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В конце сентября 1957 г. на Южном Урале про-   
изошла Кыштымская авария, которая по настоящее 
время остается одной из крупнейших радиацион-
ных аварий в истории человечества. В результа-
те взрыва емкости с радиоактивными отходами, 
хранящимися на ПО «Маяк», был образован Вос-
точно-Уральский радиоактивный след (ВУРС). 
Присутствие в выброшенной смеси радионуклидов 
с коротким периодом полураспада обусловило вы-
сокую интенсивность облучения живых организмов 
ВУРСа в первые месяцы и годы после аварии [1–3]. 
После 1962 г. и по настоящее время радиоактивное 
загрязнение экосистем ВУРСа связано главным 
образом с изотопом 90Sr, содержание которого 
в начальной смеси радионуклидов составляло 
около 5%, в меньшем количестве в экосистемах 
присутствуют изотопы 137Cs и 239,240Pu [4, 5].

Наиболее заметным последствием облучения 
биоты ВУРСа стала полная гибель древостоев сос- 
ны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) на площади 
около 50 км2 с плотностью начального загрязне-
ния 90Sr более 6.3–7.4 МБк/м2. Поражение сосны 

с усыханием 95% кроны и остановкой апикального 
роста было отмечено на территории с начальной плот-
ностью загрязнения 90Sr 3.7–7.4 МБк/м2 и площадью 
около 80 км2. На территории с плотностью начального 
загрязнения 90Sr 1.5–1.8 МБк/м2 (200–250 км2) обнару-
жено неполное повреждение крон сосны – усыхание 
и отпад хвои в нижней части кроны, снижение при-
роста побегов и прироста по диаметру [2, 3].

К настоящему времени на территории ВУРСа 
древесные растения, появившиеся ранее 1957 г., 
являются единственным объектом природных эко-
систем, несущих информацию о реакции биоты на 
начальный «острый» период облучения. Основной 
лесообразующей породой на территории головной 
части следа является береза бородавчатая, рощи со-
сен старше 80 лет в этом районе немногочисленны 
и занимают небольшую площадь [5]. Однако в каче-
стве радиоэкологического и дендроиндикационного 
объектов исследования сосна имеет ряд преимуществ 
перед березой. В частности, для сосны обыкновенной 
характерна высокая радиочувствительность, кроме 
того, этот вид является референтным модельным 
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организмом, рекомендованным Международной 
комиссией по радиационной защите [6]. В на-
стоящее время наиболее загрязненным участком 
ВУРСа, на котором сохранились древостои сос-
ны старше 1957 г. рождения, является участок 
с плотностью современного загрязнения почвы 
90Sr около 6 МБк/м2 (начальный уровень загряз-
нения 26.7 МБк/м2). Ранее нами была определена 
динамика радиального прироста растущих здесь 
деревьев и показано связанное с облучением сни-
жение их радиального прироста в 1959–1962 гг. [7].

Помимо исследования линейных параметров 
годичного прироста деревьев, все большее коли-
чество дендрохронологических работ фокусиру-
ется на анализе других характеристик годичных 
колец  [8, 9]. В частности, для реконструкции ди-
намики климата и экстремальных событий исполь-
зуется анализ анатомического строения древеси-
ны [10–14]. Применение методов количественной 
анатомии древесины позволяет охарактеризовать 
клеточный уровень организации тканей деревьев, 
который зачастую проявляет большую чувстви-
тельность к факторам внешней среды, чем ширина 
годичного кольца [15, 16]. В данной работе рассмат- 
ривается влияние облучения на количественные 
параметры анатомической структуры годичных 
колец сосны обыкновенной в зоне ВУРСа.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Образцы древесины получены на участке, обо-
значенном в работе Kukarskih et al. [7] как Impact2, 
на котором современный уровень плотности за-
грязнения почвы90Sr составляет около 6 МБк/м2. 

Для анализа анатомического строения древесины        
P. sylvestris были отобраны керны с четырех деревьев, 
переживших Кыштымскую аварию. На подготови-
тельном этапе все образцы были перекрестно сда-
тированы по ширине годичных колец относительно 
выборки контрольных деревьев, качество датировки 
проверяли в программе COFECHA [17, 18].

Подготовка микропрепаратов ксилемы прове-
дена по стандартной методике [19, 20]. Для перио-  
да с 1952 г. по 1962 г. в трех рядах каждого кольца 
были измерены анатомические параметры клеток, 
а именно число клеток в ряду (ЧК), толщина кле-
точной стенки (ТКС) и диаметр люмена каждой 
клетки (ДЛ) (рис. 1). Таким образом, для каждого 
дерева проведена оценка анатомических пара-
метров до Кыштымской аварии (1952–1957 гг.) 
и в первые годы после нее (1958–1962 гг.).

Измерения выполнены в программе ImageJ 1.53t 
с использованием пакета Fiji 2.14.0, а также плагина 
Bio-formats 6.11.1. Всего параметры были измерены 
у 11 699 клеток в годичных слоях радиального при-
роста. Разделение клеток на раннюю и позднюю 
древесину проведено на основании индекса Морка 
[21, 22]. Клетки со значением индекса более 1 вклю-
чительно относили к поздней древесине, а менее 
1 – к ранней. В ряде случаев в ранней древесине 
в середине периода роста наблюдались мелкие 
клетки с толстыми клеточными стенками (так на-
зываемые флуктуации плотности древесины) [23]. 
Для исключения влияния флуктуации плотности 
древесины при количественном описании пара-
метров клеток, а именно ТКС и ДЛ, в анализ были 
включены клетки, входящие во второй и третий 

Рис. 1. Тонкий срез керна сосны обыкновенной из головной части ВУРСа (дерево № 1). На увеличенном фрагменте 
четко видны изменения анатомической структуры в годы после Кыштымской аварии.

1956 ã. 1957 ã. 1958 ã.

1969 ã. 1970 ã.686766656463
62

611958
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квартили по индексу Морка как для ранней, так 
и для поздней древесины каждого кольца.

Выраженным откликом анатомических пара-
метров на аварию считали значения ДЛ и ТКС, 
которые в годичных кольцах, образованных после 
Кыштымской аварии, имеют статистически зна-
чимые отличия от параметров всех колец, обра-
зованных до времени облучения (в 1952–1957 гг.). 
Сравнения проводили для выборок от восьми 
клеток включительно, использовали t-критерий 
Стьюдента. Для ЧК выраженным откликом считали 
двукратное изменение числа клеток относитель-
но минимального значения данного параметра 
в 1952–1957 гг.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Реакция числа клеток ксилемы. Среднее чис-
ло клеток ранней древесины дерева № 1 в 1952–
1957 гг. составляло 150 (размах от 126 до 172 клеток), 
в 1958 г. показатель не изменился (145 клеток), тог-
да как в последующие годы произошло его резкое 
снижение. В 1959–1962 гг. он составлял 0, 0, 8 и 2 
клеток соответственно (рис. 2). Поздняя древесина 
отреагировала на облучение уже в 1958 г. (образо-
валось только 2 клетки), тогда как в 1952–1957 гг. 
таких клеток было от 5 до 52 (в среднем 26). После 
1958 г. число клеток поздней древесины у дерева 
№ 1 было не более одной в год. Сходные, но менее 
выраженные закономерности отмечены для дерева 
№ 2. В 1952–1957 гг. клеток ранней древесины было 
от 69 до 103 (в среднем 86), в 1958 г. – 99, а в 1959–
1962 гг. – от 10 до 17 (см. рис. 2). Поздняя древесина 
дерева № 2 не показала реакции в 1958 г. (22 клет-
ки), тогда как в 1952–1957 гг. их число составляло 

от 19 до 34 (в среднем 30). В 1959–1962 гг. число 
клеток поздней древесины существенно умень-
шилось и составляло от 3 в 1959 г. до 15 в 1962 г. 
Дерево № 3 сформировало относительно немно-
го клеток в течение всего периода наблюдений 
(1952–1962 гг.), значительного снижения их числа 
в послеаварийный период не отмечено. Для дерева 
№ 4 обнаружено существенное снижение числа 
клеток ксилемы как ранней, так и поздней дре-
весины в 1957 г., т. е. до Кыштымской аварии. На 
фоне этого снижения существенных отклонений 
показателя ЧК после облучения не отмечено.

Реакция диаметра люмена и толщины клеточной 
стенки. Для дерева № 1 характерна наиболее выра-
женная реакция на облучение, включающая значи-
тельное снижение числа клеток ранней и поздней 
древесины в годы после Кыштымской аварии. 
Вследствие этого проведение статистических срав-
нений показателей ДЛ и ТКС ограничено. Лишь 
для параметров ранней древесины, образован-
ной в 1958 и 1961 гг., возможно проведение надеж-
ных сравнений, так как число клеток в выборках 
более 8. Значения ДЛ для этих лет сопоставимы 
с показателями двух из шести доаварийных лет 
(p > 0.05). Значения ТКС в клетках, образованных 
в 1958 г., не отличаются от величин, отмеченных 
в 1953, 1955 и 1956 гг., тогда как в клетках 1961 г. 
они статистически значимо ниже всех доаварийных 
лет (p < 0.001) (табл. 1).

Для дерева № 2 ТКС ранней древесины в 1959 г. 
была статистически значимо ниже значений, от-
меченных в 1952–1957 гг. (p < 0.001). Для клеток 
ранней древесины, образованных в 1960–1961 гг., 
наблюдается сходная закономерность, за исключе-

Рис. 2. Изменчивость числа клеток ксилемы четырех деревьев сосны обыкновенной (1–4) на территории ВУРСа. 
Стрелками показаны годы после Кыштымской аварии (1958–1962), в которые среднее число клеток в ряду в 2 раза 
и более ниже этого показателя в доаварийные годы (1952–1957). Цифры над стрелками соответствует номеру деревьев.
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КУКАРСКИХ и др.

Таблица 1. Диаметр люменов и толщина стенок клеток ксилемы четырех деревьев сосны обыкновенной на территории 
ВУРСа (среднее значение ± SD)

Параметр Зона годичного прироста Годы Номер дерева

1 2 3 4

Диаметр 
люмена, µ

Ранняя древесина

1952 23.2 ± 3.7 27.9 ± 4.3 34.2 ± 5.3 30.1 ± 4.5

1953 28.4 ± 4.6 33.0 ± 5.2 39.9 ± 6.9 28.9 ± 5.1

1954 24.0 ± 4.5 33.1 ± 6.7 39.1 ± 6.7 31.3 ± 5.2

1955 27.6 ± 4.2 27.0 ± 5.5 35.1 ± 7.5 30.8 ± 5.3

1956 30.6 ± 4.8 29.4 ± 4.3 39.5 ± 6.4 31.1 ± 5.0

1957 26.7 ± 4.3 30.8 ± 5.0 34.1 ± 7.7 26.5 ± 4.6

1958 27.2 ± 6.0 30.3 ± 6.7 33.7 ± 6.9 38.0 ± 6.9*

1959 ND 29.7 ± 3.5 40.1 ± 5.5 34.8 ± 3.5*

1960 ND 33.8 ± 5.4 40.6 ± 8.1 39.7 ± 5.9*

1961 20.8 ± 5.7 30.0 ± 3.8 37.0 ± 6.8 36.5 ± 3.9 *

1962 12.9 ± 4.1** 31.2 ± 6 37.9 ± 8.9 32.6 ± 5

Поздняя древесина

1952 12.0 ± 2.7 9.8 ± 2.3 10.8 ± 3.4 14.0 ± 2.8

1953 12.7 ± 2.3 10.0 ± 3.0 13.5 ± 3.3 12.4 ± 2.4

1954 14.2 ± 2.5 12.1 ± 2.4 14.8 ± 2.2 15.8 ± 2.5

1955 12.6 ± 3.9 12.6 ± 3.9 16.1 ± 2.9 11.2 ± 2.2

1956 14.6 ± 3.9 10.9 ± 1.9 16.2 ± 2.9 12.3 ± 3.4

1957 16.3 ± 2.9 17.0 ± 2.4 15.4 ± 2.8 7.3 ± 0.8

1958 9.6 ± 4.1** 10.1 ± 1.8 13.0 ± 2.1 9.5 ± 1.0

1959 ND 5.7 ± 1.9* 11.4 ± 1.7 6.0 ± 0.8

1960 ND 6.1 ± 1.4* 17.3 ± 2.6 9.6 ± 2.5

1961 6.3 ± ND** 9.6 ± 2.3 14.2 ± 2.5 11.3 ± 2.8

1962 4.1 ± ND** 11 ± 2.1 16 ± 3.3 16.6 ± 4.9

Толщина

Ранняя древесина

1952 2.8 ± 0.4 3.2 ± 0.5 3.2 ± 0.5 2.9 ± 0.4

клеточной 1953 3.0 ± 0.5 3.5 ± 0.6 3.5 ± 0.6 2.7 ± 0.5

стенки, µ 1954 3.4 ± 0.5 3.3 ± 0.7 2.7 ± 0.5 2.8 ± 0.5

1955 3.1 ± 0.5 2.9 ± 0.6 2.9 ± 0.5 2.9 ± 0.5

1956 3.1 ± 0.5 3.3 ± 0.5 2.9 ± 0.5 2.9 ± 0.4

1957 3.3 ± 0.6 3.7 ± 0.7 2.8 ± 0.7 1.8 ± 0.4

1958 3.1 ± 0.6 3.4 ± 0.7 3.0 ± 0.5 2.4 ± 0.3

1959 ND 2.6 ± 0.3* 2.9 ± 0.4 2.7 ± 0.3

1960 ND 2.7 ± 0.4 3.2 ± 0.7 2.8 ± 0.5

1961 2.1 ± 0.4* 2.7 ± 0.4 2.8 ± 0.4 2.6 ± 0.4

1962 1.7 ± 0.2** 3.1 ± 0.7 3.1 ± 0.6 3.1 ± 0.6*

Поздняя древесина 1952 4.2 ± 0.9 6.3 ± 1.4 4.6 ± 1.4 4.7 ± 0.9

1953 4.2 ± 0.7 5.9 ± 1.3 5.4 ± 0.8 4.0 ± 0.7

1954 4.0 ± 0.7 5.9 ± 1.1 4.7 ± 0.6 4.4 ± 0.7

1955 4.0 ± 1.2 5.2 ± 1.4 5.1 ± 0.8 3.2 ± 0.5

1956 4.5 ± 1.2 5.8 ± 1.0 5.1 ± 0.8 3.7 ± 0.9

1957 4.9 ± 0.9 5.7 ± 0.8 4.9 ± 1.0 2.4 ± 0.4

1958 2.8 ± 0.8** 4.3 ± 0.6* 5.0 ± 0.6 3.3 ± 0.2
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нием того, что параметр ТКС у них не отличается 
от величин, полученных для 1955 г. Значения ТКС 
ранней древесины в 1962 г. были сопоставимы 
с доаварийными уровнями. Клетки поздней дре-
весины, образованной в 1958–1960 гг., в среднем 
были меньше, чем в кольцах 1952–1957 гг. (p < 0.01). 
Для клеток 1961 и 1962 гг. наблюдается сходная за-
кономерность, за исключением того, что параметр 
ТКС у них не отличается от значений, отмечен-
ных в 1955 г. Для поздней древесины 1959–1960 гг. 
отмечено статистически значимое снижение ДЛ 
клеток в сравнении с клетками, образованными 
в 1952–1957 гг. (p < 0.01).

Для дерева № 3 показатели ДЛ и ТКС в период 
после облучения (1958–1962 гг.) статистически сходны 
со значениями, отмеченными в один или несколько 
доаварийных лет. Для дерева № 4 характерно увеличе-
ние ДЛ ранней древесины в кольцах 1958–1961 гг. от-
носительно колец 1952–1957 гг. (p < 0.01). Для поздней 
древесины этой закономерности не обнаружено. ТКС 
ранней древесины дерева № 4 в 1962 г. была статисти-
чески значимо выше (p < 0.01), чем в 1952–1957  гг. 
(см. табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Анатомические параметры деревьев № 1 и 2 
демонстрируют резкую реакцию на облучение, 
выражающуюся в наблюдаемом снижении всех 
исследуемых параметров в первые годы после 
аварии (см. рис. 2 и табл. 1). Наиболее заметные 
изменения произошли в количестве клеток как 
ранней, так и поздней древесины. Уменьшение 
диаметра люмена отдельных клеток наблюдается 
только у деревьев № 1 и 2, а у деревьев № 3 и 4 
средний размер люмена может быть даже больше 
в годы после аварии. Острое облучение деревьев 
в первые месяцы после Кыштымской аварии ока-
зало значительное влияние на толщину клеточной 
стенки ранней и поздней древесины деревьев № 1 

и 2. Таким образом, ответ радиального прироста 
деревьев сосны обыкновенной на радиоактивное 
загрязнение в результате Кыштымской аварии в зна-
чительной степени различается, а показанное ранее 
снижение величины годичного прироста деревьев, 
находящихся в осевой части ВУРСа [7], в первые годы 
после аварии произошло главным образом за счет 
уменьшения количества клеток при незначитель-
ном изменении диаметра люменов клеток ранней 
древесины. Также клетки поздней древесины стали 
значительно «светлее» – имели более тонкие клеточ-
ные стенки в первые несколько лет после аварии.

Механизм наблюдаемых биологических эффек-
тов, вероятно, связан не с прямым радиационным 
повреждением камбиальных инициалей, форми-
рующих ксилему, а является результатом повреж-
дения фотоассимиляционного аппарата деревьев. 
К такому заключению можно прийти, сравнивая 
отклик анатомической структуры хвойных в ответ на 
сильную дефолиацию. Объедание хвои насекомыми 
филлофагами приводит к уменьшению ширины го-
дичного кольца, в поздней зоне формируются клетки 
с тонкими стенками, уменьшаются размеры люме-
на [24–27]. Влияние дефолиации на анатомическую 
структуру годичных колец можно классифицировать 
как опосредованное, оказывающее действие через 
уровень ассимилятов и гормонов роста [27].

Задержка отклика деревьев на аварию обуслов-
лена двумя фактами: датой самой аварии и физио- 
логией древесных растений. Авария произошла 
29 сентября 1957 г., в конце вегетационного пе-
риода, когда физиологические процессы в дереве 
замедлены, а годичное кольцо уже сформировано, 
следовательно реакции прироста в 1957 г. не стоило 
ожидать. Более того, к этому времени у деревьев 
уже могло быть накоплено достаточно ресурсов для 
роста в 1958 г., в частности сформированы запасы 
неструктурных углеводов. Свидетельством нали-
чия таких запасов является итоговый показатель 

ИНДИКАЦИЯ РАДИОАКТИВНОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ...

Параметр Зона годичного прироста Годы
Номер дерева

1 2 3 4

1959 ND 2.7 ± 0.3* 4.3 ± 0.5 2.7 ± 0.4

1960 ND 3.5 ± 1.2* 5.1 ± 0.7 3.4 ± 0.6

1961 2.8 ± ND** 4.2 ± 1.2 4.6 ± 0.7 4.3 ± 1.0

1962 2.1 ± ND** 4.6 ± 1.1 4.7 ± 0.9 4.6 ± 1.3

Примечание. ND – нет данных; * – годы после Кыштымской аварии, в которые значение показателя для данного дерева 
статистически значимо (p < 0.05) отличается от всех значений, отмеченных в доаварийные годы; ** – год, в котором у 
дерева № 1 в данной зоне годичного прироста отмечено менее 8 клеток (статистические сравнения для подобных выборок 
не проводили).

Таблица 1. Окончание
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ширины годичного кольца 1958 г., и лишь харак-
теристики клеток поздней древесины у отдельных 
деревьев отразили начало реакции на радиоактивное 
загрязнение. Таким образом, эффект загрязнения 
проявился не сразу, а с временным лагом, в течение 
которого ростовые функции деревьев поддержи-
вались за счет запасов неструктурных углеводов.

Причинами наблюдаемой индивидуальной ре-
акции деревьев на облучение в первые годы после 
Кыштымской аварии могут быть индивидуальные 
различия в радиочувствительности особей, синерге-
тические эффекты, связанные с различным влиянием 
разного рода стрессоров на отдельные деревья, и т. д. 
Однако наиболее правдоподобным объяснением 
этого феномена, на наш взгляд, является различная 
дозовая нагрузка, полученная деревьями. Известно, 
что в поперечном сечении ВУРСа концентрации 
радионуклидов резко снижаются [4, 5], кроме того, 
имеет место выраженная гетерогенность радиоак-
тивного загрязнения почв ВУРСа даже на участках 
с относительно небольшой площадью [28, 29]. Ото-
бранные нами деревья удалены на расстояние до 
200 м друг от друга. Деревья с наиболее выраженной 
реакцией на облучение (№ 1, 2) расположены при-
мерно на 150 м ближе к центральной оси ВУРСа, чем 
деревья № 3 и 4. Выдвигаемая нами рабочая гипотеза 
заключается в том, что этих расстояний достаточно 
для того, чтобы объяснить наблюдаемые различия 
в ответе анатомии древесины сосны обыкновенной. 
Для проверки этой гипотезы отбор кернов деревьев 
необходимо сопровождать индивидуальной оценкой 
концентраций радионуклидов в самом дереве либо 
в почве в месте его нахождения. О перспективности 
такого подхода свидетельствует наш опыт анали-
за биохимических особенностей грызунов ВУРСа. 
В проведенных работах оценка индивидуальной 
мощности дозовых нагрузок, получаемых живот-
ными, позволила наилучшим образом объяснить 
наблюдаемую изменчивость параметров биохими-
ческих маркеров [30, 31].

До настоящего времени радиационная ден-
дрохронология оперировала выборками деревьев, 
полученными на определенном участке с усредне-
нием полученных величин [7, 32, 33] либо анали-
зом единичных деревьев [34, 35]. При небольшом 
числе включенных в анализ участков наблюдаемые 
различия биологического ответа деревьев могли 
быть связаны не столько с дозовыми нагрузками, 
сколько с иными особенностями участков (почвы, 
рельеф, тип и возраст леса и т. п.). Индивидуальная 
дозиметрия, оценка концентраций радионуклида 
в тканях дерева либо почве у дерева позволит из-
менить методику проводимых в настоящее время 

экспериментов и сделать объектом анализа не группу 
рядом растущих деревьев, а отдельных особей, нахо-
дящихся в относительно сходных условиях природной 
среды, и тем самым более точно определять влияние 
радиационного фактора.

ВЫВОДЫ

По результатам проведенного пилотного иссле-
дования можно выделить следующие преимущества 
методов количественной анатомии древесины 
по сравнению с измерением ширины древесных 
колец сосны обыкновенной для решения задач 
радиационной экологии:

1. Повышение точности датировки начала 
биологического ответа деревьев на радиацион-
ное воздействие. Ранее по результатам измере-
ния ширины древесных колец был сделан вывод 
о том, что ответ годичного прироста древесины 
на анализируемом участке начался в 1959 г. [7]. 
В данной работе была показана реакция поздней 
древесины уже в 1958 г.

2. Возможность использования статистических 
тестов при сравнении характеристик различных 
годичных колец одного дерева. Измерение ширины 
годичных колец не позволяет применять широкий 
набор статистических методов при сравнении колец 
одного дерева, образованных в разные годы, так 
как при этом отсутствуют повторные наблюдения. 
Использование в качестве учетных единиц отдель-
ных клеток решает эту проблему.

3. Возможность описания механики снижения 
ширины годичных колец сосны обыкновенной 
после Кыштымской аварии. Снижение годично-
го прироста произошло главным образом за счет 
уменьшения количества клеток при незначитель-
ном изменении линейных размеров клеток. Кроме 
того, клетки поздней древесины стали значительно 
«светлее» – имели более тонкие клеточные стенки 
в первые несколько лет после аварии.

4. Более глубокое понимание механизмов, 
приводящих к наблюдаемым биологическим 
эффектам. Вероятно, наблюдаемые изменения 
анатомической структуры ксилемы были обу-
словлены повреждением фотоассимиляционного 
аппарата деревьев, а не прямым радиационным 
повреждением формирующих ксилему камбиаль-
ных инициалей.

КУКАРСКИХ и др.
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INDICATION OF RADIOACTIVE CONTAMINATION OF FOREST 
ECOSYSTEMS IN THE ZONE OF THE EAST URAL RADIOACTIVE 
TRACE USING METHODS OF QUANTITATIVE WOOD ANATOMY
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Abstract—The anatomical structure of the annual rings of Scots pine, formed before and after the Kyshtym accident, is 
analyzed. In trees growing closer to the central axis of the East Ural radioactive trace (EURT), a decrease in the number 
of cells in the annual ring, as well as a decrease in the diameter of the lumens and the thickness of the cell walls, was 
noted. It is assumed that radiation-induced damage to the photo-assimilation apparatus of trees led to disturbances in 
physiological processes that were reflected in the anatomical structure of wood.
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СТРУКТУРА ДРЕВОСТОЕВ В ПЕРЕХОДНОЙ ПОЛОСЕ 
ЛЕС–ГОРНАЯ СТЕПЬ НА СКЛОНАХ МАССИВА КРАКА 
(ЮЖНЫЙ УРАЛ) И ОПРЕДЕЛЯЮЩИЕ ЕЕ ФАКТОРЫ
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Проведена наземная лазерная съемка верхних частей (от гребней хребтов до границы сомкнутых лесов) шести 
остепненных склонов гор массивов Южный и Северный Крака (Южный Урал) на общей площади 20.82 га. В ре-
зультате на всех изученных участках было выделено 3584 дерева, для каждого из которых оценены морфометри-
ческие параметры (высота и размеры крон) и географическое положение с точностью до 3–10 см. Выявлено, что 
в верхней трети обследованных высотных профилей сомкнутость и густота древостоев крайне низкие, и лишь 
на некоторых склонах наблюдается локальное повышение этих показателей. Также повсеместно отмечается, что 
с  расстояния около 2/3 длины профилей от гребней хребтов эти характеристики древостоев резко увеличивают-
ся. Измерения глубины почвенного слоя показали, что в верхних частях склонов почвы маломощные (в среднем 
7–12 см), и лишь на некоторых склонах в местах повышения сомкнутости и густоты древостоев их средняя глу-
бина достигает 29 см. На отрезках профилей, удаленных от гребней хребтов от 1/4 до 2/3 их длины, глубина 
почв постепенно увеличивается и достигает средних значений 20–30 см. Мы связываем как локальное, так и 
устойчивое (в нижней части) повышение сомкнутости и густоты древостоев в переходной полосе лес–горная 
степь с увеличением мощности почвенного слоя и удерживаемого им объема влаги.

Ключевые слова: лазерное сканирование местности, экотон лес–горная степь, структура древостоев, мощ-
ность и влажность почв, Южный Урал
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с. 173–184

Экотонные сообщества всегда вызывали значи-
тельный научный интерес из-за того, что основ-
ные закономерности формирования и динамики 
растительного покрова в них наиболее восприим-
чивы к различным внешним воздействиям [1, 2]. 
На такого рода участках (территориях) произрас-
тают фитоценозы, которые обладают особыми 
составом, структурой, механизмами устойчивости 
и режимом функционирования. На фоне совре-
менных изменений климата индикаторная роль 
таких переходных полос значительно возрастает 
[3–6]. В переходных полосах наряду с традицион-
ными методами исследования используется анализ 
пространственной структуры [7, 8], что позволяет 
делать прогнозы динамики экосистемы [9]. Про-
странственная структура леса рассматривается как 
показатель экологической устойчивости, биораз-
нообразия, конкурентных процессов функциони-

рования лесной экосистемы [10, 11] и определяет 
микроклиматические условия, обеспеченность 
ресурсами и характерные особенности лесных 
местообитаний [12–14].

