой наи-
более южной на Урале популяции R. kamtschaticus 
увеличена доля молодых вегетативных побегов 
с небольшим числом листьев на годичном приро-
сте, что можно связать с активностью ветвления 
побегов и  их замедленным (полициклическим) 
развитием. Активное вегетативное разрастание 
при потеплении характерно для многих аркти-
ческих и  аркто-альпийских растений, особенно 
в условиях низких высот или широт Арктики [31].

Особенности развития R. kamtschaticus в сред-
негорьях Урала отражаются на структуре и функ-
ционировании его популяций. Обе популяции по 
классификации Л. А. Животовского [23] можно 
отнести к «молодым». Доля генеративной группы 
и показатели индекса энергетической эффектив-
ности популяции R. kamtschaticus ниже на Сред-
нем Урале (см. табл. 3, рис. 3).

Для сохранения изолированных реликто-
вых популяций важны процессы поддержа-
ния численности. Вегетативное размножение 
R. kamtschaticus осуществляется за счет взрослой 
партикуляции особей без омоложения партикул. 
Однако в условиях меняющегося климата более 
значимо семенное размножение, которое опре-
деляет потенциал сохранения популяции и  рас-
пространения вида.

Особенности развития побегов R. kamtschaticus 
в  модельных популяциях ограничивают актив-
ность их семенного возобновления. В период ис-
следований на массиве Денежкин Камень доля ве-
гетативно-генеративных побегов составляла всего 
около 10%, в то время как в популяции на Припо-
лярном Урале цвело около 25% побегов (см. рис. 3). 
Эти показатели могут изменяться в зависимости от 
погодных условий, поскольку летние температуры 
оказывают активное влияние на развитие генера-
тивных органов у  альпийских растений [32]. Так, 
на Приполярном Урале в год с пониженными тем-
пературными показателями июля – августа доля 
побегов, сформировавших цветочную почку, со-
ставила 21%, а в теплый – 28%.

Полученные нами показатели лабораторной 
всхожести семян R. kamtschaticus (табл. 4) крайне 
вариабельны. Чтобы не нанести урон возобнов-
лению популяции охраняемого вида, мы могли 

собрать не более 10% от урожая семян. Учитывая 
малые размеры популяции и низкий урожай се-
мян из-за преобладания вегетативных побегов 
с неполным циклом развития, собрать необходи-
мое количество семян для проращивания соглас-
но методическим рекомендациям и  статистиче-
ской обработке не представляется возможным. 
Однако, несмотря на высокую вариабельность 
показателей, полученные результаты позволяют 
проследить некоторые закономерности.

На качество формирующихся семян влияют по-
годные условия. В 2013 г., наиболее теплом за пери-
од наблюдений, всхожесть семян была выше. Про-
ращивание свежесобранных семян показало, что 
осенью, без периода покоя, может прорасти лишь 
небольшая часть семян (9–20%). Основная же мас-
са семян R. kamtschaticus на Приполярном Урале 
способна к прорастанию после перезимовки – по-
сле 8 мес. хранения и стратификации их всхожесть 
в  лабораторных условиях была максимальна (см. 
табл. 4). Однако растянутый до 5–6 месяцев период 
их прорастания, скорее всего, не позволяет полно-
стью реализовать эту возможность в природных ус-
ловиях из-за короткого вегетационного сезона (см. 
табл.  1). Для сравнения: по данным В. В. Вихире-
вой-Василевской [30], семена R. kamtschaticus, сфор-
мировавшиеся в арктической тундре (бухта Тикси), 
при весеннем посеве проклевывались в лаборатор-
ных условиях на 6–7-й день, а  основная их масса 
прорастала в течение 1.5 мес. (76% из 83%). После 20 
мес. хранения семена R. kamtschaticus значительно 
снижают/теряют свою всхожесть (см. табл. 4).

Важным фактором для оценки потенциала 
выживания вида является способ распростране-
ния его семян. Учитывая отсутствие специальных 
приспособлений у семян R. kamtschaticus, а также 
малую высоту его вегетативно-генеративных по-
бегов (см. табл. 3), площадь осыпания и рассеи-
вания семязачатков вокруг материнского расте-
ния крайне мала.

Таким образом, к  рискам для семенного раз-
множения в реликтовых популяциях можно отне-
сти нерегулярность семяобразования из-за летних 
заморозков (см. табл.  1), низкую долю вегетатив-
но-генеративных побегов в популяциях, разнока-
чественность формирующихся семян, увеличение 
длительности периода их прорастания в среднего-
рьях Урала и быструю потерю всхожести. Малочис-
ленность популяций и  способ распространения 
семян R. kamtschaticus (осыпание вблизи материн-
ского растения) также ограничивают способность 
вида к колонизации новых местообитаний и тер-
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риторий [33], что увеличивает угрозу вымирания 
при изменениях климата. Оценка рисков и  угроз 
по критериям IUCN [34] показала, что Ranunculus 
kamchaticus находится на грани полного исчезнове-
ния (CR: B1ab(iii)c(iv)+2ab(iii)c(iv)) на территории 
Республики Коми и Свердловской области.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Жизненная форма R. kamtschaticus в уральском 
фрагменте ареала – кистекорневая недерновая 
поликарпическая трава с  прямостоячими асси-
милирующими побегами несуккулентного типа. 
Показана вариабельность развития побегов в  ре-
ликтовых популяциях под воздействием климати-
ческих и погодных условий. В среднегорьях Урала 
отмечено преимущественное развитие побегов 
с  неполным циклом развития, что проявляется 
на популяционном уровне в снижении доли веге-
тативно-генеративных побегов. Нерегулярность 
плодоношения, длительный период прорастания 
и быстрая потеря всхожести семян снижают кон-
курентоспособность R. kamtschaticus на Урале и его 
способность к колонизации новых территорий.

Обследованные популяции R. kamchaticus на-
ходятся в критическом состоянии. Для их сохра-
нения, помимо юридической и территориальной 
охраны, необходим мониторинг вида, создание 
межрегионального генетического банка семян, 
при необходимости – реконструкция природных 
популяций методом прямого посева семян в под-
ходящие микросайты.

Работа выполнена в рамках государственного 
задания Института биологии Коми НЦ УрО РАН 
№ 122040600026-9. Авторы заявляют об отсут-
ствии конфликта интересов.
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Relic Populations of Ranunculus kamtschaticus DC. (Ranunculaceae) in the Urals
L. V. Teteryuk1, *, Yu. A. Bobrov2, O. F. Kirsanova3
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In the context of global climate change, it is of great interest to assess the adaptive capabilities of the glacial relics 
of the Urals and the prospects for their conservation. Ranunculus kamtschaticus DC. has a high degree of ecological 
specialization for high mountain conditions and extremely low plasticity. It is preserved in the midlands of the Urals 
on individual peaks. The life form of R. kamtschaticus in the Ural fragment of its range is a brush-rooted non-turf 
polycarpic grass with erect assimilating shoots of a non-succulent type. The variability of the development of its shoots 
and shoot systems under the influence of climatic and weather conditions is shown, the preferential development of 
shoots with an incomplete development cycle is noted. Irregular fruiting, a long period of germination, and rapid 
loss of seed germination reduce the competitiveness of R. kamtschaticus in the Urals and its ability to colonize new 
territories. Threat assessment according to IUCN criteria showed that populations of the species in the Komi Republic 
and Sverdlovsk region are in critical condition.

Keywords: glacial relics, life form, adaptations, population structure, climate warming
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Рассмотрены особенности горизонтальной пространственной структуры разновозрастных редколесий ли-
ственницы Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.), формирующих северную границу древесной растительности 
в лесотундровом экотоне в восточной части полуострова Таймыр. Установлено, что для всех исследованных 
древостоев характерна мозаичная структура, при которой участки, занятые древесной растительностью, че-
редуются с открытыми пространствами, площадь которых колеблется от 37 до 50%. В сложении древесно-
го яруса во всех случаях участвуют как одиночные деревья, так и их агрегации (биогруппы), удельный вес 
которых варьирует от 17 до 32%. В биогруппах преобладает парная агрегация деревьев – 83%. Установлено 
преобладание случайного характера расположения деревьев в сложении горизонтальной структуры, однако 
конкретный тип пространственного распределения определяется также стадией онтогенеза, в которой нахо-
дится ценопопуляция.
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Переходная зона между северотаежными леса-
ми и  арктическими тундрами формирует своео-
бразный биом, в котором отдельные лесные мас-
сивы и участки лесной растительности проникают 
далеко на север, достигая в зоне Российской Ар-
ктики на полуострове Таймыр широты 72.57° с. ш. 
[1], в  то время как, например, на американском 
континенте северная граница распространения 
лесной растительности расположена существенно 
южнее и ограничена 680  с.ш. [2].

Лесотундровый экотон (ЛТЭ), или в  англий-
ской аббревиатуре FТЕ (forest-tundra ecotone [3] 
либо TTE (taiga-tundra ecotone) [4, 5], простира-
ется на 13 400  км в  пределах арктической зоны 
Евразии, Скандинавии и Северной Америки [6]. 
Площадь, занимаемая собственно лесной дре-
весной растительностью в  пределах этой зоны, 
оценивается в  1.9  млн  км2 [4]. Внимание к  изу-
чению ЛТЭ существенно возросло в  последние 
годы, в первую очередь в связи с возможным вли-
янием климатических изменений, которые в Ар-
ктике проявляются в наибольшей степени [7, 8].

Характер растительности ЛТЭ определяется 
широким спектром разномасштабных факторов 
[9]. На локальном уровне они включают сочета-
ние гидрологических условий, распространения 
и глубины сезонного оттаивания вечной мерзло-
ты, рельефа, геоморфологии, нарушенности 
территории и  пр. [9–15]. Гетерогенность влия-
ния различных факторов определяет структуру 
древесной растительности, которая на популя-
ционном уровне может быть представлена раз-
личными типами: диффузным распределением 
деревьев в пределах отдельных лесных массивов, 
прерывистым характером их самих на контак-
те с  тундровыми пространствами, отдельными 
лесными массивами (островами), а  также от-
дельными полустланиковыми и  стланиковыми 
агрегациями, расположенными среди тундровой 
растительности [5, 16].

Изучение горизонтальной структуры древо-
стоя позволяет судить о характере конкурентных 
отношений между особями, а  также о  степени 
воздействия факторов внешней среды как на 
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отдельный организм, так и  на их совокупность. 
Специфика структуры редколесий севера заклю-
чается в  редкостойном характере произраста-
ния, небольших размерах отдельных деревьев, 
в первую очередь по высоте [17], что до миниму-
ма сводит световую конкуренцию и лимитирует 
последнюю конкуренцией за почвенную влагу 
и  минеральное питание, доступность которых 
существенно ограничивается наличием подсти-
лающих вечномерзлых грунтов и коротким веге-
тационным периодом.

В  этих условиях фактор самоизреживания 
древостоев в  результате световой конкуренции 
в процессе роста и развития перестает быть до-
минирующим в  формировании горизонтальной 
структуры, и  особенности пространственного 
расположения деревьев в большей степени зави-
сят от распространения семян и  выживаемости 
молодых особей. В  свою очередь редкостойный 
характер древесного яруса обеспечивает потен-
циальную возможность постоянного поступле-
ния новых экземпляров в  древостой, создавая 
условия для формирования разновозрастной его 
структуры. Очевидно, что в таких условиях рас-
пределение деревьев по площади должно стре-
миться к случайному, что и было принято в каче-
стве проверяемой гипотезы.

Многие исследователи древесной раститель-
ности ЛТЭ отмечают групповой характер рас-
положения деревьев, формирующих, особенно 
на границе с  тундровыми ассоциациями, сво-
еобразные агрегации (биогруппы), состоящие 
из двух и более стволов [1, 18–21 и др.]. Однако 
за пределами рассмотрения остаются вопросы: 
а)  какова доля биогрупп и  их количественный 
состав в структуре ценопопуляции; б) каков тип 
пространственной структуры и  какое влияние 
на него оказывают группы и  отдельно стоящие 
деревья; в) какова степень «заполняемости» де-
ревьями пространства; г) существует ли связь 
между морфометрическими характеристиками 
древостоя и  показателями, характеризующими 
степень их агрегированности?

Выяснению этих вопросов и  посвящена на-
стоящая работа.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Характеристика экспериментальных объектов
Исследования проводили на полуострове 

Таймыр на территории Таймырского государ-
1 http://www.pogodaiklimat.ru/climate/20891.htm.

ственного биосферного заповедника в  нижнем 
течении р. Лукунской (72.45˚–72.53˚ с. ш. и 105˚–
105.37˚ в. д.) В  геологическом плане территория 
представляет собой флювио-гляциально-аллю-
виальную террасу р. Хатанги, сложенную песка-
ми и  супесями со значительными линзами тор-
фов мощностью до 5–7  м, с  преобладающими 
абсолютными отметками 25–40  м. На террито-
рии повсеместно развиты криогенные процессы 
и формы рельефа, встречается значительное ко-
личество термокарстовых озер [20].

Климат по данным метеостанции Хатанга1, 
расположенной в  110  км в  юго-западном на-
правлении, характеризуется исключительной 
суровостью. Среднемноголетняя температура 
воздуха за период инструментальных измерений 
с  1906 г. по 2022 г. составляет –12.4°C, а  абсо-
лютный минимум достигает –59°C. Средняя по-
ложительная температура воздуха наблюдается 
в период с июня по сентябрь, но в течение всего 
периода возможны отрицательные температуры. 
Наиболее теплый месяц – июль со средней тем-
пературой +12.5°C, среднегодовое количество 
осадков – 280 мм. Устойчивый снежный покров 
устанавливается в сентябре и сходит в июне, его 
максимальная глубина может достигать в отдель-
ные годы 83 см, но обычно не превышает 44 см.

Изучаемые древостои представлены монодо-
минантными разновозрастными лиственничны-
ми редколесьями и рединами [22] из лиственницы 
Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.). В  геогра-
фическом аспекте популяция образует северную 
границу распространения лесной растительности 
в лесотундровом экотоне на правобережье р. Ха-
танги [1, 20, 23]. На ценотическом уровне ЛТЭ 
в  пределах рассматриваемой территории пред-
ставлен сложной мозаикой из лесотундровых 
и озерно-болотных комплексов (рис. 1).

Лесная растительность приурочена к плакор-
ным пространствам, занимая повышенные эле-
менты рельефа и  пологие склоны. Преоблада-
ющим типом почв под лесной растительностью 
являются криоземы (мерзлотно-таежные нео-
глеенные почвы), различающиеся по мощности 
и  степени оторфованности верхних горизонтов, 
а также насыщенности их растительными остат-
ками. Широко распространены проявления кри-
огенных процессов, обусловленных сезонным 
протаиванием вечной мерзлоты. Типологическая 
структура не отличается большим разнообразием. 
Повсеместно преобладают кустарничково-тра-

ОСОБЕННОСТИ ГОРИЗОНТАЛЬНОЙ СТРУКТУРЫ...
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вяные фитоценозы с  различным сочетанием 
и долей участия в травяно-кустарничковом яру-
се: Betula exilis Sukaczev, Salix hastata L., Vaccinium 
uliginosum L., Ledum decumbens (Aiton) Lodd. 
ex Steud., Cassiope tetragona (L.) D. Don, Dryas 

punctata Juz, Carex arctisibirica (Jurtsev) Czerep., 
Eriophorum vaginatum L. и  др. высотой 25–40  см 
с  проективным покрытием 30–50% и  хорошо 
развитым мохово-лишайниковым ярусом из 
Tomentypnum nitens (Hedw.) Loeske, Hylocomium 
splendens (Hedw.) Brunch et al., Aulacomnium 
turgidum (Wahlenb.) Schwägr., Cetraria islandica 
(L.) Ach., Cladonia rangiferina (L.) F. H. Wigg., 
C. stellaris (Opiz) Pouzar et Vězda, Dactylina arctica 
(Hook. F.) Nyl. и др. с проективным покрытием 
50–90%. Кустарниковый ярус отсутствует, хотя 
встречаются отдельные экземпляры Duschekia 
fruticosa (Rupr.) Pouzar высотой 1.5–2.5 м [20].

Горизонтальную структуру исследовали на 
10  постоянных пробных площадях (ПП), зало-
женных в 1990 г. (табл. 1), последний этап инвен-
таризации проведен в 2021 г.

Характерной особенностью изучаемой по-
пуляции является ее разновозрастность [24]. 
Средний возраст определяется соотношением 
деревьев, находящихся на различных стадиях он-
тогенеза, и отражает процесс генезиса отдельных 
древостоев. Наиболее старые древостои характе-
ризуют близкую к климаксовой стадию, в кото-
рой преобладают старовозрастные деревья с ми-
нимальной долей молодого поколения (ПП  11, 
15). Молодые, напротив, отражают процесс ак-

Рис. 1. Фрагмент космического снимка (https://www.
google.com/intl/ru/earth/ versions/#earth-pro) цент
ральной части участка Лукунский: серо-зеленым цве-
том представлена лесная растительность, светло-жел-
тым – тундровая растительность, черным – водные 
объекты, зеленым – элементы гидросети, кружками 
красного цвета отмечены места расположения проб-
ных площадей.

Таблица 1. Характеристика древесного яруса ценопопуляции Larix gmelinii по данным измерений на пробных площадях

№ ПП Размер ПП, 
м × м

Число 
стволов, 

экз/га

Возраст*, 
лет Диаметр*, см Высота*, м

Сумма пло-
щадей 

сечений, 
м2/га

Сомкнутость 
полога,

%

Запас 
стволовой 

древесины, 
м3/га

11 50 × 50 592 199
43–407

11.5
2.5–27.2

6.5
2.6–11.1 7.07 34 24.8

12 100 × 50 436 207
47–431

9.9
2.3–22.9

5.3
2.1–9.0 3.93 19 11.4

13 100 × 50 318 208
48–391

8.1
2.3–18.0

4.5
2.0–8.2 1.97 12 5.2

14 100 × 50 468 69
27–220

6.5
1.9–19.9

4.4
2.1–8.8 2.24 20 6.4

15 100 × 50 570 186
40–378

8.5
2.0–19.3

4.9
1.9–9.0 3.85 26 11.1

16 100 × 100 137 150
40–407

8.9
2.1–19.7

4.8
1.8–8.8 1.07 9 3.1

17 100 × 50 334 139
49–321

8.9
2.2–19.4

5.1
1.6–9.9 2.46 14 7.3

18 100 × 50 326 164
48–365

10.5
2.2–20.5

6.3
1.5–9.2 3.35 17 10.8

19 100 × 100 318 113
33–214

6.9
1.8–19.4

4.4
1.7–10.1 1.55 10 4.9

20 100 × 50 346 156
51–402

9.3
2.2–18.8

5.0
1.7–9.1 2.74 16 7.8

* В числителе приведены среднеарифметические значения, в знаменателе – интервал морфометрических параметров.

БОНДАРЕВ, СЕКРЕТЕНКО
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тивного формирования древостоя с  преоблада-
нием молодых экземпляров (ПП  14). Большая 
же часть исследованной популяции представлена 
промежуточными стадиями онтогенеза.

Методика исследований
Пробные площади закладывали с  помощью 

стандартных методик [25, 26]. Для анализа гори-
зонтальной структуры древостоя использовали 
метод квадратов (учетных ячеек) [27]. Принци-
пиальными требованиями для этого метода яв-
ляются: отсутствие перекрытия отдельных ячеек 
и постоянство их площади. Размер ячеек разли-
чался по пробным площадям и  определялся ус-
ловной площадью, приходящейся на одно дерево 
[28, 29], по выражению

                                 ,iS
N

= S
                                  (1)

где Si – площадь учетной ячейки, м2; S – площадь 
пробной площади, м2; N – количество отдельных 
экземпляров (деревьев), экз/га.

После определения размера элементарной 
площадки вычисляли ее стороны и производили 
разбивку пробной площади регулярной сеткой 
ячеек в соответствии с установленными размера-
ми. На каждой элементарной площадке подсчи-
тывали количество отдельно стоящих деревьев, 
а также отдельных групп и составляющих их эк-
земпляров.

Для каждой учетной ячейки определяли не-
сколько показателей, характеризующих число 
особей и  характер их агрегированности: а) об-
щее количество как одиночных деревьев, так 

и входящих в состав отдельных групп; б) коли-
чество отдельных групп; в) количество экзем-
пляров в  каждой группе. К  группе относили 
агрегацию особей в  количестве 2 экз. и  более. 
Диагностическим признаком группы являлось 
наличие кратно меньшего расстояния между 
отдельными экземплярами в группе, по сравне-
нию с  расстоянием между отдельно стоящими 
деревьями или их агрегациями, либо наличие 
общего основания, из которого росли два ство-
ла и более. Среднее расстояние между особями 
определяли путем возведения выражения (1) 
в степень ½ [30].

Для оценки типа горизонтального разме-
щения деревьев использовали индекс диспер-
сии Морисита (Iδ) [31–33]: значения индекса 
больше единицы характерны для групповых 
распределений и  меньше единицы – для рав-
номерных, в  случае Iδ=1 распределение явля-
ется случайным (рис.  2). Расчет индексов вы-
полняли в  двух вариантах. В  первом варианте 
в  ячейках подсчитывали количество деревьев 
независимо от того, были ли деревья одиночно 
стоящими или принадлежали агрегации (груп-
пе) деревьев. При втором варианте каждая от-
дельная агрегация деревьев (группа) выступала 
в  качестве одного учетного экземпляра, наря-
ду с  отдельно стоящими деревьями, которые 
в  данном случае рассматривались как группа, 
состоящая из одного дерева. Сравнение резуль-
татов этих вариантов расчета индексов позво-
ляет сделать предположения о том, существуют 
ли иные механизмы и  масштабы взаимодей-
ствия деревьев, помимо образования есте-
ственных биогрупп.

ОСОБЕННОСТИ ГОРИЗОНТАЛЬНОЙ СТРУКТУРЫ...
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Рис. 2. Группировка пробных площадей (11–20) по типам пространственной структуры: а – групповое расположение 
деревьев, б – переходный тип от группового к случайному, в – случайное. Линии характеризуют изменение индекса 
Морисита в зависимости от размера ячейки.
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Расчет индексов дисперсии Морисита при пе-
ременных размерах ячеек и оценку зависимости 
Iδ от морфометрических показателей древостоя 
выполняли в приложении Excel пакета офисных 
программ Microsoft Office. Для дополнительных 
вычислений, например, моделирования одно-
родного пуассоновского распределения, исполь-
зовали скрипты, написанные с  помощью языка 
программирования R [34].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Характеристика пространственного  
расположения деревьев на пробных площадях
В процессе измерений фиксировали степень 

агрегированности деревьев путем учета от-
дельных групп и  количества составляющих их 
деревьев (табл.  2). Среднее расстояние между 

особями оказалось достаточно стабильным – 
5.4±1.2 м, и лишь в случае редины (ПП 16) зна-
чение оказалось существенно выше – 8.5 м. Все 
исследуемые древостои имеют сложную гори-
зонтальную структуру, включающую как отдель-
но стоящие деревья, так и их группы, состоящие 
из различного числа особей (от 2 до 5). Степень 
агрегированности, определяемая как доля де-
ревьев, составляющих группы в общем количе-
стве особей, колеблется от 17 до 32%. В составе 
групп во всех случаях преобладает парная агре-
гация деревьев – 83%.

Размеры учетных ячеек, рассчитанные по 
уравнению (1), варьируют в достаточно широких 
пределах – от 17 до 72  м2 (табл.  3); их заполняе-
мость по отдельным пробным площадям приве-
дена в Приложении 1, доступном в эл. версии.

Таблица 2. Характеристика агрегированности деревьев на пробных площадях

№ ПП Среднее расстояние 
между особями, м

Доля ство-
лов в груп-

пах,%

Количество отдельных групп

итого,
шт./га

в том числе по числу входящих экземпля-
ров, %

2 3 4 5
11 4.1 20 48 75 8 17
12 4.8 17 30 73 13 7 7
13 5.6 24 36 89 11
14 4.6 32 66 79 15 6
15 4.2 19 52 92 8
16 8.5 31 18 83 11 6
17 5.5 22 44 91 9
18 5.6 20 30 80 20
19 5.6 19 26 73 19 8
20 5.4 17 28 93 7

Среднее значение 5.4 22 42 83 12

Среднеквадратическое от-
клонение 1.2 5.4 12.3 7.9 4.6

БОНДАРЕВ, СЕКРЕТЕНКО

Таблица 3. Распределение ячеек по числу расположенных на них деревьев

№ ПП Размер ячейки, м2
Доля ячеек с количеством деревьев, %

0 1 2 3 4 5
11 17 38 37 15 6 3 1
12 23 45 34 14 5 1 1
13 31 38 38 15 8 1
14 21 42 32 16 6 2
15 18 39 35 20 5 1 1
16 72 44 37 13 2 4
17 30 40 35 15 7 3
18 31 42 34 19 3 3
19 31 42 32 15 7 2 2
20 29 39 32 22 5 1 1

Среднее значение 41 35 16 5 2 1
Среднеквадратическое отклонение 2.3 2.2 2.9 1.9 1.2 0.9
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Рис. 3. Проверка гипотезы о случайном расположении деревьев моделированием однородного пуассоновского про-
цесса: A – для отдельных деревьев, Б – для агрегаций деревьев. Цифрами указаны номера пробных площадей. Сплош-
ная красная линия отражает изменение индекса Морисита в зависимости от размера квадрата, огибающие пунктир-
ные линии ограничивают зону моделирования для различных уровней пуассоновского процесса.

ОСОБЕННОСТИ ГОРИЗОНТАЛЬНОЙ СТРУКТУРЫ...

Расчет индекса дисперсии Морисита
Проверку соответствия предположения об од-

нородном независимом расположении объектов 
данным наблюдений выполняли на основе рас-
считанных значений индекса Iδ (табл. 4). Резуль-
таты расчета индекса Iδ для общего количества де-
ревьев без учета их агрегированности приведены 
на рис. 2. Для трех древостоев установлено груп-
повое расположение деревьев, при котором зна-
чение Iδ>1, для пяти – случайное и для оставших-
ся двух характер распределения носит переходный 
характер – от случайного к групповому. По мере 
увеличения размера ячейки значение Iδ → 1.

На рис.  3А приведены результаты проверки 
нулевой гипотезы моделированием однород-
ного пуассоновского процесса для отдельных 

деревьев. Для ПП 14, 19, в  меньшей степени 
для ПП 12 характерен «выход» графика изме-
нения  Iδ в  зависимости от размера ячейки за 
пределы пуассоновского процесса или области 
принятия нулевой гипотезы [10], особенно при 
небольших размерах ячеек, что свидетельствует 
об агрегированном характере горизонтальной 
структуры. Учет агрегаций деревьев (рис.  3Б) 
существенно меняет картину. Значение Iδ ста-
новится меньше 1, хотя достоверно от нее не от-
личается. Групповое распределение сохраняется 
только для ПП  19. Для большинства же проб-
ных площадей сохраняется случайный тип про-
странственного распределения (ПП  11, 12, 14, 
19, 20), но в то же время для некоторых (ПП 13, 
15, 16) отмечается переходный тип от случайно-
го к равномерному.
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Анализ связи индекса дисперсии Морисита  
с морфометрическими характеристиками  

древостоев

Для выявления возможных факторов, опре-
деляющих характер горизонтальной структу-
ры, расcчитывали соотношение Iδ с  морфо-
метрическими характеристиками: диаметром, 
высотой, возрастом, сомкнутостью полога, ко-
личеством экземпляров (густотой) и  запасом 
стволовой древесины, а  также долей участия 
отдельных групп в  структуре древостоя. Ана-
лиз проводился в двух вариантах: в первом слу-
чае – для Iδ, вычисленного без учета агрегации 
деревьев в группы, во втором – с учетом груп-
пировки деревьев.

Без учета агрегации деревьев (рис. 4) положи-
тельная связь, при которой отмечается увеличе-
ние анализируемого показателя с ростом значе-
ния Iδ, выявлена с долей участия отдельных групп 
деревьев и густотой. Для среднего диаметра, вы-
соты и возраста тренд отрицателен. В случае сом-
кнутости полога и объема стволовой древесины 
тренды менее выражены, поскольку данные ха-
рактеристики тесно связаны с  рассмотренными 
выше, тренды изменения которых имеют разно-
направленный характер.

В целом агрегированный тип горизонтальной 
структуры характерен для более молодых дре-
востоев, с  большим участием отдельных групп 
деревьев, более сомкнутых, имеющих большую 
густоту и  меньшие значения средней высоты 
и  диаметра. И  напротив, случайный характер 
распределения в большей степени присущ разре-
женным древостоям с преобладанием старовоз-
растных крупных деревьев.

При включении в  анализ агрегации деревьев 
картина принципиально не меняется, за исклю-
чением соотношения Iδ с долей отдельных групп, 
где тенденция изменяется на противоположную, 
т. е. значение Iδ возрастает по мере уменьшения 
доли отдельных групп в составе древостоя. Впро-
чем, для обоих вариантов зависимости оказались 
незначимыми (p  > 0.05), а  значение Iδ соответ-
ствует случайному расположению деревьев.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

А.В. Кнорре [19], характеризуя особенности 
древесной растительности участка Ары-Мас, 
выделяет достаточно много типов простран-
ственного размещения деревьев, которые можно 
свести к  нескольким группам: а) относительно 
равномерное с  незначительным участием групп 
деревьев; б) смешанное (равномерное и  нерав-
номерное) с  участием как отдельных деревьев, 
так и их групп, в составе которых обычно от 2 до 
7 стволиков; в) групповое из 20–50 деревьев, раз-
деленных не занятыми древесной растительно-
стью пространствами; г) групповое (куртинное) 
с  преобладанием групп деревьев, объединен-
ных в куртины с количеством стволиков от 2 до 
15 (40) экз. Последняя группа чаще характерна 
для редин, в то время как все остальные группы 
представлены в редколесьях.

Большинство исследователей в  качестве ха-
рактерной особенности древесной растительно-
сти в лесотундровом экотоне Таймыра отмечают 
наличие группового расположения деревьев [1, 
18–20, 35 и др]. При этом количественные оцен-
ки численности отдельных биогрупп варьируют 
в  достаточно широких пределах – от 2–4 [1, 18] 
до 20–50 [1, 19], а в составе отдельных биогрупп, 

БОНДАРЕВ, СЕКРЕТЕНКО

Таблица 4. Результаты расчета индекса Iδ

№ ПП Число ячеек, 
шт.

Количество экземпляров на пробной площади, шт. Значение индекса Iδ

без учета агрегации с учетом агрегацииа без учета агрега-
ции с учетом агрегации

11 144 147 127 1.21** 0.92
12 242 217 163 1.36*** 0.89
13 162 159 141 1.01 0.80
14 231 233 168 1.48*** 0.96
15 288 282 141 1.05 0.80
16 156 133 115 1.17 0.74*
17 162 161 139 1.13 0.84
18 162 156 143 1.14 0.89
19 324 333 292 1.41*** 1.16**
20 171 170 152 1.00 0.88

Примечание. а – учтены одиночные экземпляры и отдельные группы. Уровень значимости: * – 0.05, **– 0.01, *** – 0.001.
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Рис. 4. Соотношение индекса дисперсии Морисита (Iδ) и морфометрических показателей: а – с количеством агрега-
ций в структуре древостоя, б – со средним возрастом, в – со средним диаметром, г – со средней высотой, д – с сом-
кнутостью полога, е – с количеством деревьев, ж – с запасом стволовой древесины. Пунктиром показана линия ли-
нейного тренда.

ОСОБЕННОСТИ ГОРИЗОНТАЛЬНОЙ СТРУКТУРЫ...
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расположенных вне лесных участков, число от-
дельных стволиков может достигать 125 экз. [35]. 
Вместе с  тем в  типичных лесотундровых редко-
лесьях преобладает одиночное расположение де-
ревьев [19, 35]. Этот вывод подтверждают и наши 
исследования. На северной границе распростра-
нения типичных редколесий из лиственницы 
Гмелина преобладает одиночное расположение 
деревьев, доля экземпляров, представленных от-
дельными группами, редко превышает 30%, при 
этом преобладают агрегации, состоящие из двух, 
реже трех стволов.

Многие исследователи сходятся во мнении, 
что размещение деревьев в естественных древо-
стоях меняется с  возрастом. Причинами нерав-
номерности горизонтальной структуры могут 
выступать особенности обеспечения семенами 
и неоднородности микроусловий среды [29] либо 
способ размножения, неоднородность среды, 
определяемая абиотическими или биотическим 
условиями, а  также взаимодействие растений 
между собой и  окружающей средой [36]. При 
этом для одновозрастных древостоев характер 
горизонтальной структуры меняется от группо-
вого в молодом возрасте к случайному или регу-
лярному к возрасту спелости [29, 37–39 и др.].

В темнохвойных разновозрастных древостоях 
Сибири и  Урала чаще отмечается агрегирован-
ное (групповое) размещение деревьев по площа-
ди с чередованием плотных биогрупп и световых 
окон в пологе [30, 40–44 и др.]. Аналогичный тип 
горизонтальной структуры отмечается в  сосня-
ках Казахского мелкосопочника, произрастаю-
щих в условиях повышенной аридности климата 
[45]. В то же время для абсолютно разновозраст-
ных коренных ельников, находящихся в  стадии 
климакса в  подзоне северной и  средней тайги 
Республики Коми, характерно случайное раз-
мещение деревьев, описываемое однородным 
процессом Пуассона [46, 47]. Аналогичный тип 
горизонтальной структуры выявлен в этом реги-
оне и для перестойного постпирогенного сосня-
ка, имеющего ступенчато-разновозрастный тип 
возрастной структуры [48].

Проведенный анализ показывает, что для 
исследованных нами древостоев достаточно 
типичным, хотя и  не всегда однозначным пра-
вилом является формирование групповой струк-
туры. Вместе с  тем наличие агрегаций деревьев 
(биогрупп), отличающихся значительной про-
должительностью своего существования, вно-
сит определенный диссонанс в  типизацию про-

странственного размещения особей, поскольку 
сами биогруппы, выступающие как самостоя-
тельный элемент формирования горизонтальной 
структуры, могут быть размещены случайно либо 
регулярно, или формировать группы более высо-
кого ранга (куртины). В связи с этим подход, ис-
пользуемый нами в настоящей работе, при кото-
ром на первом этапе анализируется размещение 
отдельных деревьев без учета их агрегации, а на 
втором в анализ включаются как отдельно стоя-
щие деревья, так и их агрегации, представляется 
вполне рациональным, поскольку более полно 
отражает характер горизонтальной структуры 
изучаемых ценопопуляций.

Таким образом, для древостоев лиственницы 
Гмелина, формирующих северную границу рас-
пространения древесной растительности в  вос-
точной части полуострова Таймыр, характерна 
достаточно сложная мозаичная структура как на 
популяционном уровне, так и на уровне отдельных 
ценопопуляций, которая включает отдельно стоя-
щие деревья, их группы, состоящие из различного 
числа особей, а  также значительные по площади 
пространства, не занятые древесной раститель-
ностью. Исследуемым древостоям присущ ком-
бинированный (смешанный) тип горизонтальной 
структуры с преобладанием случайного простран-
ственного распределения особей. Агрегированный 
тип горизонтальной структуры характерен для бо-
лее молодых древостоев, с большим участием от-
дельных групп деревьев, более сомкнутых, имею-
щих большую густоту и меньшие значения средней 
высоты и диаметра. И напротив, случайный харак-
тер распределения в большей степени присущ раз-
реженным древостоям с преобладанием старовоз-
растных крупных деревьев.

Результаты проведенных исследований под-
твердили тестируемую нами гипотезу о  пре-
обладании случайного характера в  сложении 
горизонтальной структуры древесного яруса це-
нопопуляции лиственницы Гмелина на север-
ном пределе ее распространения, но при этом 
следует учитывать, что конкретный тип про-
странственного распределения определяется 
также стадией онтогенеза, в которой находится 
древостой.

Работа выполнена в  рамках проекта 
FWES‑2021–0010 «Научные основы сохране-
ния ресурсного и  экологического потенциала 
лесов Сибири в  условиях кумулятивных антро-
погенных и  природных рисков» (Рег. НИОКТР 
№ 1210309001.81–4).
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ОСОБЕННОСТИ ГОРИЗОНТАЛЬНОЙ СТРУКТУРЫ...

Horizontal Pattern of Trees in the Cenopopulation of Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.  
in the Forest Tundra Ecotone on the Taimyr Peninsula

A. I. Bondarev1, *, O. P. Secretenko1

1Forest Institute, Federal Research Center Krasnoyarsk Scientific Center, Siberian Branch, Russian  Academy of Sciences,
660036, Krasnoyarsk

*е-mail: abondarev@ksc.krasn.ru

The features of the horizontal spatial structure of multi-aged open forests of Gmelin larch (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.), 
forming the northern limit of tree vegetation in the forest-tundra ecotone in the eastern part of the Taimyr Peninsula, 
are considered. It was found that all studied tree stands are characterized by a mosaic structure, in which areas occupied 
by woody vegetation alternate with open spaces, the area of which ranges from 37 to 50%. In all cases, the composition 
of the tree layer includes both single trees and their aggregations (biogroups), share of which varies from 17 to 32%. Pair 
aggregation of trees predominates in biogroups, amounting to 83%. The predominance of the random nature of the 
location of trees in the formation of the horizontal pattern has been snown, but the specific type of spatial distribution 
is also determined by the stage of ontogenesis in which the cenopopulation is located.

Keywords: Taimyr Peninsula, Gmelin larch, forest-tundra ecotone, horizontal pattern, cenopopulation, Morisita 
dispersion index, homogeneous Poisson process
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ЛИШАЙНИКОВ В УСЛОВИЯХ ПЫЛЕВОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ  
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Исследовали накопление и локализацию металлов в листоватых лишайниках Lobaria pulmonaria, Hypogymnia 
physodes и Peltigera aphthosa, обитающих в импактной зоне Средне-Тиманского бокситового рудника. Выяв-
лено значительное накопление талломами Al (16–19 г/кг), Fe (16–20 г/кг) и Ti (0.3–0.7 г/кг). От 29 до 82% 
от общего содержания этих металлов локализовано в слабо закрепленных на поверхности слоевищ пылевых 
частицах. Суммарная доля интра- и экстрацеллюлярно связанных Al, Fe и Ti не превышала 11%. В остаточной 
фракции обнаруживалось 15–56% данных металлов. В талломах, отобранных на импактной территории, вы-
явлено увеличение содержания Cu, Pb, Co и Ni. Показано, что локализация металлов в талломах зависит как от 
рассматриваемого элемента, так и от морфолого-анатомических характеристик слоевищ: у L. pulmonaria мел-
кодисперсные минеральные частицы были локализованы на поверхности талломов, в талломах P. aphthosa, не 
имеющих нижнего корового слоя, минеральные включения обнаружены по всей толще слоевищ.

Ключевые слова: лихенизированные грибы, Республика Коми, Средний Тиман, бокситы, поллютанты, метал-
лы, аккумуляция, последовательная экстракция, электронная микроскопия
DOI: 10.31857/S0367059724010045  EDN: XBSGIO

574.2+504.054+553.492.1+582.29
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Добыча и переработка полезных ископаемых 
практически неизбежно приводят к  эмиссии 
поллютантов. Загрязнение окружающей среды 
пылевыми выбросами оказывает значительное 
негативное влияние на все структурные элемен-
ты биогеоценозов. Мониторинг поступления пы-
левых выбросов и оценка влияния содержащихся 
в  них минеральных и  органических веществ на 
почвенно-растительный покров являются важ-
ной задачей, особенно для северных экосистем 
с  низкой способностью к  самоочищению и  са-
мовосстановлению.