В горах влияние высотно-климатических по-
ясов и экспозиции склона на лесорастительные 
условия общепризнано [15], но в условиях слож-
ного рельефа основным признаком становится 
геоморфология форм склона, которая влияет на 
водный и тепловой режимы почв, перераспре-
деление осадков, грунтовых вод, перемещение 
почвенных частиц, мощность и состав почвы [16].

При оценке параметров древостоев в экото-
не использовались в основном натурные изме-
рения, которые требовали больших временных 
затрат [17–19]. В условиях короткого полевого 
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сезона и отдаленности горных районов было трудно 
рассчитывать на большой территориальный охват 
и репрезентативность получаемых данных. Анализ 
спутниковых снимков при исследовании лесов по-
зволяет получить разнообразную информацию для 
более обширных территорий [20], но их широкое 
использование для изучения структуры древостоев 
все еще ограничивается пространственным разре-
шением (максимум 0.3–0.5 м/пиксель). В послед-
нее десятилетие для изучения пространственной 
структуры растительности стали использовать 
фотоснимки с беспилотных летательных аппаратов 
(БПЛА) [21] и 3D‑поверхности, получаемые при 
лазерном сканировании местности [22, 23]. Фото- 
изображения с БПЛА обладают более высоким про-
странственным разрешением (0.05–0.2 м/пиксель), 
чем спутниковые. В результате их автоматизирован-
ной фотограмметрической обработки создаются 
детальные ортофотопланы и трехмерные облака 
точек изучаемой местности [24], на основе кото-
рых получают сравнительно точную информации 
о пространственных параметрах наземных объектов 
и растительного покрова. Однако при обработке 
данных фотосъемки сомкнутых лесов невозможно 
создавать высокоточную цифровую модель рельефа 
(ЦМР), так как кроны сильно перекрывают зем-
ную поверхность, и поэтому определить с высокой 
точностью высоту деревьев невозможно [25].

Наземное лазерное сканирование, которое было 
применено в ряде исследований на верхней грани-
це леса [26, 27], позволяет более точно определять 
взаиморасположение объектов и оценивать мор-
фомет- рические параметры отдельных деревьев 
даже при высокой сомкнутости древостоев. Эта 
технология основана на получении при помощи 
лидаров (LiDAR) большого количества точек-от-
ражений лазера с разрешением 0.01–0.03 м. Однако, 
несмотря на высокое пространственное разрешение 
фотосъемки с БПЛА и лазерного сканирования 
местности, полученные в результате их обработ-
ки данные все же требуют проверки посредством 
прямых измерений параметров деревьев в полевых 
условиях [28].

В качестве одного из наиболее информативных 
индикаторов того, как быстро и в какой степени 
трансформируются лесные экосистемы в ответ 
на изменения климата, в экотоне между лесом 
и степями могут быть использованы данные по 
морфометрии древесных растений – увеличение 
средней высоты, переход из многоствольной фор-
мы в одноствольную, рост производительности [4, 
29], а также динамики границы леса и структуры 
древостоев в пространстве [19, 30, 31]. Горные 

степи района исследования, в том числе и пере-
ходная полоса между ними и лесом, практически 
не подвержены антропогенному воздействию [32], 
на склонах хребтов массива гор Крака создаются 
жесткие микроклиматические и почвенно-грун-
товые условия [33], являющиеся препятствием для 
произрастания на них древесных растений. Тем не 
менее исследования показали, что идет уменьше-
ние площади горных степей вследствие зараста-
ния лесом [34, 35]. Степень облесения и характер 
пространственных изменений границы леса в зна-
чительной мере зависят от особенностей склона, 
эдафических и других топических условий [36, 37].

Цель настоящей работы – изучить простран-
ственное размещение и параметры деревьев 
в переходной полосе лес–горная степь на основе 
современных методов наземного лазерного ска-
нирования и выявить зависимость от глубины 
и влажности почв структуры древостоев на остеп-
ненных склонах гор массива Крака.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Район исследований был приурочен к габбро-ги-
пербазитовому массиву Крака на Южном Урале, 
который состоит из трех самостоятельных крупных 
тел (с севера на юг): Южного, Центрального и Се-
верного Крака (53о15′–53о50′ с. ш., 57о36′–58о12′ в. д.), 
представляющих собой частично обособленный 
горный узел к западу от основных центральных 
горных поднятий Южного Урала (рис. 1).

Массивы Крака представляют собой уникаль-
ные природные комплексы, сформировавшиеся 
в экстремальных почвенно-климатических ус-
ловиях. Орографической особенностью гор Кра-
ка являются сложные узловые системы хребтов, 
сложенные из ультраосновных изверженных по-
род. Хребты эрозионно расчленены, с острыми 
гребнями, крутыми гривноложбинными склонами 
(от 700–900 м над ур. м.). Растительность состоит 
из светлохвойных лесов, образованных сосной 
обыкновенной (Pinus sylvestris L.), лиственницей 
сибирской (Larix sibirica Ledeb.) и небольшой при-
месью березы бородавчатой (Betula pendula Roth), 
на Северном Крака в составе древостоя может 
присутствовать ель сибирская (Picea obovata Ledeb.). 
Рельеф и климат Крака создали предпосылки для 
развития ландшафта, в котором верхние части 
склонов южных экспозиций занимают горные сте-
пи, общая площадь которых составляет около 20%.

Климат района континентальный, холодный: по 
данным метеорологической станции “Башгосзапо-
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ведник”, средняя годовая температура с 1932 г. по 
2022 г. составляет +1.0оC, среднегодовое количество 
осадков 561 мм. Тренд за все время наблюдений 
положительный как по температуре, так и по ко-
личеству осадков (рис. 2). Средний многолетний 
индекс засушливости – 53.8 мм. Наиболее засуш-
ливые месяцы – май и июнь [38].

В ходе исследования пространственной струк-
туры древостоев в 2018–2020 гг. было проведено 
лазерное сканирование местности в переходной 
полосе лес–горная степь на трех склонах Южного 
Крака и трех склонах Северного Крака (табл. 1).

Оборудование для лазерного сканирования (ком-
плекс Л-СКАН‑2, ООО “Геоматикс”) включало ла-
зерный 3D‑cканер Velodyne VLP‑16 и плато Applanix 
(GNSS приемник + IMU). Такая конфигурация 
позволила собрать в программе PosPack MMS8.4 
географически привязанные одноминутные файлы 
формата LAS, где каждая точка данных имела опре-
деленные широту, долготу и высоту над уровнем 
моря. Все одноминутные файлы объединяли в про-
грамме Lidar360 v.4.1 (Green Valley International Ltd) 
в один файл, и дальнейшая обработка охватывала 
весь отсканированный склон целиком. Далее в этой 
программе производили удаление точек, явно рас-
положенных вне пределов основной области скани-
рования, и классификацию точек-отражений лазера 
на два типа – точки поверхности земли и остальные 
вышерасположенные точки [25]. По точкам первого 
типа была построена ЦМР. По точкам и первого, 
и второго типов была построена цифровая модель 
местности (ЦММ). Посредством исключения дан-
ных ЦМР из ЦММ была создана цифровая модель 
лесного полога (ЦМЛП), представляющая собой 
изображение крон деревьев в растровом формате. 
При создании всех трех моделей был использован 
размер ячейки растра 0.05 м.

Далее была проведена сегментации геопривя-
занных растров ЦМЛП, в результате которой из 
общей поверхности сканирования выделены кон-
туры крон деревьев, имеющих высоту более 0.5 м 
[39], а при помощи инструментария программы 
Lidar360 v.4.1 определены их площади. Для оценки 

Рис. 1. Районы и места проведения исследований: I – 
массив гор Южный Крака (1 – г. Большой Башарт; 2 – 
г. Башарт; 3 – г. Авдэктэ); II – массив гор Северный 
Крака (1 – г. Суртанды; 2 – г. Малый Саргая; 3 – г. Ма-
лый Крака).

Рис. 2. Многолетняя динамика среднегодовой температуры воздуха и суммы осадков: жирная линия – средние мно-
голетние, прерывистая – линейный тренд.
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высоты деревьев внутри каждого контура кроны 
рассчитаны статистики распределения яркостей 
пикселей из ЦМЛП. В данном случае яркость пиксе-
ля соответствовала высоте отсканированной точки 
объекта над поверхностью земли. За высоту дерева 
принято максимальное значение яркости пикселя. 
Сомнительные результаты таксационных показате-
лей деревьев, полученные при обработке данных 
лазерного сканирования, были верифицированы 
инструментальными измерениями. В полевых ус-
ловиях производили идентификацию отдельных 
деревьев на местности, измерение высоты дерева, 
диаметров ствола и кроны. Высоту измеряли высо-
томером PM‑5/1520 PC, Suunto, диа- метр ствола 
получен расчетным путем от измерения периметра 
ствола мерной лентой, кроны – от измерения диа-
метра по двум перпендикулярным направлениям, 
уточнена видовая принадлежность.

В целях анализа изменения пространственной 
структуры древостоев каждый обследованный уча-
сток был разделен на 8–13 условных уровней. Первый 
20-метровый уровень начинался на гребне (перегибе 
склона), последующие уровни располагались парал-
лельно первому через каждые 20 м от гребня вниз 
по склону. Такая схема разделения была обусловле-
на особенностью геоморфологического строения 
склонов и связанной с ней структурой почвогрунтов.

На трех профилях – Большой Башарт, Башарт и Ав-
дэктэ – в середине каждого условного уровня измеряли 
мощности почвенного слоя. Для этого через каждые 
2 м втыкали почвенный бур до упора в материнскую 
породу. Замеры проводили строго вертикально, а не 
перпендикулярно поверхности склона.

Влажность почвы определяли в начале вегета-
ционного сезона 2018 г., во время отсутствия осад-

ков, при их выпадении по прошествии 5 дней. Для 
этого в пределах каждого профиля фиксировали 
три высотных уровня: верхний (первый) – у верх-
ней границы редин (группы деревьев c сомкнуто-
стью крон 5–10%), средний (второй) – у верхней 
границы редколесий (сомкнутость крон 20–30%) 
и нижний (третий) – у верхней границы сомкнутых 
лесов (сомкнутость крон 40–50%). Влажность из-
меряли на каждом уровне на 3 учетных площадках 
размером 20 × 20 м.

На учетных площадках измеряли влажность 
почвы на поверхности и глубине 10 см по цен-
тральным линиям слева направо и снизу вверх 
(по 10 проб на линию). Для выявления влажности 
по всему профилю почвы на учетных площадках в 
4  точках (центрах квадратов 10 × 10 м) закладывали 
почвенные разрезы до материнской породы. На 
почвенных разрезах проводили по 8 измерений 
в каждом из 3–4 слоев почвы: на поверхности 
почвы (слой 0–5 см), на глубине 10, 20 и 30 см 
(если присутствовали). Содержание влаги в почве 
измеряли с помощью электронного влагомера 
HH2 Moisture Meter фирмы Delta-T с датчиком 
влажности почвы ML3 ThetaProbe. Одновременно 
проводили описание почвенного профиля и опре-
деляли мощность почвенных горизонтов [19].

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В общей сложности на шести склонах массива 
Крака была отсканирована площадь размером 
20.82 га и выделено 3584 дерева. В результате обра-
ботки данных лазерного сканирования местности, 
выполненного на высотных профилях, получены 
с высокой точностью (1–3 м) такие показатели 
деревьев, как географическая позиция (рис. 3), 
высота, площадь проекции и диаметр кроны.

Таблица 1. Общие характеристики обследованных профилей на массиве Крака

Название обследованного 
профиля

Большой 
Башарт Башарт Авдэктэ Суртанды Малая 

Саргая
Малый 
Крака

Аббревиатура профиля BBA BAS AVD SUT MCA SIG

Экспозиция ЮВ ЮВ ЮЗ Ю Ю ЮВ

Высотный интервал, м над ур. м. 670–780 655–715 560–645 650–750 625–690 710–820

Длина профиля, м 240 180 260 200 160 160

Количество условных 
20-метровых уровней 12 9 13 10 8 8

Площадь, га 2.04 2.72 3.11 4.84 2.74 5.37

Количество деревьев, шт. 246 525 226 1332 228 1027
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Рис. 3. Карта-схема пространственного размещения деревьев в  переходной полосе лес–горная степь на склонах 
массива Крака: а – Большой Башарт; б – Суртанды; в – Башарт; г – Авдектэ; д – Малый Саргая; е – Малый Крака.

(à) (á)

(â) (ã)

(ä) (å)
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Сравнение характеристик отдельных деревьев, 
полученных при обработке результатов наземно-
го лазерного сканирования местности и посред-
ством инструментальных измерений, показало, 
что они очень хорошо друг с другом соотносятся 
(R2  = 0.94–0.95) (рис. 4). Это указывает на то, что 
лазерное сканирование местности можно успешно 
применять для быстрого получения высокоточных 
количественных данных о характеристиках от-
дельных деревьев, произрастающих в переходной 
полосе лес–горная степь на обследованных склонах 
массива Крака [40].

Сравнительный анализ изменений сомкнутости 
древостоев в переходных зонах лес–горная степь на 
шести склонах гор массивов Южный и Северный 
Крака выявил (рис. 3 и 5), что в верхней трети об-
следованных высотных профилей этот показатель 
крайне низкий (0–10%), и лишь на некоторых 
склонах наблюдается его локальное повышение до 
35% (см. AVD на рис. 5). Также повсеместно отме-
чается, что с расстояния около 2/3 длины профилей 
от гребней хребтов наблюдается резкое увеличение 
(в 2–4 раза) сомкнутости древостоев (до 25–62%).

Анализ динамики густоты древостоев выявил 
(рис. 3 и 6) аналогичные тенденции в ее изменении, 
как и по сомкнутости, а именно: крайне низкие 
значения (0–42 шт/га) в верхней трети обследован-
ных высотных профилей и локальное повышение 
на некоторых склонах (см. AVD на рис. 6) – до 
300–500 шт/га. Также повсеместно отмечено, что 
с расстояния около 2/3 длины профилей от гребней 
хребтов наблюдается резкое увеличение густоты 
древостоев (в 3–10 раз) до 300–700 шт/га.

Сравнительный анализ средней высоты древо-
стоев показал, что на всех обследованных профи-
лях она не имеет столь выраженных тенденций на 
увеличение, как изменения сомкнутости и густоты 
(рис. 7). Это связанно с тем, что в верхних частях 
склонов встречаются в основном старые деревья, 
имеющие средние размеры, а по мере спуска у этой 
возрастной группы увеличивается высота (напри-
мер, максимальные высоты возрастают в 2–4 раза) 
(рис. 8), но в составе появляется большая доля 
молодых невысоких деревьев, снижающих средние 
показатели.

Рис. 4. Соотношение высот деревьев, оцененных 
при инструментальных измерениях и  лазерном 
сканировании местности: 1 – г. Большой Башарт, 2 – 
г. Башарт.

Рис. 5. Изменение сомкнутости древостоев по мере 
удаления от гребня хребта в переходной зоне лес–гор-
ная степь на склонах гор массивов Южный и  Север-
ный Крака: BBA – Большой Башарт, BAS – Башарт, 
AVD – Авдэктэ, SUT – Суртанды, MCA – Малая Сар-
гая, SIG – Малый Крака.

Рис. 6. Изменение количества живых деревьев по мере 
удаления от гребня хребта в переходной зоне лес–гор-
ная степь на склонах гор массивов Южный и  Север-
ный Крака: BBA – Большой Башарт, BAS – Башарт, 
AVD – Авдэктэ, SUT – Суртанды, MCA – Малая Сар-
гая, SIG – Малый Крака.
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Рис. 7. Изменение средней высоты древостоев по мере 
удаления от гребня хребта в  переходной зоне лес–гор-
ная степь на склонах гор массивов Южный и Северный 
Крака: BBA – Большой Башарт, BAS – Башарт, AVD – 
Авдэктэ, SUT – Суртанды, MCA – Малая Саргая, SIG – 
Малый Крака.
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Данные по мощности почв и их влажности на 
различных глубинах, полученные нами ранее в 2018 г. 
на исследуемых профилях, позволили рассчитать 
количество воды, содержащейся в слое почвы в раз-
ных частях переходной полосы лес–горная степь на 
склонах гор массивов Северный и Южный Крака. 
Анализ полученных результатов показал, что коли-
чество воды, удерживаемого слоем почвы, в большой 
степени зависит от ее мощности (рис. 9). Также было 
установлено, что в верхних третях профилей из-за 
большей их щебенистости, а также слабой защи-
щенности кронами редко растущих там деревьев 
от прямого нагревания солнцем почвы содержат 
в 3 раза меньше влаги в аналогичном слое, чем 
почвы в средней и нижней частях профилей.

При лазерном сканировании профилей были 
установлены точные расположения точек учета 
измерений глубины почвенного слоя, выполнен-
ных на почвенных разрезах при определении ее 
влажности на всех обследованных склонах гор 
массивов Южный Крака. Это позволило опре-
делить расстояние до них от гребня, которое мы 
использовали применительно к схеме разделения 
склона на 20-метровые уровни при измерении 
глубины почв почвенным буром.

Было установлено, что на расстоянии от гребня 
5–10% от общей длины профилей средняя мощ-
ность почв составляет 6–24 см, ниже она увеличи-
вается до 21–26 см, а на отдельных склонах в редко-
лесьях достигает 28.4 см (например, на профиле на 
г. Башарт). Но так как почвы в этой части профилей 
более каменистые и слабо прикрыты кронами де-
ревьев, они содержат небольшое количество влаги 
(рис. 10). В интервале от 30 до 50% от общей длины 
профилей глубина почв снижается до 17–21 см, при 
этом возрастает содержание влаги в почве из-за 
меньшего ее иссушения под покровом более сом-

кнутых крон деревьев. Ниже по склону мощность 
почв начинает постепенно увеличиваться и в самой 
нижней части профилей достигает 20–25 см, а со-
держание влаги становится максимальным. Следует 
отметить, что мощность почв и содержание влаги 
в них чрезвычайно неоднородны в пространстве 
даже на одном высотном уровне. Особенно это 
проявляется в верхних частях склонов, где часто 
встречаются участки с обнажениями материнской 
горной породы.

ОБСУЖДЕНИЕ

Детальное дистанционное зондирование может 
стать источником данных, которые помогут бы-
стро оценить состояние растительности в горных 
условиях. Изучение пространственной структуры 
древостоев и цифровой модели рельефа является 
ключевым моментом для быстрой и высокоточ-
ной оценки показателей древостоев. Как видно 
из приведенных выше результатов, на массиве 
Крака прослеживается большая пестрота простран-
ственного распределения древесных растений, что 
было выявлено нами ранее при инструментальном 
исследовании [19, 41]. В отличие от высокогорий, 
где в пределах экотона верхней границы леса про-
странственная структура древостоев закономерно 
меняется (уменьшаются сомкнутость и средняя 
высота) с увеличением высоты над уровнем моря [2, 
12], в массиве гор Крака структура переходной 
полосы лес–горная степь не столь тесно связана 
с изменениями высоты.

Горные степи в массиве Крака экстразональны, 
находятся в окружении лесов, относительно посте-
пенный переход от сомкнутых насаждений к гор-
ным степям наблюдается только на склонах южных 
экспозиций, а с северной стороны лес произрастает 
практически до самого гребня хребта, где отмечается 

Рис. 8. Изменение максимальной высоты деревьев 
по мере удаления от гребня хребта в переходной зоне 
лес–горная степь на склонах гор массивов Южный 
и Северный Крака: BBA – Большой Башарт, BAS – Ба-
шарт, AVD – Авдэктэ, SUT – Суртанды, MCA – Малая 
Саргая, SIG – Малый Крака.

Рис. 9. Объем влаги в почве в зависимости от мощно-
сти слоя в переходной зоне лес–горная степь на скло-
нах гор массивов Южный и Северный Крака: 1 – верх-
няя, 2 – средняя, 3 – нижняя части профилей.

BBA BAS AVD SUT MCA SIG
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резкая смена леса горной степью. Поэтому здесь пе-
реходная полоса имеет сложную структуру и сильно 
зависит от локальных условий [19], о чем свидетель-
ствуют результаты, полученные при исследовании 
аналогичных районов [42]. Разнообразие условий, 
свойственное горным экотонам, в значительной 
степени обусловлено варьированием эдафических 
факторов вследствие резких смен углов наклона 
склонов, свойств подстилающих пород, мощности 
почв и режимов миграции влаги и минеральных 
веществ. Это еще в большей степени обостряется сме-
ной метеорологических параметров и тектонической 
структуры [43], что в целом определяет сложность 
пространственного строения растительного покрова.

Отличительной особенностью структуры ис-
следуемых нами древостоев является контагиоз-
но-клинальный характер размещения деревьев 
по территории, на который указывают и другие 
исследователи [14]. Отмечается, что в экотоне, 
в условиях крутых градиентов климатических фак-
торов, куртины деревьев создают своеобразный 
микроклимат, смягчающий негативное воздей-
ствие среды (иссушение при нагреве прямыми 
солнечными лучами). Происходят накопление 
подстилки и развитие почвенного слоя, которые 
в свою очередь способствуют удержанию большего 

количества влаги на единицу площади [5, 15, 37]. 
По мере продвижения выше по склону наблюдается 
постепенный переход к одиночному (случайному) 
размещению и упрощению структуры древостоев.

Выявленные нами особенности пространствен-
ного распределения деревьев зависят от микрокли-
матических условий и наличия ресурсов [13]. Ниже 
по склону увеличивается количество деревьев, 
растет амплитуда изменения морфометрических 
показателей, что свидетельствует об улучшении 
условий роста. Обнаруженные закономерности 
устойчивости и роста продуктивности разнород-
ных и разновозрастных древостоев отмечаются 
и в других районах [43].

В массиве Крака составленные в результате ла-
зерных съемок карты-схемы пространственного 
распределения деревьев демонстрируют специфи-
ческие особенности структуры экотона лес–горная 
степь. Наблюдаемое увеличение густоты подроста 
в ложбинах, а также сосредоточение групп деревь-
ев на пологих террасах склонов гор Суртанды, 
Башарт, Малый Крака объясняются только на-
личием там почв с повышенным увлажнением, 
которое обусловлено поверхностным стоком 
влаги в понижениях мезорельефа и накоплением 

Рис. 10. Запасы влаги в почве на различном расстоянии от гребня на высотных профилях на склонах гор Башарт, 
Авдектэ и Большой Башарт, массив гор Южный Крака: 1 – 25–75%, 2 – интервал, 3 – медиана, 4 – среднее арифме-
тическое, 5 – выбросы.
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там снега зимой. В начале вегетационного сезона 
в период активных ростовых процессов в районах 
с дефицитом влаги талые воды являются основным 
источником влаги  [36, 37], а понижения поверх-
ности склона способствуют надуву и накоплению 
снежных масс. На такие участки из-за особенно-
стей рельефа также происходят намыв денудиро-
ванных фракций горных пород и формирование 
более мощных почвенных слоев, которые акку-
мулируют и удерживают влагу, препятствуя стоку 
и транспирации [15, 16]. Следует отметить, что 
район исследования является влагодефицитным, 
поэтому в лесных экосистемах почвенно-водные 
потоки и перенос вещества в большой степени за-
висят от локальных условий [14]. Полученные нами 
данные показали, что на остепненных склонах поч-
венный покров имеет сложное пространственное 
строение и значительную изменчивость в пределах 
небольшой площади.

Различия полученных результатов измерений 
глубины почв разными способами вытекают из 
методологии сбора данных. Как было сказано 
выше, в первом случае исследования проводились 
на трех высотных уровнях (на границах редин, 
в редколесьях и сомкнутых лесав), поэтому при 
измерении глубины почвы лишь в пределах проб-
ных площадок не была получена полная картина 
о мощности почв на протяжении всего склона. 
На верхнем уровне были заложены почвенные 
разрезы на трех пробных площадках, которые на 
каждом профиле находились на разном расстоянии 
от гребня хребта и были удалены друг от друга на 
разную величину. Почвенные разрезы закладывали 
до глубины, где в большом количестве встречались 
крупные камни, не позволявшие дальше копать. 
На профиле разреза проводилось измерение мощ-
ности почвогрунтов. При оценке глубины почв 
почвенным буром его острый кончик в отдельных 
местах проникал в трещины материнской породы 
между камнями, в связи с чем измеренные таким 
образом показатели мощности были немного за-
вышенными. Следует также отметить, что в местах 
группового размещения деревьев и понижениях 
мезорелефа отмечается увеличение глубины почвы 
(см. рис. 10), а также повышение мощности почв 
сверху вниз по склону в целом.

По-видимому, в верхних частях склонов влага 
талых вод стекает с них в нижние части, а полу-
ченная в результате выпадения осадков в вегета-
ционный период испаряется за короткий срок. 
Маломощные щебенистые почвы не могут удер-
живать достаточного количества влаги, необхо-
димого древесным растениям в молодом возрасте 

(см. рис. 10) [44]. На таких участках запас талых вод 
испаряется или происходит сток воды [45]. Ниже 
деревья создают микроклимат, на поверхности 
почвы образуется лесная подстилка, выполня-
ющая роль мульчи, которая удерживает влагу от 
интенсивного испарения.

Исследование пространственно-структурной 
организации горных лесов позволит глубже по-
нять их природу, особенности функционирова-
ния и выйти на прогнозирование динамических 
тенденций, что особенно важно в связи их с боль-
шой экосистемной и хозяйственной значимостью. 
В целом наблюдения за динамикой границ лесной 
растительности необходимы для совершенствова-
ния системы оценки состояния лесов и адаптации 
к изменениям среды, а также для оценки продук-
тивности и биоразнообразия лесных экосистем 
и их экологической роли на стыке лесной и степной 
растительности в горах.

ВЫВОДЫ

1. Примененные нами методы лазерного скани-
рования местности могут быть успешно использо-
ваны для картирования древостоев в переходной 
полосе лес–горная степь и позволят получить их 
точные таксационные характеристики, а также точ-
ные данные о ЦМР и ЦМЛП на больших площадях.

2. На склонах гор массивов Южный и Северный 
Крака (Южный Урал) резкое увеличение сомкну-
тости и густоты древостоев в большинстве случаев 
происходит на расстоянии 2/3 длины переходной 
зоны лес–горная степь от гребня хребтов. На не-
которых склонах ближе к гребневой части хребтов 
иногда наблюдаются существенные повышения 
этих показателей, что может быть связано с форми-
рованием там более мощных слоев почв и удержа-
нием ими влаги, доступной древесным растениям, 
чем на прилегающих ниже и выше территориях.

3. Для района массива Крака характерна слож-
ная структура переходной полосы лес–горная 
степь. Особенности геоморфологии склона влия- 
ют на перераспределение атмосферных осадков, 
водный режим почв, ее распределение, оказывают 
существенное воздействие на пространственную 
структуру древостоя.
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TREE STAND STRUCTURE IN THE FOREST–MOUNTAIN STEPPE TRANSITION 
ZONE ON THE SLOPES OF THE KRAKA MASSIF (SOUTHERN URALS) AND ITS 

DETERMINING FACTORS
I. K. Gaisin1, *, P. A. Moiseev2, I. B. Vorobyov2 and A. A. Konstantinov2

1Bashkir State Nature Reserve, Starosubkhangulovo, Republic of Bashkortostan, 453580 Russia 

2Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Ekaterinburg, 620144 Russia
* e-mail: i.gaisin2012@yandex.ru

Abstract — Ground-based laser surveys of the upper parts (from the ridge crests to the border of closed forests) of six 
steppe slopes of the mountains of the Southern and Northern Kraka massifs (Southern Urals) on a total area of 20.82 
hectares were carried out. As a result, 3584 trees were identified in all studied areas, their morphometric parameters 
(crown height and size) and exact geographical position were assessed with an accuracy of 3–10 cm. It was shown that 
the closure and density of tree stands are extremely low in the upper third of the surveyed altitudinal profiles, and a local 
increase in these indicators is observed only on some slopes. It is also widely noted that these characteristics of forest 
stands increase sharply at a distance of about 2/3rd of the length of the profiles from the ridge crests. Measurements of 
the depth of the soil layer showed that the soils in the upper parts of the slopes are thin (on average 7–12 cm), and their 
average depth reaches 29 cm only on some slopes in places where the density of forest stands increases. Soil depth on 
sections of profiles remote from the ridge crests 1/4th to 2/3rd of their length gradually increases and reaches average 
values of 20–30 cm. We associate both local and stable (in the lower part) increase in the density of forest stands in the 
forest–mountain steppe transition zone with the increase in the thickness of the soil layer and the volume of moisture 
retained by it.