Лишайники широко используются в  системе 
биоиндикации окружающей среды, в  том чис-
ле при мониторинге загрязнения атмосферы 
металлами [1]. Их талломы не имеют защитных 
покровов, могут в  значительных количествах 
накапливать химические соединения из атмос-
феры и осадков в течение жизненного цикла [2]. 
К  основным механизмам связывания металлов 
в  талломах относят физическое связывание ча-
стиц на поверхности талломов и в межклеточном 

пространстве слоевищ, внеклеточное и  внутри-
клеточное накопление [3]. Большое количество 
работ посвящено изучению накопления тяже-
лых металлов в  лишайниках в  зоне деятельно-
сти металлургических предприятий [4–6], их 
локализации [3, 7], механизмам поглощения [8, 
9] и детоксикации [10]. В ряде исследований [11, 
12] показано, что длительное загрязнение тер-
риторий пылевыми выбросами при разработке 
рудных месторождений приводило к изменению 
численности и  структуры сообществ лишайни-
ков и  морфологии их талломов. Пылевые вы-
бросы являются сложной гетерогенной смесью 
взвешенных в  воздухе, часто нерастворимых, 
твердых частиц, различающихся по размеру, 
происхождению и химическому составу [13]. Фи-
зико-химические свойства соединений, содер-
жащихся в  атмосферных выбросах, опосредуют 
интенсивность поглощения и  локализации ме-
таллов в лишайниках, в связи с чем необходима 
количественная оценка этих показателей при по-
ступлении пылевых частиц на поверхность тал-
ломов.
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Цель настоящей работы – изучение законо-
мерностей и  специфики накопления и  локали-
зации металлов в листоватых лишайниках, оби-
тающих в импактной зоне бокситового рудника. 
Результаты исследования позволят охаракте-
ризовать влияние поступления в  окружающую 
среду пылевых выбросов бокситового рудника 
на изменения элементного состава лишайни-
ков, оценить вклад различных механизмов свя-
зывания металлов лихенизированными грибами 
в условиях полиметаллического загрязнения при 
атмосферном осаждении пылевых выбросов, из-
учить влияние морфологических особенностей 
талломов на поглощение ими мелкодисперсных 
минеральных частиц.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объекты исследования и характеристика место-
обитаний лишайников. Исследования проведены 
на территории Средне-Тиманского бокситово-
го рудника (СТБР), расположенного на стыке 
Усть-Цилемского, Княжпогостского и Удорского 
районов Республики Коми. Добыча бокситов на 
руднике проводится открытым способом более 
20  лет. Прогнозное количество ежегодно посту-
пающих в атмосферу от объектов Вежаю-Воры-
квинского месторождения выбросов составляет 
более 5500  т: оксиды азота – 636  т, оксид угле-
рода – 1112 т, сернистый ангидрид – 786 т, пыль 
неорганическая – 1059 т, сажа – 345 т [12]. Основ-
ными источниками поступления в окружающую 
среду загрязнителей от производственных объек-
тов СТБР являются буровзрывные работы, выем-
ка рудного тела, перемещение бокситовой руды 
и вмещающих ее горных пород, пыление шлих-
товального склада и отвалов вскрышных пород, 
перемещение транспорта по межпромысловым 
и  технологическим дорогам. Мониторинговые 
исследования на территории деятельности СТБР 
свидетельствуют о постепенном росте площадей, 
испытывающих устойчивое загрязнение. Анализ 
снежного покрова выявил, что в пылевых выпа-
дениях вблизи основных технологических объ-
ектов рудника отмечается четырехкратное и бо-
лее увеличение концентраций Al, Fe, Si, Mn, Ni, 
Co, Ti, Cu, Pb, Zn, Cd по сравнению с фоновыми 
значениями. В  зоне влияния объектов боксито-
вого рудника обнаружены превышающие ПДК 
уровни взвешенных частиц Al, Fe, Co, Ti, Cu 
и ряда других металлов в снеговой воде и водах 
временных водотоков. В  почвах, приуроченных 
к бокситовым карьерам, наблюдается интенсив-
ное накопление Al, Ti и Pb [14]. С вводом в экс-
плуатацию Верхне-Щугорского месторождения 

бокситов, в  рамках освоения карьеров второй 
очереди СТБР, можно ожидать увеличения по-
ступления атмосферных выбросов.

В  качестве модельных объектов использова-
ли эпифитные листоватые лишайники Lobaria 
pulmonaria (L.) Hoffm., Hypogymnia physodes (L.) 
Nyl. и эпигейный листоватый лишайник Peltigera 
aphthosa (L.) Willd. Отбор проб лишайников про-
веден в елово-березовом с примесью осины лесу 
вблизи объектов производственной и транспорт-
ной инфраструктуры рудника. В  качестве услов-
но-фоновой территории (далее фоновая терри-
тория) выбран участок, удаленный от рудника на 
расстояние около 4 км и имеющий сходный с им-
пактной территорией почвенный и растительный 
покров. Талломы L. pulmonaria отбирали со стволов 
осины, слоевища H. physodes – со стволов и  вет-
вей ели. Отбор проб лишайников (не  менее чем 
по 3–5 талломов на 15–30 деревьях) проводили со 
всего ствола (ветвей) в промежутке высот 1–2.5 м 
от земли. Сбор слоевищ P. aphthosa осуществляли 
с растительных остатков или мха на поверхности 
почвы. Для составления средней пробы отбирали 
5–8 крупных лопастей с 20–25 талломов, распо-
ложенных на расстоянии более 5 м друг от друга. 
После отделения от субстрата талломы высуши-
вали до воздушно-сухого состояния и составляли 
среднюю пробу, используя не менее 30 индиви
дуальных образцов слоевищ.

Химический анализ лишайников. Анализ содер-
жания металлов в талломах выполняли методом 
атомно-эмиссионной спектрометрии с  индук-
тивно-связанной плазмой (ФР.1.31.2006.02149) 
на спектрометре «Spectro Ciros CCD» (SPECTRO 
Analytical Instruments, Германия). Минерализа-
цию образцов талломов осуществляли под воз-
действием микроволнового поля в  присутствии 
НNO3 (конц.) и Н2О2. Анализы выполнены в Эко-
аналитической лаборатории Института биоло-
гии Коми НЦ УрО РАН (аттестат аккредитации 
РОСС RU.0001.511257 от 25.09.2015). Распреде-
ление металлов в  талломах лишайников между 
различными фракциями оценивали с  помощью 
процедуры последовательной экстракции [15], 
модернизированной нами с  учетом специфики 
поступления и физико-химических свойств при-
оритетного поллютанта [16].

Для проведения процедуры последовательной 
экстракции использовали средние пробы талло-
мов. Общее содержание металлов в талломах оце-
нивали в  навеске из средней пробы слоевищ до 
удаления пылевых отложений c их поверхности. 
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Для удаления слабо закрепленных на поверхно-
сти пылевых частиц оставшиеся талломы трижды 
промывали деионизированной водой и отбирали 
навеску для элементного анализа. Оставшую-
ся часть среднего образца трижды экстрагиро-
вали 20 мM раствором ЭДТА-Na2 для извлече-
ния неспецифически связанных с  клеточными 
стенками ионов металлов (экстрацеллюлярная 
фракция) и  отбирали навеску для анализа. По-
сле извлечения из слоевищ экстрацеллюлярной 
фракции оставшиеся талломы выдерживали 12 ч. 
при температуре 80°C для разрушения клеточ-
ных мембран, вновь экстрагировали раствором 
ЭДТА-Na2 для выделения интрацеллюлярной 
фракции металлов и проводили элементный ана-
лиз слоевищ.

Пул остаточной фракции металлов оценива-
ли по их содержанию в талломах после удаления 
пылевой, экстра- и интрацеллюлярной фракций, 
затем осуществляли расчет содержания металлов 
в отдельных фракциях:

                    Ρ(Me)пыл. = ρ(Me)общ. – ρ(Me)водн.,                                     (1)

                   Ρ(Me)экст. = ρ(Me)водн. – ρ(Me)ЭДТА,                                    (2)

                  Ρ(Me)инт. = ρ(Me)ЭДТА – ρ(Me)темп.,                                 (3)

Ρ(Me)ост. = ρ(Me)общ. – Ρ(Me)пыл. –  

                          – Ρ(Me)экст. – Ρ(Me)инт.,                                                (4)

где Ρ(Me)пыл. – содержание металла в  пылевой, 
Ρ(Me)экст. – в экстрацеллюлярной, Ρ(Me)инт. – в ин-
трацеллюлярной, Ρ(Me)ост – в остаточной фракци-
ях; ρ(Me)общ. – общее содержание металла в талло-
ме; ρ(Me)водн. – содержание металла в талломе после 
промывки водой; ρ(Me)ЭДТА – содержание металла 
в талломе после экстракции раствором ЭДТА-Na2; 
ρ(Me)темп. – содержание металла в  талломе после 
экспозиции при 80 °C и последующей экстракции 
раствором ЭДТА-Na2. Если результаты анализов 
не позволяли идентифицировать распределение 
того или иного металла между интра- и экстрацел-
люлярной фракциями (табл. 1), рассчитывали сум-
марное содержание элемента в  составе двух этих 
фракций (здесь они трактуются как общее содер-
жание металлов, локализованных внутриклеточно 
и связанных на клеточных стенках симбионтов).

Электронная микроскопия и энергодисперсион-
ный анализ. Для анализа локализации металлов 
в  лишайниках методом сканирующей электрон-
ной микроскопии слоевища отмывали деиони-

зированной водой, замораживали в жидком азоте 
и  подвергали лиофилизации. Поперечные сре-
зы талломов иммобилизировали полиэфирной 
смолой. Полученные препараты подвергали ва-
куумной полимеризации. Полированную поверх-
ность препаратов покрывали токопроводящим 
углеродным покрытием толщиной около 25 нм. 
Электронная микроскопия образцов была про-
ведена на сканирующем электронном микроско-
пе «TESCAN Vega 3 LMH» (Tescan, s. r. o., Чехия). 
Анализ химического состава минеральных частиц 
и  построение карт распределения химических 
элементов в  препаратах лишайников осущест-
вляли с  использованием энергодисперсионного 
спектрометра «X-MAX» (Oxford Instruments plc, 
Великобритания). Сканирующую электронную 
микроскопию и рентгеновский микроанализ об-
разцов лишайников проводили в ЦКП «Геонаука» 
Института геологии Коми НЦ УрО РАН.

Статистическая обработка данных. Для оценки 
изменений распределения относительной доли 
металлов между различными фракциями в  тал-
ломах лишайников на фоновых и загрязненных 
территориях использовали анализ главных ком-
понент с  помощью программного обеспечения 
Statistica 10 (“StatSoft Inc.”, США).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Содержание металлов в талломах лишайников. 
Согласно полученным данным (см. табл. 1), тал-
ломы L. pulmonaria и P. aphthosa на условно-фо-
новой территории практически не отличались 
по содержанию большинства рассматриваемых 
элементов. Общее содержание металлов в  тал-
ломах P. aphthosa находилось вблизи оцененных 
нами ранее значений для слоевищ этого вида, 
отобранных на удалении от производствен-
ных объектов рудника [16]. Концентрации Fe, 
Al, Mn, Ti, Zn и  Pb в  талломах H. physodes на 
фоновой территории в  2 раза и  более превос-
ходили данные показатели, характерные для 
L. pulmonaria и P. aphthosa. Обнаруженные нами 
для H. physodes значения оказались несколь-
ко выше фоновых показателей, приводимых 
для этого вида в  ходе проведения многолетних 
мониторинговых исследований на территории 
воздействия СТБР [12].

Абсолютные величины общего содержания Al 
и Fe в слоевищах на импактной территории в 18–
51 раз, Ti – в 6–40 раз превосходили эти показа-
тели для фоновой территории (см. табл. 1). Также 
отмечена аккумуляция талломами Ni, Co, Cu и Pb 

ЗАХОЖИЙ, ШЕЛЯКИН
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Таблица 1. Содержание металлов в талломах лишайников, отобранных на фоновом участке (Фон) и импактной территории 
(Загрязнение) Средне-Тиманского бокситового рудника, мг/кг

Фракция Вариант Al Fe Mn Ti Cu Zn Pb Co Ni
Hypogymnia physodes

Интрацел-
люлярная

Фон 70 (9) 160 (18) 13 (2) 11 (21) 1.6 (26) 39 (33) <0.1 0.17 (27) 0.4 (18)
Загрязнение 500 (3) 400 (3) 8 (2) 9 (3) 1.4 (9) 34 (43) 0.9 (8) 0.13 (3) 0.5 (4)

Экстрацел-
люлярная

Фон 110 (14) 170 (19) 611 (89) 12 (23) 2.0 (33) 62 (52) 3.0 (50) 0.28 (44) 0.9 (45)
Загрязнение 1000 (6) 1300 (8) 386 (71) 5 (1) 4.2 (26) 32 (40) 1.8 (15) 0.86 (22) 2.5 (21)

Остаточная
Фон 390 (51) 420 (47) 46 (7) 13 (25) 2.5 (41) 19 (16) 2.4 (40) 0.18 (29) 0.7 (37)

Загрязнение 4100 (26) 3600 (23) 66 (12) 59 (17) 2.8 (18) 10 (12) 4.4 (37) 0.61 (15) 2.3 (19)

Пылевая
Фон 190 (25) 140 (16) 20 (3) 17 (32) < 0.1 < 0.1 0.6 (10) < 0.01 < 0.1

Загрязнение 10400 (65) 10700 (67) 80 (15) 267 (79) 7.6 (48) 4.0 (5) 4.9 (41) 2.40 (60) 6.7 (56)
Общее со-
держание

Фон 760 890 690 53 6.1 120 6.0 0.63 2.0
Загрязнение 16000 16000 540 340 16 80 12.0 4.00 12.0

Lobaria pulmonaria

Интрацел-
люлярная

Фон 30 (7) 40 (10) 9 (2) 6 (32) 1.0 (21) 29 (47) 0.1 (5) 0.06 (14) 0.1 (9)
Загрязнение 800* 500* 7 (2) 35 (5) 2.8 (9) 45 (69) 0.2 (2) 0.20 (4) 0.1 (1)

Экстрацел-
люлярная

Фон 70 (16) 80 (21) 198 (52) 4 (22) 1.2 (26) 9 (15) 0.4 (33) 0.08 (19) 0.3 (21)
Загрязнение 800* 500* 96 (30) 40 (6) 3.6 (12) 6 (9) 0.9 (10) 1.00 (18) 2.0 (13)

Остаточная
Фон 190 (43) 170 (44) 4 (1) 6 (35) 2.5 (53) 13 (21) 0.5 (38) 0.05 (12) 0.6 (53)

Загрязнение 2900 (15) 3300 (17) 27 (8) 55 (8) 7.0 (23) 10 (15) 1.7 (18) 0.80 (14) 3.3 (21)

Пылевая
Фон 150 (34) 100 (26) 170 (45) 2 (11) < 0.1 11 (18) 0.3 (25) 0.24 (56) 0.2 (17)

Загрязнение 15300 (81) 16200 (81) 190 (59) 590 (82) 17.6 (57) 4 (6) 6.4 (70) 3.60 (64) 10.6 
(66)

Общее со-
держание

Фон 440 390 380 18 4.7 62 1.2 0.43 1.2
Загрязнение 19000 20000 320 720 31 65 9.2 5.60 16.0

Peltigera aphthosa

Интрацел-
люлярная

Фон 20 (5) 20 (4) 30 (13) 1 (3) 2.6 (50) 23.5 (43) 0.2 (11) 0.04 (12) 0.5 (30)
Загрязнение 1400* 1500* 26 (5) 30 (6) 8.0 (36) 18.1 (24) 1.0 (11) 0.90 (23) 2.2 (16)

Экстрацел-
люлярная

Фон 20 (5) 50 (11) 122 (53) 1 (3) 0.1 (2) 25.0 (45) 1.1 (61) 0.15 (44) 0.2 (13)
Загрязнение 1400* 1500* 210 (43) 50 (10) 4.0 (18) 25.0 (33) 1.1 (12) 0.60 (15) < 0.1

Остаточная
Фон 320 (78) 350 (74) 8 (3) 24 (77) 1.7 (33) 2.5 (5) 0.3 (17) 0.15 (44) 0.8 (51)

Загрязнение 8500 (53) 8500 (53) 84 (17) 290 (56) 8.0 (36) 9.9 (13) 5.0 (54) 1.20 (30) 6.8 (49)

Пылевая
Фон 50 (12) 50 (11) 70 (30) 5 (16) 0.8 (15) 4.0 (7) 0.2 (11) < 0.01 0.1 (6)

Загрязнение 6100 (38) 6000 (38) 170 (35) 150 (29) 2.0 (9) 22.0 (29) 2.1 (23) 1.30 (33) 5.0 (36)
Общее со-
держание

Фон 410 470 230 31 5.2 55 1.8 0.34 1.6
Загрязнение 16000 16000 490 520 22 75 9.2 4.00 14.0

Примечание. В скобках приведена доля (%) каждой из фракций от общего содержания металла; cимволом * обозначено 
суммарное содержание металла в составе интра- и экстрацеллюлярной фракций.

в количествах, от 2 до 13 раз превышающих фоно-
вые значения. Содержание Zn и Mn в слоевищах 
лишайников в рассматриваемых местообитаниях 
отличалось существенно меньше (см. табл. 1).

Локализация металлов в талломах лишайников. 
Результаты оценки локализации металлов в  ли-
шайниках, обитающих в  условиях хронического 
загрязнения, показали многократное увеличе-
ние абсолютных значений содержания Al и Fe во 
всех фракциях по сравнению с  величинами для 

фоновой территории. Суммарное содержание Al 
в  составе интра- и  экстрацеллюлярной фракций 
увеличилось в 8–20 раз, Fe – в 4–20 раз. Содер-
жание Ti в  этих фракциях увеличивалось более 
чем в 7 раз для L. pulmonaria и P. aphthosa, в то вре-
мя как у  H.  physodes снизилось наполовину. Для 
всех видов отмечен рост содержания в  остаточ-
ной фракции Al – в 11–27 раз, Fe – в 9–24 и Ti – 
в 5–12. Накопление этих металлов на поверхности 
лишайников в пылевой фракции на загрязненных 
участках возрастало на 1–2 порядка.
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Содержание Co и Ni в пылевой фракции пре-
вышало фоновые значения более чем в  15 раз, 
в экстрагируемых раствором ЭДТА-Na2 фракци-
ях (суммарно) – в 2–8 раз. Накопление Zn в ин-
трацеллюлярной фракции талломов H. physodes 
и  P. aphthosa на загрязненной территории было 
ниже, а в пылевой фракции выше, чем на фоно-
вом участке. Для слоевищ L. pulmonaria отмечена 
обратная закономерность.

Содержание Cu в  экстрацеллюлярной фрак-
ции талломов L. pulmonaria и  H. physodes в  ус-
ловиях загрязнения увеличивалось в  2–3 раза, 
а  у  P.  aphthosa более чем на порядок. Основ-
ной вклад в  изменение общего содержания 
Cu в  талломах эпифитных видов L. pulmonaria 
и H. physodes вносила пылевая фракция, в составе 
которой обнаруживали около половины общего 
накопления меди. У эпигейного вида P. aphthosa 
основная часть Cu была сосредоточена в интра-
целлюлярной и остаточной фракциях.

Внутриклеточное содержание Mn в  талломах 
на импактной территории незначительно отлича-
лось от фоновых значений. В условиях пылевого 

загрязнения для P. aphthosa отмечено двукратное 
увеличение экстрацеллюлярно связанного Mn, 
при этом в  талломах L. pulmonaria и  H. physodes 
отмечали практически двукратное снижение. 
Содержание Mn в остаточной фракции возраста-
ло у всех исследованных видов.

Распределение минеральных частиц в  талло-
мах лишайников. Согласно данным сканирующей 
электронной микроскопии, оставшиеся после 
удаления пылевой фракции мелкодисперсные ча-
стицы имели контрастное распределение в талло-
мах разных видов лишайников. У L. pulmonaria не-
растворимые в  воде минеральные частицы были 
расположены на поверхности талломов. При этом 
большую их часть обнаруживали на нижнем коро-
вом слое, и она была ассоциирована с ризинами 
(рис. 1а). В талломах P. aphthosa (рис. 2а) большая 
часть оставшихся после удаления поверхностного 
пылевого загрязнения микрочастиц была локали-
зована в медуллярном слое, образованном рыхло 
расположенными гифами микобионта. Непо-
средственно под верхним параплектенхимным 
коровым слоем количество минеральных включе-
ний было минимально.

ЗАХОЖИЙ, ШЕЛЯКИН

Рис. 1. Изображение поперечного среза таллома Lobaria pulmonaria, полученное в режиме детектирования обратно 
рассеянных электронов (а) и карты распределения элементов: б – Al, в – Fe, г – Si. Областям с яркой окраской соот-
ветствует максимальное содержание элемента; ВК – верхний коровый слой, НК – нижний коровый слой; элемент-
ный состав минеральных частиц (L1–L5) приведен в табл. 2.
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Анализ EDX-спектров, обнаруженных 
в  талломах частиц (табл.  2), показал, что 
в  их составе преобладают соединения Al, Fe, 

Si. Помимо этого, для некоторых частиц ха-
рактерна сравнительно высокая массовая доля 
Ca, Mg и Ti.

Рис.  2. Изображение поперечного среза таллома Peltigera aphthosa, полученное в  режиме детектирования обратно 
рассеянных электронов (а) и карты распределения элементов: б – Al, в – Fe, г – Si. Областям с яркой окраской соот-
ветствует максимальное содержание элемента; ВК – верхний коровый слой, МС – медуллярный слой; элементный 
состав минеральных частиц (P1–P5) приведен в табл. 2.