Keywords:  laser scanning of the area, forest–mountain steppe ecotone, tree stand structure, soil thickness and moisture, 
Southern Urals
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ПРОДУКТИВНОСТЬ РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ 
БАКЧАРСКОГО БОЛОТА НА НАЧАЛЬНЫХ ЭТАПАХ ПИРОГЕННОЙ 
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Приведены результаты изучения продуктивности растительных сообществ после верхового пожара на осушенном 
олиготрофном болоте в южной тайге Западной Сибири. Дана количественная оценка биологической продуктив-
ности на участках с разной степенью пирогенной нарушенности. На наиболее нарушенном участке на второй год 
восстановления запасы травяно-кустарничкового и мохового ярусов составили 1220 г/м2, продукция – 324 г/м2 
в год; на третий год запасы увеличились до 1635 г/м2 и продукция до 1038 г/м2 в год за счет разрастания голубики, 
тогда как на контрольном участке при высоких запасах живой фитомассы (2200 г/м2) продукция составила 
745 г/м2 в год. Произошли изменение в структуре фитомассы, уплотнение залежи на 34% и увеличение морт-
массы сосудистых растений в 3 раза. На нарушенном участке живая масса корней концентрировалась в верхнем 
слое 0–10 см, тогда как на контрольном участке распределялась в слое 10–30 см. Установлено, что корни погиб-
ших сосен сохраняют морфологические признаки живых в течение первых двух лет и переходят во фракцию мерт-
вых корней на третий год пирогенной сукцессии. Потери углерода при прогорании верхнего слоя очеса до 20 см 
составили до 3016 г С/м2, из них около 500 г/м2 могут быть захоронены в виде прослойки угля в торфе. 

Ключевые слова: Бакчарское болото, запасы растительного вещества, фитомасса, мортмасса, чистая первич-
ная продукция, пожары

DOI: 10.31857/S0367059724030032    EDN: BKEARL
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Болота участвуют в формировании углеродно-
го баланса на планете и являются экосистемами, 
в которых происходит накопление углерода в виде 
торфа. Северные болота, занимая 2–3% от общей 
поверхности земли, хранят около трети почвен-
ного углерода мира [1]. Болота Западной Сибири, 
распространенные на огромных площадях, явля-
ются важными поглотителями углекислого газа 
атмосферы: в них запасено 112 Гт углерода [2], 
что составляет пятую часть всего углерода, закон-
сервированного в северных торфяниках [3–5]. 
Пирогенный фактор вносит существенный вклад 
в трансформацию органического вещества болот-
ных ландшафтов и динамику накопления углерода. 
Влияние торфяных пожаров выражается в дегра-
дации и уничтожении растительности и торфа.

При сжигании биомассы потери углерода из торфа 
в атмосферу составляют в среднем 3 кгС/м2 [6–9], 
а при подземном пожаре – около 10 кгС/м2, что со-
ответствует выбросу в атмосферу 400 т СО2/га [10]. 
Важной проблемой является оценка процессов вос-

становления территорий после пожара, которые 
в литературе освещены недостаточно полно, хотя 
в последнее время появились детальные исследова-
ния воздействия пожаров и характеристики после-
пожарного формирования растительности [11–14]. 
Оценка количественных параметров процесса восста-
новления растительных сообществ после торфяных 
пожаров является важным разделом научных исследо-
ваний и играет большую роль в динамике природных 
экосистем Сибири [15]. Рядом авторов отмечается 
факт увеличения продукции на постпирогенных 
болотных сообществах на 7–40% на начальных эта-
пах восстановления. На первом этапе восстановле-
ние происходит за счет сосудистых растений, а на 
втором возрастает доля бриевых и сфагновых мхов 
[16, 17]. Высокая продукция зеленого мха отмечена 
после пожара и в заболоченном долгомошном сосня-
ке  [18]. Увеличение общей продукции после пожара 
происходит и при восстановлении растительных 
сообществ в сфагновых рямах лесостепной зоны 
Западной Сибири [19].
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КОСЫХ и др.

Цель данной работы – проанализировать 
влияние пожара на растительные сообщества 
Бакчарского болота, оценить их биологическую 
продуктивность на начальных этапах пироген-
ной сукцессии и сравнить структуру фитомассы 
и продукции ненарушенных и нарушенных пожа-
ром участков болотного массива в условиях южной 
тайги Западной Сибири.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Работа проводилась на Бакчарском болотном 
массиве, в районе пос. Полынянка Томской обла-
сти – на типичном верховом болоте южной тай-
ги Западной Сибири (56.889о с. ш., 82.677о в. д.). 
В 1980-х годах этот массив подвергся осушению. 
Сейчас изучаемый участок представляет собой 
олиготрофное сосново-кустарничково-сфагновое 
болото (низкий рям), где высота сосен Pinus sylvestris 
не превышает 3 м. В 2016 г. здесь произошел по-
жар, полностью уничтоживший древесный ярус, 
превративший его в сухостой и в разной степени 
повредивший кустарничково-моховой ярус.

Полевые исследования проведены на двух пло-
щадках, различающихся по степени нарушенности 
пожаром, и контрольном участке с неповрежден-
ным растительным покровом. На участке с вы-
сокой пирогенной нагрузкой (П) наблюдается 
значительное выгорание травяно-кустарничкового 
и полное выгорание мохового ярусов и торфа до 
20–30 см на всех формах микрорельефа. На втором 
частично выгоревшем участке (ЧВ) также поверх-
ность болота выгорела частично (до 40–60%), глав-
ным образом в межкочечных понижениях: кочки 
обгорели частично, что привело к значительной 
расчлененности микрорельефа. Моховой ковер 
сохранился на 50% площади. Для контроля (К) 
выбран сохранившийся среди пожара участок 
олиготрофного сосново-кустарничково-сфагно-
вого болота с небольшими олиготрофными мо-
чажинами. Наиболее пострадавший от пожара 
участок прилегает к осушительному каналу, по 
мере удаления от которого степень пирогенной 
нарушенности снижается, что типично для болот 
с осушительной сетью каналов [13]. На всех трех 
участках выделены площадки размером 10 × 10 м, 
которые располагаются по профилю длиной 120 м, 
идущему перпендикулярно к каналу. На площадках 
сделано геоботаническое описание растительных 
сообществ, определены проективное покрытие  (%) 
и биологическая продуктивность. Изучение состава 
и продуктивности растительных сообществ начато 
в 2018 г. Величина и структура фракций фитомассы 
на контрольном участке были похожи в течение 

2018 и 2019 гг., поэтому в работе приводятся усред-
ненные за два года данные.

Для определения биологической продуктив-
ности надземную фитомассу и мортмассу трав 
и кустарничков отбирали методом укосов с площадок 
50 × 50 см, срезая от поверхности мха или обгорелой 
части очеса в 3–4- кратной повторности в наиболее ти-
пичных участках поверхности. Надземную мортмассу 
делили на следующие фракции: ветошь D (отмершие 
части сосудистых растений), сухостой (отмершие 
части побегов кустарничков), подстилка L (мертвые 
части сосудистых растений, упавшие на поверхность) 
и опад (обгоревшие мертвые побеги кустарничков).

Продуктивность мохового покрова определяли 
методом, который основан на выделении прироста 
текущего года мха по морфологическим признакам: 
по более светлой молодой части стебля, сформировав-
шейся выше места расположения капитулы прошлого 
года, головка прошлых лет определяется по сгущению 
стеблевых листьев и утолщению стебля [20].

Для учета подземной фитомассы трав и кустар-
ничков на каждой учетной площадке в торфяной 
залежи отбирали монолиты объемом 1 дм3 до глу-
бины 30 см от поверхности мха или обгоревшего 
очеса [21]. Всего было отобрано 58 монолитов с 3 
участков в течение двух вегетационных сезонов. 
В камеральных условиях растительный материал 
разбирали по видам и фракциям текущего года 
и прошлых лет, почвенные монолиты – на фракции 
подземных органов трав, кустарничков и деревьев, 
очеса, торфа, опада сосудистых, мертвых корней 
и мертвых подземных органов. Корни погибших 
сосен морфологически не отличимы от живых 
в первые два года после пожара. Впервые нами 
выделена фракция “корневая подушка”, которая 
представляла собой переплетенные с остатками мха 
и торфа мертвые и живые тонкие корни кустарнич-
ков с преобладающей массой тонких всасывающих 
корней, содержание которых оценивали визуально.

Надземную чистую первичную продукцию 
(ANP) определяли как сумму запасов зеленых фо-
тосинтезирующих листьев и побегов текущего года. 
Подземная продукция (BNP) на всех участках со-
стоит из фракции подземных органов трав, кустар-
ничков и деревьев, выросших в текущем году [22]. 
Общую чистую первичную продукцию (NPP) мхов, 
трав, кустарничков и деревьев определяли как сумму 
надземной (ANP) и подземной (BNP) продукции.

Все фракции растительного вещества высуши-
вали до постоянного веса при 60оC и взвешивали. 
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В таблицах и на графиках приведена воздушно-су-
хая масса, выраженная в г/м2. Содержание углерода 
(С) в растительном веществе рассчитывали с помо-
щью конверсионного коэффициента 0.45–0.50 [23, 
24]. Работа проводилась в сентябре 2018 и 2019 гг. 
Построение графиков и расчет средних арифме-
тических с определением погрешности средней 
выполнены в программе Microsoft Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Климатическая характеристика. В 2016 г. средняя 
температура вегетационного периода характери-
зовалась наибольшим значением за последние 
4 года, а сумма летних осадков оказалась мень-
ше, чем в 2017–2018 гг. [25], что могло послужить 
причиной распространения пожаров в Западной 
Сибири. Средняя годовая температура по дан-
ным метеостанции Бакчар за изучаемый период 
превысила среднюю многолетнюю за базовый 
период 1961–1990 гг. (–0.6оС), а сумма осадков была 
немного ниже нормы (539 мм), за исключением 
2018 г., когда выпали обильные осадки (табл. 1).

Состав растительных сообществ. На участке П око-
ло 30% площади составляют повышения из островков 
с полуживыми высохшими сфагновыми мхами. Сре-
ди выгоревшего участка остается несгоревшей кочка 
со Sphagnum fuscum, растительный покров которой 
сохраняет все черты несгоревшего участка. В 2018 г. 
на выгоревших участках площадки П отрастают 
побеги высотой до 10 см от обгоревших стволиков 
вересковых кустарничков, проективное покрытие 
которых составляет около 3%, и представлены мир-
том Chamaedaphne calyculata, багульником Ledum 
palustre, голубикой Vaccinium uliginosum. Мелкие ку-
старнички, типичные для южно-таежных рямов, – 
подбел и клюква, отсутствуют. Из трав отмечены 
морошка Rubus chamaemorus, пушица Eriophorum 
vaginatum, занявшие около 1% площади. Зеленый 
мох Polytrichum strictum начинает поселяться на 
открытом торфе и уже на второй год восстановле-
ния после пожара занимает до 30% поверхности. 
В 2019 г. (на третий год восстановления) вересковые 
кустарнички разрастаются, достигая высоты около 

15–20 см, и составляют около 10% общего проек-
тивного покрытия (ОПП) участка. Появляются 
новые проростки голубики и морошки.

На участке ЧВ в 2018 г. повышения составляют 
до 50% площади с подсохшими сфагновыми мхами 
и живыми несгоревшими кочками со Sphagnum 
fuscum среди выгоревших понижений, на которых 
уже на второй год восстановления поселяются 
печеночники и зеленый мох Polytrichum strictum 
(5%). Сохранившийся кустарничковый ярус имеет 
высоту 20–40 см и проективное покрытие (ПП) 
30% на повышенных нетронутых пожаром мо-
ховых кочках. Среди кустарничков доминирует 
мирт Chamaedaphne calyculata (ПП 20%), а доля 
остальных значительно меньше: голубики – 7%, 
багульника – 2%, подбела и клюквы – 1%. Из трав 
доминируют морошка с пушицей. В выгоревших 
понижениях проективное покрытие кустарничков 
не превышает 10%. Здесь отмечено присутствие 
наиболее распространенных и устойчивых к пожа-
ру кустарничков – мирта болотного (5%), багуль-
ника (5%) и голубики. Морошка (1%) и пушица 
(5%) отрастают от оснований обгоревших кочек. 
Лишайниковый покров отсутствует. На третий 
год восстановления разрастаются кочки пушицы 
от подземных побегов, присутствие зеленых мхов 
увеличилось с 5% до 15–20%. Среди зеленого мха 
Polytrichum strictum поселяется Sphagnum angustifoli-
um. На кочках проективное покрытие мирта и ба-
гульника остается прежним, голубика увеличивает 
свое присутствие. ОПП травяно-кустарничкового 
яруса возрастает до 70%.

Растительный покров на контрольном участке 
(К) представлен сосново-кустарничково-сфагно-
вым сообществом с кустарничковым ярусом, зани-
мающим 50% площади. Площадь кочек и пониже-
ний относится как 3 : 7. Высота кочек составляет 
около 30 см. Видовой состав включает 18 видов, 
из них мхов – 5, лишайников – 4. Разреженный 
древесный ярус состоит из сосны Pinus sylvestris L. 
f. litwinowii высотой 1.5–3.0 м. Среди кустарничков 
доминируют мирт Chamaedaphne calyculata (20%), 
голубика Vaccinium uliginosum (15%), багульник Le-

Таблица 1. Климатические характеристики района исследования по данным метеостанции Бакчар

Год
Средняя температура, °C Сумма осадков, мм

годовая вегетационного периода
(апрель–сентябрь) годовых вегетационного периода 

(апрель–сентябрь)
2016 0.6 13.3 441 313
2017 1.1 11.8 492 344
2018 –1.0 10.7 665 485
2019 0.9 11.4 431 283
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dum palustre (10%), подбел Andromeda polifolia (5%), 
присутствуют 2 вида клюквы – Oxycoccus microcarpus 
и O. palustris (1%). Травы занимают 15% поверхно-
сти и представлены пушицей Eriophorum vaginatum 
(10%) и морошкой Rubus chamaemorus (5%). Сре-
ди сфагновых мхов преобладает Sphagnum fuscum 
(60%), присутствуют S. balticum (20%), S. angusti-
folium (10%), встречается S. magellanicum. Зеленые 
мхи (Polytrichum strictum, Pleurozium schreberi) редки. 
Около 5% площади занято лишайниками: Cladonia 
stellaris, C. stygia, C. rangiferina, C. amaurocrea.

Надземная фитомасса и мортмасса. Пожар 2016 г. 
привел к выгоранию растительного покрова и из-
менению структуры растительного вещества на изу-
чаемом участке Бакчарского болота. Структура над-
земной фитомассы в 2018 г. различалась на изучаемых 
площадках: на участке П преобладают кустарнички 
в отличие от участков ЧВ и К, где преобладают жи-
вые мхи (табл. 2). Более того, запас кустарничков на 
наиболее нарушенном пожаром участке П в 2.5 раза 
превышает таковой в контроле и возрастает с тече-
нием времени, в то время как на менее нарушенном 
участке снижается. Запас трав минимален на всех 
участках и возрастает от наиболее нарушенного 
участка к контролю. Фитомасса мхов на участке 
с максимальной пирогенной нагрузкой (П) состав-
ляет 30% от контроля. Изменяется и видовой состав 
этой фракции: в контроле это сфагновые мхи, а на 
поврежденном пожаром участке – зеленые мхи, 
не играющие эдификаторную роль. Характерно, 
что в местах, где поселяется Polytrichum strictum, 
в 2–3 раза снижается количество всасывающих 
корней сосудистых растений. Общий запас живой 
фитомассы сосудистых растений достаточно высок 
на обоих пирогенно нарушенных участках, но не 

достигает величины, характерной для контроля. 
Запас мортмассы увеличивается на третий год вос-
становительной сукцессии на участке П, превысив 
значение в контроле, а на частично поврежденном 
участке, напротив, снижается. Отношение фито-
массы к мортмассе на участке ЧВ такое же, как 
в контроле, а на участке П выше контроля.

Структура мортмассы – одна из важных характе-
ристик функционирования экосистемы. На участке 
П отсутствует фракция ветоши из-за незначительного 
участия травяной растительности на первых этапах 
сукцессии (рис. 1). Но фракция подстилки достаточно 
высока (53 г/м2) и в ней присутствуют обгоревшие 
и упавшие стволики кустарничков – опад (18 г/м2). 
Запасы обгоревших многолетних побегов (49 г/м2) 
увеличиваются на третий год восстановления в связи 
с дополнительным опадом обугленных ветвей сосен 
(88 г/м2). На участке ЧВ, напротив, со временем суще-
ственно снижается запас обгоревших побегов – с 99 
до 50 г/м2. В контроле состав надземной мортмассы 
отличается наличием фракции сухостоя кустарничков 
(30  г/м2), ветоши/опада (26 г/м2), остается высоким 
запас подстилки (74 г/м2).

Выгорание очеса приводит к изменению троф- 
ности среды и смене доминантов кустарничков, 
выпадению таких мелких видов, как клюква и под-
бел. Отрастание на освободившемся пространстве 
наиболее активно происходит от подземных по-
бегов терминальных видов – багульника, мирта 
и голубики (рис. 2). Запасы фракций голубики уже 
на второй год после пожара составляют 48 г/м2, 
в несколько раз превысив запас на ненарушенном 
участке, а на третий год – 340 г/м2, что обусловлено 
поступлением зольных элементов питания после 

Таблица 2. Динамика надземного растительного вещества на сильно выгоревшем (П), частично выгоревшем (ЧВ) 
и контрольном (К) участках болота, г/м2

Фракция растительного вещества

Запасы фракций фитомассы*

П ЧВ К

2018 г. 2019 г. 2018 г. 2019 г. 2018–2019 гг.

Листья трав 1 ± 1 1 ± 0.4 5 ± 4 3 ± 2 16 ± 6

Листья кустарничков 31 ± 14 81 ± 69 64 ± 24 29 ± 14 48 ± 9

Побеги кустарничков 138 ± 43 279 ± 242 84 ± 19 44 ± 20 103 ± 21

Живые мхи 70 ± 36** 80 ± 70** 257 ± 223 250 ± 211 333 ± 32

Надземная фитомасса 240 ± 68 441 ± 283 410 ± 252 326 ± 247 500 ± 45

Мортмасса сосудистых растений 70 ± 10 166 ± 80 137 ± 38 60 ± 19 130 ± 15
Отношение фитомассы к мортмассе 

сосудистых растений 2.4 2.2 1.1 1.3 1.3

* Здесь и в табл. 3–5 данные приведены в виде M ± m, где M – среднее арифметическое значение, m – стандартная ошибка.
** Polytrichum strictum.



189

ЭКОЛОГИЯ       № 3       2024

ПРОДУКТИВНОСТЬ РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ...

пожара и слабой конкуренцией с другими растениями. 
Если на контрольном участке листья и побеги кустар-
ничков вносят около 150 г/м2, из которых третья 
часть приходится на фотосинтезирующие органы, 
то на нарушенных пожаром участках эта фракция 
составляет гораздо меньшую долю – она снижается 
до 1/5–1/4 от запасов фитомассы кустарничков. 
Возобновление происходит за счет отрастания 
побегов кустарничков, находившихся ранее в более 
глубоких слоях торфа и имеющих спящие почки.

Характеристика мохового покрова. Восстановле-
ние мохового покрова в 2018–2019 гг. происходило 
медленно и осуществлялось через стадию зеленых 
мхов. На частично выгоревшем участке (ЧВ) запасы 
сфагновых мхов равны или ниже запасов на кон-
трольном участке. На второй год восстановления 
участка П на единственной сохранившейся коч-
ке площадью около 0.25 м2 численность головок 
Sphagnum fuscum составила 860 шт/дм2, а годовой 
линейный прирост минимален; на участке ЧВ 
плотность головок уменьшалась по сравнению 
с кочкой на площадке П до 790 шт/дм2, прирост – 
около 3 мм; на контрольном участке плотность 
S . fuscum – 510–760 шт/дм2, линейный прирост 
не превышает 20 мм. На третий год на участке ЧВ 
плотность S. fuscum была оценена в 1033 шт/дм2, 
прирост около 3–5 мм, а на контрольном участке 
плотность – 474 шт/дм2, прирост – до 13 мм/год. 
Таким образом, в ряду от наиболее нарушенного 
участка к контрольному уменьшается плотность 
мха и увеличивается линейный прирост.

Распределение запасов подземной фитомассы 
и мортмассы по глубине. Спрессованный верхний 

слой на участке П состоит из сильно разложенного 
сфагнового очеса, обгорелого торфа, в то время 
как на контрольном участке ниже тонкого (5 см) 
слоя живых мхов располагается сфагновый сла-
боразложившийся очес до глубины 30 см и только 
в межкочье ниже 20 см присутствует торф (рис. 3в, 
е). Запасы фитомассы в слое 0–10 см на участке П 
включают живые корни, погребенные стволики ку-
старничков, а в нижележащих слоях располагаются 
корни сосны (рис. 3а, г). В контроле в верхнем слое 
количество мертвых корней незначительно – эта 
фракция типична для слоя ниже 10 см.

В слое 0–10 см на пирогенном участке П отмеча-
ется прослойка углей мощностью 1 см (490 ± 63 г/м2), 
под ним – “корневая подушка”, на 90% состоя-
щая из мелких всасывающих корней кустарничков 
(740 ± 410 г/м2). В слое от 2 до 6 см вклад тонких 
сосущих корней снижается до 60% и составляет 
около 380±223 г/м2: здесь много мертвых сосущих 
корней (137 ± 103 г/м2), есть мертвые корни сосны 
(12 ± 5 г/м2) (рис. 3б). В слое от 6 до 10 см распола-
гаются сфагновый очес и торф, запас которых со-
ставляет 2183 ± 950 г/м2. В этом слое много мертвых 
обгоревших погребенных стволиков кустарничков 
(660 ± 173 г/м2), а на второй год восстановления еще 
присутствовали структурные неразложившиеся 
корни сосны, которые мы отнесли к живым по мор-
фологическим признакам, хотя надземная часть была 
уничтожена пожаром. На третий год эта фракция 
полностью перешла во фракцию мертвых корней.

В слое 10–20 см на третий год восстановления 
на участке П торфяная залежь состоит из сфагно-
вого очеса, часто сильно разложенного, с запасом 

Рис. 1. Структура надземной мортмассы: П – сильно 
выгоревший участок, ЧВ – частично выгоревший уча-
сток, К  – контрольный участок. Сухой обгоревший 
сосновый древостой не включен.

Рис. 2. Структура фитомассы голубики Vaccinium 
uliginosum L. на сильно нарушенном участке (П) 
и в контроле (К).

Ф
ит
ом

ас
са

, г
/м

2



190

ЭКОЛОГИЯ       № 3       2024

КОСЫХ и др.

4141 ± 556 г/м2, мертвых корней и погребенных 
стволиков кустарничков (421 ± 121 г/м2), мертвых 
корней морошки (41 ± 35 г/м2) и сосны (13 г/м2). 
Запас живых корней и погребенных стволиков 
составляет 43 ± 21 и 29 ± 25 г/м2 соответственно. 
На горевшем участке корни кустарничков сосре-
доточены в слое торфа 10–20 см во второй год 
восстановления, а на третий год масса корней резко 
возрастает в верхнем 0–10 см слое торфа, сосре-
доточившись в верхнем слое 0–2 см и образовав 
так называемую “корневую подушку” (рис. 4). 
Подземная фитомасса трав на пирогенных участках 
уменьшается в 3 раза, травы остаются на кочках-о-

стровках на участке П, а на участке ЧВ основная 
масса корневищ морошки и узлы кущения пушицы 
оказывается сосредоточенной на глубине 20–30 см.

Слой 20–30 см на участке П еще более плотный 
и состоит из торфа (5810 ± 525 г/м2). В небольшом 
количестве присутствуют живые корни кустарничков 
(32 ± 12 г/м2). Основную массу составляют мертвые 
погребенные стволики кустарничков (182 ± 69 г/м2) 
и мертвые корни сосны (460 ± 380 г/м2).

Таким образом, в слое 0–30 см на участке П 
структура растительного вещества характеризу-

Рис. 3. Структура запасов: а – живых подземных органов в слое 0–10 см; б – мертвых корней в слое 0–10 см; в – мерт-
вого растительного вещества в слое 0–10 см; г – живых подземных органов в слое 0–30 см; д – мертвых корней в слое 
0–30 см; е – мертвого растительного вещества в слое 0–30 см.

Уголь



191

ЭКОЛОГИЯ       № 3       2024

ПРОДУКТИВНОСТЬ РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ...

ется преобладанием плотного сфагнового торфа 
и очеса, который еще более уплотняется на третий 
год восстановления, большого количества мертвых 
корней и погребенных стволиков. В то же время 
происходит резкая активизация роста мелких тон-
ких корней с образованием корневой “подушки”.

Вклад корней сосны в общие запасы подземной 
фитомассы достигает 30% на участке П. Корни ку-
старничков и деревьев остаются живыми год спустя 
после пожара. Корни сосен погибают к третьему 
году пирогенной сукцессии, запасы мертвых кор-
ней на нарушенных участках близки запасом живых 
в контроле (табл. 3).

Отношение надземной живой фитомассы кустар-
ничков к подземной на горевшем участке П составляет 
0.48 на второй год и 0.30 – на третий год восстанов-
ления, а на участке ЧВ в несколько раз ниже и при-
ближается к отношению на контрольном участке, где 
отношение за 2 года составляет 0.15 (табл. 4). В нашем 
случае близкое отношение на участке ЧВ связано 
с резким ростом фитомассы кустарничков в условиях 

увеличения трофности и отсутствия конкуренции со 
стороны мохового яруса.

Отношение фитомассы к мортмассе сосуди-
стых растений в корнеобитаемом слое изменяется 
от 0.7 до 1.6 на нарушенных участках и достигает 
максимальной величины 3.3 на ненарушенном. 
Нарастание фитомассы в первые годы восста-
новления происходит очень быстро и отмирание 
молодых растений еще не наблюдается, в то же 
время мортмасса обгоревших и отмерших ство-
ликов кустарничков после пожара сохраняется 
долго. В условиях ненарушенного участка процессы 
роста проходят в течение нескольких десятилетий 
и запасы фитомассы многолетних кустарничков 
высоки, а процесс отмирания и разрушения в ус-
ловиях болота идет очень медленно.

Влияние тонких корней кустарничков на рост 
растений очень важно, поэтому была выделена 
фракция этих корней (см. табл. 4). Доля тонких 
корней кустарничков от общих запасов живой 
фитомассы сосудистых с 15% (второй год восста-
новления) увеличивается до 70% (третий год) на 
участке П; на контрольном участке – около 30%, 
на участке ЧВ – 41–47%.