Таблица 2. Массовая доля элементов в пылевых частицах,%
№ 

частицы Na2O MgO Al2O3 SiO2 P2O5 K2O CaO TiO2 MnO2 Fe2O3

Lobaria pulmonaria
L1 - - 1.7 3.2 - - - - - 66.4
L2 3.9 - 29.0 51.7 - 0.2 12.3 - - 0.9
L3 1.2 2.5 16.2 56.5 - 9.2 0.7 0.8 - 5.6
L4 - - 80.9 1.3 - - - - - 2.1
L5 - - 2.3 1.0 - - 0.2 25.8 1.5 58.7

Peltigera aphthosa
P1 5.5 - 27.8 57.5 - 0.3 10.0 - - 0.7
P2 - 1.2 26.9 22.1 0.4 - 0.2 - - 35.7
P3 3.2 - 30.7 50.3 - - 14.4 - - 0.7
P4 - - 3.4 0.7 0.3 - 0.2 1.8 0.8 71.8
P5 - 15.8 2.4 52.0 - - 18.2 0.9 - 10.6

Примечание. * – номера частиц соответствуют приведенным на рис. 1 и 2 обозначениям; прочерк означает, что содержание 
элемента было ниже предела обнаружения.
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Карты распределения элементов, полученные 
на основании анализа спектров характеристиче-
ского рентгеновского излучения, показали, что 
в  талломах L. pulmonaria наиболее высокие кон-
центрации Al, Fe и Si обнаружены на наружной ча-
сти нижнего корового слоя и в области ризин (см. 
рис.  1б–г). В  талломах P. aphthosa распределение 
концентраций Al, Fe и  Si также имело выражен-
ный дискретный характер (см. рис. 2 б–г). Области 
с высокой концентрацией металлов и кремния со-
ответствовали положению обнаруженных на попе-
речных срезах талломов минеральных включений, 
имеющих форму рыхлых агрегатов, зерен или че-
шуек, локализованных в сердцевинном слое.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Накопление поллютантов лишайниками зави-
сит от их физико-химических свойств и  интен-
сивности эмиссии, удаленности местообитаний 
от источника выбросов, погодных условий, сезо-
на отбора образцов, положения талломов в  про-
странстве [1, 17]. Абсолютные величины общего 
содержания металлов в  талломах L. pulmonaria 
и P. aphthosa на условно-фоновой территории (см. 
табл. 1) находились в верхней части диапазона ре-
гиональных значений, а для слоевищ H. physodes 
несколько превышали показатели, приводимые 
в литературе для лишайников на территориях, не 
испытывающих значительного влияния источни-
ков техногенного загрязнения [18, 19]. Рост на-
копления металлов в  талломах H.  physodes может 
указывать на расширение площади импактной 
территории рудника и  изменения поступления 
к лишайникам, отобранным на периферии услов-
но-фонового участка, пылевых выбросов при раз-
работке новых карьеров или прокладке межпро-
мысловых и технологических дорог.

Химический состав талломов, отобранных 
вблизи рудника, в значительной степени отражал 
элементный профиль образующихся при добыче 
высокожелезистых бокситов пылевых выбросов. 
Существенная аккумуляция талломами Al, Fe 
и  Ti вполне закономерна, так как химические 
соединения этих металлов составляют основную 
часть добываемой рудной массы и  вмещающих 
пород [20]. Накопление Ni, Co и Pb также мож-
но считать следствием седиментации на талломах 
взвешенных частиц (содержание этих металлов 
в бокситах и сопутствующих им породах измеря-
ется десятками и сотнями г/т).

Полученные нами данные указывают на зна-
чительную способность листоватых лишайников 

аккумулировать поступающие мелкодисперсные 
частицы и  содержащиеся в  них металлы неза-
висимо от приуроченности к  субстрату. В  им-
пактной зоне СТБР содержание металлов в эпи-
фитных видах L. pulmonaria и  H. physodes было 
сопоставимо с  накоплением поллютантов эпи-
гейным лишайником P. aphthosa. Ранее было 
показано [21, 22], что столь высокие значения 
накопления Fe и  Al характерны для лишайни-
ков при сухом осаждении на их поверхности 
пылевых частиц. Сопоставимые с полученными 
нами значения содержания Fe (32–90 г/кг) об-
наруживали на загрязненных предприятиями 
сталелитейной промышленности территориях 
в талломах Peltigera rufescens [21]. Содержание Fe 
и Al в Circinaria aspera, обитающего в аридных ус-
ловиях и поглощающего металлы, поступающие 
на поверхность слоевищ при сухом осаждении 
частиц, может достигать нескольких процентов 
от сухой массы талломов [22].

Одним из показателей, используемых для 
оценки загрязнения среды под воздействием 
металлургических предприятий, считается от-
ношение абсолютных значений содержания 
железа и  титана в  талломах лишайников [23]. 
В  норме соотношение Fe/Ti для лишайников 
определяется региональными кларками этих 
элементов и  составляет 6–9 отн. ед., отклоне-
ние Fe/Ti в большую сторону указывает на по-
ступление железа от источников загрязнения. 
У  обитающих в  условиях хронического загряз-
нения выбросами СТБР листоватых лишайни-
ков отношение Fe/Ti составляло 27–47 отн. ед., 
тогда как для талломов с  фоновой территории 
эта величина равнялась 15–21 отн. ед. Более се-
лективным индикатором поступления в атмос-
феру выбросов от объектов бокситового рудника 
можно рассматривать соотношение содержания 
в слоевищах лишайников Al и Mn. Для талломов 
с  фоновых участков величина Al/Mn составля-
ла 1–2 отн. ед., в то время как для загрязненной 
территории это значение находилось в диапазо-
не от 30 до 60 отн. ед. Показатель Al/Mn может 
быть полезен для разграничения поступления 
алюминия в  талломы лишайников в  результа-
те естественного биогеохимического цикла от 
притока Al с атмосферными выбросами при до-
быче бокситов.

Входящие в состав бокситов минералы пред-
ставлены преимущественно гидратами оксида 
алюминия, оксидами железа, титана и кремния, 
гидроксидами и  силикатами железа [20]. Дан-
ные соединения характеризуются низкой гео-

ЗАХОЖИЙ, ШЕЛЯКИН
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химической подвижностью и,  попадая на сло-
евища лишайников, концентрируются в  виде 
слаборастворимых мелкодисперсных частиц (см. 
рис.  1, 2). Относительно инертные химические 
соединения металлов, попадая на талломы, мо-
гут подвергаться химической модификации под 
воздействием внешних (низкие значения pH 
атмосферных осадков и  подкроновых вод) или 
внутренних (лишайниковые и  карбоновые кис-
лоты) факторов [10]. Значительное увеличение 
содержания Al и  Fe в  составе интра- и  экстра-
целлюлярной фракций в талломах на импактной 
территории СТБР (см. табл. 1) указывает на воз-
можность частичного перехода локализованных 
в  пылевой и  остаточной фракциях алюминия 
и  железа в  водорастворимые формы и  последу-
ющее связывание с  ионообменными группами 
и  специфическими белками клеточных стенок 
и внутриклеточному поглощению.

Учитывая, что интрацеллюлярное поглощение 
металлов тесно связано с метаболизмом талломов 
[3, 8], изменение ионного гомеостаза может быть 
причиной токсического действия пылевых частиц. 
Как было показано ранее, талломы H.  physodes, 
отобранные вблизи производственных объектов 
СТБР, характеризовались наличием некрозов 
центральных участков и  лопастей, изменениями 
анатомии верхнего корового слоя [12], высоким 
уровнем окислительного стресса [16].

Обнаруженные нами изменения общего содер-
жания Cu, Zn, Pb, Co, Ni и накопление этих ме-
таллов в  экстра- и  интрацеллюлярной фракциях 
в талломах зависели как от рассматриваемого эле-
мента, так и от видовой принадлежности лишай-
ников. Вполне вероятно, что причины различного 
фракционирования этих металлов связаны с вза-
имодействием ряда факторов (химический состав 
и pH субстрата и влаги, поступающей с осадками 
и  подкроновыми водами к  талломам, различия 
в динамике гидратации и дегидратации слоевищ, 
химическая структура синтезируемых лишай-
никовых кислот, сродство центров связывания 
на поверхности клеточных стенок микобионтов 
к  различным катионам металлов), влияющих 
на кинетику и  термодинамику ионного обмена, 
рассмотрение которых требует дополнительных 
исследований. Следует отметить, что содержание 
Cu, Pb, Co, Ni в  экстрацеллюлярной фракции 
в  условиях пылевого загрязнения оставалось на 
относительно низком уровне (см. табл. 1).

Расчет главных компонент (рис. 3) показал, что 
у лишайников с фоновой территории большин-

ство исследуемых металлов по их относительной 
доле от общего содержания было сгруппиро-
вано в  ЭДТА-Na2-экстрагируемой (суммарное 
содержание различных форм элемента в  интра- 
и  экстрацеллюлярной фракциях) и  остаточной 
фракциях. В талломах L. pulmonaria и H. physodes 
с импактной территории основная часть рассма-
триваемых металлов группировалась в  пылевой 
фракции, и  только Mn и  Zn характеризовались 
преимущественно интра- и  экстрацеллюляр-
ным поглощением. У талломов P. aphthosa на за-
грязненной территории исследуемые элементы 
(за  исключением Fe и  Al) были сгруппированы 
в ЭДТА-Na2-экстрагируемой и остаточной фрак-
циях. Можно полагать, что распределение метал-
лов в  талломах между различными фракциями 
в условиях загрязнения имеет видоспецифичный 
характер.

Предположение об отличительных особен-
ностях распределения металлов у  разных видов 
лишайников подтверждают данные электронной 
микроскопии. В талломах L. pulmonaria наиболее 
высокие концентрации Al, Fe и  Si обнаружены 
на нижнем коровом слое и в области ризин. При 
этом не наблюдалось равномерного распределе-
ния элементов в  клетках нижней поверхности 
слоевищ и  отходящих от нее пучков гиф, как 
того следовало бы ожидать в случае связывания 
элементов во внутриклеточной и  экстрацел-
люлярной фракциях. В талломах P. aphthosa рас-
пределение Al, Fe и Si также имело выраженный 
дискретный характер. Области с  высокой кон-
центрацией металлов и кремния соответствова-
ли положению минеральных включений, лока-
лизованных в  сердцевинном слое. В  работе [9] 
наглядно продемонстрировано, что обработка 
талломов H. physodes раствором Pb (NO3)2 приво-
дит к значительному росту концентрации свин-
ца в верхнем и нижнем коровых слоях. Сходная 
картина латерального распределения концен-
трации Co, преимущественно локализованного 
в нижнем коровом слое, отмечена при обработке 
талломов Permotrema tinctorum раствором CoCl2 
[24], что указывает на вовлечение механизмов 
сорбции на поверхности клеток или внутрикле-
точного поглощения ионов этого металла из рас-
творов солей. При этом спецификой аккумуля-
ции при внесении водорастворимых соединений 
Pb и  Co являлось отсутствие резких изменений 
концентрации металлов в коровых слоях. В слу-
чае же сухого осаждения минеральных частиц на 
поверхности талломов отмечается резкий гра-
диент содержания металлов в наружных и более 
глубоких слоях верхней коры слоевищ Circinaria 
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aspera [22], т. е. сходная с обнаруженной нами по 
результатам электронно-микроскопических ис-
следований закономерность распределения кон-
центраций Al, Fe и Si.

Важно отметить, что в слоевищах P. aphthosa, 
лишенных нижнего корового слоя, минераль-
ные включения локализованы медуллярно и от-
мечаются практически по всей толще таллома 
(см. рис. 2), а содержание Al и Fe в остаточной 
фракции достигало 8500  мг/кг (см. табл.  1). 
В  слоевищах L. pulmonaria и  H. physodes с  раз-
витыми нижним и  верхним коровыми слоя-
ми, препятствующими проникновению частиц 
в  медуллярную часть талломов, содержание Al 
и Fe в составе остаточной фракции было в 2–3 
раза меньше. Противоположная тенденция от-
мечалась при сравнении содержания этих ме-
таллов в пылевой фракции. При сопоставимых 
значениях общего накопления Al и Fe слоевища 
H. physodes и  L.  pulmonaria в  1.7–2.5 раза пре-

восходили талломы P. aphthosa по содержанию 
металлов в составе мелкодисперсных частиц на 
поверхности талломов. Следовательно, распре-
деление минеральных частиц у  рассматривае-
мых видов лишайников в  существенной степе-
ни зависело от морфологических особенностей 
слоевищ и  определялось наличием нижнего 
корового слоя. Полученные данные хорошо со-
гласуются с представлениями о влиянии харак-
теристик поверхности талломов лишайников на 
эффективность захвата и удержания минераль-
ных частиц [1, 25, 26].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное исследование позволило выявить 
особенности накопления металлов в  слоевищах 
листоватых лишайников, обитающих в  условиях 
хронического загрязнения выбросами бокситово-
го рудника. Максимальные уровни аккумуляции 
выявлены для Al и Fe, отмечен рост относитель-
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Рис.  3. Анализ главных компонент распределения относительной доли металлов в  разных фракциях из талломов 
лишайников Hypogymnia physodes (а), Lobaria pulmonaria (б) и Peltigera aphthosa (в): cверху представлены результаты для 
талломов из условно-фоновой территории, снизу – для отобранных в импактной зоне. Сплошной линией объедине-
ны металлы, вносящие основную нагрузку в Фактор 1 (горизонтальная ось) и/или Фактор 2 (вертикальная ось); 1, 2 
и 3 – пылевая, ЭДТА-Na2-экстрагируемая и остаточная фракции металлов соответственно.
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но фоновых значений общего содержания Ti, Cu, 
Pb, Co и  Ni. Показана возможность применения 
показателя Al/Mn (соотношение абсолютных зна-
чений массовых долей Al и  Mn) для оценки по-
ступления к лишайникам алюминия в результате 
эмиссии в окружающую среду пылевых выбросов 
при добыче бокситов. Накапливаемые лишайни-
ками металлы существенно отличались по их рас-
пределению между интра- и экстрацеллюлярной, 
остаточной и  пылевой фракциями. В  условиях 
полиметаллического загрязнения от объектов 
СТБР изученные виды аккумулировали избыток 
металлов преимущественно в  составе слабо за-
крепленных на поверхности талломов пылевых 
частиц, а также связанных с ризинами или инкор-
порированных в медуллярный слой минеральных 
включений. Локализация минеральных частиц 
в  существенной степени зависела от строения 
слоевищ. Присутствие у  талломов параплектен-
химных верхнего и  нижнего коровых слоев пре-
пятствовало проникновению мелкодисперсных 
металлсодержащих частиц в  медуллярный слой, 
в то время как для слоевищ без нижнего корово-
го слоя минеральные включения обнаружены по 
всей толще слоевищ.

Следует отметить, что часть поступающих 
к  лишайникам с  пылевыми выбросами ме-
таллов проникала через плазматические мем-
браны симбионтов и  накапливалась в  интра-
целлюлярной фракции, что может приводить 
к  негативным последствиям для фото- и  ми-
кобионта. Мы не исключаем физического 
влияния осажденных минеральных частиц на 
функциональное состояние лишайников. Зна-
чительное накопление пылевых частиц может 
существенно изменять интенсивность и  спек-
тральный состав поступающего к  фотобион-
ту светового потока, оказывать влияние на 
влагоудерживающую способность слоевищ, 
нуклеацию льда в  межклеточных простран-
ствах талломов. Оценка влияния атмосферных 
выбросов при добыче бокситов на функцио-
нальное состояние отдельных компонентов 
лишайникового симбиоза требует проведения 
дальнейших исследований.

Исследование выполнено в рамках НИОКТР 
«Фотосинтез, дыхание и биоэнергетика растений 
и  фототрофных организмов (физиолого-биохи-
мические, молекулярно-генетические и  эколо-
гические аспекты)» (№ 122040600021-4).
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Accumulation and Localization of Metals in Lichen Thallus under Conditions  
of Dust Pollution During Open Mining of Boxite Deposits

I. G. Zakhozhiy1, *, M. A. Shelyakin1

1Institute of Biology, Komi Scientific Center, Ural Branch of the Russian Academy
of Sciences, Russia, 167982, Syktyvkar

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

We studied the accumulation and localization of metals in the foliose lichens Lobaria pulmonaria, Hypogymnia physodes 
and Peltigera aphthosa, living in the impact zone of the Sredne-Timansky bauxite mine. A significant accumulation of 
Al (16–19 g/kg), Fe (16–20 g/kg) and Ti (0.3–0.7 g/kg) by thalli was revealed. From 29 to 82% of the total content of 
these metals is localized in dust particles weakly attached to the surface of the thalli. The total proportion of intra- and 
extracellularly bound Al, Fe and Ti did not exceed 11%. 15–56% of these metals were found in the residual fraction. 
An increase in the content of Cu, Pb, Co and Ni was detected in thalli collected in the impact area. It has been shown 
that the localization of metals in thalli depends both on the element under consideration and on the morphological 
and anatomical characteristics of the thalli: in L. pulmonaria, fine mineral particles were localized on the surface of the 
thalli; in the thalli of P. aphthosa, which do not have a lower cortex, mineral inclusions were found throughout the entire 
thickness of the thalli.

Keywords: lichenized fungi, Komi Republic, Middle Timan, bauxite, pollutants, metals, accumulation, sequential 
extraction, electron microscopy

НАКОПЛЕНИЕ И ЛОКАЛИЗАЦИЯ МЕТАЛЛОВ...



46

ЭКОЛОГИЯ, 2024, № 1, 

УДК

ДИНАМИКА ЧИСЛЕННОСТИ ГЕНЕРАЦИЙ ПЕЛЯДИ НИЖНЕЙ ОБИ 
В ПЕРИОД 1981–2021 ГГ.

© 2024 г. В. Д. Богдановa, *, И. А. Кшнясевa, И. П. Мельниченкоa, А. Р. Копориковa, **,  
О. А. Госьковаa, Я. А. Кижеватовa

aИнститут экологии растений и животных УрО РАН, Россия, 620144, Екатеринбург, ул. 8 Марта, 202

*e-mail: Bogdanov@ipae.uran.ru
**e-mail: Koporikov@mail.ru

Поступила в редакцию 05.10.2023 г.
После доработки 10.10.2023 г.

Принята к публикации 12.10.2023 г.

Представлены результаты оценки численности генераций пеляди Нижней Оби. На основании данных о чис-
ленности скатившихся с нерестилищ личинок, полученных в 1981–2021 гг. на основных нерестовых реках, 
сделаны выводы о современной демографической ситуации в популяции пеляди Нижней Оби, о влиянии 
антропогенных факторов и водности поймы Оби на воспроизводство. Установлено, что решающее значение 
в воспроизводстве пеляди неизменно принадлежит р. Северной Сосьве. В последние годы произошло увели-
чение доли вклада рек Войкара и Соби. Выявлены семилетние циклы (между пиками численности личинок), 
максимумы которых, с лагом в один год, совпадают с пиками водности Нижней Оби, что обеспечивает суще-
ствование самой многочисленной в мире популяции речной пеляди. Наличие таких циклов позволяет про-
гнозировать фазы численности. Предложено уравнение, описывающее зависимость численности генерации 
пеляди Нижней Оби от среднего (июнь–август) уровня Оби (по гидропосту г. Салехарда) в предшествующем 
году.

Ключевые слова: пойма, водность Оби, сиговые рыбы, нерестовые притоки, воспроизводство, генерация, ли-
чинки, динамика численности
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с. 46–55

В  настоящей работе мы исходим из положе-
ния, что существует единая популяция полупро-
ходной пеляди р. Оби [1, 2], у  которой репро-
дуктивная, нагульная, зимовальная части ареала 
занимают огромную акваторию и не совпадают. 
Основной частью репродуктивного ареала пеля-
ди являются уральские притоки Оби. Ведущее 
значение уральских притоков для обеспечения 
размножения, инкубации икры и  частично зи-
мовки пеляди определяет необходимость про-
ведения постоянного мониторинга состояния 
воспроизводства, важным элементом которого 
являются сведения о численности генераций.

Ранее было установлено, что загрязнение 
воды и  грунтов на нерестилищах в  уральских 
притоках Оби минимальное [3, 4], и эффектив-
ность воспроизводства сиговых рыб опреде-
ляется в  основном масштабами перемерзания 
нерестовых участков, вызывающих локальные 
заморы, а  также количеством и  качеством не-
рестящихся производителей [5]. Экологическое 

состояние нерестилищ продолжает оставаться 
в  пределах нормы, что обеспечивает воспроиз-
водство сиговых рыб, в том числе пеляди. О нор-
мальном состоянии среды свидетельствует так-
же тот факт, что среди вылупившихся личинок 
сиговых рыб почти нет особей с  аномальными 
внешними признаками [2]. За период наших ис-
следований гибели от паразитарных эпизоотий 
пеляди в нерестовых уральских притоках Оби не 
наблюдалось [6].

Цель работы – на основе многолетних данных 
о численности покатных личинок на основных 
уральских нерестовых притоках дать оценку де-
мографической ситуации в  популяции пеляди 
Нижней Оби и  выявить закономерности ее ди-
намики численности в  связи с  водностью. Ак-
туальность исследования определяется высокой 
значимостью пеляди Оби как биологического 
ресурса, используемого в промысле, аквакульту-
ре и компенсации ущерба, нанесенного водным 
биоресурсам хозяйственной деятельностью, т. е. 
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при решении социальных и  природоохранных 
проблем.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Климат территории восточного склона Поляр-
ного и Приполярного Урала, поймы Нижней Оби 
континентальный, с очень коротким прохладным 
летом и  холодной продолжительной зимой [7]. 
Средняя годовая температура воздуха в  районе 
п. Мужи составляет –4.3°С. Абсолютные макси-
мальные температуры воздуха достигают 35°С 
(июль, август), а минимальные – –58°С (февраль). 
В горах зима длится до 7 мес. Средняя температу-
ра воздуха в январе от –19 до –21°С. Устойчивый 
снежный покров устанавливается во второй по-
ловине октября. Продолжительность залегания 
снежного покрова 200–240 дней. Интенсивное 
таяние снега начинается в конце мая и сопрово-
ждается сильным подъемом воды в реках. Теплый 
сезон, характеризующийся положительными 
среднесуточными температурами и  отсутстви-
ем устойчивого снежного покрова, длится менее 
3 мес. – с середины июня до начала сентября. Го-
довое количество осадков составляет в  среднем 
около 800 мм. Основная масса осадков выпадает 
в летние месяцы (июнь – август) – 45–40%.

Оценка численности генераций. Учеты чис-
ленности покатных личинок пеляди проведены 
в  бассейнах левобережных нерестовых прито-
ков Нижней Оби – Северной Сосьвы, Сыни, 
Войкара, Соби в 1981–2021 гг. (рис. 1). Река Се-
верная Сосьва – длина 866 км, площадь бассей-
на 89.7  тыс.  км2 [7]. Учетный створ находится 
в 195 км от устья. Ширина русла в учетном ство-
ре – 400 м, наибольшая глубина в межень – 6 м, 
в паводок – 13.8 м. Река Сыня – протяженность 
322  км, площадь водосбора 11.95  тыс.  км2 [7]. 
Учетный створ находился в 120 км от устья реки. 
В разные годы в период наблюдений ширина реки 
на створе изменялась от 80 до 157 м, максималь-
ная глубина русла – от 0.7 м подо льдом до 7.5 м 
в ледоход. Река Войкар – протяженность 225 км, 
площадь водосборного бассейна 7.53 тыс. км² [7]. 
Учетный створ оборудован в  36  км от устья. За 
годы наблюдений ширина реки в  месте створа 
изменялась от 185 м в зимнюю межень до 236 м 
во время паводка, максимальная глубина русла 
реки – от 2.1 м в межень и до 5.4 м во время павод-
ка. Река Собь – протяженность 190 км, площадь 
водосбора 6.32 тыс. км2 [7]. Учетный створ нахо-
дится в  среднем течении реки в  районе ур.  Ту-
сигорт. Ширина учетного створа в  зимнюю ме-
жень – 95 м, перед ледоходом она увеличивается 

до 140 м, в пик половодья – около 180 м, макси-
мальная глубина на стрежне в зимнюю межень – 
2.3 м, перед ледоходом – до 4.7–5.3 м.

При сборе материала по скату личинок при-
меняли метод учета стока [8, 9]. Всего собрано 
5.8 тыс. проб. Видовую принадлежность личинок 
устанавливали по описаниям и  определителю 
В. Д. Богданова [10].

Абсолютную численность личинок, прошед-
ших через учeтный створ, определяли по форму-
ле (1), предложенной Д. С. Павловым [8]:

                         N = (QpmT)/Qлов,	                    (1)

где: N – общее число личинок; Qр – средний 
расход воды в  реке за учетный период времени 
(м3/с); m – среднее арифметическое число личи-
нок в пробах за расчетный период времени; T – 
расчетный период времени (сек), составляющий 
обычно 6, 12 или 24 ч.; Qлов – расход воды через 
сетку, равный SVt (м3/с); S – площадь входно-

Салехард

100 км

С

Ю

65°

65°
ЩучьяЛонготъеган

Харбей

Собь

Большая Обь

Северная Сосьва

Малая Обь

Сыня

Войкар

Рис.  1. Карта-схема расположения учетных створов 
(обозначены квадратом) на нерестовых притоках.

ДИНАМИКА ЧИСЛЕННОСТИ ГЕНЕРАЦИЙ ПЕЛЯДИ...



48

ЭКОЛОГИЯ       № 1       2024

го отверстия (м2); V – скорость течения в  сетке 
(м/с); t – время лова (сек).

При определении погрешности метода уче-
та численности личинок использовали ошибки, 
возникающие за счет изменения количества ли-
чинок в  пробах, величины расхода воды и  эф-
фективности фильтрации ловушки. Используя 
данные «Гидрологических ежегодников», со-
гласно которым систематическая погрешность 
определения расходов воды обычно составляет 
5–10%, установили, что общая погрешность при-
меняемого метода не превышала 40%, чаще была 
близка к  30% [11]. Эффективность фильтрации 
ловушки изменялась в  зависимости от времени 
лова, скорости течения и количества выносимых 
взвесей от 0.8 до 0.7. Эта величина установлена 
эмпирически по соотношению скоростей тече-
ния в ловушке и потоке.

Взрослых рыб ловили ставными, плавными 
сетями и неводами. Биологический анализ про-
веден на свежем материале по общепринятым 
методикам [12]. Возраст рыб определен по чешуе. 
Индивидуальную абсолютную плодовитость са-
мок (ИАП) определяли как

ИАП = вес гонад × количество икринок  
     в навеске / навеска.	                                 (2)

Оценка водности поймы Оби. При анализе ги-
дрологического режима нижнего течения Оби для 
построения гидрографов уровня воды, вычисле-
ния средних уровней воды и  длительности зато-
пления поймы использовали данные о  суточных 
уровнях воды в  створе гидрологического поста 
(ГП) Салехард. Для характеристики водности се-
зона открытого русла применяли средний уровень 
за июнь – август – это период основного времени 
нагула пеляди в пойме. Длительность затопления 
определяли для отметки 3.8 м от нуля ГП Салехард 
(ноль поста – 0.52 м над ур. м.) [13], которая со-
ответствует верхней границе затапливаемого еже-
годно нижнего экологического яруса поймы.

Статистическая обработка материала. Ана-
лиз и  визуализация данных выполнены в  про-
граммах «Past», v.2.17b [14] и «STATISTICA» [15]. 
Данные о численности скатывающихся личинок 
пеляди логарифмировали, что позволяет стаби-
лизировать дисперсию и сделать временны́е ряды 
(и  распределения наблюдаемых оценок) более 
симметричными. Для «свертки» данных ежегод-
ных наблюдений численности личинок на четы-
рех нерестовых реках в  один общий временно́й 

ряд (выделение общего сигнала) использовали 
метод главных компонент (PCА/EOF) – эмпири-
ческих ортогональных функций. Анализировали 
первую главную компоненту, воспроизводящую 
максимальную долю полной дисперсии исход-
ного 4-мерного временно́го ряда. Для выявления 
скрытых периодичностей использовали гармо-
нический, спектральный анализ, а для статисти-
ческого моделирования – аппарат обобщенных 
регрессионных моделей (GRM) [16]. Для оценки 
связи численности генераций с гидрологически-
ми факторами применяли коэффициент ранго-
вой корреляции Спирмена (rSp) и проводили ли-
нейный регрессионный анализ.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Установлено, что в  годы с  невысокими и  не-
продолжительными половодьями резко ухудша-
ются условия обитания обских рыб, нарушаются 
их воспроизводственные циклы, приводящие 
к  снижению запасов [17–20]. Водность периода 
открытого русла и  продолжительность затопле-
ния поймы определяют рыбопродуктивность 
бассейна. Размерный и весовой состав произво-
дителей пеляди отражает состояние, характерное 
для конкретных периодов водности, важный по-
казатель которой – продолжительность стояния 
воды в пойме [17].

За период наблюдений на ГП Салехард (1934–
2021 гг.) самый низкий средний уровень воды 
в  июне–августе зафиксирован в  2012 г., самый 
высокий – в  1979 г. (рис.  2). За последние 40  лет 
низкий уровень воды этого периода наблюдался 
также в 1982, 1989, 1991, 1992, 1995, 2004 и 2005 гг. 
(рис.  3). Коэффициент вариации уровня воды 
июня – августа высокий (СV=19.1%), что указы-

БОГДАНОВ и др.

Рис. 2. Суточные гидрографы уровней воды: 1 – мак-
симальной (1979 г.), 2 – усредненной (1934–2021 гг.), 
3 – минимальной (2012 г.) водности (май–октябрь).

7

У
ро

ве
н

ь 
во

ды
, м

6

5

4 

3 

2 

1 

0 
121 151 181 211

Дни от начала года
241 271 301

1

2

3



49

ЭКОЛОГИЯ       № 1       2024

2

4

6

Л
ог

ар
и

ф
м

 ч
и

сл
ен

н
ст

и

8

10

1980 1985 1990 1995 2000 2005 2010 2015 2020 г.

Рис. 4. Динамика логарифма численности (Ln, млн экз.) генераций пеляди Нижней Оби, 1981–2021 гг.: пунктир-
ная линия – линейный тренд численности генерации LnSS = 26.4285–0.01t; жирная кривая – локальное сглаживание 
(Lowess).
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вает на выраженную от года к году изменчивость 
этого элемента гидрологического режима Оби. 
Длительность полного затопления нижнего эко-
логического яруса поймы варьирует в  широком 
пределе – от 21 до 132 дней, а средняя многолет-
няя продолжительность затопления – 81 день. 
Из-за снижения уровней воды в  летние месяцы 
в последние четыре года длительность затопления 
поймы приближается к локальному минимуму.

Численность генераций пеляди Нижней Оби 
(сумма по четырем притокам) крайне изменчива 
(рис.  4). В  среднем за годы наблюдений (1981–
2021 гг.) общая численность генерации составила 
2418 млн экз., минимальная (2013 г.) – 15 млн экз., 
максимальная (1981 г.) – 20 139  млн экз. (разли-
чие в 1350 раз). Появление многочисленных ге-
нераций в  2015–2019 гг. позволяет надеяться на 
восстановление запаса.

Среди исследованных нерестовых притоков 
ведущее значение в  воспроизводстве пеляди за 
все годы наблюдений принадлежит р. Северной 
Сосьве и составляет в среднем около 70% (табл. 1), 
затем по значимости вклада в  воспроизводство 
идут реки Сыня, Войкар, Собь. В последнее де-
сятилетие наблюдается повышение значения се-
верных нерестовых притоков (Войкар и  Собь). 
Так, в р. Соби в 2015 г. численность скатившихся 
личинок пеляди впервые составила 83  млн экз. 
(2.4% от численности генерации) при среднем 
значении за многолетний период 8.4  млн. По 
сравнению с  реками Войкаром и  Собью значе-
ние р. Сыни в  воспроизводстве пеляди снизи-
лось, что связано с локальными заморами из-за 
перемерзания нерестилищ, свойственных этому 
притоку, увеличением смертности икры от вые-
дания рыбами, так как численность зимующих 
в районе нерестилищ окуневых увеличилась.

Рис. 3. Многолетняя динамика продолжительности затопления нижнего экологического яруса поймы в 1934–2021 гг. 
в Салехардском пойменном районе и ее линейный тренд (штриховая линия: y = 200.6–0.06t) и локальное сглаживание 
(Lowess – жирная кривая).
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Таблица 1. Значение уральских нерестовых притоков р. Оби в воспроизводстве пеляди по десятилетиям,%

Годы
Река

Северная Сосьва Сыня Войкар Собь
1981–1989 73.20 22.37 4.42 0.01
1990–1999 63.96 24.98 11.06 –
2000–2009 68.11 19.51 12.18 0.20
2010–2021 71.80 13.70 13.20 1.30
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Прямым следствием понижения водности Оби 
является снижение репродуктивных показате-
лей пеляди, так как это приводит к сокращению 
площади и  продолжительности затопления пой-
мы – основных мест нагула. Так, сокращение на-
гульного периода влечет за собой угнетение роста, 
снижение упитанности и  плодовитости и  в  ито-
ге приводит к  замедлению полового созревания. 
Разница в  массе производителей в  маловодные 
и многоводные годы составляет 8% от массы тела 
у рыб длиной 31 см и 16–18% у рыб большего раз-
мера. В  год с  длительным периодом нагула ли-
нейные приросты впервые созревающей пеляди 
в 1.4 раза выше, чем в год со средней водностью, 
и в 2.4 раза выше, чем в маловодный. С меньшими 
значениями (в 1.2 и 1.8 раза) эта закономерность 
сохраняется у  повторно созревающих рыб. Про-
должительное стояние пойменных вод на Нижней 
Оби в  2014–2019 гг. способствовало увеличению 
репродукционных характеристик производите-
лей пеляди. За 3 года многоводных и 3 года сред-
ней водности средние значения массы и  длины 
тела пеляди в  основных возрастных группах (4+ 
… 6+ лет) увеличились на 158–182–184  г и  3.2–
4.4–3.9 см соответственно. При одинаковой массе 
производителей пеляди в  годы с  разной продол-
жительностью нагула различия в  плодовитости 
могут достигать 50% (рис. 5).

После нагула в год с очень высоким уровнем 
воды или после двух лет с высоким и продолжи-
тельным половодьем содержание жира в  тушке 
у производителей пеляди на местах размножения 
составляет от 5.6 до 7.4% массы тела, тогда как 
в годы с плохими условиями нагула – только до 
3.1–4.5% [21], что обусловливает распределение 
рыб преимущественно на нижних нерестилищах.

Обнаружена сильная синхронность (r0 = 0.76) 
динамики численности пеляди на реках Север-
ная Сосьва и  Войкар (рис.  6). Пики численно-
сти покатных личинок по времени совпадают, 

а  период между пиками составляет 7  лет. Син-
хронность с р. Сыня слабее, очевидно, из-за пе-
риодического возникновения локальных замо-
ров. Указанный факт свидетельствует о том, что 
в первых двух реках имеется связь между числен-
ностью производителей и потомством, определя-
ющаяся стабильно высоким выживанием икры 
на нерестилищах. Выживание икры на р. Сыня 
ниже, и численность потомства в большей мере 
зависит от изменения условий инкубации, чем 
на других притоках.

Для выявления связи динамики численности 
рыб с  водностью ряды по уровню и  продолжи-
тельности затопления низкой поймы сопостав-
ляли с данными по численности генераций сиго-
вых рыб. Выявлена связь численности генераций 
пеляди с гидрологическим режимом предшеству-
ющего года (рис. 7). Более ранние исследования 
с использованием арифметической шкалы пока-
зывали наиболее сильную зависимость урожай-
ности генераций пеляди от водности за год до 
нереста [22, 23]. Годы с длительным затоплением 
низкой поймы обусловливают высокую числен-
ность генераций сиговых рыб в  последующие 
годы. При этом следует отметить явную синхрон-
ность, с лагом в один год, динамики численности 

1981 1985 1989 1993 1997 2001 2005 2009 2013 2017 2021 г. 

Рис. 6. Динамика численности покатных личинок пеляди (логарифм численности) на реках Северная Сосьва (1), 
Сыня (2) и Войкар (3). Штриховые линии – соответствующее локальное сглаживание (Lowess).
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Рис. 5. Усредненная абсолютная индивидуальная пло-
довитость (ИАП) пеляди в разные по водности годы: 
1 – многоводные, 2 – в среднем за годы наблюдений, 
3 – маловодные.
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генераций пеляди с  рядами продолжительности 
затопления низкой поймы.

ОБСУЖДЕНИЕ

В условиях климатических изменений и зна-
чительных трансформаций ландшафтов во-
досборного бассейна р. Оби (вырубка леса, 
распашка земель, увеличение площади урба-
низированных территорий, повышение безвоз-
вратного водопотребления, рост зарегулиро-
ванности и создание новых водохранилищ и др.) 
создаются условия для увеличения контраст-
ности режима водности – годы экстремально 
низкой и экстремально высокой водности [24]. 
Средние месячные уровни воды и длительность 
затопления низкой поймы являются основны-
ми факторами, определяющими особенности 
режима поемности.

Полученные в  ходе исследования результаты 
свидетельствуют о зависимости количества ска-
тывающихся личинок пеляди от гидрологиче-
ских условий предшествующего года. При оценке 
уровня корреляции численности покатных личи-
нок с гидрологическими факторами предшеству-
ющего года (t – 1) – средним уровнем затопления 
поймы в  июне – августе и  длительностью зато-
пления нижнего яруса поймы в  Салехардском 
пойменном районе Оби выявлено, что эта зави-
симость больше от среднего уровня затопления 
поймы (rSp = 0.606 при p < 0.001 и rSp = 0.529 при 
p = 0.001 соответственно).

Для 1983–1990 гг. (период планового веде-
ния хозяйства СССР) отмечена положительная, 
сильная, высокозначимая зависимость числен-
ности генераций пеляди от среднего уровня за-
топления поймы Оби в  Салехардском поймен-
ном районе предшествующего года (rSp = 0.833 

при p = 0.010). Численность пеляди была ре-
кордно высокой.

Для периода 1991–2003 гг. (“лихие 90-е”) не 
выявлены значимые статистические связи между 
численностью генераций пеляди и средним уров-
нем затопления поймы предшествующего года 
(rSp = 0.181 при p = 0.553). На рис. 7 стрелкой выде-
лен 2003 г., когда наблюдалась максимальная рас-
согласованность динамики водности и  числен-
ности генераций пеляди. На эти годы приходится 
и  относительно низкая численность генераций 
пеляди. Благоприятный гидрологический режим 
должен был способствовать росту численности 
пеляди, но этого не произошло. Можно предпо-
ложить, что основное негативное влияние на чис-
ленность генераций оказал неконтролируемый 
промысел в этот период времени.

На интервал от 2004 г. до 2021 г. (период вос-
становления контроля добычи водных биоре-
сурсов России) приходятся как неблагоприят-
ные (2009–2012 гг.), так и очень  благоприятные 
(2014–2019 гг.) гидрологические условия. Осо-
бенно неблагоприятным был 2012 г., который 
стал экстремальным по гидрологическому режи-
му для всего региона Нижней Оби за всю исто-
рию инструментальных наблюдений – исклю-
чительное маловодье и  незаполнение нижнего 
яруса поймы водой. Однако именно во второй 
половине этого периода происходит резкий 
и продолжительный рост численности генераций 
пеляди, демонстрирующий их положительную, 
сильную, высокозначимую связь с  длительно-
стью затопления поймы (rSp = 0.770 при p < 0.001). 
Численность генераций достигла уровня 1980-
х годов. Уникальный по длительности период 
многоводья способствовал снижению нагрузки 
промысла, сохранению потенциала урожайных 
генераций 2008–2009 гг. рождения, росту попу-

Рис. 7. Динамика первой главной компоненты (ГК1) логарифма численности генераций пеляди в четырех уральских 
притоках (1 – кружки и сплошная линия) и ГК1 двух параметров режима поемности (2 – точки и штрих): среднего 
уровня июня – августа и длительности затопления отметки 3.8 м годом ранее, ГП Салехард. Стрелкой выделена мак-
симальная рассогласованность динамики водности и численности генераций пеляди в 2003 г.
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ляционной плодовитости, нересту большей ча-
сти рыб на горных нерестилищах. В целом нужно 
рассматривать синергетический эффект влияния 
этих факторов на динамику численности генера-
ций.

Исходя из представлений о  цикличности ув-
лажнения ландшафта [25], был выполнен анализ 
цикличности среднего уровня воды июня – авгу-
ста. Спектральный анализ ряда средних уровней 
воды летних месяцев и  логарифма численности 
особей в  генерациях показывает единственный 
совпадающий период – 7  лет (рис.  8). На осно-
вании этого вполне логично объяснить возник-
новение 7-летнего периода динамики числен-
ности генераций (от пика до пика) естественной 
причиной, обусловленной выраженной (с лагом 
в  один год) 7-летней цикличностью стока Оби, 
что обеспечивает существование самой много-
численной в  мире популяции речной пеляди. 
Наличие таких циклов позволяет прогнозиро-
вать фазы депрессии и пика численности пеляди.

Примечательно, что из сиговых рыб Нижней 
Оби высокой численности достигает вид, дина-
мика которого совпадает с  циклами водности. 
Продолжительные периоды большой водности 
Оби создают эколого-биологические предпосыл-
ки формирования высокой численности популя-
ции пеляди. У пеляди наблюдается планктонный 
тип питания, а  продукция зоопланктона значи-
тельно выше в многоводные годы [20, 26], когда 
на длительный срок затапливаются обширные 
пространства понижений поймы и  автоматиче-
ски улучшаются условия нагула планктофагов.

Установлено, что уровень и  продолжитель-
ность стояния воды в пойме Оби предшествую-
щим летом – фактически основной естествен-
ный фактор, влияющий на численность особей 
в генерациях пеляди. Водность поймы Оби силь-
нее влияет на численность покатных личинок 
пеляди в р. Северной Сосьве и, по убывающей, 
на реках Сыне и Войкаре. Менее всего водность 
поймы влияет на численность покатных личинок 
в р. Собь (рис. 9), так как основные места нагула 
пеляди находятся выше ее устья.