Чистая первичная продукция. Надземная про-
дукция трав уменьшалась на выгоревшем участке 
П после пожара в 16 раз и на участке ЧВ в 4 раза 
по сравнению с контролем (табл. 5). Надземная 
продукция кустарничков на второй год восстанов-
ления сравнялась с таковой в контроле, а на третий 
год увеличилась в 4 раза. На участке ЧВ продукция 
(ANP) кустарничков превышает продукцию кустар-
ничков контрольного участка во второй год вос-

Рис. 4. Распределение подземных органов кустарнич-
ков по глубине.

Таблица 3. Распределение запасов фитомассы и мортмассы корней сосны выгоревшего (П), частично выгоревшего (ЧВ) 
и ненарушенного (К) участков болота

Корни сосны Слой, см

Запас фитомассы и мортмассы корней на участках, г/м2

П ЧВ К

2018 г. 2019 г. 2018 г. 2019 г. 2018–2019 гг.

Живые

0–10 80 ± 46* 2 ± 1* 12 ± 6* 0 32 ± 15

10–20 219 ± 109* 0 0 0 361 ± 171

20–30 321 ± 80* 0 0 0 66 ± 32

0–30 619 ± 114* 2 ± 1* 12 ± 6* 0 459 ± 60

Мертвые

0–10 0 12 ± 5 0 400 ± 339 3 ± 1

10–20 55 ± 14 42 ± 35 0 147 ± 98 13 ± 4
20–30 0 458 ± 380 0 0 0
0–30 55 ± 14 512 ± 364 0 546 ± 285 16 ± 3

* Корни сосны, морфологически не отличимые от живых.
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становления. На третий год продукция снижается 
и приближается к продукции на участке К. Продукция 
зеленых мхов не превышает 70–80 г/м2 в год на участке 
П, что в 2 раза ниже продукции на контрольном 
участке со сфагновыми мхами. На участке ЧВ, где 
сохраняются сфагновые дерновины, в пониже-
ниях отрастают зеленые мхи, продукция мохового 
покрова повышается до 100 г/м2 в год, что всего в 
1.5 раза ниже, чем на контрольном участке.

Подземная продукция трав увеличивается от 
наиболее нарушенного участка к контролю. Под-
земная продукция кустарничков на пирогенных 
участках на второй год после пожара была в 2 раза 
меньше, чем в контроле, а на третий год произо-
шло активное разрастание корней и повышение 
продукции в 2 раза на участке П и, напротив, сни-
жение на участке ЧВ (см. табл. 5). Основная масса 
продукции формируется подземными органами 
кустарничков: на участке П – 56–73%, на участке 
ЧВ – 38–44%, на контрольном участке – 53%. На 
участке П подземная продукция кустарничков 
составляет до 50–60% от их подземной фитомассы.

Время оборота живой фитомассы, которое 
характеризуется отношением живой фитомассы 
к чистой первичной продукции (F/NPP), на участке 
с высокой пирогенной нагрузкой составило око-

ло 4 лет, разрастание кустарничков на третий год 
восстановления привело к уменьшению времени 
оборота до 1.6 года (см. табл. 5). На ненарушенном 
болоте процесс обновления фитомассы более за-
торможен, чем на участке П, и составил 2–3 года, 
что характерно для олиготрофных болот.

Потери углерода в результате пожара. По нашим 
расчетам, на Бакчарском олиготрофном болоте 
южной тайги Западной Сибири запас фитомассы 
и мортмассы, сосредоточенных в надземной и под-
земной биомассах, составляет 6600 г/м2 в слое до 
20 см (табл. 6). Такое количество растительного 
вещества образуется в процессе функциониро-
вания ненарушенного сообщества на участке К 
за 15–34  года, в слое до 20 см восстановление 
растительного вещества происходит за 10–20 лет 
в зависимости от поступающей фитомассы.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В результате действия пожара резко изменя-
ются микроклимат, гидрологические и почвен-
ные условия, происходит деградация раститель-
ного покрова. Как отмечают исследователи [11, 
21], восстановление на болотах идет посредством 
видов, которые доминировали до пожара. Нами 
показано, что при восстановлении травяно-кустар-

Таблица 4. Запасы растительного вещества и их отношения на выгорершем (П), частично выгоревшем (ЧВ) и ненарушенном (К) 
участках болота, г/м2

Фракции растительного 
вещества в слое 0–30 см от 

поверхности

Участки

П ЧВ К

2018 г. 2019 г. 2018 г. 2019 г. 2018–2019 гг.

Погребенные стволики 161 ± 73 32 ± 21 432 ± 42 19 ± 8 392 ± 110

Корни кустарничков 188 ± 72 1155 ± 1003 623 ± 44 375 ± 32 602 ± 35

Корни трав 13 ± 4 5 ± 3 30 ± 20 72 ± 10 245 ± 21

F всего (надземная+подземная)* 1221 ± 199 1635 ± 229 1507 ± 154 792 ± 81 2197 ± 145

Мортмасса мхов 13632 ± 1765 14571 ± 1514 9128 ± 917 14732 ± 918 9461 ± 575

Мортмасса сосудистых растений 818 ± 76 1938 ± 666 916 ± 304 1113 ± 312 658 ± 162

Растительное вещество, всего 15 726 18 655 11 551 17 182 12 332
F/мортмасса сосудистых 

растений* 1.5 0.8 1.6 0.7 3.3

F надземной / F подземной 
кустарничков 0.48 0.30 0.14 0.19 0.15

F подземной / F надземной трав 
и кустарничков 2 3 7 6 7

Доля тонких корней от общих 
запасов фитомассы,% 15 71 41 47 27

F надземная/F подземная 
сосудистых растений 0.47 0.30 0.14 0.16 0.13

Примечание. F – фитомасса, *– без надземных частей сосны.
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ничкового яруса также происходило разрастание 
терминальных видов, но с изменением доли их 
участия: голубика опережала рост других видов 
кустарничков, разрастаясь на освободившемся 
от мхов пространстве.

Во время пожара в корнеобитаемом слое быстро 
погибает большая масса подземных органов на 
участке П, что не компенсируется резким возрас-
танием прироста в первые годы послепожарной 
сукцессии. Изменяется соотношение фитомассы 
к мортмассе сосудистых растений в корнеоби-
таемом горизонте: на ненарушенном участке оно 
максимально – 3.3, на участке ЧВ снижается до 1.4, 
а на сильно нарушенном участке П уменьшается 
еще в 2 раза и равно 0.7. Как отмечают Т.А. Ко-
потева и В.А. Купцова [11], такое соотношение 
фитомассы и мортмассы объясняется разными 
соотношениями темпов продукции и минерали-
зации на болоте, подвергшемся пожару: при от-

сутствии очеса и живых сфагновых мхов меняются 
гидрологические условия в деятельном горизонте 
выгоревшего участка болота.

Запасы корней сосны в рямах в условиях южной 
тайги изменяются от 400 до 600 г/м2 [26–28]. Их 
вклад в общие запасы подземной фитомассы дости-
гает 30%. Корни кустарничков и деревьев остаются 
живыми год спустя после пожара. Корни сосен 
погибают к третьему году пирогенной сукцессии, 
запасы мертвых корней на нарушенных участках 
близки к запасам живых в контроле (см. табл. 3).

Отношение надземной фитомассы сосудистых 
растений к подземной на выгоревшем участке П 
составляет 0.30–0.47, а на участке ЧВ близко к кон-
трольному участку (см. табл. 4). Отношение надзем-
ной фитомассы к подземной у сосудистых растений 
на кочках болот Канады без антропогенной нагрузки 
составило 0.56 за счет увеличения надземной фи-

Таблица 5. Динамика продукции выгоревшего (П), частично выгоревшего (ЧВ) и  ненарушенного (К) участков болота 
в постпирогенный период, г/м2 · год

Фракция*
Участки

П ЧВ К
2018 г. 2019 г. 2018 г. 2019 г. 2018–2019 гг.

ANP трав 1±1 1±0.4 5±4 3±2 16±6
ANP кустарничков 64±26 203±175 80±30 46±21 53±8

ANP мхов 70±57 80±70 105±91 102±23 159±67
BNP трав 8±5 1±1 28±12 18±10 64±16

BNP кустарничков 181±129 753±359 172±93 103±33 393±35
BNP сосны 0 0 0 0 60±22

NPP 324±171 1038±299 390±206 272±81 745±104
ANP/BNP кустарничков 0.35 0.27 0.47 0.45 0.13
BNP/B кустарничков,% 52 63 16 26 40

F/NPP 3.8 1.6 3.9 2.9 3.0
NPP/F,% 27 63 26 34 34

BNP/ANP кустарничков 2.8 3.7 2.2 2.2 7.4
BNPкуст/ NPP 56 73 44 38 53

*F – живая фитомасса, ANP – надземная продукция, BNP – подземная продукция, NPP – чистая первичная продукция без 
учета ANP деревьев, B – живая фитомасса подземных органов.

Таблица 6. Потери фитомассы/углерода по фракциям и слоям торфяной залежи на участке П

Фракции фитомассы Фитомасса, г/м2 Углерод фитомассы,  
г С/м2

Мортмасса сосудистых растений 286 131
Надземная фитомассы сосудистых растений 167 77

Живые сфагновые мхи 333 153
Подземные органы кустарничков 777 357

Подземные органы трав 163 75
Корни сосны 405 186

Очес 4427 2036
Растительное вещество в слое до 20 см 6557 3016
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томассы до 1000 г/м2 [29]. В нашем случае близкое 
соотношение на сильно нарушенном участке П 
связано с резким ростом фитомассы кустарничков 
в условиях увеличения трофности и отсутствия 
конкуренции со стороны мохового яруса.

Учитывая, что в сложении торфяных залежей 
олиготрофных болот Западной Сибири значитель-
ная роль может принадлежать кустарничкам [30], 
оценка их запасов очень важна. Доля тонких корней 
кустарничков от общих запасов живой фитомассы 
сосудистых увеличивается от 15% (второй год вос-
становления) до 70% (третий год) на участке П. 
Доля фитомассы всасывающих корней от общих 
запасов живой фитомассы на контрольном участке 
составляет около 30%, на участке ЧВ повышается до 
41–47%, а на участке П на третий год восстановле-
ния достигает 70%. По литературным данным [22, 
32–34], фитомасса подземных органов на болотах 
варьирует от 40 до 90% от общей живой фитомассы.

Максимальная подземная продукция трав от-
мечается в наименее нарушенных местах. Под-
земная продукция кустарничков на пирогенных 
участках на второй год после пожара в 2 раза ниже, 
чем в контроле. Подземная продукция кустар-
ничков на ненарушенном участке составляет 40% 
от запасов живой подземной фитомассы, что со-
поставимо с литературными данными для болот 
с такими же доминантами [18, 35]. На участке ЧВ 
подземная продукция кустарничков составляет 
50–60% от их подземной фитомассы. Отношение 
надземной продукции травяно-кустарничкового 
яруса к подземной составляет 0.34 на пирогенных 
участках и 0.15 – в контроле. Для психрофильных 
кустарничков на ненарушенных болотных грядах 
и подушках в южной тайге это отношение соста-
вило 0.26–0.31, т. е. BNP кустарничков достигает 
77–80% от их общей первичной продукции [30]. 
Вся первичная продукция (NPP) на контрольном 
участке сравнима с оценками, полученными на 
болотах Бакчарского района с близкой по составу 
растительностью на рямах и грядах, – от 650 до 
1008 г/м2 · год [33].

Несмотря на то, что продукция кустарничко-
во-травяного яруса в период восстановления выше 
общей продукции в контроле, восстановление 
болота нельзя считать таким же стоком углерода, 
как до пожара, поскольку, согласно результатам 
экспериментальных оценок, деструкция раститель-
ных остатков при разложении сосудистых растений 
значительно превышает деструкцию сфагновых 
мхов [36]. Поэтому в условиях южной тайги За-
падной Сибири не наблюдается восстановление 

растительного покрова, и даже после 20  лет после 
пожара запасы растительного вещества не дости-
гают исходного состояния [37].

Величина потерь при выгорании очеса оце-
нена нами в 4427 г/м2, или 2036 г С/м2 без уче-
та мозаичности прогорания осушенного болота. 
С учетом фитомассы сосудистых растений потери 
приближаются к 6600 г/м2. Это намного больше 
оценки в 16–18 т/га, определенной Т.А. Копотевой 
и В.А. Купцовой для неосушенного мезотрофно-
го болота Среднеамурской низменности с уче-
том мозаичности прогорания поверхности [11]. 
Большая разница в величине потерь обусловлена 
тем, что мезотрофное болото не подвергалось осу-
шению и уровень болотной воды был выше, что 
препятствовало выгоранию более глубоких слоев. 
Данное исследование проведено на осушенном 
олиготрофном болоте после торфяного пожара, где 
уровень болотной воды гораздо ниже, и прогора-
ние происходит в более плотных слоях торфяной 
залежи. Возможно, к более низкой величине потерь 
углерода приводит учет мозаичности прогорания 
болотного массива [17, 38]. Полученные потери на 
Бакчарском олиготрофном болоте близки к оценке 
потерь углерода от пожаров на болотах западной 
Канады и европейской части России [6, 9, 39, 40].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ результатов исследования влияния по-
жара на биологическую продуктивность расти-
тельных сообществ на начальном этапе восста-
новления осушенного болота в условиях южной 
тайги Западной Сибири показал, что на месте 
уничтоженных пожаром фитоценозов на болоте 
появляются растительные сообщества, которые 
могут функционировать как с низкой продуктив-
ностью, когда чистая первичная продукция рас-
тительных сообществ ниже, чем на контрольном 
участке, как это было на второй год сукцессии, 
так и с высокой продуктивностью, как это про- 
изошло на третьем году сукцессии, когда чистая 
первичная продукция экосистемы была в 1.5 раза 
выше за счет разрастания всасывающих мелких 
корней вересковых кустарничков, чем продукция 
сообщества на контрольном участке.

Наблюдение за восстановлением надземной 
фитомассы на начальных стадиях пирогенной сук-
цессии показало, что структура живой фитомассы 
на нарушенных участках меняется: полностью или 
частично исчезают эдификаторы олиготрофных 
болот – сфагновые мхи, разрастаются крупные 
кустарнички, выпадают мелкие кустарнички, сни-
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жается доля трав. В подземной сфере происходят 
вспышка роста мелких всасывающих корней кус- 
тарничков под слоем угля, изменение в структуре 
фитомассы, увеличение плотности растительной 
массы торфяной залежи на 34% и увеличение морт-
массы сосудистых растений в 3 раза.

Чистая первичная продукция сообщества, 
наиболее нарушенного пожаром, на третий год 
превысила NPP контрольного сообщества за счет 
разрастания корней кустарничков в верхнем слое. 
Если в ненарушенном сообществе NPP составляло 
34% от живой фитомассы, то на второй год восста-
новления после пожара на участках с разной степе-
нью нарушенности – 26–27%, а на третий – 60% на 
сильнонарушенном и 34% на средненарушенном 
участках. На послепожарных участках болота NPP 
изменяется от 270 до 1040 г/м2 в год. Вопреки ожи-
даниям, восстановление наиболее нарушенного 
пожаром участка с большой площадью открытого 
торфа происходило с минимальным участием трав, 
но за счет активного роста голубики, что привело 
здесь к максимальным запасам растительного ве-
щества и продукции среди всех ключевых участков.

Потери углерода на верховом сосново-ку-
старничково-сфагновом болоте при выгорании 
верхнего 0–20 см слоя составили более 3016 г С/м2. 
К концу третьего года пирогенной сукцессии фи-
тоценоз компенсирует потери углерода всего на 
15%, в основном за счет усиленного роста растений 
кустарничково-травяного яруса, что обусловлено 
увеличением трофности биотопа и отсутствием 
конкуренции со стороны мохового яруса.
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PRODUCTIVITY OF THE BAKCHAR BOG PLANT COMMUNITIES 
IN THE INITIAL STAGES OF PYROGENIC SUCCESSION 

(SOUTHERN TAIGA OF WESTERN SIBERIA)
N. P. Kosykh1,*, N. P. Mironycheva-Tokareva1, N. G. Koronatova1 and E. K. Vishnyakova1

1 Institute of Soil Science and Agrochemistry, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 630090 Russia
*e-mail: npkosykh@mail.ru

Abstract— The results of a study on the productivity of plant communities after a crown fire in a drained oligotrophic 
bog in the southern taiga of Western Siberia are presented. A quantitative assessment of biological productivity in areas 
with varying degrees of pyrogenic disturbance is given. The reserves of the grass-shrub and moss layers in the most 
disturbed area in the second year of restoration amounted to 1220 g/m2, production was 324 g/m2 per year; in the third 
year, reserves increased to 1635 g/m2 and production increased to 1038 g/m2 per year due to the growth of blueberries, 
while the production in the control site with high reserves of living phytomass (2200 g/m2) amounted to 745 g/m2 per 
year. There was a change in the structure of the phytomass, compaction of the deposit by 34%, and an increase in the 
mortmass of vascular plants by three times. The living mass of roots in the disturbed area concentrated in the upper layer 
of 0–10 cm, while it was distributed in the control area in the layer of 10–30 cm. It was found that the roots of dead pines 
retain the morphological characteristics of living ones during the first two years and pass into the fraction of dead roots 
on the third year of pyrogenic succession. Carbon losses during burning of the top layer of tow up to 20 cm amounted to 
3016 g C/m2, 500 g/m2 of which can be buried as a layer of coal in peat.

Keywords: Bakchar bog, reserves of plant matter, phytomass, mortmass, net primary production, fires
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Обобщены результаты исследований эпидидимальных сперматозоидов трех видов грызунов (рыжая полевка 
Clethrionomys glareolus, красная полевка Cl. rutilus и малая лесная мышь Sylvaemus uralensis), обитающих в ус-
ловиях многолетнего воздействия атмосферных выбросов двух крупных металлургических заводов на Сред-
нем Урале (Среднеуральский медеплавильный завод, г.  Ревда; Кировградский медеплавильный комбинат, 
г. Кировград). Влияние загрязнения (в том числе на индивидуальном уровне по накоплению Cu, Zn, Pb и Cd 
в печени) оценено для показателей, с разных сторон характеризующих качество сперматозоидов – морфоло-
гии (доля клеток с дефектами головки и хвоста), подвижности (доля подвижных клеток, скорость и прямо-
линейность движения) и концентрации. Подвижность сперматозоидов реагирует на загрязнение: на импакт-
ных участках доля подвижных клеток и их скорость были ниже, чем на фоновых. Встречаемость аномальных 
клеток и концентрация сперматозоидов статистически значимо не различались между импактными и фо-
новыми участками. Реакция сперматозоидов на химическое загрязнение видоспецифична: полевки сильнее 
реагируют по сравнению с малой лесной мышью. Согласованность изменений показателей сперматозоидов 
(в сторону их ухудшения) в ответ на увеличение загрязнения обнаружили только у рыжей полевки. Величины 
эффектов для показателей сперматозоидов намного меньше по сравнению со значениями для накопления Cd 
в печени и численности животных. В целом реакция сперматозоидов на загрязнение оказалась слабой – ни 
один из исследованных показателей не может быть надежным маркером промышленного загрязнения. 

Ключевые слова: качество сперматозоидов, успешность репродукции, полевки, мыши, медеплавильный за-
вод, тяжелые металлы
DOI: 10.31857/S0367059724030043    EDN: BJZQHD

Устойчивость популяций млекопитающих к ток-
сической нагрузке во многом определяется эффек-
тивностью воспроизводства, которая зависит от 
репродуктивных характеристик отдельных особей. 
Именно поэтому реакция различных репродуктив-
ных параметров на загрязнение всегда привлекала 
внимание экотоксикологов [1–9]. В качестве мо-
дельных ситуаций часто выбирают воздействие 
точечных источников интенсивной эмиссии пол-
лютантов (например, металлургические заводы 
с первичной плавкой цветных металлов).

При изучении вклада самцов в воспроизводство 
популяции рассматривают все звенья мужской 
репродукции – от морфологии и физиологии тка-
ней и органов до поведенческих паттернов [5, 10, 

11]. К наиболее важному звену относят качество 
сперматозоидов, которое можно рассматривать как 
прокси-оценку потенциальной фертильности. Для 
человека необходимость такой оценки регламен-
тируется руководствами Всемирной организации 
здравоохранения [12] и Международной органи-
зации стандартизации [13].

Диагностика фертильности базируется на оцен-
ке сперматозоидов – морфологии, подвижности 
и концентрации клеток, которые в комплексе ха-
рактеризуют их оплодотворяющую способность. На 
практике все три параметра чаще всего исследуют 
у человека, лабораторных или хозяйственно зна-
чимых животных [14, 15]. Другие виды вовлечены 
в эти исследования в меньшей степени. Тем не менее 
с той или иной полнотой сперматозоиды изучены 
и у млекопитающих из природных популяций – 
сумчатых [16], парнокопытных [17, 18], хищных [19], 

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна 
по doi 10.31857/S0367059724030043  для авторизованных 
пользователей.

mailto:smirnov_gy@ipae.uran.ru
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крупных грызунов (Castor fiber) [20], мышевидных 
грызунов [21, 22]. Большинство исследований на 
грызунах из природных популяций выполнено с 
использованием эпидидимальных сперматозои-
дов, которые по оплодотворяющей способности 
эквивалентны эякулированным [23–25].

Экотоксикологические аспекты функциониро-
вания репродуктивной системы самцов грызунов 
изучены фрагментарно, а ее устойчивость к дей-
ствию токсикантов (в том числе потенциально 
токсичных металлов) до сих пор остается пред-
метом дискуссий. Большинство исследователей 
считают половые клетки самцов чувствительны-
ми к загрязнению окружающей среды [26, 27]. 
С другой стороны, токсические эффекты металлов 
не всегда обнаруживают в организме: например 
у животных, обитающих на загрязненных терри-
ториях, не было зарегистрировано уменьшения 
подвижности и концентрации сперматозоидов 
или увеличения доли аномальных клеток [1, 28, 
29]. Немногочисленны и работы, в которых на од-
них и тех же особях оценивали и репродуктивные 
параметры (как правило, только структуру семен-
ника), и концентрации металлов в организме [5, 
6]. Насколько нам известно, ранее не исследовали 
влияние индивидуальной токсической нагрузки на 
качество сперматозоидов. Также очень мало работ, 
в которых бы одновременно оценивали влияние 
загрязнения на все три группы параметров – мор-
фологию, подвижность и концентрацию сперма-
тозоидов. Это не позволяет дать сравнительную 
характеристику информативности разных пара-
метров. Отметим, что в работах вне проблемати-
ки загрязнения комплексный анализ параметров 
сперматозоидов традиционен [22, 30].

Цель нашей работы – сравнить реакцию па-
раметров эпидидимальных сперматозоидов раз-
ных видов грызунов на загрязнение территории 
выбросами медеплавильных заводов. Для это-
го мы сопоставили морфологию (встречаемость 
аномальных клеток), подвижность (показатели 
скорости и долю подвижных клеток) и концен-
трацию сперматозоидов у животных, населяющих 
фоновые и импактные участки, с контрастными 
уровнями химического загрязнения. Определили 
также концентрации приоритетных загрязните-
лей (Cu, Zn, Cd, Pb) в организме, что позволило 
охарактеризовать связь качества сперматозоидов 
с индивидуальной токсической нагрузкой. При 
этом мы предположили, что 1) чувствительность 
разных показателей сперматозоидов к химическому 
загрязнению неодинакова и 2) реакция спермато-
зоидов на загрязнение видоспецифична.

Эти предположения частично основывают-
ся на наших предыдущих исследованиях. Так, из 
двух видов лесных полевок (рыжей и красной), 
обитающих в районах медеплавильных заводов, 
только у одного вида (рыжей полевки) скорость 
и доля подвижных клеток были ниже на импактных 
участках по сравнению с фоновыми [31]. Неожи-
данными были результаты анализа встречаемости 
аномальных сперматозоидов у рыжей полевки из 
другой выборки: их было меньше на загрязненных 
участках, чем на фоновых [32].

В отличие от наших предыдущих исследований, 
в которых отдельные показатели сперматозоидов 
характеризовали для разных выборок, в настоящей 
работе весь их комплекс рассматривали у одних 
и тех же особей. Основой для такого анализа ста-
ли выборки рыжей и красной полевок, у которых 
были определены показатели подвижности [31], 
но не были изучены морфология и концентра-
ция половых клеток. Кроме того, помимо близ-
кородственных рыжей и красной полевок (сем. 
Cricetidae), в данную работу также включили ма-
лую лесную мышь (сем. Muridae) – вид, отличаю-
щийся от полевок по морфологии и образу жизни 
(тип питания, предпочитаемые местообитания, 
подвижность). Все вместе это позволило оценить 
видоспецифичность и согласованность изменений 
рассматриваемых параметров.

Влияние загрязнения на сперматозоиды анали-
зировали с учетом варианта онтогенеза грызунов, 
поскольку считается, что он может детерминировать 
различия репродуктивных характеристик между 
сеголетками и перезимовавшими особями [33, 34].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследования

Для исследования были выбраны территории 
возле двух крупнейших медеплавильных предприя- 
тий Среднего Урала – СУМЗа (Среднеуральский 
медеплавильный завод, г. Ревда) и КМК (Киров-
градский медеплавильный комбинат, г. Кировград). 
Предприятия имеют ряд сходных черт, что позво-
ляет корректно сравнивать эффекты загрязнения. 
Оба завода расположены в подзоне южной тайги 
(с преобладанием темнохвойных лесов) западного 
макросклона Урала и на момент исследования 
имели сопоставимый объем и состав выбросов 
(сернистый ангидрид, металлы и металлоиды).

В окрестностях предприятий сформированы 
техногенные геохимические аномалии с повы-
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шенным (в 10–100 раз по сравнению с фоновым) 
содержанием тяжелых металлов и других элемен-
тов в почве [35–38]. Несмотря на реорганизацию 
производства, в результате которой произошло 
многократное снижение выбросов (Приложение 1, 
рис. S1), степень воздействия на экосистемы остает-
ся высокой [39, 40]. В непосредственной близости 
от источников загрязнения продолжается гибель 
древостоя, отсутствуют восстановительные про-
цессы в травяно-кустарничковом ярусе [41, 42]. 
Угнетенное состояние лесных экосистем связано 
с сохранением мощного слоя слаборазложившейся 
лесной подстилки из-за низких темпов деструкции 
растительного опада [38] и крайне медленным 
очищением верхних горизонтов почвы от метал-
лов. Последнее связано с повышением pH, из-за 
чего в свою очередь снижается транзит металлов 
в нижележащие почвенные горизонты [37].

Участки отловов животных располагали к западу 
от заводов (противоположно господствующему 
направлению ветров) в двух контрастных по уровню 
загрязнения зонах – фоновой (Bg) и импактной (Im). 
Фоновые участки (30–40 км от заводов) характери-
зуются относительно ненарушенным состоянием 
экосистем, которое обусловлено действием только 
региональных выпадений поллютантов. На им-
пактных участках (2–6 км от заводов) отмечаются 
структурные перестройки экосистем, вызванные 
действием локального загрязнения вплоть до край-
них вариантов техногенной дигрессии сообществ – 
техногенных пустошей [36, 38, 41, 42].

Отлов, содержание и обследование животных

Исследовали три вида грызунов (Rodentia) 
из двух семейств: рыжую (Clethrionomys glareolus 
(Schreber, 1780)) и красную (Clethrionomys rutilus 
(Pallas, 1779)) полевок подсемейства Arvicolinae 
семейства Cricetidae [43] и малую лесную мышь 
(Sylvaemus uralensis (Pallas, 1811)) подсемейства 
Murinae семейства Muridae [44]. Эти виды обычны 
для территории Среднего Урала и часто домини-
руют в локальных таксоценах.