В  реку Северную Сосьву обычно заходит 
в среднем более крупная пелядь, чем в другие не-
рестовые притоки Нижней Оби [27]. В  пределах 
нерестовой реки более крупные и  жирные про-
изводители поднимаются на верхние (горные) 
участки нерестилищ. Плодовитость самок, раз-
множающихся на нижних нерестилищах, в  1.5 
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Рис.  8. Спектральная плотность временны́х рядов: 
1 – логарифма численности генераций пеляди (1981–
2021 гг.) и 2 – среднего уровня воды Оби в июне – ав-
густе по ГП Салехард 1934–2021 гг.; 3 – 95%-ный уро-
вень доверия.

Рис.  9. Зависимость логарифма оценок численности 
покатных личинок пеляди (для 4 притоков) от средне-
го (июнь–август) уровня Оби (ГП  Салехард) в  пред-
шествующем (t‑1) году (данные за 1981–2021 гг.). Ре-
грессии: 1 – Северная Сосьва Ln(Ni): y = 6.75 + 0.82x; 
r = 0.60; p < 0.001; 2 – Сыня Ln(Ni): y = 5.31 + 0.73x; r 
= 0.50; p = 0.001; 3 – Войкар Ln(Ni): y = 4.54 + 0.52x; r 
= 0.38; p = 0.014; 4 – Собь Ln(Ni): y = 0.56 + 0.34x; r = 
0.23; p = 0.426. Свободные члены в уравнениях (и их 
разности) характеризуют средний вклад 4 притоков 
в воспроизводство пеляди Нижней Оби, а угловые ко-
эффициенты – силу отклика на режим поемности.

БОГДАНОВ и др.
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раза ниже, чем размножающихся на верхних. Вы-
живание икры на верхних нерестилищах в  4–5 
раз выше, чем на нижних. В результате от одного 
и того же количества самок на горных нерестили-
щах может появиться в  50 раз больше личинок, 
чем на нижних, а на верхние нерестилища могут 
подняться высококачественные особи, которые 
появляются в массовых количествах только в годы 
многоводья в  пойме Оби. При этом многочис-
ленная генерация, вступая в воспроизводство на 
четвертый и пятый годы жизни, не дает такого эф-
фекта, как на шестой и седьмой годы.

Таким образом, размерный и  весовой состав 
производителей отражает состояние, характер-
ное для конкретных периодов водности, важный 
показатель которой – уровень и  продолжитель-
ность стояния воды в  пойме. Высокая и  про-
должительная водность на Нижней Оби в  70-е 
годы ХХ в. и в 2014–2019 гг. способствовала зна-
чительному увеличению репродукционных ха-
рактеристик производителей пеляди и  в  итоге 
рекордному росту численности генераций. При 
этом условия водности поймы Оби в  год, пред-
шествующий нересту, могут более сильно влиять 
на структуру нерестовых стад пеляди и  их рас-
пределение по нерестилищам по сравнению с ус-
ловиями водности в год нереста.

На основе полученных многолетних данных 
было построено уравнение натурального ло-
гарифма численности особей в  генерациях пе-
ляди Нижней Оби от среднего (июнь – август) 
уровня затопления поймы реки Оби (ГП Сале-
хард) в предшествующем (t‑1) году: y = 1.42x + 
1.30 при R2 = 0.71 (рис. 10). При наличии связи 
численности особей в генерациях пеляди с ди-
намикой уровня и  продолжительности зато-
пления низкой поймы Оби появляется возмож-
ность прогнозировать численность популяции. 
В обобщенном виде цепь событий, приводящих 
к  появлению высокочисленных генераций пе-
ляди, следующая: высокое и длительное стояние 
воды в пойме за год до нереста и в год нереста – 
повышение темпа весового роста – повышение 
популяционной плодовитости – размножение 
на верхних нерестилищах – повышенное выжи-
вание икры – появление многочисленного по-
томства.

В  последние годы для восстановления запа-
сов рыб Оби все больше внимания уделяется 
искусственному воспроизводству сиговых рыб 
в  ущерб сохранения естественного. В  качестве 
основного объекта искусственного воспроизвод-

ства и компенсации ущерба водным биоресурсам 
в бассейне Оби [28] много лет используется пе-
лядь. Полученные данные динамики генераций 
за многолетний период показывают, что пелядь 
в  бассейне Оби в  настоящее время не нуждает-
ся в  искусственном воспроизводстве. Для со-
хранения высокого уровня естественного вос-
производства необходимо прекратить сбор икры 
обской пеляди на р. Северной Сосьве для рыбо-
водных целей, что отмечали ранее другие иссле-
дователи [23].

ВЫВОДЫ

1. Ведущее значение в воспроизводстве пеля-
ди Оби за период с  1981 г. по 2021 г. неизменно 
принадлежит р. Северной Сосьве. В  последние 
годы увеличивается значимость северных при-
токов (рек Войкар и Собь) в ее воспроизводстве 
и снижается вклад р. Сыни.

2. Колебания численности генераций пеляди 
тысячекратные. В популяции пеляди Оби в 2015–
2018 гг. появились генерации выше средней мно-
голетней величины, что не происходило 30 лет.

3. Выявлена положительная статистически вы-
сокозначимая зависимость численности особей 
в генерациях пеляди от гидрологического режима 
Оби. Несколько лет подряд (4–6) длительное за-
топление низкой поймы приводит к значительно-
му росту численности популяции пеляди. Изме-
нения численности особей в  генерациях пеляди 
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Рис. 10. Зависимость натурального логарифма суммы 
оценок численности личинок пеляди (генерации) от 
среднего (июнь–август) уровня реки Обь (ГП  Сале-
хард) в  предшествующем (t‑1) году (данные за 1981–
1990 и  2004–2021 гг.). Черная линия – линия тренда. 
График построен без учета данных 1991–2003 гг., когда 
в  бассейне Нижней Оби наблюдался неконтролируе-
мый промысел производителей пеляди (пояснение 
в тексте).
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и продолжительности затопления низкой поймы 
происходят синхронно, с лагом в один год.

4. Водность поймы Оби более сильно влияет 
на численность покатных личинок пеляди в  р. 
Северной Сосьве и в меньшей степени, по убы-
вающей, на реках Сыня, Войкар и Собь.

5. Выявлены 7-летние циклы численности 
особей в  генерациях пеляди (по  максимальным 
пикам), совпадающие с  лагом в  1  год с  водно-
стью Нижней Оби, что обеспечивает существо-
вание самой многочисленной в мире популяции 
речной пеляди.

6. Уравнение натурального логарифма чис-
ленности особей в  генерациях пеляди Нижней 
Оби от среднего (июнь – август) уровня Оби 
(по  ГП Салехард) в  предшествующем (t‑1) году 
может быть использовано для прогноза урожай-
ности поколений.

Работа выполнена в рамках Государственных 
заданий ФГБУН ИЭРиЖ УрО РАН по темам «Со-
стояние и динамика биоресурсов животного мира 
Уральского региона, разработка научных основ 
его мониторинга и  охраны» (№ 122021000084-4) 
и «Эколого-демографические механизмы устой-
чивости, структурно-функциональной организа-
ции и адаптивных перестроек популяций и сооб-
ществ в меняющейся среде» (№ 122021000085-1).
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Generation Abundance Dynamics of Peled at the Lower Reaches of the Ob’ River  
in 1981–2021

V. D. Bogdanov1, *, I. A. Kshnyasev1, I. P. Melnichenko1, A. R. Koporikov1, **, O. A. Goskova1, 
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The generation abundance of peled has been assessed at the lower reaches of the Ob’ River. Based on data on the 
number of larvae migrated downstream from spawning grounds, obtained in 1981–2021 on the main spawning rivers, 
current population structure of peled at the lower reaches of the Ob’ River is described, the influence of anthropogenic 
factors and of the water content of the Ob’ River floodplain on peled reproduction is analyzed. The Severnaya Sos’va 
River definitely plays a decisive role in the reproduction of peled. In recent years, there has been an increase in the 
contribution of the Voikar and Sob’ rivers. Seven-year cycles have been identified (between the peaks in the larvae 
number); their maximums coincide with the peaks of water content at the lower reaches of the Ob’ River with a 1-year 
lag, which supports the world’s largest river peled population abundance. The presence of such cycles makes it possible 
to predict phases of high fish abundance. An equation describing the dependence of the generation size of peled at the 
lower reaches of the Ob’ River on the average water level of Ob’ River in June–August at the Salekhard gauging level in 
the previous year is proposed.

Keywords: floodplain, water content of the Ob’ River, whitefish, spawning tributaries, reproduction, generation, larvae, 
population dynamics



56

ЭКОЛОГИЯ, 2024, № 1, 

УДК 599.742.17–147.14(470.5)

с. 56–64

Обыкновенная лисица – вид, занимающий 
огромный, вероятно, один из самых больших 
среди млекопитающих ареал и  демонстрирую-
щий значительную географическую изменчи-
вость. На всем ареале выделяют до 45 подвидов 
[1]. По разным сводкам на территории бывшего 
СССР известны 14–17 подвидов, объединяемых 
в  3 группы: vulpes, karagan, caucasica [2–4], а  на 
территории России – 12 подвидов [5]. Подвиды 
группы vulpes населяют лесную зону, karagan – 
лесостепи, степи и пустыни, caucasica – горы.

В. Г. Гептнер с  соавт. [2] и  А. А. Аристов, 
Г. Ф. Барышников [4] при описании подвидов 
лисицы указывают, что наиболее крупные зве-
ри населяют лесную зону как в  пределах ев-
ропейской части России, так и  в  Сибири: v. v. 
vulpes, v. v. tobolica, v. v. jakutensis, v. v. beringiana, 
v. v. daurica. Также к  крупным относят спор-
ные подвиды, которые выделяют не все систе-
матики: v. v. kamtschadensis, v. v. shantaricus, v. v. 
dolichocrania, v. v. schrencki. Авторы, выделяю-
щие v. v. diluta, лесостепную лисицу [2, 3, 6–8], 
указывают на такие же крупные размеры этой 
формы. Более мелкие размеры свойственны 
степным лисицам v. v. stepensis, v. v. karagan, еще 

более мелкие лисицы обитают южнее – в  по-
лупустынях и  пустынях Средней Азии (v. v. 
flavescens). В целом можно полагать, что изме-
нение размеров лисицы по изложенному выше 
описанию соответствует правилу Бергмана. На 
севере и северо-востоке ареала обитают наибо-
лее крупные звери, далее на юг размеры умень-
шаются.

На карте изолиний общей длины черепа ли-
сицы, опубликованной П. В. Терентьевым [9], 
размеры лисиц изменяются несколько по-иному 
и, по заключению автора, в большей мере соот-
ветствуют правилу оптимума. В  западной части 
ареала, в пределах бывшего СССР, длина черепа 
возрастает от южной части пустынь Туранской 
низменности на северо-запад, приблизительно 
до южнотаежных лесов Русской равнины. Да-
лее к  северу и  западу размер черепа несколько 
уменьшается. В восточной части ареала картина 
менее однозначная: от минимума на Среднеси-
бирском плоскогорье размеры лисиц увеличи-
ваются на юго-восток и  северо-восток, в  свою 
очередь основные изолинии идут в  северо-вос-
точном направлении приблизительно до бассей-
на Колымы.

ИЗМЕНЧИВОСТЬ РАЗМЕРОВ ЧЕРЕПА ОБЫКНОВЕННОЙ ЛИСИЦЫ 
ВДОЛЬ УРАЛЬСКОГО МЕРИДИАНА: ПРАВИЛО БЕРГМАНА  

ИЛИ ПРАВИЛО ОПТИМУМА?
© 2024 г. Н. С. Корытина, *, А. М. Госькова

аИнститут экологии растений и животных УрО РАН,
Россия, 620144, Екатеринбург, ул. 8 Марта, 202
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Проанализированы изменения размеров черепа обыкновенной лисицы (Vulpes vulpes L.) вдоль восточного 
макросклона Уральского хребта от лесотундры до степи. Размеры изменялись от минимальных на севере до 
максимальных в  предлесостепных сосново-березовых лесах. Далее к  югу размеры черепа снова уменьша-
лись. Аналогично изменялась средняя плотность населения лисицы. На основании этих данных сделан вывод 
о том, что размеры изменяются в соответствии с правилом оптимума, а не с правилом Бергмана. Вероятно, 
микроэволюционные адаптации к условиям обитания происходят под воздействием общих факторов, оказы-
вающих влияние как на размеры тела, так и на плотность населения вида.
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По материалам В. Г. Юдина [10] на Дальнем 
Востоке наиболее крупная форма (dolichocrania, 
[6]) обитает в  Приморье, Нижнем и  Среднем 
Приамурье (в лесной зоне). Далее к северу раз-
меры лисиц уменьшаются. На Чукотском полу
острове, в  бассейне р. Анадырь и,  вероятно, 
в  бассейне р. Индигирки обитает относительно 
мелкая лисица (кондилобазальная длина черепа 
самцов 141.9 мм, самок – 135.3 мм) [10], т. е. на се-
веро-востоке ареала в Евразии обитает не круп-
ная форма, как этого следовало ожидать в соот-
ветствии с  правилом Бергмана, а  относительно 
мелкая лисица. Информация о  размерах лисиц 
из других частей ареала, где лисица обитает в ле-
сотундре либо тундре, отсутствует.

Анализ географической изменчивости раз-
меров животных показывает, что размеры тела 
большинства видов как среди пойкилотермных, 
так и среди гомойотермных изменяются, следуя 
правилу Бергмана. М. В. Мина и  Г. А. Клевезаль 
[11] на большом числе примеров детально обсу-
дили влияние различных факторов на рост жи-
вотных, объясняющих природу географической 
изменчивости, которая может проявляться в со-
ответствии с  правилом Бергмана. В  частности, 
эти авторы описали результаты опытов Барнетта 
с соавт., показывающие, «что выращиваемые на 
холоде мыши при отборе на высокие темпы раз-
множения (именно такой отбор идет в природе) 
через 10–12 поколений достигали бóльших раз-
меров, чем особи из нормальных условий, и эти 
свои особенности роста сохраняли при любом 
температурном режиме выращивания» (цит. по: 
[11], стр. 152).

Ревизия правила Бергмана на большом числе 
видов показывает, что, например, 72.34% птиц 
следуют правилу Бергмана, а 27.66% не следуют 
[12]. Эти же авторы выявили, что среди проана-
лизированных 149 видов млекопитающих дан-
ному правилу следуют только 65.1%, в том числе 
лисица. При более детальном рассмотрении из-
менчивости размеров у  представителей отряда 
Carnivora (46 видов) оказалось, что только у 50% 
видов (включая лисицу) размеры изменяются 
в соответствии с правилом Бергмана [13].

Увеличение или уменьшение массы тела мле-
копитающих некоторые авторы [14] связывают 
с продуктивностью кормовых объектов, измене-
ние размеров хищников – с массой основных ви-
дов жертв, в частности волка [15] и лисицы [16]. 
Лисица была также крупнее в регионах, где более 
развито сельское хозяйство [17].

Ревизия правила Бергмана за более чем полу-
торавековой период с момента его опубликования 
проводилась неоднократно, есть как сторонники, 
так и противники этого постулата. Выполненные 
в последние десятилетия работы на большом чис-
ле видов птиц и  млекопитающих [12, 13] свиде-
тельствуют о том, что половина или более видов 
следуют правилу Бергмана, в том числе и интере-
сующий нас вид – обыкновенная лисица.

На Урале и  прилегающих территориях лиси-
ца обитает от северной до южной оконечности 
Уральских гор, включая южную тундру, лесотун-
дру, тайгу, лесостепь и степь. По Уралу проводят 
условную границу между v. v. vulpes и v. v. tobolica, 
однако информация о  размерах собственно 
уральских лисиц отсутствует.

В целом по известным на настоящий момент 
сведениям о  размерах лисиц в  пределах ареа-
ла на территории бывшего СССР нельзя одно-
значно утверждать, по какому из географиче-
ских правил изменяются размеры – Бергмана 
или оптимума ареала (abundant centre hypothesis). 
В связи с этим представляется актуальным изу-
чить изменение размеров лисицы на достаточно 
протяженном по меридиану участке ареала – от 
лесотундры до степи. Такой подход к  анализу 
позволит нивелировать в  какой-то мере воз-
можное влияние на размеры широты и высоты 
местности.

Цель настоящей работы – восполнить пробел 
в  недостающей информации о  размерах ураль-
ских лисиц и  попытаться выявить возможную 
закономерность изменения их размеров вдоль 
Уральского меридиана.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом для анализа послужили черепа 
из коллекций музея ИЭРиЖ УрО РАН и Аркти-
ческого научно-исследовательского стационара 
ИЭРиЖ УрО РАН, собранные (в  том числе ав-
торами) за периоды 1955–1990 гг. и 2012–2019 гг. 
у охотников в течение промыслового сезона, ко-
торый продолжается с  ноября до начала марта. 
Всего было использовано 1473 черепа лисиц, до-
бытых преимущественно в Свердловской, Челя-
бинской, Курганской и  Оренбургской областях 
(табл.  1), т. е. с  восточного макросклона Ураль-
ских гор и прилегающей территории.

В анализ включены черепа, для которых были 
известны пол, сезон и место добычи. По возмож-

ИЗМЕНЧИВОСТЬ РАЗМЕРОВ ЧЕРЕПА...
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ности определяли приблизительные координа-
ты места добычи. В случаях, когда был известен 
только район добычи, животному присваивали 
координаты, близкие к  центральным для адми-
нистративного района. Исследуемая территория 
имеет протяженность с  юга на север 51.4–68.4° 
с. ш. и с запада на восток 56–73.6° в. д. В мериди-
ональном направлении крайние точки отстоят 
друг от друга на расстояние около 2000 км.

Таблица 1. Структура и объем выборки

Регион
Самцы Самки Общий 

итог0+ 1++ 0+ 1++

Свердловская обл. 426 184 259 159 1028

Челябинская обл. 36 20 29 15 100

Казахстан 6 2 9 17

Курганская обл. 50 15 37 25 127

ЯНАО 11 5 11 3 30

Башкирия 3 5 1 9

Тюменская обл. 23 13 27 8 71

Оренбургская обл. 14 18 34 18 84

ХМАО 2 4 1 7

Общий итог 571 266 407 229 1473

Возраст лисиц определяли, используя не-
сколько методов. На первом этапе измеряли 
ширину канала и диаметр верхнего клыка, рас-
считывали относительную ширину канала клы-
ка к  диаметру самого клыка [18]. При относи-
тельной ширине канала более 45% животных 
считали молодыми [19], остальных относили 
к взрослым, возраст которых определяли путем 
подсчета числа годовых слоев в цементе клыка 
по стандартной методике [20, 21]. При отсут-
ствии клыков изучали шов между основной кли-
новидной костью и передней клиновидной ко-
стью (sutura presphenoid-basis phenoidalis). Этот 
шов открыт и  хорошо различим у  сеголеток, 
а  на второй год жизни закрывается полностью 
и становится неразличимым на черепе [22–24]. 
Анализировали изменения размеров признаков 
в 4 группах: молодых самцов и самок; взрослых 
самцов и самок.

Измеряли следующие признаки черепа 
(по  [7]), снятые с  помощью штангенциркуля 
ШЦ-II‑250-0.05 с точностью до 0.05 мм (рис. 1): 
кондилобазальную длину черепа (КБЗ), длину 
лицевого отдела, длину мозгового отдела, ску-
ловую ширину, межглазничную ширину, заглаз-
ничную ширину, мастоидную ширину, высоту 
черепа в  области барабанных камер, диаметр 

клыка. Предположили, что изменение длины че-
репа отражает изменение длины тела.

Изменения признаков рассматривали как 
в  широтном диапазоне, так и  в  группах, соот-
ветствующих тем или иным природным зонам 
согласно картам ботанико-географического 
районирования [25–28]. Как видно из табл.  1, 
имеющийся в  нашем распоряжении материал 
распределен крайне неравномерно по админи-
стративным образованиям, соответственно и по 
природным зонам и подзонам. Малый объем ма-
териала получен из лесотундры и северной тайги, 
в связи с чем они были объединены в одну группу. 
С другой стороны, достаточный объем материала 
из южной тайги и лесостепи позволил выделить 
в отдельную группу подзону предлесостепи (или 
подзону осиново-березовых или сосново-бере-
зовых подтаежных лесов) [25, 26], расположен-
ную в  юго-восточной части Свердловской об-
ласти и  отличающуюся высокой мозаичностью 
местообитаний, значительной антропогенной 
трансформацией и низким уровнем среднегодо-
вых осадков.