Отловы в районах СУМЗа и КМК проводили 
в 2018–2020 гг. с мая по август. На каждом участке 
размещали по две–три линии деревянных тра-
пиковых живоловок (по 20–30 шт. каждая) на 
расстоянии 5–10 м друг от друга [45]. Ловушки 
экспонировали 3–5 суток и проверяли ежедневно 
утром и вечером. Для увеличения объема выборок 
использовали “максимальный вылов” животных: 
после срабатывания (поимки животного) ловушку 
снова устанавливали в рабочее состояние в отли-

чие от классической схемы, при которой ловушка 
в течение суток может сработать только один раз. 
Таким образом, оценки численности оказались 
несколько смещенными (в сторону увеличения).

После поимки животных привозили в лабора-
торию для измерения, взвешивания, определения 
массы внутренних органов и отбора биологических 
образцов. Грызунов содержали 1–3 дня в условиях ла-
боратории при естественном освещении и комнатной 
температуре, стараясь максимально быстро рассадить 
животных (по 1–3 особи в пластиковые клетки-садки 
с сетчатой крышкой). Передержка животных помо-
гала снизить влияние стресса от перевозки и новой 
обстановки. Животных кормили (ad libitum) овсом, 
морковью, огурцами и яблоками, для подстилки ис-
пользовали древесные опилки и сено. Умерщвляли 
животных дислокацией шейных позвонков.

Самцов по комплексу признаков (масса и размер 
тела, наличие тимуса, состояние половых желез) 
дифференцировали на три популяционные группы: 
неполовозрелые сеголетки (immature, im), поло-
возрелые сеголетки (mature, m) и перезимовавшие 
особи (overwintered, ow). В анализ показателей 
сперматозоидов включали только половозрелых 
самцов без видимых признаков инволюции се-
менников и придаточных желез, разделяя их на 
две группы – половозрелых сеголеток (I вариант 
онтогенеза, размножаются в год своего рождения) 
и перезимовавших особей (II вариант онтогенеза, 
размножаются после зимовки). Половозрелость 
самцов определяли по степени развитости (массе 
и размерам) семенников и придаточных желез 
и наличию сперматозоидов в эпидидимисе. Для 
верификации определения группы у всех отлов-
ленных грызунов по возрастным изменениям зубов 
был определен абсолютный возраст: для полевок – 
с точностью до 10–45 дней [34], для малой лесной 
мыши – до 10–142 дней [46].

Объем и структура выборки

Выборки частично отражали состояние населе-
ния мелких млекопитающих в окрестностях СУМЗа 
и КМК в период исследования. Численность грызу-
нов на фоновых участках была в 1.5–2.0 раза выше 
по сравнению с импактными (табл. 1). Межгодовые 
различия численности грызунов позволили выде-
лить годы с низкой (2018 г., 4.6 (1–8) ос/100 лов.-
сут), средней (2019 г., 14.3 (6–22) ос/100 лов.-сут) 
и высокой (2020 г., 17.5 (9–35) ос/100 лов.-сут) 
численностью и отнести их к фазам “депрессии”, 
“роста” и “пика” популяционного цикла [47, 48]. 
Небольшое число лет наблюдений и отсутствие 



201

ЭКОЛОГИЯ       № 3       2024

ВЛИЯНИЕ ХИМИЧЕСКОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ НА ФЕРТИЛЬНОСТЬ...

повторностей в пределах фазы цикла не позволило 
оценить межгодовую изменчивость репродуктив-
ных параметров, поэтому они рассмотрены сум-
марно за все три года.

Анализ морфологии сперматозоидов

Мазковые препараты готовили из содержимо-
го хвостовой части правого эпидидимиса в 2–3 
повторностях. Суспензию неокрашенных клеток 
наносили на предметное стекло и делали мазок, 
который затем фиксировали в 95%-ном спирте. 
Клетки фотографировали с помощью микроско-
па Leica DM1000 LED и цифровой камеры Leica 
DFC295 (Leica Microsystems, Германия) при ×400 
(для полевок) или ×200 (для малой лесной мыши).

Различали три группы сперматозоидов: нор-
мальные (без деформаций структурных элементов 
клеток), с дефектом головки (включая деформацию 
акросомы), с дефектом хвоста (различные вари-
анты петель и шпилек) [32]. У каждого животного 
исследовали по 200 сперматозоидов: в 15–30 слу-
чайных полях зрения определяли долю нормальных 
и аномальных клеток.

Анализ подвижности и концентрации 
сперматозоидов

После вскрытия у самцов извлекали эпидиди-
мисы, делали тонкий прокол в их хвостовой части, 
затем с помощью микропипетки-дозатора (Proline, 
Sartorius AG, Финляндия, 0.1–2.5 мкл) отбирали 
0.5 мкл эпидидимальной жидкости и помещали 
в питательную среду объемом 2 мл на 10–15 мин. 
Манипуляции с эпидидимисами выполняли под 
стереомикроскопом МС‑2 (Биомед, Россия). В ка-
честве питательной среды использовали смесь рас-
творов DMEM (Dulbecco’s Modified Eagle’s Medium, 
с L‑глутамином и глюкозой 4.5 г/л) и BSA (bovine 
serum albumin, 2% в итоговом растворе). Оба рас-
твора – производства “БиолоТ” (Россия). Смесь 

DMEM и BSA представляет собой модификацию пи-
тательных сред, применяемых для анализа подвижно-
сти сперматозоидов лабораторных мышей (Crlj: CD1 
(ICR) mice) [49] и рыжих полевок из лабораторной 
колонии [50]. Готовую смесь разливали в стериль-
ные микропробирки и помещали на термостолик 
(Микростат, Техном, Россия) при температуре 37оC.

Готовой суспензией заполняли обе камеры 
(по 10 мкл суспензии на камеру) предметных сте-
кол (2X-CEL chamber, Hamilton Thorne, США; 
глубина камеры 80 мкм) и закрепляли на нагре-
вателе предметных стекол (MiniTherm, Hamilton 
Thorne, США) под объективом микроскопа. Для 
анализа подвижности сперматозоидов исполь-
зовали правый эпидидимис, кроме двух случаев 
выраженной асимметрии эпидидимисов (правый 
орган был в 2 раза и более меньше левого) и двух 
случаев технической ошибки при отборе проб.

Подвижность сперматозоидов измеряли с по-
мощью системы CEROS CASA (Computer-assisted 
sperm analysis): специализированной программы 
MouseTraxx v. 12.3 (Hamilton Thorne, США), ми-
кроскопа (Olympus CX41, Япония) и видеокамеры 
(Sony XC-ST50, Япония). Движение сперматозои-
дов снимали при увеличении объектива ×4 на 30 
последовательных кадрах при скорости 60 кадр/с 
в 3 и более полях зрения. Клетки, попавшие толь-
ко в часть отснятых кадров, в анализ не включали. 
Анализировали в среднем 450 (240–1782) треков 
движения сперматозоидов на особь. Оценивали сле-
дующие показатели: Motile – доля подвижных клеток; 
VCL (мкм/с) – скорость движения клетки по кривой 
отснятого трека; VSL (мкм/с) – скорость движения 
клетки по прямой от начала до конца трека; VAP 
(мкм/с) – скорость движения клетки по усредненной 
траектории; ALH (мкм) – амплитуда отклонения 
головки сперматозоида от усредненной траектории; 
BCF (Гц) – частота колебаний головки сперматозоида 
в секунду; STR (%) – прямолинейность усредненной 
траектории; LIN (%) – прямолинейность кривой 

Таблица 1. Объем и структура выборки

Район Зона загрязнения

Средняя численность 
грызунов

(ос/100 лов.-сут)
 в 2018–2020 гг.

Cl. glareolus,
n = 71

Cl. rutilus,
n = 52

S. uralensis,
n = 18

m ow m ow m ow

СУМЗ
Фоновая 12.8 0 24 1 1 2 2

Импактная 8.5 8 11 16 9 4 2

КМК
Фоновая 19.3 7 12 6 6 1 3

Импактная 9.7 5 4 6 7 2 2

Примечание. Популяционные группы: m – половозрелые сеголетки (mature), ow – перезимовавшие особи (overwintered).
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отснятого трека (Приложение, табл. S1, рис. S2).

Значения концентрации сперматозоидов в образ-
цах получали с помощью CASA одновременно с по-
казателями их подвижности. Для контроля аппарат-
ного определения и проверки воспроизводимости 
результатов использовали счетную камеру MMC-SR 
(MMCSoft, Россия). Для этого дополнительно отби-
рали пробу эпидидимальной жидкости и разбавляли 
ее в физиологическом растворе (NaCl, 0.9%). Каплю 
готовой суспензии с помощью пипетки помещали 
в счетную камеру. Клетки фотографировали и под-
считывали с помощью микроскопа Leica DM1000 
LED и цифровой камеры Leica DFC295 (Leica Mi-
crosystems, Германия) при общем увеличении ×200 
в 10 ячейках сетки камеры.

Для пересчета концентрации сперматозоидов 
из разведенной суспензии в значения для эпиди-
димальной жидкости (эпидидимата) при ручном 
и автоматическом определениях использовали фор-
мулу: С = L × (Vl / Ve), где С – концентрация клеток 
в эпидидимальной жидкости (кл/мл); L – измерен-
ная концентрация клеток в растворе (DMEM или 
физиологическом) (кл/мл); Vl – объем питательного 
раствора (DMEM или физиологического) (мл); Ve – 
объем отобранной эпидидимальной жидкости (мл).

Измерение концентраций металлов в организме

Концентрации приоритетных (по содержанию 
в выбросах) металлов (Cu, Zn, Cd, Pb) определя-
ли в печени. Выбор органа обусловлен известным 
фактом преимущественного депонирования в нем 
токсикантов [51, 52].

Образцы печени каждого животного сушили 
при 75оC до воздушно-сухой массы. Затем пробы 
измельчали и взвешивали на аналитических весах 
KERN‑770 (Германия) с точностью 0.01 мг. Навеску 
~ 100 мг помещали в тефлоновый сосуд, добавляли 
7 мл 65%-ной HNO3 (ОСЧ) и 1 мл деионизирован-
ной H2O, выдерживали 30 мин и разлагали в микро-
волновой печи MWS‑2 (MWS‑2 Berghof, Германия) 
в соответствии с инструкцией производителя. Затем 
объем доводили до 10 мл деионизированной H2O. 
Концентрации металлов (мкг/г сухой массы) измеря-
ли на атомно-абсорбционном спектрометре ContrAA 
700 vario (Analytik Jena, Германия) с использованием 
пламенного (для Cu и Zn) и электротермического 
(для Cd и Pb) вариантов атомизации.

Качество  измерений контролировали по меж-
дународному стандартному образцу BCR‑185R 
(бычья печень). Извлечение составило 81.5% – 

для Cu, 83.6% – для Zn, 94.0% – для Cd и 95.0% – 
для Pb. Предел обнаружения в пламенном вари-
анте атомизации составлял 0.03 мкг/мл для Cu 
и 0.015 мкг/мл для Zn, в электротермическом – 
0.0008 мкг/мл для Cd и 0.0025 мкг/мл для Pb. Если 
концентрация элемента была ниже предела обна-
ружения, для дальнейшего анализа использовали 
значение, равное его половине. Анализ (включая 
пробоподготовку) проводили в лаборатории эко-
токсикологии популяций и сообществ Института 
экологии растений и животных УрО РАН.

Статистический анализ

Статистический анализ проводили с использо-
ванием программного обеспечения STATISTICA 
8 [53] и среды программирования R (R‑project, 
v.  4.3.2, IDE RStudio v. 2023.09.1+494) [54, 55], 
а также пакета ggplot2 для визуализации [56]. Во 
всех случаях статистической единицей была особь.

Встречаемость аномальных сперматозоидов. Связь 
между частотами различных аномалий оценивали 
с помощью коэффициента ранговой корреляции 
Спирмена (R). Поиск возможных предикторов раз-
вития аномалий сперматозоидов (район, зона за-
грязнения, вид, популяционная группа) проводили 
с помощью обобщенных линейных моделей (GLM) 
для дихотомических признаков (множественная 
аддитивная логит-регрессия). Отношения шансов 
(OR) и их 95%-ные доверительные интервалы (ДИ) 
приведены после потенцирования коэффициентов 
логит-регрессии – логарифмов отношения шансов 
(exp(lnOR) или 1/exp(lnOR)). В качестве референт-
ной группы выбраны половозрелые сеголетки из 
фоновой зоны в районе КМК.

Подвижность и концентрация сперматозоидов. 
Использовали среднее арифметическое для особи, 
поскольку большинство показателей подвижности 
сперматозоидов были распределены нормально 
(по результатам теста Шапиро-Уилка). Структуру 
корреляций между показателями подвижности ана-
лизировали методом главных компонент (исполь-
зовали вращение varimax raw). Поскольку исходные 
данные представляли собой несбалансированный 
комплекс, влияние факторов (район, зона загряз-
нения, популяционная группа) на подвижность 
и концентрацию сперматозоидов анализировали 
с помощью t-критерия Стьюдента и F‑критерия 
Фишера для проверки равенства дисперсий. Для 
анализа доли объясненной дисперсии (R²) ис-
пользовали общие линейные модели (LM), для 
оценки межвидовых различий – однофакторный 
дисперсионный анализ. Множественные сравнения 
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выполнили с помощью критерия Тьюки. Связь 
между концентрациями, полученными при прибор-
ном и ручном измерении, оценивали с помощью 
коэффициента линейной корреляции Пирсона 
(r) (значения предварительно логарифмировали).

Связь показателей сперматозоидов с индивиду-
альной токсической нагрузкой. Поскольку распре-
деление концентраций металлов имело выражен-
ную асимметрию (тест Шапиро-Уилка), данные 
предварительно логарифмировали (натуральный 
логарифм). Для оценки влияния факторов (район, 
зона загрязнения, вид, популяционная группа) 
использовали многофакторный дисперсионный 
анализ. Множественные сравнения выполнили 
с помощью критерия Тьюки. Связь между по-
казателями сперматозоидов и индивидуальным 
уровнем накопления тяжелых металлов оценивали 
с помощью коэффициента линейной корреляции 
Пирсона (r). Для контроля частоты ложных от-
клонений (false discovery rate control, FDR) при 
множественных проверках статистических гипотез 
использовали поправку Беньямини-Йекутили.

Видоспецифичность изменения показателей. 
Вклад разных групп показателей сперматозоидов 
в различия между видами оценивали с помощью 
канонического дискриминантного анализа.

Структуру корреляций между разными показате-
лями сперматозоидов оценивали методом главных 
компонент. Значения показателей, измеряемых 
в мультипликативной шкале (доля аномальных 
и подвижных клеток, прямолинейность (STR)), 
предварительно преобразовывали в аддитивную 
шкалу – логарифм шансов (LO – Log Odds или 
логит – logit).

Величину эффекта (effect size), т. е. оценку силы 
влияния загрязнения на параметр, рассчитывали 
с помощью отношения откликов (log Response Ra-
tio) как натуральный логарифм отношения значе-
ния в импактной зоне к значению в фоновой зоне. 
Доверительный интервал оценивали с помощью 
функции LRR пакета SingleCaseES v. 0.7.2 [57].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Встречаемость аномальных сперматозоидов

Частоты встречаемости дефектов головки 
и хвоста сперматозоидов не были связаны между 
собой (для рыжей полевки – R = 0.02, p = 0.88; 
красной полевки – R = –0.27, p = 0.06; малой лес-
ной мыши – R = 0.07, p = 0.80), поэтому далее их 
анализировали независимо друг от друга.

Фактор “вид” существенно влиял на встречае-
мость аномальных клеток: для дефектов головки – 
χ2(1) Вальда = 21.6, для дефектов хвоста – χ2(1) Вальда =  
= 56.2 (p < 0.001). Шансы обнаружить дефекты го-
ловки у рыжей полевки были выше по сравнению 
с красной полевкой в 1.3 (95%-ный ДИ: 1.2–1.4) раза, 
по сравнению с малой лесной мышью – в 1.7 (1.3–2.0) 
раза. Шансы обнаружить дефекты хвоста наоборот 
были ниже у рыжей полевки по сравнению с красной 
в 1.2 (1.1–1.2) раза, а по сравнению с малой лесной 
мышью – в 1.4 (1.3–1.6) раза. Поскольку частота 
встречаемости аномальных сперматозоидов у разных 
видов существенно различалась, влияние факторов 
рассматривали отдельно для каждого вида.

Все факторы (район, зона загрязнения, группа) 
по-разному влияли на частоту аномальных кле-
ток. В районе СУМЗа чаще встречались дефекты 
головки и хвоста у красной полевки, а в районе 

Рис. 1. Встречаемость аномальных сперматозоидов (среднее, 95%-ный ДИ) у  грызунов с фоновых (белый маркер) 
и импактных (черный маркер) участков. Популяционные группы: m – половозрелые сеголетки, ow – перезимовавшие 
особи.

(а)	                                                                     (б)
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КМК – дефекты хвоста сперматозоидов у рыжей 
полевки (Приложение, табл. S2). На импактных 
участках доля всех дефектов у Cl. glareolus и доля 
дефектов хвоста у S. uralensis были выше, чем на 
фоновых участках. У Cl. rutilus частота дефектов 
головки была выше на фоновых участках (рис. 1, 
Приложение, табл. S2).

Частота аномальных клеток в некоторых случаях 
различалась у грызунов разных популяционных 
групп. У половозрелых сеголеток рыжей полевки 
встречаемость дефектов хвоста была ниже, чем 
у перезимовавших животных. У Cl. rutilus дефекты 
головки чаще встречались у половозрелых сеголе-
ток, а дефекты хвоста – у перезимовавших особей. 
У S. uralensis все виды патологий сперматозоидов 
чаще встречались у половозрелых сеголеток. У 
Cl.  glareolus большинство обнаруженных эффек-
тов оказались слабыми, поскольку отношение 
шансов близко к единице (см. Приложение, табл. 
S2). Другими словами, вероятность обнаружения 
аномальных сперматозоидов в связи с тем или 
иным фактором невысока.

У красной полевки и малой лесной мыши не-
которые эффекты, связанные с дефектами головки, 
были выражены сильнее. Например, шансы обнару-
жить аномалии головки были в 2–3 раза выше в за-
висимости от “района” или “группы”. Однако даже 
при максимальном значении шансов (у S. uralensis 
вероятность обнаружения дефектов головок была 
в 3.3 раза больше у сеголеток, чем у перезимовавших 
особей) частота встречаемости дефектов головки 
у этого вида не превышала 3.5% (см. рис. 1).

Подвижность сперматозоидов

Из-за обнаруженной видоспецифичности по-
казателей подвижности сперматозоидов (При-
ложение, табл. S3) их анализировали отдельно 
для каждого вида. У Cl. glareolus на первые две 
главные компоненты (PC1 и PC2) изменчиво-
сти показателей подвижности сперматозоидов 
приходилось 84.2% общей дисперсии, у Cl. ruti-
lus – 84.4%, у S.  uralensis – 92.1% (Приложение, 
табл. S4). В первую главную компоненту у всех 
трех видов основной вклад вносили показатели, 
характеризующие скорость сперматозоидов, во 
вторую – направленность движения. Для даль-
нейшего анализа выбрали два хорошо интерпре-
тируемых показателя с высокими факторными 
нагрузками, не коррелирующие между собой: VCL 
(вносит достоверный вклад в PC1) и STR (вносит 
достоверный вклад в PC2). Также анализировали 
долю подвижных клеток (Motile).

Принадлежность к той или иной популяцион-
ной группе не влияла на показатели подвижности 
сперматозоидов: для Cl. glareolus – | t | = 0.82–1.65, 
p = 0.103–0.417; для Cl. rutilus – | t | = 0.47–1.30, p = 
=0.200–0.637; для S. uralensis – | t | = 0.13–1.70, p = 
=0.108–0.900. Фактор “район” также не влиял на 
показатели подвижности сперматозоидов грызунов: 
для Cl. glareolus – | t | = 0.31–1.27, p = 0.209–0.756; для 
Cl. rutilus – | t | = 0.32–0.56, p = 0.575–0.752; для S. ura-
lensis – | t | = 0.61–1.58, p = 0.133–0.548. Поскольку 
влияние этих факторов оказалось несущественным, 
для дальнейшего анализа животные разных групп 
и из разных районов были объединены.

Рис. 2. Доля подвижных сперматозоидов (Motile) и скорость движения сперматозоидов по кривой (VCL) у грызунов 
с фоновых (без заливки) и импактных (серая заливка) участков: горизонтальная черта – медиана, границы ящика – 
межквартильный размах, усы – минимальное и максимальное значения, не превышающие 1.5 межквартильных раз-
маха, точка – выброс; * – различия статистически значимы (p < 0.05).
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Влияние зоны загрязнения на Motile и VCL у ры-
жей полевки оказалось значимым: на импактных 
участках доля подвижных клеток и их скорость 
оказались ниже, чем на фоновых (| t |Motile = 2.60, 
p =  0.011; | t |VCL = 2.43, p = 0.018) (рис. 2). Однако 
фактор “зона загрязнения” объяснял только 9% об-
щей дисперсии для Motile и 8% – для VCL. У красной 
полевки и малой лесной мыши оба показателя не 
различались между зонами: для Cl. rutilus – | t |Motile = 
= 0.21, p = 0.837; | t |VCL = 1,87, p = 0.067); для S. ural-
ensis – | t |Motile = 0.29, p = 0.772; | t |VCL = 0.92, p = 0.373.

Показатель направленности движения (STR) 
сперматозоидов у всех видов не различался между 
зонами: для Cl. glareolus – | t | = 0.60, p = 0.548; для 
Cl. rutilus – | t | = 0.76, p = 0.451; для S. uralensis – | t | = 
=1.21, p = 0.242. Также у рыжей полевки на импакт-
ных участках была выше изменчивость показателя 
Motile (CVBg = 14.85; CVIm = 25.18; FMotile (27, 42) = 
=2.26, p = 0.017) – только здесь встречались особи 
с крайне низкими показателями подвижности 
сперматозоидов (см. рис. 2). У малой лесной мыши, 
наоборот, изменчивость показателя Motile оказалась 
выше у животных на фоновых участках: CVBg = 63.81; 
CVIm = 32.81; FMotile (9, 7) = 4.34, p = 0.045.

Концентрация сперматозоидов

Значения концентраций при ручном и автома-
тическом измерении коррелировали между собой 
(r = 0.63, p < 0.05). Концентрации сперматозоидов 
в DMEM и эпидидимальной жидкости у Cl. glareolus 
и Cl. rutilus не различались, при этом у обоих видов 
полевок концентрация клеток была почти в 5 раз 
выше, чем у S. uralensis. Общее количество спер-
матозоидов в эпидидимисе различалось у разных 
видов (Приложение, табл. S5).

Показатели концентрации эпидидимальных 
сперматозоидов грызунов (как и показатели под-
вижности) не зависели от принадлежности к той или 
иной группе и района: для Cl. glareolus – | t |группа  = 0.56, 
p = 0.579, | t |район = 0.25, p = 0.803; для Cl. rutilus – 
| t  |группа = 0.40, p = 0.694, | t |район = 1.17, p = 0.246; 
для S. uralensis – | t |группа = 0.55, p = 0.592, | t |район = 
=1.24, p = 0.232.

Поскольку различия между районами и группами 
оказались незначимыми, далее выборки объединили. 
У всех трех видов влияние зоны загрязнения также 
оказалось незначимым: для Cl. glareolus – | t | = 0.37, 
p = 0.711; для Cl. rutilus – | t | = 0.68, p = 0.497; для 
S. uralensis – | t | = 0.48, p = 0.638. Несмотря на то, 
что статистически значимых эффектов, связанных 
с зоной загрязнения, не обнаружено, у обоих видов 

полевок самые низкие значения концентрации 
сперматозоидов встречались на импактных участках. 
Кроме того, у красной полевки изменчивость пока-
зателей концентрации на импактных участках была 
выше, чем на фоновых: CVBg = 30.03, CVIm = 49.83; 
F (37, 13) = 3.37, p = 0.022 (рис. 3).

Связь показателей сперматозоидов 
с индивидуальной токсической нагрузкой

Исследуемые факторы по-разному влияли на 
накопление металлов грызунами (рис. 4, Прило-
жение, табл. S6). Влияние популяционной группы 
на накопление металлов оказалось незначимым 
(Приложение, табл. S7), поэтому для анализа дру-
гих источников изменчивости сеголеток и перези-
мовавших особей объединили. Фактор “район” 
влиял на накопление всех элементов, кроме Cu: 
возле СУМЗа грызуны накапливали больше Cd, 
возле КМК – Zn и Pb (табл. 2). Зона загрязнения 
влияла только на накопление Cd: у животных на 
импактных участках концентрации этого элемента 
были выше, чем на фоновых. Обнаружены видовые 
различия и в накоплении Cd (Cl. rutilus > Cl. glareolus > 
S. uralensis) и Zn (Cl. rutilus > S. uralensis): полевки на-
капливали металлов больше, чем малая лесная мышь.

Ни у одного из видов показатели сперматозои- 
дов не были связаны с индивидуальной токси-
ческой нагрузкой (Приложение, табл. S8). Об-
наруженные слабые отрицательные связи между 
некоторыми параметрами и концентрациями ме-
таллов были нивелированы поправкой для множе-
ственного тестирования статистических гипотез.

Рис. 3. Концентрация эпидидимальных сперматоз- 
оидов грызунов с фоновых (без заливки) и импактных 
(серая заливка) участков. Остальные обозначения см. 
на рис. 2.
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СМИРНОВ, ДАВЫДОВА

Таблица 2. Результаты ANOVA накопления металлов в печени грызунов

Элемент Источник изменчивости MS df F p ≤

Cu
Район 0.04 1 0.51 0.4752

Зона загрязнения 0.12 1 1.40 0.2388
Вид 0.02 2 0.29 0.7478

Zn
Район 0.34 1 7.83 0.0059

Зона загрязнения 0.04 1 0.96 0.3299
Вид 0.81 2 18.72 0.0001b, c

Cd
Район 9.18 1 12.18 0.0007

Зона загрязнения 28.91 1 38.36 0.0001
Вид 8.85 2 11.74 0.0001a, b, c

Pb
Район 9.20 1 6.49 0.0120

Зона загрязнения 0.30 1 0.21 0.6441
Вид 1.63 2 1.15 0.3192

Примечание. Заглавными буквами обозначены различия (тест Тьюки, p < 0.05; df = 109) между: a – Cl. glareolus и Cl. rutilus, 
b – Cl. glareolus и S. uralensis, c – Cl. rutilus и S. uralensis; полужирным шрифтом выделены значения p < 0.05.

Рис. 4. Концентрации (мкг/г) Cu, Zn, Cd и Pb в печени (среднее, 95%-ный ДИ, значения логарифмированы) грызунов 
с фоновых (белый маркер) и импактных (черный маркер) участков; популяционные группы: m – половозрелые сего-
летки, ow – перезимовавшие особи.

			              (в)				    (г) 

			              (а)				    (б) 
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ВЛИЯНИЕ ХИМИЧЕСКОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ НА ФЕРТИЛЬНОСТЬ...

Видоспецифичность показателей сперматозоидов

Виды существенно различались по показателям 
подвижности (скорость и прямолинейность дви-
жения, доля подвижных клеток) и концентрации 
сперматозоидов, но доля клеток с дефектами го-
ловки и хвоста оказалась незначима для их диф-
ференциации (Приложение, табл. S9).