Рис. 1. Схема измерения признаков черепа: 1 – кон-
дилобазальная длина, 2 – длина лицевого отдела, 
3 – длина мозгового отдела, 4 – скуловая ширина, 
5 – межглазничная ширина, 6 – заглазничная ширина, 
7 – мастоидная ширина, 8 – высота черепа в области 
слуховых капсул.

КОРЫТИН, ГОСЬКОВ
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При сравнении плотности населения лисицы 
в разных природных зонах использовали средний 
выход шкурок с 10 000 га. Ранее нами было пока-
зано [29], что этот показатель лучше описывает 
динамику численности лисицы, чем показатель 
численности, полученный с  помощью зимнего 
маршрутного учета. Использовали сведения за 
10-летний период – с 1961-го по 1970-й годы, ког-
да промысел лисицы был хорошо развит. Под-
считывали среднее число заготовленных шкурок 
в  административных районах Свердловской, 
Курганской, Челябинской и Тюменской (в состав 
которой на тот период входили Ямало-Ненецкий 
и Ханты-Мансийский автономные округа) обла-
стей. Административные районы относили к той 
или иной природной зоне (подзоне), если более 
50% площади района располагалось в  пределах 
зоны.

При статистической обработке материала ис-
пользовали дисперсионный и  регрессионный 
анализы. Обработку проводили в  программе 
Statistica 8.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Результаты измерения основного признака, 
характеризующего размер черепа, – кондилоба-
зальной длины – приведены в табл. 2 и 3. Этот 
признак используется для анализа большин-
ством авторов, изучающих географическую из-
менчивость лисицы, и в связи с этим он позво-

ляет сравнивать изменения размеров в  ареале 
вида.

В трех из четырех групп (повторностей) мы ви-
дим закономерно изменяющийся результат в пяти 
категориях растительных зон – постепенное на-
растание величины КБЗ от лесотундры и  север-
ной тайги до предлесостепи и плавное снижение 
в южном направлении. И только величина черепа 
взрослых самцов из лесотундры и северной тайги 
несколько нарушает полученный результат – она 
оказалась больше при сопоставлении с  другими 
группами. В  целом изменения КБЗ черепа в  за-
висимости от принадлежности к природной зоне 
оказались высокозначимыми (F(4, 1378) = 17.83; 
p = 0.000). Корреляция между средними значени-
ями и  стандартными отклонениями отсутствует, 
дисперсии однородны. Практически сходный ре-
зультат получен при несколько ином сравнении – 
изменении КБЗ в  зависимости от широты мест-
ности (рис.  2, 3). Наибольшие средние размеры 
характерны для широты от 56.7° до 57.5°. Именно 
в  этом диапазоне широты расположен участок 
предлесостепи. К  северу и  югу от него средние 
размеры уменьшаются.

Аналогично кондилобазальной длине изме-
няются во всех 4 группах длина лицевого отдела, 
длина мозгового отдела, скуловая ширина, ме-
жглазничная ширина, мастоидная ширина, вы-
сота черепа в области слуховых камер (Приложе-
ние 1, доступно в электронной версии).

Таблица 2. Изменения кондилобазальной длины черепа молодых (0+) лисиц по природным зонам

Растительная зона (подзона)
Самцы Самки

n M±SE n M±SE
Лесотундра+северная тайга 10 144.22±1.25 10 136.43±1.42

Южная тайга 30 146.41±0.92 32 139.34±0.87

Предлесостепь 351 148.08±0.26 201 141.18±0.33

Лесостепь 125 145.79±0.46 93 139.64±0.54

Степь 27 143.17±0.87 50 138.55±0.58
 
Таблица 3. Изменения кондилобазальной длины черепа взрослых (1++) лисиц по природным зонам

Растительная зона (подзона)
Самцы Самки

n M±SE n M±SE
Лесотундра+северная тайга 9 148.79±0.97 3 137.58±1.86

Южная тайга 34 147.86±0.84 23 140.91±1.01

Предлесостепь 137 149.21±0.38 124 142.16±0.35

Лесостепь 52 147.86±0.74 47 140.70±0.46

Степь 19 145.56±1.11 21 139.66±1.06
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Между широтой местности и  растительными 
зонами (подзонами) существует тесная отрицатель-
ная связь (r = –0.81, p = 0.000), что вполне ожидае-
мо. Тем не менее мы не ограничились приведени-
ем только одного параметра. В градиенте широты 
обнаружено плавное увеличение размеров черепа 
лисицы с  севера на юг до подзоны предлесосте-
пи и  затем плавное их снижение до зоны степи. 
Оценка средней величины КБЗ в  пределах одной 
растительной зоны дает возможность с  помощью 

определенно объективного параметра сравнивать 
полученные значения с другими регионами.

При анализе рис. 3 обращает на себя внимание 
сужение расстояния между кривыми (величиной 
КБЗ у взрослых самцов и самок) от высоких ши-
рот к низким. Этот факт указывает на однознач-
ное снижение степени полового диморфизма от 
северных широт к более южным. Отметим также, 
что на рис.  2, отражающем изменение КБЗ мо-
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Рис. 2. Изменение кондилобазальной длины черепа молодых самцов (1) и самок (2) в градиенте широты: линия – ап-
проксимация среднего по методу взвешенных наименьших квадратов; точки – единичные наблюдения; точки и вер-
тикальные линии – среднее ± SE. Самцы F(63;407) = 1.89; p = 0.0001; самки F(48;293) = 1.57; p = 0.0119.

Рис. 3. Изменение кондилобазальной длины черепа взрослых самцов (1) и самок (2) в градиенте широты: линия – ап-
проксимация среднего по методу взвешенных наименьших квадратов, точки – единичные наблюдения; точки и вер-
тикальные линии – среднее ± SE. Самцы F(51;170) = 1.8; p = 0.0027; самки F(44;158) = 1.95; p = 0.0015.
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лодых самцов и самок, кривые идут параллельно, 
т. е. у молодых зверей из разных частей ареала по-
ловой диморфизм остается одним и тем же.

Для того чтобы понять, к какой относитель-
ной размерной категории (крупные, средние, 
мелкие) принадлежат полученные нами величи-
ны КБЗ из разных природных зон, мы собрали 
литературные сведения о размерах лисиц [2, 6, 
10, 30–44]. Всего получилось 45 средних зна-
чений КБЗ для самцов и 41 – для самок. Точки 
охватывают почти всю Европу и  часть ареала 
в  Азии, расположенную в  пределах бывшего 
СССР. Весь диапазон значений разделили на 
три равные части: в категорию крупных попали 
значения КБЗ самцов, равные 148.6  мм и  бо-
лее; в категорию средних – от 148.5 до 144.6 мм; 
в категорию мелких – 144.5 мм и менее. Анало-
гичное деление для самок выглядит следующим 
образом: крупные – более 142.1 мм; средние – от 
142.0 до 138.0 мм; мелкие – менее 137.9 мм. Сам-
цы и самки уральских взрослых лисиц из степи 
и лесостепи попали в категорию средних по раз-
меру, также к  средним следует относить лисиц 
из южной тайги. Крупные лисицы населяют 
предлесостепь.

Относительно противоречивая ситуация по-
лучилась для взрослых лисиц из северных реги-
онов, лесотундры и  северной тайги: самки по-
пали в категорию мелких, самцы – в категорию 
крупных. Молодые звери из этих подзон оказа-
лись самыми мелкими. Следует отметить малый 
объем выборок из северных регионов, соответ-
ственно и оценки средних недостаточно надеж-
ны. Тем не менее мы полагаем, что фактов, сви-
детельствующих о малом размере лисиц из этих 
регионов, больше, чем противоположных. По 
нашим данным, молодые самцы и самки, а так-
же взрослые самки оказались мельче зверей из 
южной тайги и тем более мельче зверей из пред-
лесостепи.

Таким образом, наибольшие размеры лисиц 
свойственны срединной части ареала, к  северу 
и  югу размеры уменьшаются. Полученные ре-
зультаты совпадают с  данными В. Г. Юдина [10] 
о мелких размерах лисиц, обитающих на Чукот-
ке, а также с частью данных на карте, опублико-
ванной П. В. Терентьевым [9]. На карте видно 
некоторое снижение размеров к северу от сред-
ней полосы европейской части России.

Изменение размеров черепа лисицы про-
исходит в  соответствии с  правилом оптимума. 

Явно отсутствует соответствие правилу Бергма-
на – в более холодном климате размеры умень-
шаются.

Параллельно с  изменением размеров черепа 
сравнили среднюю плотность населения лисицы 
в разных природных зонах. Оказалось, что кри-
вая изменений плотности ведет себя идентично 
с  кривой изменений размеров черепа (рис.  4). 
Минимальная плотность населения характер-
на для северных регионов, затем она постепен-
но повышается до предлесостепи, а далее к югу, 
в лесостепи и степи выход шкурок с 10 000 га сни-
жается (р  = 0.000). Разница в  плотности между 
лесотундрой, северной тайгой и предлесостепью 
достигает 2–7 порядков, между последней и юж-
ной тайгой разница почти двукратная. Далее 
к югу плотность снижается не столь существен-
но – в 1.5–2.3 раза.

Итак, в предлесостепи мы наблюдаем не толь-
ко максимальные размеры лисиц, но и  самую 
высокую плотность вида, т.  е. правило оптиму-
ма подтверждает не один параметр (размеры), 
а два – размеры и плотность населения.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Относительно высокая плотность населения 
лисиц – есть следствие повышенной выживаемо-
сти и (или) плодовитости, что вкупе с размерами 
тела говорит о  том, что условия предлесостепи 
наиболее благоприятны для этого вида. Условия 
обитания как в лесотундре и северной тайге, так 
и в степи менее благоприятны, что выражается не 
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Рис. 4. Изменение средней плотности населения ли-
сицы, выраженной в среднем выходе шкурок с 10000 
га местообитаний, в разных природных зонах и подзо-
нах. Среднее ± SE. F(5; 91)=5.67; p=0.00013.
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только в более низкой плотности населения, но 
также и в размерах животных. Вполне вероятно, 
что в пессимальных условиях лисица испытывает 
не только прямое влияние температуры, но так-
же и более мощное воздействие других факторов. 
К таковым можно отнести малый объем экологи-
ческой ниши, который явно меньше как на севе-
ре ареала, так и в степной зоне.

Одновременное уменьшение средней плотно-
сти населения и размеров черепа свидетельствует 
о том, что как на севере, в подзонах лесотундры 
и северной тайги, так и на юге, в степи, лисица 
испытывает воздействие комплекса неблагопри-
ятных факторов, влияющих не только на разме-
ры животных, но и на плодовитость и выживае-
мость.

Наши результаты имеют большое сходство 
с  данными, полученными при изучении раз-
меров и  массы тела европейского барсука [45]. 
Длина и масса тела барсука из популяции, оби-
тающей западнее 40˚ в.  д., изменяются в  соот-
ветствии с правилом оптимума, а не с правилом 
Бергмана. Наиболее крупные барсуки обитают 
в центральной части ареала этой популяции, се-
вернее и южнее размеры уменьшаются.

Полагаем, что на севере и юге ареала лисицы 
доминирующими факторами, определяющими 
некоторое уменьшение размеров, могут быть фак-
торы различной природы: где-то определяющим 
может быть фактор или, скорее всего, факторы 
абиотические, где-то факторы биотической при-
роды. Вероятно, те преимущества, которые дает 
правило Бергмана (физический смысл которого 
определяется правилом Рубнера) более крупным 
особям благодаря снижению теплопотерь в север-
ных широтах, нивелируются каким-то более мощ-
ным фактором, приводящим не к  увеличению, 
а к уменьшению размеров тела. Уровень теплопо-
терь в большей мере определяется теплозащитны-
ми свойствами волосяного покрова, густота и вы-
сота которого в зимний период существенно выше 
у северных форм многих широко распространен-
ных видов [46]. В  целом, скорее всего, в  центре 
ареала лисицы факторы воздействия складыва-
ются таким образом, что баланс между потребля-
емой и  расходуемой энергией оказывается более 
выгодным, чем на севере и юге.

Обнаруженный нами факт изменения разме-
ров черепа (тела) лисицы в соответствии с пра-
вилом оптимума, а  не правилом Бергмана, по-
зволяет предположить, что микроэволюционная 

дифференциация популяций лисицы в  ареале 
идет под влиянием иных факторов, отличных от 
тех, которые определяют изменение отношения 
площади поверхности к  объему тела. Поэтому 
необходим детальный анализ размеров тела ли-
сицы как одного из важнейших видовых призна-
ков в  пределах всего ареала, изучения зависи-
мостей изменения размеров от потенциальных 
факторов воздействия.

Работа выполнена в рамках бюджетной темати-
ки (государственное задание № 122021000084-4). 
Авторы декларируют отсутствие конфликта ин-
тересов. Работа выполнена на музейном мате-
риале, без постановки экспериментов на живых 
зверях. Тушки лисиц были собраны у охотников, 
имевших специальные разрешения на их добычу.
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Red Fox Skull Size Variability Along the Ural’s Meridian: Bergmann’s Rule or the 
Optimum Rule?

N. S. Korytin1, *, A. M. Goskov1

1Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch of the Russian Academy of Sciences,
Russia, 620144, Ekaterinburg

*e-mail: nsk@ipae.uran.ru, nikkor@olympus.ru

Changes in the skull size of the red fox (Vulpes vulpes L.) along the eastern macroslope of the Ural Range from the 
forest-tundra to the steppe are analyzed. The sizes varied from minimum in the north to maximum in pre-forest-steppe 
pine-birch forests. Further south, the size of the skull decreased again. The average fox population density changed 
similarly. Based on these data, it was concluded that the sizes change in accordance with the optimum rule, and not 
with Bergman’s rule. Probably, microevolutionary adaptations to living conditions are influenced by general factors that 
influence both body size and the population density of the species.

Keywords: biogeographical patterns, intraspecific variability, geographic variability, sexual dimorphism, population 
density
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Остров Сахалин расположен в зоне холодно
умеренного муссонного климата с океаническим 
влиянием, которым обусловлен мощный снеж-
ный покров в зимний период. Влияние таких 
условий на растения и растительные сообщества 
исследовалось в ряде работ [1–3]. Выявлены ме-
ханизмы акклиматизации инорайонных расте-
ний и адаптации аборигенных видов к местным 
природно-климатическим особенностям. К чис-
лу в целом благоприятных местных факторов 
можно отнести мощный снежный покров, сла-
бое промерзание грунта и снижение темпера-
турных контрастов под пологом елово-пихтовых 
лесов. В периоды криостадиалов происходят по-
холодание и аридизация с резким уменьшением 
мощности снежного покрова. Реакция видов, 
адаптированных к сахалинскому климату, на та-
кие условия слабо изучена. Возможность для ее 
исследования предоставляют аномально малос-
нежные зимы, случающиеся приблизительно раз 
в 20 лет. Знание реакции растений на аномалии 
может позволить оценить значимость адаптаций, 
существующих у аборигенных видов к тем или 
иным местным факторам. Подобные сравнения 
могут быть продуктивными при сравнении ре-
акций аборигенных видов с инорайонными, 
особенно происходящими из более теплых кли-
матических зон. В настоящей работе проверили 
гипотезу, что зимостойкость сахалинских кустар-
ников в аномальную зиму снизилась сильнее, 
чем зимостойкость инорайонных кустарников. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектом наблюдения были кустарники и ку-
старнички 18 аборигенных видов – как на экспо-

зициях и  в  питомниках Сахалинского филиала 
Ботанического сада-института Дальневосточ-
ного отделения РАН (СФ БСИ ДВО РАН), рас-
положенного на окраине г. Южно-Сахалинска, 
так и  в  его ближайших окрестностях, и  53 вида 
из 13 родов (с  преобладанием видов Lonicera  L. 
и  Viburnum L.) из других регионов (36 – из уме-
ренной зоны, 17 – преимущественно из субтро-
пической) (табл. 1).

Средняя высота снежного покрова определе-
на за 20-летний период. Данные получены в рай-
оне Ботанического сада на стационарной пло-
щадке Сахалинского филиала Дальневосточного 
геологического института ДВО РАН (ДВГИ ДВО 
РАН) [4]. Суточные колебания температуры воз-
духа оценивали с  помощью установленной той 
же организацией с  2016 г. автоматической ме-
теостанции Davis Instruments Vantage Pro. Сред-
немноголетние значения температуры воздуха 
приводятся по данным наблюдений на метео-
станции Южно-Сахалинск. Значения температу-
ры осреднены за период 1966–2022 гг. по данным 
АИСОРИ [5].

Зимостойкость оценивали по общепринятой 
в России 7-балльной шкале [6] в период с 1998 г. 
по 2022 г. Согласно этой методике, баллы, име-
нуемые баллами зимостойкости, в  действи-
тельности отражают, наоборот, интенсивность 
зимних повреждений: низшая зимостойкость – 
7  баллов (вымерзание), максимальная – 1 балл 
(отсутствие повреждений). Совокупность ис-
следуемых видов разделили на 2 группы: або-
ригенные и  инорайонные. Средние значения 
минимальной зимостойкости для двух групп 

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ
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Таблица 1. Список исследованных аборигенных и инорайонных видов

Название вида
На от-

крытом
участке

В тени

Число 
лет 

наблю-
дений

Аборигенные виды
Empetrum stenopetalum 
V. N. Vassil. + + 12

Euonymus miniatus Tolm. + + 23
E. sieboldianus Blume + + 24
Gaultheria miqueliana Takeda + + 12
Lonicera caerulea L. + + 24
L. chamissoi Bunge ex P. Kir. + + 23
L. chrysantha Turcz. ex Ledeb. + 24
L. glehnii F. Schmidt + + 24
L. sachalinensis (F. W. Schmidt) 
Nakai + + 23

L. tolmatchevii Pojark. + + 24
Ribes sachalinense (F. Schmidt) 
Nakai + + 24

Sambucus miquelii (Nakai) 
Kom. + 24

Spiraea media Schmidt + + 24
Vaccinium ovalifolium Sm. + + 9
Viburnum furcatum Blume ex 
Maxim. + + 20

V. sargentii Koehne + + 24
V. wrightii Miq. + + 15
Weigela middendorffiana 
(Carrière) K. Koch + + 24

Инорайонные виды
Buxus sempervirens L. + + 9
Cryptomeria japonica D. Don + 12
Jasminum fruticans L. + 9
Kolkwitzia amabilis Graebn. + 21
Lonicera alpigena L. + 24
L. altmannii Regel et Schmalh. + 24
L. canadensis Marsh. + 24
L. caucasica Pall. + 24
L. demissa Rehder + 24
L. dioica L. + 24
L. discolor Lindl. + 17
L. ferdinandi Franch. + 24
L. floribunda Boiss. + 17
L. fragrantissima Lindl. et 
Paxton + 23

L. gracilipes var. glandulosa 
Maxim. + 24

Название вида
На от-

крытом
участке

В тени

Число 
лет 

наблю-
дений

L. hispida Pall. ex Roem. et 
Schult. + 18

L. involucrata Banks ex Spreng. + + 24
L. ligustrina var. pileata (Oliv.) 
Franch. + 22

L. maackii (Rupr.) Herder + 24
L. maximowiczii (Rupr.) Regel + 23
L. morrowii A. Gray + 24
L. myrtillus Hook.f. et Thoms. + 12
L. nigra L. + 22
L. olgae Regel et Schmalh. + 21
L. periclymenum L. + 24
L. praeflorens Batalin + 23
L. prostrata Rehd. + 21
L. tatarica L. + 24
L. utahensis S. Wats. + 24
L. webbiana Wall. + 23
L. xylosteum L. + 24
Mespilus germanica L. + 9
Pyracantha coccinea M. Roem. + 9
Sambucus canadensis L. + 18
S. nigra L. + 23
Smilax excelsa L. + 9
Staphylea colchica Steven + 9
Symphoricarpos albus (L.) 
S. F. Blake + 23

Viburnum acerifolium L. + 12
V. buddleifolium C. H. Wright + 23
V. cassinoides L. + 18
V. cotinifolium D. Don + 23
V. dentatum var. venosum (Brit.) 
Gleas. + 22

V. lantana L. + + 24
V. lentago L. + 18
V. nudum L. + 18
V. opulus L. + 23
V. rafinesquianum Schult. + 10
V. rhytidophyllum Hemsl. + 10
V. sieboldii Miq. + 13
V. trilobum Marshall + 23
V. veitchii C. H. Wright + 23
Weigela hortensis K. Koch + + 9
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определяли отдельно в аномальном 2019 г. и за 
многолетний период, а  также отдельно на ос-
вещенных местах и  под пологом деревьев. Для 
двух групп видов – аборигенных и  инорайон-
ных, наблюдавшихся отдельно в  тени или на 
солнце, сравнили между собой как сами сред-
ние значения, так и разность между данными за 
2019 г. и многолетний период.