В первую каноническую функцию (КДФ 1, 
объясняет 91.6% дисперсии) наибольший вклад 
вносила концентрация, прямолинейность движе-
ния (STR) и доля подвижных клеток (Motile), во 
вторую (КДФ 2, объясняет 8.6% дисперсии) – ско-
рость движения сперматозоидов (VCL). Различия 
сперматозоидов ожидаемо были максимальными 
между полевками и малой лесной мышью, мини-
мальными – между видами полевок (рис. 5, При-
ложение, табл. S10).

Структура корреляций между параметрами 
сперматозоидов

В деталях структура корреляций между па-
раметрами сперматозоидов у каждого из видов 
различалась, однако у всех грызунов наиболее 
связанными между собой оказались показатели 
подвижности и концентрации клеток (табл. 3): так, 
у Cl. glareolus основной вклад в изменчивость вно-
сили концентрация и прямолинейность движения 
клеток (ГК 1); у Cl. rutilus, кроме этих показателей 
(которые также входили в ГК 1), максимальный 
вклад вносила доля подвижных клеток (ГК 2); 
у S.  uralensis основной вклад в изменчивость вно-
сили показатели движения клеток (VCL, STR; ГК 1) 
и доля клеток с дефектами хвоста (ГК 2).

Некоторые показатели сперматозоидов были 
одинаково связаны у разных видов, другие – нет. 
У обоих видов полевок доля подвижных сперма-
тозоидов (Motile) положительно коррелировала 
со скоростью движения (VCL, r = 0.3–0.4), а их 
концентрация – отрицательно с прямолинейностью 
движения (STR, r = – 0.8 … –0.4) (рис. 6).

Хотя сильной связи между долей подвижных 
(Motile) и долей клеток с дефектами хвоста не об-
наружено, эти два показателя оказались разнона-
правлены: у всех видов грызунов при увеличении 
доли аномальных клеток доля подвижных клеток 
уменьшалась. Только у одного вида, Cl. glareolus, 
была обнаружена согласованность реакции на за-
грязнение между всеми показателями сперматозои- 
дов: одновременное увеличение доли аномальных 

Таблица 3. Структура корреляций между показателями сперматозоидов грызунов (результаты анализа главных компонент)

Показатель
Cl. glareolus,

n = 71
Cl. rutilus,

n = 52
S. uralensis,

n = 18

ГК 1 ГК 2 ГК 1 ГК 2 ГК 1 ГК 2

Доля клеток с дефектами головки – 0.19 – 0.40 0.04 – 0.65 –0.62 0.37

Доля клеток с дефектами хвоста – 0.46 – 0.25 – 0.24 0.16 –0.15 0.83

Скорость движения клеток (VCL) 0.57 0.55 0.42 – 0.49 – 0.78 0.30

Прямолинейность движения клеток (STR) – 0.88 0.35 – 0.89 – 0.23 – 0.72 – 0.42

Доля подвижных клеток (Motile) 0.57 0.30 0.16 – 0.72 – 0.61 – 0.25

Концентрация клеток 0.72 – 0.62 0.90 0.20 0.31 0.41

Примечание. Максимальные (> 70%) факторные нагрузки на главные компоненты (ГК 1, ГК 2) выделены полужирным 
шрифтом.

Рис. 5. Распределение особей трех видов грызунов по 
показателям сперматозоидов (доля клеток с дефекта-
ми головки и хвоста, STR, Motile, VCL, концентрация 
клеток) в пространстве двух канонических дискрими-
нантных функций (КДФ 1, КДФ 2); эллипсы – 95%-
ный ДИ.
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клеток, уменьшение доли подвижных клеток и их 
скорости на импактных участках (см. Приложение, 
рис. S3). Однако, несмотря на статистическую зна-
чимость, все обнаруженные эффекты были слабыми 
и объясняли только 2.9–9.0% от общей дисперсии.

Величины эффекта

Только для одного вида – рыжей полевки – до-
верительные интервалы величин эффекта (раз-
ницы между логарифмами значений с импакт-
ных и фоновых участков) не включают ноль, т. е. 
их можно считать статистически значимыми. Из 
показателей сперматозоидов величины эффекта 
статистически значимы только для скорости дви-
жения (VCL) и доли подвижных клеток (Motile), 
но они намного меньше по сравнению с величиной 
эффекта для накопления Cd и обилия (рис. 7). До-
верительные интервалы для остальных параметров 
сперматозоидов включают ноль, хотя сами по себе 
величины эффектов принимают ненулевые зна-
чения. Все рассмотренные параметры у рыжей 
полевки меняются согласованно: с увеличением 
токсической нагрузки (концентрация Cd в печени 
животных) уменьшаются численность животных, 
доля подвижных сперматозоидов и их скорость, но 
аномальных клеток становится больше.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Влияние химического загрязнения 
на встречаемость аномальных сперматозоидов

Исследование морфологии сперматозоидов, 
выполненное на новых выборках, подтвердило 
ранее сделанные выводы о различии частот встре-
чаемости клеток с дефектами головки и хвоста [32]. 
Если дефекты хвоста всегда можно обнаружить 
среди эпидидимальных сперматозоидов грызунов, 

то дефекты головки встречаются реже или могут 
отсутствовать. При этом они не связаны между 
собой, а различающиеся частоты встречаемости 
и разная реакция на исследуемые факторы под-
держивают мнение о различных причинах их воз-
никновения [58].

Нарушения структуры сперматозоидов сви-
детельствуют о снижении их оплодотворяющей 
способности, поэтому неслучайно влияние эколо-
гических факторов чаще исследуют применительно 
к крайним и поэтому хорошо различимым вариан-
там морфологической изменчивости сперматозои-
дов – аномалиям [29, 59, 60]. Существует несколько 
классификаций аномальных форм сперматозоидов, 
в том числе и для грызунов [50, 61–63]. Мы исполь-
зовали огрубленный вариант классификации (без 
детализации дефектов) и рассматривали только две 
группы аномалий (дефекты головки и хвоста), что 
при необходимости позволяет сравнивать наши 
результаты с материалами других авторов.

Ранее мы подробно рассмотрели дискуссионные 
вопросы о значении морфологических показате-
лей для оценки потенциальной фертильности, 
а также о влиянии химического загрязнения на 
структурные показатели [32]. Несмотря на скепсис 
относительно прогностической ценности мор-
фологических признаков сперматозоидов (в ре-
продуктологии он нашел отражение в снижении 
референтного значения доли нормальных сперма-
тозоидов [64]), исследование структуры половых 
клеток остается важной частью оценки их качества. 
Кроме того, противоречивость и немногочислен-
ность данных о влиянии химического загрязнения 
на морфологию сперматозоидов “диких” грызунов 
[6, 26, 27] обусловливают необходимость продолже-
ния натурных и экспериментальных исследований 
этой группы животных.

СМИРНОВ, ДАВЫДОВА
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Рис. 6. Связь прямолинейности движения (STR) сперма-
тозоидов и их концентрации; эллипсы – 95%-ный ДИ.

Рис. 7. Величина эффекта (95%-ный ДИ) для показате-
лей сперматозоидов, концентрации Cd в печени и чис-
ленности грызунов.
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Полученные в нашей работе результаты по из-
менчивости частот аномальных клеток согласуются 
с данными для других выборок грызунов с фо-
новых и импактных участков обоих районов [32, 
65–67]. Хотя направленность эффектов не всегда 
совпадала (для зоны загрязнения и популяцион-
ной группы), сила эффектов всегда была на очень 
низком уровне: оценки отношения шансов во всех 
случаях были близки к единице. Таким образом, 
слабые различия и неполное совпадение частот 
аномальных сперматозоидов в разных выборках 
(т. е. у разных видов и популяционных групп) могут 
свидетельствовать о естественном уровне измен-
чивости этого показателя, а не о влиянии на него 
химического загрязнения.

Влияние химического загрязнения 
на подвижность сперматозоидов

Подвижность считают наиболее информативным 
параметром сперматозоидов [68], поскольку именно 
она определяет их функциональные свойства. 
Подробно методы измерения подвижности спер-
матозоидов (в том числе с помощью автоматиче-
ских систем анализа), определение референтных 
показателей у полевок и сравнение полученных 
значений с данными других авторов были рассмот- 
рены нами ранее [31].

Анализ подвижности, выполненный для трех 
видов, также показал видоспецифичность показа-
телей сперматозоидов: большинство из них у малой 
лесной мыши существенно ниже, чем у полевок. 
Различия могут быть обусловлены особенностями 
сперматозоидов у представителей группы/секции 
Apodemus (включая Sylvaemus). Кроме очевидных 
различий, связанных с размерами клеток (раз-
мер акросомы, площадь головки и длина хвоста 
у S. uralensis больше, чем у полевок), к таким осо-
бенностям можно отнести способность клеток 
образовывать скопления (так называемые sperm-
train). Эта способность может обеспечивать более 
надежный по сравнению с отдельными клетками 
путь к яйцеклетке. Однако связь между размерами 
клеток, образованием sperm-train и подвижностью 
остается дискуссионной [22, 69, 70].

Показатели подвижности сперматозоидов не 
зависели от района и популяционной группы. 
У двух видов (Cl. rutilus и S. uralensis) подвижность 
(Motile, VCL, STR) не различалась между популя-
циями, обитающими на фоновых и загрязненных 
участках. Однако у Cl. glareolus на сильно загряз-
ненных участках доля подвижных клеток (Motile) 
и скорость сперматозоидов (VCL) были меньше по 

сравнению с фоновыми, но загрязнение объясняло 
лишь 9 и 8% их дисперсии соответственно. Други-
ми словами, загрязнение влияло на подвижность 
сперматозоидов, но очень слабо.

Влияние химического загрязнения 
на концентрацию сперматозоидов

Определение концентрации сперматозоидов 
у человека и хозяйственно значимых животных – 
рутинная процедура, регламентируемая ВОЗ и раз-
личными национальными и международными 
руководствами [13, 71, 72]. Для лабораторных жи-
вотных, в том числе грызунов, также разработаны 
регламенты, предполагающие иссечение и гомо-
генизацию придатков семенника [49, 73]. Однако 
поиск новых – оптимальных – методов определения 
концентрации клеток и связанных с ними мето-
дов отбора эякулированных или эпидидимальных 
сперматозоидов ведется до сих пор.

Используются разнообразные способы измере-
ния концентрации (или абсолютного количества) 
сперматозоидов грызунов, из-за чего результа-
ты разных исследований трудно или невозмож-
но сравнить между собой [21, 26–28, 50, 74–76]. 
Предложенный нами метод позволяет исследовать 
одновременно показатели подвижности и концен-
трации сперматозоидов в нескольких повторностях, 
причем пробы из каудальной части эпидидимиса 
могут быть отобраны многократно.

Мы не выявили значимого влияния зоны за-
грязнения на концентрацию сперматозоидов. Это 
противоречит результатам некоторых токсиколо-
гических экспериментов, в которых была проде-
монстрирована классическая дозовая зависимость 
между уровнями токсикантов и концентрацией 
сперматозоидов. Так, у опытной группы Cl. glareolus 
из лабораторной колонии затравка сульфатом меди 
и хлоридом алюминия снижала концентрацию эпи-
дидимальных сперматозоидов из-за уменьшения 
активности сперматогенного эпителия семенника 
(соответственно представленности разных типов 
клеток) [26, 27]. Цитируемые авторы предположи-
ли, что эффект связан с увеличением количества 
тестостерона (так называемой тестостероновой 
перегрузкой), поскольку этот гормон в больших 
количествах подавляет выработку сперматозои- 
дов, а также тормозит секрецию участвующих 
в стероидогенезе гормонов гипоталамуса [77].

В противоположность этому L.V. Tannenbaum 
с соавт. [28, 29, 74, 78] не обнаружили разли-
чий в концентрации сперматозоидов грызунов, 
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обитающих на фоновых и загрязненных террито-
риях: значения ни разу не достигали “пороговых” 
уровней (снижения концентрации на 60–80%). 
В нашем исследовании этот показатель также 
оказался нечувствительным к регистрируемым 
уровням загрязнения.

Связь индивидуальной токсической нагрузки 
и показателей сперматозоидов

Данные об индивидуальных уровнях накопления 
тяжелых металлов в органах и тканях животных 
служат индикатором токсической нагрузки на ор-
ганизм  [5, 79–81]. Для этих целей, как правило, 
исследуют органы преимущественного депониро-
вания тяжелых металлов – печень, почки, кости 
посткраниального скелета. Мы исследовали кон-
центрации биофильных (Cu и Zn) и токсичных 
(Cd и Pb) элементов в печени, поскольку ее относят 
к основным органам-мишеням для металлов [51, 52].

Многие исследователи [80–89] считают, что 
животные на загрязненных территориях накап- 
ливают больше токсикантов, чем на фоновых, 
а концентрации токсикантов выше у взрослых 
животных, чем у молодых. Кроме того, разные виды 
(надвидовые таксоны) накапливают токсиканты 
неодинаково: более низкие концентрации элемен-
тов у мышей по сравнению с полевками объясняют 
особенностями их биологии – преимущественным 
питанием семенами, максимально защищенными 
от поступления избыточного количества металлов, 
большей подвижностью и др. [90].

Полученные нами данные не во всем подтверди-
ли известные закономерности накопления метал-
лов мелкими млекопитающими. За исключением 
единственного элемента (Cd) не были обнаружены 
связи концентрации элементов в организме с зоной 
загрязнения и возрастом животных. В противопо-
ложность ожидаемому отсутствовала зависимость 
показателей сперматозоидов от концентраций 
металлов в организме.

Причины отсутствия или слабости индиви-
дуальных токсических эффектов неоднократно 
обсуждались. К ним относят различное поведение 
эссенциальных и токсичных элементов в организме 
(включая их синергетические или антагонисти-
ческие взаимодействия), высокую индивидуаль-
ную изменчивость и специфичность аккумуляции 
элементов разными популяционными группами, 
недостаточно высокие уровни регистрируемого за-
грязнения и/или его мозаичность [5, 28, 29, 91–95].

Обнаруженные различия между районами 
(в районе СУМЗа грызуны больше накапливают 
Cd, в районе КМК – Zn и Pb) хорошо иллюстри-
руют полиэтиологический характер накопления 
тяжелых металлов в организме. Эти различия могут 
быть объяснены особенностями географическо-
го положения источников загрязнения, техноло-
гических циклов производства, систем очистки 
выбросов, составом руды и т. д. Например, район 
КМК отличает от СУМЗа более сложная орография 
(определяет высокую мозаичность распределения 
загрязнителей) и менее резкое снижение вало-
вых выбросов после реконструкции предприятия 
(см.  Приложение, рис. S1).

Видоспецифичность реакции сперматозоидов 
на загрязнение

Большинство показателей сперматозоидов ока-
зались видоспецифичны, даже при рассмотрении 
близкородственных Cl. glareolus и Cl. rutilus. По-ви-
димому, это отражает различные репродуктивные 
стратегии видов. Результаты анализа структуры 
связей между предикторами и зависимыми пере-
менными (см. Приложение, табл. S7) подтверждают 
существенные межвидовые различия сперматозо-
идов грызунов, обнаруженные при тестировании 
отдельных групп показателей (морфологии, под-
вижности, концентрации).

Реакция сперматозоидов на загрязнение также 
оказалась видоспецифичной: сильнее реагировали 
полевки по сравнению с малой лесной мышью. 
Выраженность обнаруженных эффектов (для под-
вижности сперматозоидов) уменьшалась в ряду 
Cl. glareolus > Cl. rutilus > S. uralensis. К сожалению, 
нельзя исключить, что менее выраженные эффекты 
(или их отсутствие) у Cl. rutilus и S. uralensis могут 
быть обусловлены небольшими размерами выбо-
рок для этих видов. Тем не менее крайне низкие 
концентрации металлов в печени у S. uralensis на 
импактных участках корреспондируются с отсут-
ствием влияния интоксикации организма тяже-
лыми металлами на показатели сперматозоидов.

Структура корреляций между разными 
показателями сперматозоидов и величины 

эффекта

Один из ключевых вопросов нашей работы – 
анализ согласованности изменений между группа-
ми показателей сперматозоидов. Многие авторы 
исследовали одновременно несколько показателей 
сперматозоидов [26–29, 60, 96], однако общих 
закономерностей относительно направленности 
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изменений показателей под действием разных 
факторов пока не выявлено. Выполненный нами 
анализ структуры корреляций между параметрами 
сперматозоидов показал, что наиболее связанными 
между собой оказались подвижность и концентра-
ция клеток. Хотя изменчивость морфологических 
показателей была статистически незначима, доля 
аномальных клеток и показатели подвижности 
изменялись на импактных участках однонаправлен-
но – в сторону ухудшения качества сперматозоидов. 
Такая согласованность реакции на химическое 
загрязнение может приводить к суммации многих 
слабых эффектов, что делает итоговый популяци-
онный эффект существенным.

Важно подчеркнуть, что изучение качества 
сперматозоидов необходимо для оценки потен-
циальной фертильности самцов, но недостаточно 
для определения их реальной оплодотворяющей 
способности [97, 98]. Невозможно точно опреде-
лить оптимальное качество сперматозоидов для 
наступления беременности, числа плодов или уров-
ня выживаемости потомства, поскольку после 
образования зиготы действует комплекс факторов, 
связанный не только с качеством сперматозоидов.

Использование величин эффекта позволило на-
глядно сравнить разноразмерные сущности, выразив 
их в единой шкале. Величины эффекта для показате-
лей сперматозоидов оказались существенно меньше 
по сравнению с численностью грызунов – результи-
рующей оценкой популяционного воспроизводства 
(см. рис. 7). С другой стороны, однонаправленность 
этих эффектов (на импактных участках ниже чис-
ленность и подвижность сперматозоидов) можно 
рассматривать как косвенное свидетельство суще-
ствования связи между качеством сперматозоидов 
и итоговой популяционной численностью. В опреде-
ленной степени это позволяет приблизиться к оценке 
реализованной плодовитости самцов.

В дискуссии о чувствительности показателей 
сперматозоидов к токсической нагрузке наши ре-
зультаты могут быть расценены как противоречи-
вые: с одной стороны, половые клетки реагируют 
на химическое загрязнение, но с другой – реакция 
на него слабая (см. рис. 7). Слабость эффектов 
загрязнения можно объяснить наличием эволю-
ционно сложившихся гомеостатических барьеров, 
в первую очередь гематотестикулярного, надежно 
защищающих репродуктивную функцию животных 
[99, 100]. К причинам слабости эффектов можно 
также отнести пространственную мозаичность 
токсической нагрузки и подвижность грызунов, 
которая позволяет избегать неблагоприятных ме-

стообитаний. Кроме того, нельзя исключить, что 
исследованный уровень загрязнения был недоста-
точен для существенного сдвига репродуктивных 
показателей. Это обусловливает необходимость 
верификации наших выводов для воздействия 
других источников промышленного загрязне-
ния. В любом случае наши результаты добавля-
ют аргументов тем исследователям, кто считает 
сперматозоиды “неуязвимыми” для токсического 
воздействия [1, 28, 29], а не декларирующим вы-
сокую чувствительность половых клеток [26, 27].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В настоящей работе мы впервые сравнили для 
нескольких видов грызунов (Cl. glareolus, Cl.  rutilus, 
S. uralensis), обитающих на участках с контрастными 
уровнями химического загрязнения от промыш-
ленных выбросов, информативность различных 
показателей эпидидимальных сперматозоидов. 
Оказалось, что загрязнение ухудшает качество спер-
матозоидов грызунов из природных популяций, 
однако реакция на загрязнение слабая. Поэтому ни 
один из исследованных показателей сперматозоидов 
не может быть надежным маркером промышленно-
го загрязнения, по крайней мере для исследуемых 
уровней загрязнения металлами.

Несущественные различия между районами 
СУМЗа и КМК в большинстве тестов могут сви-
детельствовать о сходстве воздействия двух источ-
ников загрязнения и выявлении закономерностей, 
которые не связаны со спецификой выбросов кон-
кретного предприятия. Показатели морфологии, 
подвижности и концентрации эпидидимальных 
сперматозоидов у изученных грызунов также не 
зависят от варианта онтогенеза и достигают де-
финитивных значений у половозрелых сеголеток 
и перезимовавших особей; следовательно, потен-
циальный вклад самцов этих групп в воспроиз-
водство популяции можно считать равноценным.

Наши предположения о разной чувствительно-
сти показателей сперматозоидов и видоспецифич-
ности их реакции на загрязнение подтвердились. 
Подвижность сперматозоидов оказалась более 
чувствительной к загрязнению по сравнению 
с морфологией, что согласуется с представлени-
ями о консервативности клеточных структур. В то 
же время обнаруженная реакция, хотя и слабая, 
подвижности сперматозоидов на загрязнение 
позволяет в перспективе исследовать и другие 
важные функциональные характеристики (на-
пример, уровень апоптоза, содержание экстра- 
и интраклеточных нуклеиновых кислот).
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Реакция сперматозоидов на загрязнение ока-
залась видоспецифичной: сильнее реагировали 
полевки по сравнению с малой лесной мышью. 
Этот результат свидетельствует о рискованности 
экстраполяции результатов с одного вида на другой 
и важности включения в экотоксикологические 
исследования разных видов.
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THE RESPONSE OF SPERM MORPHOLOGY, MOTILITY, 
AND CONCENTRATION

G. Yu. Smirnov1, * and Yu. A. Davydova1

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

Abstract — The results of studies of epididymal spermatozoa of three species of rodents (bank vole  Clethrionomys 
glareolus, northern red-backed vole  Cl. rutilus, and herb field mouse  Sylvaemus uralensis) living under long-term 
exposure to atmospheric emissions from two large copper smelters in the Middle Urals are summarized (Middle Ural 
and Kirovgrad copper smelters). The impact of pollution (including at the individual level on the accumulation of 
Cu, Zn, Pb, and Cd in the liver) was assessed for indicators characterizing the quality of sperm from different aspects: 
morphology (proportion of cells with head and tail defects), motility (proportion of motile cells, velocity, and straightness 
of movement) and concentration. Sperm motility responds to pollution: in impact zones, the proportion of motile cells 
and their velocity were lower than in background zones. The occurrence of abnormal cells and sperm concentration 
were not statistically significantly different between impact and background zones. The reaction of sperm to chemical 
pollution is species-specific: voles react more strongly than the herb field mouse. The consistency of changes in sperm 
parameters (in the direction of their deterioration) in response to increased pollution was found only in the bank vole. 
Effect sizes for sperm parameters are much smaller compared to those for liver Cd accumulation and animal abundance. 
In general, the reaction of sperm to pollution turned out to be weak, none of the studied indicators can be a reliable 
marker of industrial pollution.
Keywords: sperm quality, reproductive success, voles, mice, copper smelter, heavy metals
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Рассмотрены изменения макрозообентоса двух различающихся по степени гумификации воды северных 
озер за 50-летний период, прошедший со времени проведения первых исследований. В озере с неокрашен-
ной гумусом водой биомасса бентоса увеличилась, а в гумифицированном уменьшилась. Произошедшие из-
менения обусловлены потеплением климата, особенно выраженным в зимний период. Сделан вывод о том, 
что даже близко расположенные водоемы могут по-разному реагировать на изменения климата. В зависимо-
сти от характера водосбора и морфологии озер может наблюдаться как повышение их продуктивности из-за 
поступления биогенных веществ, так и снижение из-за гумификации.
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Климатические изменения существенно влия- 
ют на природные экосистемы. Наиболее силь-
но потепление климата затронуло арктические 
и субарктические регионы планеты [1–3]. Озера 
являются важным элементом высокоширотных 
ландшафтов. В северных районах даже небольшие 
изменения температуры заметно сказываются на 
продолжительности ледового периода, радикально 
влияющего практически на все озерные процессы 
(вертикальное перемешивание и аэрацию водной 
толщи, световой режим и др.) [4]. На состоянии 
водных экосистем также сказываются гидрологи-
ческие и биогеохимические процессы, происхо-
дящие на водосборе, многие из которых зависят 
от климата, в частности от времени образования 
и степени развития снежного покрова [5, 6]. В силу 
этих причин субарктические озера считаются чут-
кими индикаторами изменений климата [7–9].

Влияние изменений климата на экосистемы 
северных водоемов слабо изучено. Оценки эколо-
гических последствий климатических изменений 
обычно основаны на анализе рядов многолетних 
наблюдений. Однако в полярных районах регу-
лярный экологический мониторинг был начат 
относительно недавно и, как правило, приурочен 
к местам сильного локального антропогенного 
воздействия (например, [10]), что затрудняет ис-

пользование полученных данных для оценки таких 
крупномасштабных процессов, как изменения 
климата. В связи с этим большую ценность пред-
ставляют результаты первых гидробиологических 
исследований, проведенных в годы с более холод-
ным климатом.

Из обитателей водоемов макрозообентос счита-
ется наиболее эффективным индикатором долго-
временных изменений природной среды, поскольку 
по сравнению с планктоном организмы макро-
зообентоса имеют более длительный жизненный 
цикл, вследствие чего они менее чувствительны 
к сезонным и синоптическим колебаниям [11]. Ма-
крозообентос озер Кривое и Круглое, располо-
женных в Северной Карелии (рис. 1), был впервые 
исследован в рамках Международной биологической 
программы в 1968–1969 гг. [12]. Впоследствии иссле-
дования на обоих озерах были надолго прерваны. 
Только в середине 1990-х годов был изучен каче-
ственный состав и количественные характеристики 
личинок двукрылых литоральной зоны [13–15]. 
В 2002 г. были возобновлены регулярные наблюде-
ния за состоянием донных сообществ на оз. Кривое. 
В ходе исследований установлено, что межгодо-
вые колебания биомассы макрозообентоса в озере 
в значительной степени определяются погодными 
условиями в зимний период [16].
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В Северной Европе температура зимой тес-
но связана с поступлением теплого и влажного 
воздуха с Атлантики, которое часто характеризу-
ют индексами североатлантического колебания 
(NAO от английского North Atlantic Oscillation). 
Положительные аномалии NAO сопровождаются 
увеличением западного переноса воздушных масс 
и мягкими зимами [3]. Биомасса зообентоса озер 
Северо-Запада России коррелирует с NAO [17–19]. 
При этом характер связи, по-видимому, зависит 
от содержания в воде аллохтонных растворенных 
органических веществ. Для светлых неокрашенных 
озер характерно увеличение биомассы бентоса 
при повышении NAO (обычно с лаг-периодом 
1–2  года), в то время как в гумифицированном 
озере корреляция была отрицательной [17].

Основываясь на данных о влиянии суровости 
зим и NAO на количественное развитие донных 
животных, мы предположили, что с увеличением 
температуры в зимний период могут быть связаны 
не только краткосрочные межгодовые, но и более 
длительные многолетние изменения в донных со-
обществах и экосистемах озер. При этом реакция 
озерного бентоса на потепление климата будет 

зависеть от содержания в воде гуминовых веществ. 
Для проверки данной гипотезы мы проанализиро-
вали изменения, произошедшие в макрозообентосе 
озер Кривое и Круглое, которые сильно различают-
ся по степени гумификации воды [20], за 50 лет со 
времени проведения здесь первых исследований.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

При сборе материала мы старались воспроизвес- 
ти методику работ наших предшественников, на-
сколько позволяла приведенная в публикации [12] 
информация. Макрозообентос отбирали один раз 
в месяц с июня по сентябрь в течение двух лет (2019 
и 2020 гг.) на тех же станциях, что в 1960-х гг. (см. 
рис. 1). В качестве орудия лова использовали дно-
черпатель Ван-Вина с площадью захвата 0.025  м2. 
В 1968 и 1969 гг. применяли дночерпатель такой же 
площади (тип прибора не указан). В 1960-е гг. на 
каждой станции одновременно брали две дночер-
пательные пробы, в 2019–2020 гг. количество проб 
увеличили до трех, чтобы обеспечить возможность 
статистической обработки материала. В оба перио-
да пробы промывали через капроновое сито с ячеей 
~0.25 мм. Собранный материал фиксировали 4%-

Рис. 1. Карта-схема исследованных озер с указанием станций отбора проб.
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ным формалином. Пробы выдерживали в течение 
не менее 4 мес. в фиксированном состоянии, затем 
разбирали в лаборатории по стандартной методи-
ке [21]. Общий объем материала составил 260 проб 
в 1968–1969 гг. и 360 проб – в 2019–2020 гг.

Данные первичных наблюдений 1960-х гг., 
к сожалению, не были опубликованы. В моногра-
фии [12] приведены только средние за 1968–1969 гг. 
величины общей численности и биомассы макро-
зообентоса на разных глубинах, а также средняя 
за сезон (июнь – сентябрь) биомасса разных групп 
животных в двух озерах в 1968 и 1969 гг.

Соответственно нами были рассчитаны анало-
гичные показатели для 2019 и 2020 гг. При расчетах 
мы использовали приведенные в [12] данные по 
площадям, занимаемым отдельными глубинными 
зонами. В июле 1968 г. и в 1969 г. в дополнение 
к дночерпательным сборам в оз. Круглое был про-
веден количественный учет губок на затопленных 
корягах в прибрежной зоне. Поскольку нами ко-
личественный учет организмов-обрастателей не 
проводился, эта группа была исключена при рас-
чете средней биомассы макрозообентоса в озерах 
(в настоящее время губки довольно часто встре-
чаются и в оз. Кривое).

Статистическую обработку данных 2019–2020 гг. 
проводили следующим образом. На основании 
360 дночерпательных проб, взятых на станциях, 
рассчитывали стандартную ошибку величин чис-
ленности и биомассы отдельных групп животных 
и всего макрозообентоса. Дальнейшие вычисления 
проводились на основе известных формул пере-
носа ошибок. Ошибка для разных глубинных зон 
определялась как:

2 2 2
1 2( ) / ,nm m m m n= + + +

где m1, m2… mn – ошибки на отдельных станциях 
данной зоны, n – количество станций. Средневзве-
шенные показатели для всего озера рассчитывали 
исходя из площадей, занимаемых разными глубин-
ными зонами, опубликованных в [12]. Аналогич-
ным образом ошибку среднесезонных величин для 
2019 и 2020 гг. вычисляли как ошибку средней по 
данным четырех съемок по формуле:

2 2 2 2 / 4.= + + +m m m m mгод июнь июль август сентябрь

В 1960-х гг. статистическая обработка данных не 
проводилась. Однако в 2019 и 2020 гг. стандартные 

ошибки показателей обилия донных животных 
разных групп тесно коррелировали с их численно-
стью и биомассой. В связи с этим нами выполнена 
ориентировочная оценка ошибок численности 
и биомассы в 1960-х гг. с помощью следующих 
уравнений, параметры которых были рассчитаны 
по данным 2019–2020 гг.:

оз. Кривое:

mN = 0.986 + 0.051N (n =32, r = 0.959, P < 0.000),

mB = 0.023 + 0.056B (n = 32, r = 0.808, P < 0.000) ;

оз. Круглое:

mN = 1.828 + 0.086N (n = 29, r = 0.991, P < 0.000),

mB = 0.014 + 0.102B (n = 29, r = 0.948, P < 0.000),

где mN (экз/м2) и mB (г/м2) – стандартные ошибки 
соответственно численности (N) и биомассы (B) 
донных животных. Достоверность различий между 
показателями обилия макрозообентоса в 1968–1969 
и 2019–2020 гг. оценивали с помощью критерия 
Стьюдента [22].

Для характеристики климатических условий 
во время исследований использованы данные по 
среднемесячной температуре приземного воз-
духа на ближайшей метеостанции в пос. Умба, 
заимствованные с веб портала “Погода и климат” 
(http://www.pogodaiklimat.ru/history/22312.htm). 
Были рассчитаны значения линейного тренда 
(1960–2020 гг.) для средней температуры воздуха 
в июне – сентябре (период сбора материала), ок-
тябре – ноябре (формирование ледового покрова), 
декабре – апреле (ледостав) и мае (вскрытие озер).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В 1960-х гг. исследования проводили в усло-
виях, когда климат был заметно холоднее, чем 
в настоящее время. Тенденция к потеплению в пе-
риод с 1960 г.  по 2020 г. отмечена для всех сезо-
нов (рис.  2), но наиболее была выражена в зимнее 
время. Температура воздуха в период ледостава 
(декабрь–апрель) за 60 лет увеличилась на 3.5оС. 
В другие сезоны величина тренда был примерно 
в 2 раза ниже, однако для всех периодов изменения 
статистически значимы (P < 0.05) (табл. 1).

В оз. Кривое общие численность и биомасса 
макрозообентоса в 2019–2020 гг. на всех глуби-
нах были существенно выше, чем в 1960-е гг. Эти 
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различия были статистически значимы на очень 
высоком уровне (P <0.001) (табл. 2). Численность 
донных животных увеличилась примерно в 2 раза. 
Изменение биомассы было сильнее выражено 
в литоральной зоне (глубины 0–5 м), где она по 
сравнению с 1960-ми гг. возросла в 3 раза. В более 
глубоких участках озера биомасса бентоса увели-
чилась примерно в два раза (см. табл. 2).

Биомасса большинства групп донных беспозвоноч-
ных в оз. Кривое в настоящее время выше, чем в 1960-е 
гг. (табл. 3). Две группы – двустворчатые моллюски 
(Bivalvia) и личинки хирономид (Chironomidae) – 
в 2019 и 2020 гг. характеризовались существенно более 
высокой биомассой по сравнению с 1968 и 1969 гг.: 
в 2019 г. биомасса моллюсков была выше, чем в 1968 
и 1969 гг., соответственно в 5 (t = 8.14, P <0.001) и 7 
(t = 8.92, P  <0.001) раз; в 2020 г. различия были ме-
нее выражены, но также значимы: биомасса в 2 и 
3 раза превышала биомассу двустворчатых моллюсков 
соответственно в 1968 г. (t = 2.17, P = 0.03) и 1969 г. 
(t =  2.76, P =  0.006). Биомасса личинок хирономид 
в оба года исследований была примерно в 2 раза выше, 
чем в 1960-е гг. (t > 5.33, P < 0.001).

Увеличение биомассы других групп не всег-
да статистически достоверно из-за межгодовых 

колебаний: так, биомасса олигохет (Oligochaeta) 
достоверно (t = 2.29, P = 0.022) различалась только 
в 1969 и 2019 гг.; биомасса брюхоногих моллюсков 
в 1968 и 1969 гг. была ниже, чем в 2019 г. (t = 2.076 
и t = 2.113, P = 0.033), но достоверно не отличалась 
от биомассы в 2020 г. (см. табл. 3). Аналогичная 
ситуация характерна для личинок поденок (Ephem-
eroptera), биомасса которых в 2019 г. была значимо 
выше, чем в другие годы исследований (t > 5.09, 
P < 0.001). Биомасса личинок вислокрылок (Me- 
galoptera) в 1968 г. была ниже, чем 2019 г. (t = 2.63, 
P = 0.008) и 2020 г. (t = 2.76, P = 0.006), однако 
значимых различий между 2019–2020 и 1969 гг. не 
было. Биомасса прочих групп (Hirudinea, Trichop-
tera, Diptera, Coleoptera, Hydrachnidia) была очень 
незначительна и между периодами достоверно не 
отличалась. Из общего ряда групп выделяются 
амфиподы (Amphipoda), для которых были харак-
терны значительные межгодовые (в смежные годы) 
изменения, которые перекрывали различия меж-
ду периодами. Современные данные находились 
в диапазоне изменений, отмеченных в 1960-е гг. 
При этом различия как в сторону увеличения, так 
и в сторону уменьшения биомассы амфипод были 
статистически значимы (см. табл. 3).

Отсутствие стабильного увеличения биомассы 
амфипод на фоне возрастания биомассы других 
групп макрозообентоса привело к двукратному 
снижению их доли в общей биомассе макрозо- 
обентоса оз. Кривое в современный период. При 
этом значение двустворчатых моллюсков в донном 
сообществе, напротив, выросло в 2 раза (рис. 3).

В оз. Круглое численность донных животных, 
как и в оз. Кривое, увеличилась по сравнению 
с 1960-ми гг. (табл. 4). Однако изменения биомас-
сы на разных глубинах были противоположны по 
направлению. В открытых участках озера на глу-
бинах более 1.5 м биомасса бентоса увеличилась 
примерно в той же пропорции, как и численность. 
В прибрежной зоне биомасса, напротив, снизилась 
почти в 3 раза (см. табл. 4).

Средняя биомасса макрозообентоса для всего 
оз. Круглое в целом несколько снизилась, хотя 
разница между 1969 и 2019 гг. не была достоверной 

Рис. 2. Изменения средней температуры приземного 
воздуха в июне – сентябре (1), мае (2), октябре – но-
ябре (3) и декабре – апреле (4) на метеостанции Умба 
с 1960 г. по 2020 г. Параметры линейных трендов при-
ведены в табл. 1.

Таблица 1. Значения линейного тренда (1960–2020 гг.) температуры приземного воздуха

Период Тренд, оС R2 P
Июнь–сентябрь 1.6 0.17 0.0009
Октябрь–ноябрь 2.0 0.1 0.0147
Декабрь–апрель 3.5 0.23 0.0001

Май 1.8 0.09 0.0169

Примечание. R2 – коэффициент детерминации; P – уровень значимости.
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Таблица 2. Средняя численность и биомасса (M±m) макрозообентоса на разных глубинах оз. Кривое в 1968–1969 и 2019–
2020 гг.

Глубина, м

Численность, экз/м2 Биомасса, г/м2

1968–1969 гг. 2019–2020 гг. t (P) 1968–1969 гг. 2019–2020 гг. t (P)

0–5 1594 ± 82 2974 ± 181 6.95 (<0.001) 3.562 ± 0.222 10.731 ± 0.629 10.74 (<0.001)

5–10 657 ± 34 1341 ± 46 11.85 (<0.001) 1.166 ± 0.088 2.176 ± 0.115 6.95 (<0.001)

10–30 486 ± 26 747 ± 32 6.37 (<0.001) 0.832 ± 0.070 1.456 ± 0.128 4.29 (<0.001)

Примечание. m – стандартная ошибка; t (P) – критерий Стьюдента и уровень значимости различий.

Таблица 3. Средняя биомасса (M±m) разных групп макрозообентоса в оз. Кривое в 1968, 1969, 2019 и 2020 гг.

Группа 1968 г. 1969 г. 2019 г. 2020 г.
Oligochaeta 0.05 ± 0.026a 0.029 ± 0.025a, b 0.103 ± 0.021a, c 0.067 ± 0.016a, b, c

Hirudinea –a –a 0.042 ± 0.029a 0.002 ± 0.002a

Bivalvia 0.335 ± 0.042a 0.231 ± 0.036a 1.556 ± 0.144b 0.725 ± 0.175c

Gastropoda 0.035 ± 0.025a 0.027 ± 0.025a 0.495 ± 0.220b 0.089 ± 0.026a, b

Megaloptera 0.035 ± 0.025a 0.093 ± 0.028a, b 0.135 ± 0.029b, c 0.144 ± 0.030b, c

Ephemeroptera 0.211 ± 0.035a 0.257 ± 0.037a 0.751 ± 0.090b 0.360 ± 0.072a

Trichoptera 0.004 ± 0.023a 0.001 ± 0.023a 0.012 ± 0.007a 0.052 ± 0.028a

Chironomidae 0.431 ± 0.047a 0.485 ± 0.050a 0.853 ± 0.047b 0.943 ± 0.046b

Diptera (кроме 
Chironomidae) 0.027 ± 0.025a 0.019 ± 0.024a 0.029 ± 0.016a 0.054 ± 0.028a

Coleoptera –a –a 0.004 ± 0.002a 0.003 ± 0.002a

Hydrachnidia 0.003 ± 0.023a 0.039 ± 0.025a 0.004 ± 0.001a 0.003 ± 0.001a

Amphipoda 0.512 ± 0.052a 1.059 ± 0.082b 0.876 ± 0.051b, c 0.646 ± 0.037d

Макрозообентос 1.643 ± 0.115a 2.24 ± 0.148b 4.859 ± 0.252c 3.089 ± 0.212d

Примечание. m - стандартная ошибка. Статистически не различающиеся (t <1.96, P >0.05) величины биомассы отмечены 
одинаковыми буквами; прочерк означает отсутствие группы в пробах.

Рис. 3. Состав макрозообентоса оз. Кривое в 1968–1969 и 2019–2020 гг.: 1 – Oligochaeta, 2 – Bivalvia, 3 – Gastropoda, 
4 – Megaloptera, 5 – Ephemeroptera, 6 – Chironomidae, 7 – Amphipoda, 8 – прочие.
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(табл. 5). Аналогичная ситуация имела место в слу-
чае двустворчатых моллюсков, биомасса которых 
была достоверно ниже по сравнению с 1960-ми гг. 
(t > 4.073, P < 0.01) за исключением 1969 и 2019 г. 
Биомасса личинок хирономид увеличилась. Также 
повысилась биомасса других двукрылых (Diptera) 
за счет вклада не отмеченных в 1960-е гг. личинок 
хаоборуса. Биомасса остальных групп в разные 
периоды либо статистически не различалась (Oligo-
chaeta, Hirudinea, Trichoptera, Plecoptera, Odonata, 
Hydrachnidia), либо характеризовалась значитель-
ной межгодовой изменчивостью (Gastropoda, Meg-
aloptera, Ephemeroptera), не позволяющей сделать 
однозначный вывод о характере произошедших 
изменений (см. табл. 5).

Уменьшение биомассы двустворчатых мол-
люсков и увеличение количества хирономид при-
вели к изменениям в составе донного сообщества. 
Если в 1968–1969 гг. резко доминировали мол-
люски (68% биомассы всего макрозообентоса), 
то в настоящее время их доля в общей биомассе 
макрозообентоса примерно такая же (около 35%), 
как и личинок хирономид (рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Полученные нами результаты показывают, что 
за 50-летний период, прошедший со времени про-
ведения первых гидробиологических исследований, 
в макрозообентосе обоих озер произошли замет-
ные изменения. В оз. Кривое донные сообщества 
в 1960-е гг. отличались более низкой биомассой по 
сравнению с настоящим временем. Биомасса ма-
крозообентоса к 2000-м гг. увеличилась примерно 
в 2 раза, главным образом за счет двустворчатых 
моллюсков, биомасса которых выросла в несколь-
ко раз. Биомасса остальных групп в целом также 
увеличилась, за исключением амфипод.

Отмеченные нами в оз. Кривое изменения 
внешне напоминают изменения, наблюдаемые 
в бентосе эвтрофируемых водоемов. В частности, 
резкое увеличение численности и биомассы дву-
створчатых моллюсков на фоне исчезновения из 
состава бентоса ледниковых реликтовых ракообраз-
ных наблюдалось в Невской губе, принимающей 
сточные воды г. Санкт-Петербурга [23, 24]. На 
водосборе исследованных нами озер какая-либо 
хозяйственная деятельность не ведется, поэтому 

Таблица 4. Средняя численность и биомасса (M±m) макрозообентоса на разных глубинах оз. Круглое в 1968–1969 и 2019–
2020 гг.

Глубина, м
Численность, экз/м2 Биомасса, г/м2

1968–1969 гг. 2019–2020 гг. t (P) 1968–1969 гг. 2019–2020 гг. t (P)
0–1.5 2490 ± 216 6312 ± 435 7.87 (<0.001) 15.00 ± 1.54 5.20 ± 0.36 6.18 (<0.001)
1.5–4 600 ± 53 948 ± 60 4.35 (<0.001) 0.68 ± 0.08 1.16 ± 0.10 3.77 (<0.001)

Примечание. m – стандартная ошибка; t (P) – критерий Стьюдента и уровень значимости различий.

Таблица 5. Средняя биомасса (M ± m) разных групп макрозообентоса в оз. Круглое в 1968, 1969, 2019 и 2020 гг.

Группа 1968 г. 1969 г. 2019 г. 2020 г.
Oligochaeta 0.008 ± 0.015a 0.013 ± 0.015a 0.015 ± 0.005a 0.015 ± 0.004a

Hirudinea –a –a <0.001a 0.010 ± 0.010a

Bivalvia 4.057 ± 0.428a 1.511 ± 0.168b 1.158 ± 0.199b 0.642 ± 0.131c

Gastropoda 0.034 ± 0.017a 0.046 ± 0.019a, b 0.092 ± 0.023b, c 0.044 ± 0.010a, b, c

Megaloptera 0.104 ± 0.025a 0.160 ± 0.030a, b 0.096 ± 0.029a, b, c 0.079 ± 0.028a, c

Ephemeroptera 0.413 ± 0.056a 0.606 ± 0.076b 0.618 ± 0.105a, b, c 0.298 ± 0.052a, b

Trichoptera 0.009 ± 0.015a 0.020 ± 0.016a 0.025 ± 0.021a 0.031 ± 0.016a

Plecoptera –a –a 0.001 ± 0.001a –a

Chironomidae 0.634 ± 0.079a 0.537 ± 0.069a 0.955 ± 0.070b 0.821 ± 0.139a, b

Diptera (кроме 
Chironomidae) –a –a 0.040 ± 0.011b 0.077 ± 0.018b

Odonata –a –a 0.035 ± 0.034a –a

Hydrachnidia 0.013 ± 0.015a 0.009 ± 0.015a 0.024 ± 0.007a 0.019 ± 0.011a

Макрозообентос 5.272 ± 0.552a 2.902 ± 0.310b 3.058 ± 0.278b 2.036 ± 0.232c

Примечание. Статистически не различающиеся (t <1.96, P > 0.05) величины биомассы отмечены одинаковыми буквами; 
прочерк означает отсутствие группы в пробах.
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антропогенный фактор не может быть причиной 
наблюдаемых в бентосе изменений.

Потепление климата также ведет к увеличению 
поступления органических веществ и биогенных 
элементов в водоемы [25, 26]. В районе наших 
исследований тенденция к потеплению была наи-
более сильно выражена в зимний период. Извест-
но, что в северных широтах степень суровости 
зимы и развития снежного покрова считаются 
основными факторами, контролирующими вынос 
веществ с водосбора [6]. В оз. Кривое мягкие зимы 
положительно влияли на развитие планктонных 
водорослей. В частности, обнаружена положитель-
ная связь показателей развития фитопланктона 
(концентрация хлорофилла, биомасса) с темпе-
ратурой воздуха в период ледостава и зимними 
индексами арктического и североатлантического 
колебаний [16, 27]. Данные многолетних наблюде-
ний также свидетельствуют об увеличении троф-
ности оз. Кривое по сравнению с 1960-ми гг. Так, 
биомасса фитопланктона выросла за 30 лет более 
чем в два раза, хотя наблюдалась значительная меж- 
годовая изменчивость [28]. Изменения первичной 
продукции планктона, по-видимому, являются ос-
новным фактором, определяющим количественное 
развитие донного населения литоральной зоны 
оз. Кривое, поскольку биомасса макрозообентоса 
в литорали положительно коррелирует (лаг-период 
1 год) с концентрацией в воде хлорофилла [16].

Таким образом, отмеченные изменения мак- 

розообентоса в оз. Кривое вполне соответствуют 
ожидаемому в связи с потеплением климата об-
щему повышению продуктивности озера. Уве-
личение поступления органических и биогенных 
веществ с водосбора вследствие потепления бла-
гоприятствует развитию фитопланктона, улучшая 
условия питания донных животных (прежде всего 
моллюсков-фильтраторов).

Отсутствие увеличения биомассы амфипод, оче-
видно, объясняется тем, что они на большей части 
акватории озера представлены холодолюбивым 
реликтовым видом Monoporeia affinis (Lindström), 
который чувствителен к повышению температуры. 
Пополнение популяции этого вида в оз. Кривое от-
рицательно коррелирует с температурой воды [29]. 
В экспериментах на M. affinis из Балтийского моря 
было показано [30], что температура воды около 
10оC и выше неблагоприятна для развития гонад 
и эмбрионов этого вида [30]. Кроме того, в случае 
амфипод выявление различий между периодами 
осложняется значительной межгодовой изменчи-
востью, связанной с характерными для M. affinis 
циклическими колебаниями численности, обуслов-
ленными внутренними, зависящими от плотности 
самой популяции факторами [29].

В оз. Круглое характер произошедших изме-
нений в макрозообентосе коренным образом от-
личался от оз. Кривое. Количество двустворчатых 
моллюсков за прошедшие 50 лет не увеличилось, 
а, напротив, уменьшилось, что привело к почти 

Рис. 4. Состав макрозообентоса оз. Круглое в 1968–1969 и 2019–2020 гг.: 1 – Bivalvia, 2 – Gastropoda, 3 – Megaloptera, 
4 – Ephemeroptera, 5 – Chironomidae, 6 – Diptera (кроме Chironomidae), 7 – прочие.
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трехкратному снижению общей биомассы мак- 
розообентоса в прибрежной зоне, где моллюски 
доминировали в донном сообществе [12], и не-
которому снижению средней биомассы бентоса 
в озере. В то же время биомасса хирономид увели-
чилась. Развитие хирономид, которые доминируют 
в центральной части озера в настоящее время [20], 
по-видимому, является причиной возрастания 
количественных показателей макрозообентоса 
в диапазоне глубин 1.5–4 м (см. табл. 4). С массо-
вым развитием мелких личинок хирономид вместо 
более крупных моллюсков, вероятно, также связано 
увеличение общей численности бентоса в при-
брежной зоне (глубина <1.5 м) на фоне снижения 
его биомассы (см. табл. 4).

Разнонаправленные изменения бентоса ис-
следованных озер подтверждают нашу гипотезу 
о том, что реакция озерного бентоса на потепление 
климата зависит от содержания в воде гуминовых 
веществ. В Северной Европе биогенные элементы 
поступают с водосбора в основном в виде раство-
ренных органических веществ (РОВ) [31], которые 
с одной стороны являются источником биогенных 
элементов, обеспечивающими развитие фитоплан-
ктона, с другой стороны ухудшают оптические 
свойства воды. Известно, что высокое содержание 
окрашенных РОВ мешает проникновению света 
в водную толщу, лимитируя первичную продукцию 
в гумифицированных водоемах [4, 31, 32]. Этот 
двойственный эффект формирует нелинейную 
зависимость фитопланктона от содержания в воде 
РОВ, когда его биомасса увеличивается при низкой 
концентрации (фотосинтез лимитирован биоген-
ными элементами), но уменьшается при более 
высокой концентрации РОВ, когда освещенность 
становится лимитирующим фактором [33, 34].

Очевидно, в сильно гумифицированном 
оз.  Круглое поступающие вследствие изменений 
климата окрашенные органические вещества не 
улучшают, как в оз. Кривое, а напротив ухудшают 
условия обитания фитопланктона и питающихся 
им животных. Единственная группа донных жи-
вотных в оз. Круглое, биомасса которых достоверно 
увеличилась с 1960-х гг., – личинки хирономид 
и других двукрылых, по-видимому, почти не за-
висит от фитопланктона как источника пищи. По 
предварительным данным, соотношение стабиль-
ных изотопов углерода в теле личинок хирономид 
в оз. Круглое (δ13C от –36 до –33‰) указывает 
на ведущую роль метана как источника углерода. 
Такие низкие величины δ13С ранее были отмечены 
у питающихся метанотрофными бактериями хиро-
номид в других северных озерах [35‒37]. Возможно, 

потепление климата ускоряет метаногенез, спо-
собствуя развитию метаноокисляющих бактерий 
и трофически связанных с ними животных.

В последние десятилетия увеличение температуры 
воздуха наряду с ростом количества атмосферных 
осадков вследствие изменения климата способство-
вали усилению выноса в водоемы РОВ, что приве-
ло к гумификации поверхностных вод на высоких 
широтах обоих континентов Северного полушария 
[23, 38]. Это сопровождалось снижением первичной, 
а также вторичной продукции на разных трофиче-
ских уровнях, включая макрозообентос [31, 39, 40].

Результаты нашей работы показывают, что 
реакция озерных сообществ на климатические 
изменения сильно зависит от “экологического 
контекста”, т. е. имеет идиосинкратический ха-
рактер: донные сообщества двух очень близко 
расположенных малых озер и даже их отдельных 
участков по-разному реагировали на изменения 
климата. В зависимости от характера водосбора 
и морфологии озер наблюдалось как повышение 
биомассы из-за поступления биогенных веществ, 
так и ее снижение из-за гумификации. В последнем 
случае, по-видимому, возрастала роль метанотро-
фов в биотическом балансе экосистемы озера.
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MACROZOOBENTHOS OF SUBARCTIC LAKES AS AN INDICATOR 
OF CLIMATE CHANGE

A. A. Maximov1, * and N. A. Berezina1

1Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, 199034 Russia
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Abstract – Changes in the macrozoobenthos of two northern lakes differing in degree of humification of water over the 
50-year period that have passed since the first studies were considered. In the lake with water uncolored by humus, the 
benthos biomass increased, and in the humified one, it decreased. The changes that have occurred are due to climate 
warming, especially pronounced in winter. It was concluded that even closely located bodies of water can respond 
differently to climate change. Depending on the nature of the catchment area and the morphology of the lakes, either an 
increase in their productivity due to the supply of nutrients or a decrease due to humification can be observed.
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Проанализирована доля поврежденных листьев березы пушистой (Betula pubescens Ehrh.) насекомыми 
на 10 участках хвойного леса вдоль градиента загрязнения выбросами Среднеуральского медеплавильного 
завода. Исследование проведено в период умеренных (2009 г.) и низких (2019 г.) выбросов в начале и конце 
лета. Доля поврежденных листьев была выше в 2019 г. и увеличивалась к концу периода вегетации, но не 
была связана с расстоянием до завода и концентрацией свинца в листьях.
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Насекомые-фитофаги – одно из важнейших 
звеньев в функционировании лесных экосистем. 
Их численность и активность во многом зависят 
от условий обитания, которые определяются как 
природными (погодные условия, характеристики 
биотопа и др.), так и антропогенными факторами. 
Техногенное загрязнение представляет одно из наи-
более важных антропогенных воздействий на все 
компоненты лесных экосистем, включая насеко-
мых-фитофагов. Результаты большого количества 
работ, посвященных исследованию влияния про-
мышленных токсикантов на репродуктивные по-
казатели, выживаемость, скорость роста и обилие 
фитофагов, обобщены в ряде обзоров [1–4]. Эти 
работы проведены на отдельных видах или близких 
таксономических группах фитофагов и не затра-
гивают реакцию на загрязнение всего комплекса 
видов, обитающих на конкретной территории.

Изменение доли поврежденных листьев (да-
лее – поврежденность), отражающей трофическую 
активность комплекса фитофагов, исследовали 
вблизи целого ряда крупных промышленных пред-
приятий [5–7]. В этих работах показано уменьше-
ние, а в ряде случаев отсутствие изменений по-
врежденности листьев в зависимости от уровня 
промышленного загрязнения. Противоречивые 
результаты получены и при исследованиях реакций 
насекомых-фитофагов на загрязнение в услови-
ях снижения объема выбросов [8]: отмечено как 

увеличение поврежденности листьев на сильно 
загрязненной территории после сокращения вы-
бросов [9], так и ее снижение [10]. Из-за малого 
объема данных и противоречивости полученных 
результатов для интерпретации изменений в сооб-
ществах насекомых-филлофагов при техногенном 
воздействии, особенно в условиях его сокращения, 
требуется накопление большего количества ин-
формации, собранной в разные годы и в разных 
условиях среды обитания насекомых.