Дескриптивная статистика включала расчет 
медианы с межквартильным размахом. Едини-
цей измерения в одном случае было минималь-
ное значение зимостойкости, зафиксирован-
ное среди всей совокупности экземпляров того 
или иного вида, испытанных либо на солнце, 
либо в тени – отдельно для 2019 г. и многолет-
него периода (т. е. всего 4 категории наблю-
дений). В  другом случае единицей измерения 
была разность между минимальными значени-
ями зимостойкости для каждого вида в 2019 г. 
и за многолетний период – отдельно для тех же 
4 категорий. Объем выборок был следующий: 
аборигенные виды на открытых участках – 
18 видов, в затенении – 16; инорайонные виды 
на открытых участках – 53, в  затенении –  4. 
Выборки сравнивали попарно. Сравнение 
двух выборок проводили с  помощью крите-
рия Манна-Уитни (U). Статистическую значи-
мость оценивали рандомизационной техникой 
Монте-Карло (n  = 99  999). Эффекты считали 
статистически значимыми при p ≤ 0.05. Рас-
четы и  графические построения выполнены 
в пакетах PAST (v. 4.13; [7]) и GraphPad Prism9 
(GraphPad Software, Inc.).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Зима 2018/19 гг. была аномально малоснеж-
ной (рис.  1). Ранее подобное явление отмеча-
ли в 1997/98 гг. В обоих случаях этому событию 
предшествовало более холодное, чем обычно, 
лето. В  первую половину зимы 2018/19 гг. тол-
щина снега не превышала 30  см. К  10  декабря 
толщина снега была около 10 см, несколько не-
дель оставаясь столь же низкой – притом, что 
среднемноголетняя мощность снега к  15  дека-
бря составляет 30  см. Наледи на реках и  ручьях 
свидетельствовали о  более глубоком, чем обыч-
но, промерзании грунта даже в поймах. К концу 
января средняя температура воздуха опустилась 
ниже нормы, а  9  февраля зафиксировали тем-
пературу –34°C при абсолютном минимуме для 
Южно-Сахалинска –39°C. Мощность снегового 
покрова возросла до 39–48  см лишь во второй 
половине зимы, особенно к концу марта, одно-

временно с  повышением температуры воздуха 
выше нормы. Это усилило зимнее иссушение по-
бегов. Повышение среднесуточной температуры 
сопровождалось ее резкими суточными перепа-
дами.
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Рис. 1. Высота снежного покрова в Ботаническом саду 
в  малоснежную зиму 2018/19 гг. (1), многоснежную 
2017/18 гг. (2) и средняя высота (3) за 20 лет [2].

Рис. 2. Минимальная зимостойкость за многолетний 
период на открытых местах у аборигенных и инорай-
онных видов. Здесь и на рис. 3 коробчатая диаграмма 
показывает межквартильный размах, горизонтальная 
линия внутри – медиана, вертикальные линии – ми-
нимальный и максимальный диапазоны баллов.
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При сопоставлении средних значений ми-
нимальной зимостойкости за многолетний 
период на открытых местах между абориген-
ными и  инорайонными видами обнаружены 
статистически значимые различия: U = 196.0, 
p < 0.001 (рис. 2). Более высокая зимостойкость 
в  среднем установлена у  аборигенных расте-
ний. В  2019 г. значимые различия между дву-
мя категориями видов отсутствуют (U = 355.5, 
p = 0,071), так как зимостойкость аборигенных 
и  инорайонных видов одинаково низкая. Раз-
ность минимальной зимостойкости в  2019 г. 
и за многолетний период у двух категорий ви-
дов значимая при U = 139.0, p < 0.001 (рис. 3). 
Минимальная зимостойкость аборигенных ви-
дов в 2019 г. существенно снизилась по сравне-
нию со среднемноголетней (значения медиан 
различаются на 2 балла) при U = 47.5, p < 0.001, 
тогда как у  инорайонных значимо не измени-
лась (U  = 1239.0, p = 0.158). Из 18 абориген-
ных видов более низкие показатели в  2019 г. 
отмечены у представителей 14 видов, или 78%. 
Снижение зимостойкости отмечено: на 4 балла 
у 1 вида (Empetrum stenopetalum), на 3 балла – у 
5 видов (или 27.8%), на 2 балла – у 2 (11.1%), на 
1 балл – у 5 (27.8%), не отмечено – у 5 (27.8%). 
Из 54 видов инорайонных кустарников зимо-
стойкость снизилась у представителей 5 видов, 
или 9%, все они из рода Lonicera.

Разность минимальной зимостойкости або-
ригенных и  инорайонных кустарников, наблю-
давшихся под пологом деревьев, оказалась ста-
тистически незначимой (U  = 27.0, p = 0.675), 
вероятно, из-за малого (4 вида, или 7.4%) числа 
видов инорайонных растений. У  кустарников 
14 аборигенных видов, наблюдавшихся в  тени, 
минимальная зимостойкость в  2019 г. стати-
стически значимо (U  = 43.0, p = 0.006) снизи-
лась, хотя и  незначительно: медианы совпада-
ют, но межквартильный размах в 2019 г. от 2 до 
4 баллов, за остальные годы – от 1 до 2. Разни-
ца незначительна из-за отсутствия изменений 
в  2019 г. у  половины видов и  малых изменений 
у  большинства остальных: снижение на 4 балла 
у  2 видов (12.5%) – Gaultheria miqueliana и  Ribes 
sachalinense, на 3 балла – у 1 вида (6.3%), на 2 бал-
ла – у 3 (18.8%), на 1 балл – у 2 (12.5%).

Более сильные, чем у  инорайонных видов, 
зимние повреждения аборигенных кустарников 
в  аномально малоснежную зиму можно объяс-
нить адаптацией большинства из них к  факто-
рам, связанным с мощным снежным покровом. 
С  адаптацией к  защите побегов от зимнего ис-
сушения можно связать реакции видов, ареалы 
которых расположены в зоне холодноумеренно-
го климата, преимущественно в  регионах с  глу-
боким снегом: Gaultheria miqueliana [8], Ribes 
sachalinense [9], Lonicera chamissoi [9, 10], Viburnum 
wrightii, в  меньшей степени – Spiraea media 
и Empetrum stenopetalum [8].

Другой фактор, на который влияет глубо-
кий снег,  – слабое промерзание грунта. Оно мо-
жет быть обусловлено как собственно снежным 
укрытием, так и высоким уровнем грунтовых вод. 
В первом случае к данному фактору адаптированы 
Gaultheria miqueliana из зоны океанического влия-
ния [8] и виды, предпочитающие среднюю и верх-
нюю части горных склонов: Ribes sachalinense [9], 
Vaccinium ovalifolium, Viburnum furcatum, Weigela 
middendorffiana, Euonymus miniatus, иногда рас-
сматриваемый как E. sachalinensis Maxim. [9]. На 
острове Сахалин E. miniatus чаще встречается 
в  среднегорьях, часто в  зарослях бамбука Sasa. 
Растения Sasa spp. массово обмерзли в  низко-
горьях (но  не в  среднегорьях) зимой 2018/19 гг. 
К прирусловым участкам и местам выклинивания 
грунтовых вод приурочены местообитания Ribes 
sachalinense, Lonicera tolmatchevii [10, наши дан-
ные], Euonymus sieboldiana.

Часть видов, не отреагировавших на малос-
нежность зимы под пологом деревьев, адапти-
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Рис. 3. Разность минимальной зимостойкости в 2019 г. 
и за многолетний период на открытых местах у абори-
генных и инорайонных видов.
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рованы к  минимизации зимнего иссушения 
из-за их приуроченности к  произрастанию 
под пологом елово-пихтовых лесов: Weigela 
middendorffiana  [11], Lonicera glehnii, Viburnum 
wrightii. Последние два – реликтовые виды юж-
ного генезиса [10, 12]. Даже на освещенных 
участках на погодную аномалию не отреагиро-
вали Lonicera chrysantha, L. caerulea, Viburnum 
sargentii, Sambucus miquelii. Первые три – это 
виды, основная часть ареалов которых нахо-
дится в  регионах с  более суровыми или даже 
малоснежными зимами [8]. S. miquelii – самый 
быстрорастущий сахалинский кустарник, что, 
возможно, позволяет его корням достигать 
грунтовых вод. Приуроченность к  перечислен-
ным местообитаниям можно рассматривать как 
разные стратегии адаптации дальневосточных 
видов к похолоданию климата.

Из инорайонных кустарников снизи-
ли зимостойкость в  2019 г. лишь некоторые 
виды жимолости. Из них Lonicera involucrata 
и  L.  maximowiczii близкородственны, соответ-
ственно, L.  tolmatchevii и  L. sachalinensis [10], 
L.  webbiana и  L. alpigena входят в  одну подсек-
цию с  аборигенной L. glehnii [10]. Стелющаяся 
L. prostrata из субальпийского пояса гор Западно-
го Китая [13] адаптирована к зимовке под снеж-
ным укрытием. Факт слабой реакции многих 
инорайонных видов на погодную аномалию сле-
дует учитывать при исследовании возможностей 
натурализации инвазионных видов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В  Ботаническом саду г. Южно-Сахалинска 
сравнили зимостойкость 18 видов кустарников 
и  кустарничков, аборигенных для о. Сахалин, 
и 53 инорайонных видов. Обнаружено статисти-
чески значимое превышение средних значений 
(медиан) минимальной зимостойкости за мно-
голетний период на открытых местах у абориген-
ных видов в сравнении с инорайонными. В ано-
мально малоснежную зиму 2018/19 гг. значимых 
различий между двумя категориями видов не 
зафиксировано. Это результат значимого сниже-
ния минимальной зимостойкости у аборигенных 
видов в 2019 г. в сравнении с многолетним перио-
дом. У аборигенных кустарников зимостойкость 
в 2019 г. снизилась у 78% видов, у инорайонных – 
у 9% (все из рода Lonicera).

Негативная реакция аборигенных видов, ве-
роятно, связана с адаптациями к мощному снеж-
ному укрытию и  слабому промерзанию грунта. 

Другая категория – растения, чаще реликтовые, 
адаптированные к условиям елово-пихтовых ле-
сов, уберегающих их от температурных контра-
стов. Не отреагировали на погодную аномалию 
виды, распространенные больше в малоснежных 
районах умеренной зоны и в регионах с более су-
ровым климатом. Инорайонные виды Lonicera, 
отреагировавшие на аномалию, либо родственны 
сахалинским видам, либо адаптированы к снеж-
ному укрытию.

Работа выполнена в  рамках темы государ-
ственного задания «Введение в  культуру, изу-
чение и  сохранение генетических ресурсов хо-
зяйственно ценных растений Восточной Азии», 
№ 122040800086-1. Выражаю признательность 
коллективу лаборатории лавинных и  селевых 
процессов Сахалинского филиала ДВГИ ДВО 
РАН за материалы по снежному покрову и  по-
мощь в обработке климатических данных.

Автор подтверждает отсутствие конфликта 
интересов. Сообщение не содержит исследова-
ний с участием людей или животных в качестве 
объектов изучения.
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Нематоды – одна из наиболее распростра-
ненных и  многочисленных групп беспозвоноч-
ных: они встречаются практически повсюду [1], 
а численность может достигать 20 млн экз./м² [2]. 
Обилие нематод – важный индикатор состояния 
почвы [3–5]. Для корректной оценки численно-
сти и  возможности сравнивать величины, по-
лученные в  разных исследованиях, необходима 
стандартизация методики экстракции. Выделе-
ние нематод методом Бермана – наиболее часто 
используемая техника, разработанная еще в  на-
чале ХХ  в. и  неоднократно модифицированная 
в  целях максимизации эффективности [6]. При 
ее стандартизации уделяли внимание выбору оп-
тимального времени экстракции, массе пробы, 
количеству воды [6], а также рассматривали вари-
ации оборудования: сита с разным размером яче-
ек, разные типы фильтров [7, 8]. Однако вопрос 
о возможности оседания нематод на стенках экс-
тракционных воронок, а также о влиянии мате-
риала, из которого они изготовлены, на эффек-
тивность экстракции ранее не рассматривался. 
Между тем в  разных исследованиях используют 
воронки как из стекла [9–11], так и из пластика 
[12–14]. Чаще всего авторы вообще не указывают 
материал воронки, например [7, 15]. Цель данной 
работы – ответить на вопрос, влияет ли материал 
воронок на эффективность экстракции нематод.

Отбор образцов почвы (органический и орга-
номинеральный горизонты) проводили на двух 
участках соснового леса в парковой зоне г. Екате-
ринбурга (Юго-Западный лесопарк и территория 
Ботанического сада УрО РАН). На обоих участ-
ках с  каждой из 5 пробных площадей отобрали 
по 5 образцов из каждого горизонта с помощью 

лопатки и  рамки (10×10  см) на глубину 5  см. 
Расстояние между точками сбора составляло не 
менее 2 м, между пробными площадями – 150 м. 
Затем образцы каждого горизонта, отобранные 
с одной площадки, объединяли и тщательно пе-
ремешивали, чтобы добиться гомогенности про-
бы. Объединенную пробу делили на 6  равных 
частей (органический горизонт – 10  г, органо-
минеральный – 25  г, с  точностью 0.02 г) – под-
проб. Для экстракции нематод из каждой пробы 
(6  подпроб) одновременно были использова-
ны три стеклянные и  три пластиковые воронки 
(полиэтилен низкого давления, марка Gigant 
GT‑67830). Диаметр всех типов воронок был ра-
вен 16 см, угол наклона стеклянной воронки со-
ставлял 60°, пластиковой – 50°, остальное обору-
дование было идентичным (рис. 1). Также было 

Фильтр
Образец

Вода
Сито

60°

(а) (б)

50°

Рис.  1. Сборная конструкция стеклянной (а) и  пла-
стиковой (б) воронки для экстракции нематод мето-
дом Бермана.
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использовано стальное сито диаметром 14 см, не 
касающееся стенок воронки, размер ячеек со-
ставлял 100 мкм.

В соответствии со стандартным протоколом 
метода Бермана экстракцию нематод проводи-
ли с помощью установки, состоящей из ворон-
ки, силиконовой трубки и  пробирки объемом 
2 мл. Сито с фильтром (тонкая бумажная сал-
фетка) и  помещенной на него пробой стави-
ли в  воронку и  заполняли систему водой так, 
чтобы вода смачивала образец, но не покры-
вала его полностью. Длительность экстрак-
ции составляла 48  ч при комнатной темпера-
туре в темноте. После снятия сита с образцом 
и  стравливания оставшейся в  установке воды 
делали смывы нематод в  отдельную пробирку 
со стенок воронок с  помощью лабораторной 
промывалки одним круговым движением. Та-
ким образом было получено 120 пробирок с су-
спензией нематод (2 горизонта × 10 площадок 
× 6 подпроб), а также 100 пробирок со смывами 
со стенок воронок (20 смывов не были сделаны 
по техническим причинам).

Для подсчета численности нематод из каж
дой пробирки объемом 1 мл после встряхи-
вания было отобрано по 3 аликвоты (0.1 мл). 
Численность нематод (экз./100 г) рассчитывали 
как среднее количество нематод в аликвоте, ум-
ноженное на 10, а затем нормированное на су-
хую массу подпробы. Для анализа данных и ви-
зуализации использовали пакеты nlme, ggpubr 
и  multcomp в  среде программирования Rv.4.2.2 
[16]. Статистический анализ включал двухфак-
торный дисперсионный анализ: фиксирован-
ные факторы – материал воронки, почвенный 
горизонт и  их взаимодействие (далее «матери-
ал × горизонт»), случайный фактор – площад-
ка. Множественные сравнения выполнили 
с  использованием критерия Тьюки. Величины 
численности были предварительно логарифми-
рованы, а данные, выраженные в долях от еди-
ницы, преобразованы в arcsin (√ p).

Численность нематод органического и  орга-
номинерального горизонтов составила (меди-
ана, в  скобках доверительный интервал) 13 114 
(12 229 – 15 257) и 3271 (3055–3985) экз/100 г. со-
ответственно (рис. 2), что согласуется с данными 
для средней и южной тайги [17–19]. В минераль-
ном горизонте, содержащем меньше органиче-
ских остатков по сравнению с  лесной подстил-
кой, плотность нематод существенно ниже 
(F  (1;105) = 392.7; p < 0.001, рис.  2а), что также 

хорошо согласуется с  литературными данными 
[19, 20].

Численность нематод, экстрагированных с по
мощью пластиковой воронки, значимо боль-
ше, чем с помощью стеклянной (F (1;105) = 8.7; 
p = 0.039), при отсутствии взаимодействия фак-
торов «материал × горизонт» (F  (1;105) = 2.16; 
p = 0.144). При использовании критерия Тьюки 
различия в численности экстрагированных нема-
тод обнаружены только для органоминерального 
горизонта (см. рис. 2а). Таким образом, материал 
воронки влияет на эффективность экстракции 
нематод. Более выражено влияние на результаты 
экстракции из образцов с низкой численностью 
нематод.

Численность нематод, остающихся на стен-
ках воронок, также зависит от материала воронки 
(F (1;87) = 61.1; p < 0.001) – на стеклянных воронках 
их остается больше (см. рис. 2б). Взаимодействие 
факторов также статистически незначимо (F (1;87) 
= 2.19; p = 0.14). Усредненные по горизонтам поте-
ри нематод со стеклянных воронок составили 21.7 
(17.4–25.2)%, тогда как с  пластиковых почти в  3 
раза меньше – 7.6 (6.4–8.8)% (см. рис. 2г). Авторы 
большинства работ и учебных пособий не упоми-
нают о  необходимости смыва нематод со стенок 
воронок по окончании экстракции [6, 7, 21]. Меж-
ду тем полученные нами данные свидетельствуют 
о значительном смещении оценок обилия нематод 
из-за их оседания на стенках, причем при исполь-
зовании любого материала воронок.

Различия между разными типами воронок 
объяснимы с  точки зрения свойств материа-
лов: стекло обладает гидрофильными свойства-
ми [22], а  значит, что во время экстракции на 
него налипает больше нематод по сравнению 
с  пластиком. Также отметим, что в  нашем экс-
перименте угол стеклянных воронок меньше по 
сравнению с пластиковыми, а потери, наоборот, 
больше. Это означает, что при одинаковом угле 
наклона не исключена еще большая разница 
в  эффективности экстракции между воронками 
из данных материалов.

Суммарная численность нематод, т. е. сумма 
экстрагированных из образца и  смытых со сте-
нок, не различается между разными типами во-
ронок: F (1;87) = 1.52; p = 0.22 (см. рис. 2в), взаи-
модействия факторов незначимы (F (1;87) = 1.23; 
p = 0.27). Это свидетельствует о том, что смывы 
с воронок нивелируют погрешность экстракции, 
вызванную адгезией нематод на стенки воронок.

ЛОГИНОВА
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Рис.  2. Влияние материала воронки и  горизонта на численность экстрагированных нематод (а); численность не-
матод, смытых со стенок воронок (б); суммарная численность нематод (экстрагированных и смытых) (в); процент 
потерь нематод (г) (численность рассчитана на сухую массу почвы, n = 120). Серая заливка – органический горизонт, 
белая – органоминеральный горизонт. Одинаковые буквы означают отсутствие статистически значимых различий по 
критерию Тьюки (p < 0.05): заглавные буквы использованы при сравнении вариантов для органического горизонта, 
а строчные – для органоминерального. Горизонтальная черта – медиана, границы ящика – межквартильный размах, 
усы – размах, точка – выброс.

СТЕКЛО ИЛИ ПЛАСТИК?..

Таким образом, выбор материала для воронок 
важен, поскольку он влияет на оценки численно-
сти нематод из-за различий в доле особей, оседа-
ющих на их стенках. Поэтому необходимо осто-
рожно подходить к объединению данных разных 
исследований, если в публикациях не указан ма-
териал воронок. Смыв нематод, оставшихся на 
стенках воронок, позволяет снизить недооценку 
их численности, но в несколько раз увеличивает 
время работы, что нежелательно из-за короткого 
срока хранения образцов. Альтернативой смыву 
нематод со стенок для минимизации потерь мо-
жет быть использование воронок и других ком-
понентов установки из материалов с  гидрофоб-
ными свойствами.

Анализ данных и подготовка рукописи выпол-
нены в рамках государственного задания Инсти-
тута экологии растений и  животных УрО РАН 
(проект № 122021000076-9). Автор выражает бла-
годарность А. И. Ермакову за общую идею рабо-
ты, Г. Ю. Смирнову и Т. Н. Орехову – за помощь 

на всех этапах работы, О. В. Дуле и  Е. Л. Воро-
бейчику – за обсуждение результатов, а  также 
двум анонимным рецензентам за полезные заме-
чания.
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