Особенно сильное влияние на биоту оказыва-
ют выбросы предприятий цветной металлургии, 
содержащие целый комплекс экотоксикантов: 
тяжелые металлы, SO2, соединения фтора и др. 
[11]. Территории вокруг длительно действующих 
металлургических предприятий – удобные поли-
гоны для экотоксикологических исследований. 
В таких импактных регионах можно подобрать 
участки с широким спектром уровней загрязнения 
[5, 12], что позволяет изучать реакции экосистем 
на внешнее воздействие и восстановление в ре-
зультате снижения токсической нагрузки. Один из 
полигонов для подобных исследований – окрест-
ности Среднеуральского медеплавильного завода 
(СУМЗ). Здесь относительно подробно изучены 
реакции биоты на загрязнение и восстановление 
некоторых компонентов экосистем при снижении 
выбросов [8].

mailto:belskaya@ipae.uran.ru
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Настоящая работа – продолжение многолетних 
исследований трофической активности фитофагов 
в градиенте загрязнения выбросами СУМЗа. Ранее 
было установлено как отсутствие эффекта загряз-
нения на трофическую активность и плотность 
филлофагов березы пушистой (Betula pubescens 
Ehrh.) [5], так и снижение поврежденности ли-
стьев березы пушистой и осины (Populus tremula  L.) 
на сильно загрязненной территории по сравне-
нию с удаленными территориями [6, 7]. В работе 
Е.А. Бельской [9] проанализирована многолетняя 
динамика поврежденности листьев березы на двух 
участках березового леса, контрастных по уровню 
загрязнения (высокий и фоновый), в условиях 
сокращения выбросов СУМЗа. В отличие от этой 
работы настоящее исследование проведено на 
10 участках хвойного леса с целью анализа измене-
ния поврежденности листьев насекомыми-фитофа-
гами вдоль градиента загрязнения на примере двух 
лет с разным объемом промышленных выбросов 
и в течение вегетационного периода. Мы предпола-
гали, что поврежденность листьев зависит от уровня 
токсической нагрузки (концентрации Pb в листьях 
березы) и будет увеличиваться при снижении объема 
выбросов и к концу периода вегетации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

СУМЗ – одно из крупнейших предприятий 
цветной металлургии в России, расположенное 
на Среднем Урале (г. Ревда). В состав основных 
загрязнителей входят оксиды серы, азота и по-
лиметаллическая пыль, содержащая тяжелые ме-
таллы (ТМ) Cu, Pb, Cd, Zn. Максимальный объем 
выбросов предприятия в 1980-х гг. (150–225 тыс. 
т/год) сократился к 2010 г. до минимума (3–4 тыс. 
т/год) [13]. Первый учет был проведен в период 
умеренных выбросов (24.1 тыс. т/год, 2009 г.), 
второй – в период низких выбросов (4 тыс. т/год, 
2019 г.). Погодные условия периода активности 
фитофагов (май – август) двух лет приведены по 
данным метеостанции г. Ревды (табл. 1).

Долю поврежденных листьев березы оценивали 
на 10 участках, 9 из которых представлены корен-

ным елово-пихтовым лесом и один (ближайший 
к заводу) – вторичным березовым лесом на месте 
погибших хвойных деревьев. Участки располо-
жены на разном удалении от СУМЗа и различа-
лись по уровню загрязнения листьев березы [14]. 
Поврежденность листьев учитывали 16–20 июня 
и 24–27 августа 2009 г., 17–24 июня и 19–23 августа 
2019 г. На каждом участке произвольно выбирали 
5 взрослых деревьев на расстоянии не менее 100 
м друг от друга. Учеты в разные годы и периоды 
вегетации проводили на разных деревьях. Чтобы 
исключить предвзятость в отборе проб, ветви для 
анализа выбирали с расстояния 5–10 м, на котором 
нельзя было визуально оценить степень повре-
жденности листьев. Под ветвь учетного дерева 
подводили мешок на обруче, срезали участок ветви 
длиной 30–50 см (медиана числа листьев равна 
84) и мешок завязывали. В лаборатории листья 
сортировали на поврежденные насекомыми и без 
повреждений. Листья короче 10 мм (на вершине 
длинных побегов) исключали из анализа. Для каж-
дого дерева определяли поврежденность листьев. 
За два года проанализирован 17 081 лист со 199 де-
ревьев. Одно дерево исключили из анализа в связи 
с ошибкой записи в ведомости учетов. В анализе 
использовали листья с укороченных и удлиненных 
побегов. Хотя есть данные о том, что филлофаги 
предпочитают листья на ауксибластах листьям на 
брахибластах [15, 16], было показано, что исключе-
ние ауксибластов из расчетов не влияет на общую 
поврежденность [9].

Для характеристики токсической нагрузки ис-
пользовали концентрацию Pb в листьях той же 
ветви, на которой учитывали поврежденность (ме-
тодика определения изложена ранее [14]). Этот 
металл обладает высокой токсичностью для живых 
организмов и может служить маркером промыш-
ленного загрязнения в районе исследований. Его 
концентрации в почве и листьях связаны с рас-
стоянием до источника выбросов [14, 17]. В 2019 г. 
концентрации Pb в листьях уменьшились по срав-
нению с 2009 г. на ближайших к СУМЗу участках. 
Различий между годами на более удаленных участ-
ках не обнаружено [14].

Таблица 1. Погодные условия вегетационного периода в годы исследования

Месяц Среднемесячная температура, °C Сумма осадков, мм
2009 г. 2019 г. 2009 г. 2019 г.

Май 10.2 12.0 48.9 44.5
Июнь 17.0 14.9 29.2 24.5
Июль 16.0 18.5 116.3 58.5
Август 14.6 14.7 98.6 122.1

За период вегетации 14.5 15.0 293 249.6
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Для анализа использовали индивидуальные для 
каждого дерева значения поврежденности и кон-
центрации Pb. Анализировали поврежденность 
листьев березы в зависимости от концентрации 
Pb (непрерывная переменная) и категориальных 
переменных: год, период вегетации и участок (слу-
чайный фактор). Статистический анализ выполнен 
в ПО STATISTICA v. 10 (модуль Advanced Linear/
Nonlinear Models). Попарные сравнения между го-
дами и периодами вегетации выполнены по Тьюки. 
Для поврежденности листьев использовали угловое 
преобразование Фишера, концентрации Pb лога-
рифмировали. Связь поврежденности с расстоя-
нием до завода оценивали с помощью линейной 
корреляции Пирсона.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Поврежденность листьев была выше в 2019 г. по 
сравнению с 2009 г. и увеличивалась в конце лета 
(табл. 2, рис. 1). Она не зависела ни от участка, ни 
от концентрации Pb в листьях (см. табл. 2). Коэф-
фициент линейной корреляции поврежденности 
листьев с расстоянием до завода в разные годы 
и периоды вегетации был незначим (см. рис. 1).

Реакцию биологических систем на техногенное 
загрязнение обычно рассматривают как функ-
цию расстояния от источника загрязнения или 
содержания токсикантов в депонирующих средах 
[5, 11]. Учитывая многочисленные свидетельства 
негативного воздействия ТМ на насекомых [1, 3, 
4, 18], мы ожидали, что повышение токсической 
нагрузки приведет к снижению поврежденности 
листьев при приближении к СУМЗу – крупному 
источнику загрязнения ТМ. К тому же ранее было 
показано снижение поврежденности листьев бе-
резы пушистой и осины на сильно загрязненном 
участке леса вблизи СУМЗа по сравнению с фо-
новой территорией [6, 7, 9]. Однако в настоящем 
исследовании доля поврежденных листьев не зави-
села ни от расстояния, ни от концентрации в них 

Pb. Такой же результат получен М.В. Козловым 
с соавт. [5] при учете поврежденности листьев бере-
зы пушистой на участках хвойного леса в градиенте 
загрязнения выбросами СУМЗа в 2003 г.

Поврежденность листьев отражает реакцию 
комплекса насекомых-фитофагов не только на 
загрязнение, но и на такие условия среды их оби-
тания, как микроклимат, освещенность, состав 
древостоя. Характеристики биотопов могут су-
щественно отличаться даже в градиенте одного 
и того же источника загрязнения [10, 19, 20], что 
должно приводить к увеличению пространственной 
вариабельности поврежденности листьев деревьев. 
Такое увеличение пространственной и межгодовой 
изменчивости поврежденности установлено для 
импактных территорий источников промышлен-
ного загрязнения [6, 7, 10]. В более ранних рабо-
тах [6, 7, 9] мы обследовали участки со сходным 
составом древостоя, выбирая деревья с близким 
уровнем освещенности. Это позволило более четко 
вычленить эффект загрязнения среди влияния 
других факторов и показать значимые различия 
между участками с разным уровнем загрязнения. 
На результат настоящего исследования могли по-
влиять особенности хвойного биотопа, в котором 
изреживание и изменение состава древостоя на 
импактной территории увеличивают изменчивость 
микроклимата и освещенности деревьев, а также, 
вероятно, поврежденности листьев.

Доля поврежденных листьев березы увеличи-
лась в 2019 г. по сравнению с 2009 г. Полученные 
результаты согласуются с выводами Е.А. Бель-
ской [9], исследовавшей многолетнюю динамику 
поврежденности березы на двух контрастных по 
загрязнению ТМ участках березового леса в окрест-
ностях СУМЗа. В этой работе показано уменьше-
ние доли поврежденных листьев после снижения 
выбросов. Однако мы не можем утверждать, что 
увеличение в 2019 г. доли поврежденных листьев 
березы пушистой в хвойном лесу связано с умень-

Таблица 2. Результаты анализа межгодовой и внутрисезонной изменчивости поврежденности листьев березы филлофагами 
в градиенте загрязнения выбросами СУМЗа (10 участков, 2009 и 2019 гг., 2 периода вегетации, GLMM, тип 3 SS, df error= 158)

Источник изменчивости Фактор df F p
Pb Фиксированный 1 3.44 0.07
Год 1 34.26 <0.0001

Период 1 28.76 0.0003
Год × период 1 5.53 0.04

Участок Случайный 9 1.45 0.31
Год × участок 9 1.31 0.35

Период × участок 9 2.24 0.12
Год × период × участок 9 1.72 0.09
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шением токсической нагрузки, учитывая отсутствие 
значимого влияния концентрации высокотоксич-
ного Pb на этот показатель. Можно предположить, 
что такой эффект вызвали погодные условия. На 
эту мысль наводит повышение поврежденности 
листьев в 2019 г. не только на загрязненных, но 
и на фоновых участках. В некоторых исследова-
ниях показано увеличение доли поврежденных 
листьев и обилия филлофагов при увеличении 
температуры текущего и предыдущих вегетаци-
онных периодов [9, 21]. При нашем исследова-
нии средние температуры с мая по август 2009 
и 2019 гг. были близки (14.5оC и 15оC) (см. табл. 1), 
как и в предыдущие 2008 и 2018 гг. (15.4оC и 14.2оC). 
Для насекомых-фитофагов особое значение имеет 
температура середины лета [22]. Средняя темпера-
тура июля в окрестностях СУМЗа в 2019 г. на 2.5оC 
превышала таковую в 2009 г. (18.5оC и 16оC). Однако 
мы не можем отнести увеличение поврежденности 
в 2019 г. только за счет более теплого июля. Подоб-
ное потепление климата на Кольском полуострове 
не привело к повышению поврежденности листьев 
березы [10], а фитофаги в умеренных широтах, 
в которых расположен район нашего исследования, 

должны быть менее чувствительны к изменениям 
температуры, чем на севере [22].

Увеличение поврежденности листового аппа-
рата к концу вегетационного периода [21, 23, 24] 
указывает на необходимость синхронизации учетов 
при сравнении поврежденности на нескольких 
участках градиента загрязнения. Нами в данной ра-
боте показано увеличение доли поврежденных ли-
стьев в год с меньшим объемом выбросов и к концу 
лета. Однако поврежденность листьев и различия 
этого показателя между годами не были связаны 
с концентрациями в листьях высокотоксичного 
Pb и расстоянием до завода.
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Рис. 1. Изменение доли поврежденных листьев березы в  градиенте загрязнения СУМЗа: а,  б – начало лета 2009 
и 2019 гг.; в, г – конец лета 2009 и 2019 гг.; кружок – среднее значение, планки погрешностей – ошибка; r – коэффи-
циент корреляции поврежденности с расстоянием до завода; звездочка – значимые (p < 0.05) различия между годами.
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PROPORTION OF BIRCH LEAVES DAMAGED BY INSECTS ALONG 
THE POLLUTION GRADIENT OF THE MIDDLE URAL COPPER 
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Abstract – The proportion of leaves of downy birch (Betula pubescens  Ehrh.) damaged by insects at ten sites of 
coniferous forest along the pollution gradient of the Middle Ural copper smelter was analyzed. The study was 
conducted during periods of moderate (2009) and low (2019) emissions in early and late summer. The proportion of 
damaged leaves was higher in 2019 and increased towards the end of the growing season but was not associated with 
distance to the smelter and lead concentration in leaves.
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Faxonius limosus (Rafinesque, 1817) впервые обнаружен в реках Беларуси в 1997 г. Распространялся полосатый 
рак по рекам, берущим начало в Польше. В настоящее время F. limosus встречается в р. Неман и во всех при-
токах первого и второго порядков в границах Гродненской области и реках бассейна Западный Буг Брестской 
области Беларуси. Осваивая новые места, полосатый рак продвигался против течения рек: максимальная 
скорость распространения составила 20 км/год, средняя – 7–8 км/год. В новых местах обитания первыми 
появляются самцы старших возрастных групп. В результате деятельности человека отмечено переселение по-
лосатого рака из бассейна Немана в бассейн Днепра. 

Ключевые слова: полосатый рак, распространение, водоемы бассейнов Немана и Западного Буга
DOI: 10.31857/S0367059724030076   EDN: BJSZNC

595.35: 59.009

с. 233–240

В Беларуси два аборигенных вида раков – ши-
рокопалый Astacus astacus, длиннопалый Pontastacus 
leptodactylus и один чужеродный – полосатый рак 
Faxonius limosus. В результате появления в Европе 
в конце XIX в. рачьей чумы – опасного инфек-
ционного заболевания, вызываемого патогеном 
Aphanomyces astaci, началась массовая гибель або-
ригенных видов раков [1]. Высокая коммерческая 
и культурная ценность пресноводных раков Европы 
стала побудительным мотивом для поиска замены 
исчезнувшим популяциям [2, 3]. На Европейский 
континент стали завозить чужеродных пресновод- 
ных раков [4–6].

В 1890 г. впервые в Европе в рыбное хозяйство 
Барновка было успешно интродуцировано 90 
особей полосатого рака из Северной Америки [7]. 
За короткий период раки распространились по 
р. Одра и с помощью человека появились в бас-
сейне р. Висла [8]. Кроме того, были проведены 
успешные интродукции во Франции, Германии 
и Австрии [9]. В настоящее время расселение этого 
вида продолжается [10–15], и он зарегистрирован 
в 22 странах Европы [16]. Сегодня полосатый 
рак – один из наиболее широко распространен-
ных чужеродных видов раков в Европе: он быстро 
распространяется и вытесняет аборигенные виды 
раков [17–19].

Впервые полосатый рак в водоемах Белару-
си обнаружен в 1997 г. в реках, берущих начало 
в Польше и впадающих в р. Неман в Гродненском 
районе Беларуси [20]. В последующие годы по-
лосатый рак активно осваивал водоемы бассейна 
р. Неман и реки Беловежской пущи [10]. Во втором 
десятилетии XXI в. он уже регистрируется в изоли-
рованных озерах, карьерах и отмечен в водоемах 
бассейна Днепра.

Данная работа обобщает результаты современ-
ных исследований по оценке распространения 
F.  limosus.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Отлов раков осуществляли раколовками двух 
типов и сачками. За время работ с 1997 г. по 2022 г. 
были обработаны суточные уловы 2670 ловушек 
разной конструкции. Раколовки первого типа 
состояли из двух мереж и сетной вставки между 
ними. Мережи построены из 5 колец нержавеющей 
проволоки диаметром 37 см, обтянутых сеткой. 
Входы – крайние кольца мереж, представляли 
собой усеченные конусы, направленные внутрь 
и ориентированные друг против друга. Диаметр 
внутреннего отверстия входного конуса – 10 см. 
Длина (расстояние между крайними кольцами) 
каждой ловушки составляла 90  см. Сеть в ловушках 
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имела размер ячеи 16–20 мм. Отдельные мережи 
соединяли вставкой из сети высотой 30 см и длиной 
2.5 м, которую крепили в вертикальном положении по 
диаметру входных отверстий. Ловушки устанавливали 
без приманки в первой половине дня и снимали на 
следующий день до полудня.

Раколовки второго типа состояли из цилиндри-
ческих одиночных мереж (до 100 см в длину, диаметр 
до 60 см), которые устанавливали с приманкой. Сеть 
в ловушках имела размер ячеи 14–20 мм.

Во время работ использовали 36 раколовок пер-
вого типа и 15 раколовок второго. Раколовки уста-
навливали на глубине 0.5–4 м. В работе приводятся 
средние значения уловов раков одной ловушкой за 
сутки. Всех пойманных за сутки раков делили на 
количество раколовок и определяли число раков 
на ловушку за сутки. Лов сачками осуществляли 
вдоль береговой линии до глубины 1.5 м, в зарос-
лях высшей водной растительности, под корнями 
прибрежных деревьев.

Раков измеряли от острия рострума до конца 
тельсона. Статистическая обработка проводилось 
c использованием MS EXEL.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Встречаемость полосатого рака в водных объек-
тах Беларуси за все время исследований показана 
в табл. 1. За 25–30 лет расселения полосатый рак 
освоил примерно 2/3 площади водоемов бело-
русской части бассейна р. Неман. В местах, где 
полосатый рак натурализовался, аборигенные 
виды раков отсутствовали.

Скорость расселения. В границах Беларуси в р. Не-
ман и ее притоках полосатый рак расселялся, двигаясь 
против течения рек. Для участка между местами сбора 
проб на р. Неман в черте г. Гродно (ст. № 12; здесь 
и далее указываются номера станций из табл.  1) и 
у г. Березовка (ст. № 26) скорость составляла 13 км/год, 
для района между станциями № 26 и № 22 – поряд-
ка 5 км/год, для участков расселения от ст. № 12 до 
ст.  № 19–8 км/год. В целом в крупной р. Неман рак 
расселялся со скоростью 7–8 км/год. Однако от стан-
ции № 26 на р. Неман до Миничского водохранилища 
на притоке первого порядка р. Щара (ст. № 35) он 
двигался против течения со скоростью 20 км/год.

Захватывая новые места обитания, полосатый 
рак предпочитает двигаться по основному рус-
лу реки. Притоки реки осваиваются с задержкой 
в 2–10 лет.

Способы расселения полосатого рака осущест-
вляются в виде массовых миграций и перманент-
ного расселения по руслам рек, а также в результате 
деятельности человека. Массовая миграция наблю-
далась в 1997 г. на р. Шлямица (ст. № 2). В период 
исследований раки мигрировали вниз по течению 
реки. Плотность раков составила 5 экз/м2 [20]. 
В уловах доминировали раки 2–3-летнего возраста. 
Средние размеры особей в период миграции были 
на 1.0–1.2 см меньше в сравнении с местами, где 
ее не было (самцы – 7.4 ± 0.7 и 8.6 ±  0.8; самки – 
7.5 ± 0.8 и 8.6 ± 1.5 см соответственно). Разница 
средних размеров особей была статистически зна-
чимой (самцы – t = 4.9, p = 0.00; самки – t = 3.0, 
p = 0.00).

При перманентном расселении первыми в но-
вых местах обитания начинают регистрировать-
ся половозрелые самцы в возрасте 3–4 лет. Так, 
в р. Неман (ст. № 26), а также в карьере Белое на 
р. Вилия (ст. № 42) всеми орудиями лова на точках 
исследований было поймано только по одному сам-
цу длиной 9.5 и 9.7 см соответственно. Во время 
исследований по местам сбора ст. № 26 и ст. № 42 
проходила граница распространения F. limosus, 
поскольку выше как в р. Неман, так и р. Вилия 
полосатый рак в то время не регистрировался.

К способам распространения полосатого рака 
следует добавить и его расселение в результате дея- 
тельности человека. В настоящее время F. limosus ре-
гистрируется в оз. Кавеня (ст. № 7) и в карьерах (ст. 
№№15 и 17), куда он мог попасть только с помощью 
человека. Так, в малом непроточном лесном оз. Кавеня 
в 1997 г. F. limosus не встречался, однако в 2018 г. он был 
обнаружен на ст. № 7. В оз. Кавеня раки были вселены 
жителями н. п. Калеты (устное сообщение в беседе 
с местным населением). Очевидно, что и в малых 
замкнутых карьерах полосатый рак появился также 
в результате переселения человеком.

Предположительно в результате деятельности 
человека произошла и межбассейновая интродук-
ция полосатого рака. Он был обнаружен в Слепян-
ской водной системе г. Минска (ст. № 53; персо-
нальное сообщение Ю.Г. Гигиняк). Слепянская 
водная система создана на притоке р. Свислочь 
(бассейн р. Днепр), которая соединена системой 
каналов и водохранилищ – Дрозды, Криница, За-
славское, с Вилейским водохранилищем. Однако 
ни в одном из этих водоемов не обнаружен поло-
сатый рак, что и дает основание предполагать, что 
в Слепянскую водную систему он был вселен чело-
веком. Полосатый рак регистрируется и в начале 
Днепровско-Бугского канала (ст. № 51), который 

АЛЕХНОВИЧ
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РАСПРОСТРАНЕНИЕ ПОЛОСАТОГО РАКА..

Таблица 1. Встречаемость полосатого рака в водоемах бассейна рек Неман и Западный Буг

Водоем Координаты,
град.

с.ш., в. д.

Улов, экз/лов.˗ сут* Дата обследования

Бассейн р. Неман
1. р. Шлямица 53.917609, 23.546318 0.9 26.06.1997 [20]
2. р. Шлямица 53.919070, 23.544879 9.38 16.10.1997 [20]
3. р. Шлямица 53.919070, 23.544879 + 10.07.1998 [20]
4. р. Шлямица 53.915835, 23.519816 + 12.06.2015, наши данные
5. р. Мариха 53.922144, 23.609906 + 17.10.1997 [20]
6. р. Черная Ганча 53.886174, 23.709111 0.54 18.10.1997 [20]
7. оз. Кавеня 53.901412, 23.588952 0.06 15.08.2018, наши данные
8. Августовский канал 53.886698, 23.754977 + 19.10.1997 [20]
9. Августовский канал 53.883409, 23.750720 0.78 21.10.2011 [10]
10. Августовский канал 53.884462, 23.748896 0.53 5.09.2015, наши данные
11. р. Неман, старица 53.846299, 23.843688 0.55 21.10.1997 [20]
12. р. Неман, г. Гродно 53.679611, 23.775805 0.60 23.09.2011 [10]
13. р. Неман, г. Гродно 53.679611, 23.775805 0.59 7.09.2015, наши данные
14. оз. Берштовское 53.85250, 24.375833 0.31 15.07.2018, наши данные
15. Карьер, н. п. Рожанка 53.55740, 24.78430 + 7.08.2018, наши данные
16. р. Туровка, г. Щучин 53.605444, 24.727691 + 12.07.2018, наши данные
17. Красносельский карьер 53.25750, 24.408889 + 10.08.2018, наши данные
18. р. Россь 53.376389, 24.402778 0.25 25.08.2018, наши данные
19. р. Неман, г. Мосты 53.415034, 24.505337 + 15.08.2010, наши данные
20. р. Неман, н. п. Мосты Правые 53.427660, 24.701286 + 8.10.2011, наши данные
21. р. Свислочь 53.379602, 23.928831 0.11 26.06.2016, наши данные
22. р. Гавья устье 53.830833, 25.593056 0.42 23.08.2016, наши данные
23. р. Гавья, н. п. Липнишки 53.990108, 25.643843 + 26.06.2018, наши данные
24. р. Жижма, н. п. Князиковцы 53.969722, 25.564722 + 26.06.2018, наши данные
25. Красносельский карьер 53.25750, 24.408889 + 10.08.2018, наши данные
26. р. Неман, г. Березовка 53.712320, 25.459920 0.03 22.09.2011 [10]
27. р. Щара, Липичанская пуща 53.406848, 24.908741 0.08 3.06.2015, наши данные
28. р. Щара, н. п. Задворье 53.175590, 25.277591 + 22.09.2015, наши данные
29. р. Щара, г. Слоним 53.080790, 25.330274 + 10.06.2015, наши данные
30. Альбертинское водохранилище 53.085754, 25.400216 0.16 8.07.2018, наши данные
31. р. Щара, н. п. Русакова 52.994494, 25.401074 0.11 14.04.2015, наши данные
32. р. Щара, н. п. Русакова 52.994494, 25.401074 0.3 5.06.2015, наши данные
33. р. Лохозва, устье 52.961294, 25.558527 + 5.10.2018, наши данные
34. р. Щара, южнее г. Барановичи 53.069444, 26.223056 + 20.08.2019, наши данные
35. Миничское водохранилище, 
г. Ляховичи

52.980516, 26.233351 + 20.08.2020, наши данные

36. р. Дитва, н. п. Ожелишки 54.005720, 25.109941 0.03 5.07.2021, наши данные
37. р. Зельвянка 53.044923, 24.924834 + 9.07.2018, наши данные
38. Зельвенское водохранилище 53.089586, 24.884170 2.2 10.07.2018, наши данные
39. Паперня водохранилище 52.891510, 24.855265 + 29.10.2022, С.Ю. Иванов, 

персональное сообщение
40. оз. Бездонное 53.062511, 24.939576 0.11 8.07.2021, наши данные
41. Кутовщина водохранилище,  
р. Сервечь

53.354652, 26.081776 0.03 25.10.2020, наши данные

Бассейн р. Вилия, основной приток р. Неман
42. р. Вилия, карьер Белое 54.450932, 26.495160 0.03 21.08.2016, наши данные
43. р. Вилия, н. п. Быстрица 54.806111, 25.879167 0.13 17.07.2017, наши данные
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соединяет р. Муховец (бассейн р. Западный Буг) 
и р. Припять (бассейн Днепра). Следовательно, 
полосатый рак начинает расселяться по Днепров-
ско-Бугскому каналу.

ОБСУЖДЕНИЕ

В водоемах Беларуси, как и во всей Европе, 
полосатый рак быстро расселяется и вытесняет 
аборигенные виды раков. Распространение по-
лосатого рака может осуществляться тремя спосо-
бами – в виде массовых миграций, перманентным 
перемещением в новые места и путем переселения 
раков человеком [10, 18, 19].

За последние 30 лет полосатый рак расселился 
в водоемах бассейна р. Неман и его основного при-
тока р. Вилии в границах Гродненской и Брестской 
областей Беларуси и вплотную подошел к грани-
цам Минской области, где большинство рек уже 
относятся к Черноморскому водоразделу. Менее 
интенсивно он расселялся по основным притокам 
пограничной р. Западный Буг (рис. 1). Через Днеп- 
ровско-Бугский канал (ст. № 50 и № 51) полосато-
му раку открывается прямой выход в р. Припять 
и далее в водоемы бассейна р. Днепр.

Определить значения скорости расселения вида 
сложно прежде всего из-за проблем с оценкой 
точного времени его появления в новом местооби-
тании [21]. По нашим данным, максимальная ско-
рость естественного распространения полосатого 
рака составила 20 км/год, средняя – 7–8 км/год.

Скорость распространения полосатого рака по 
рекам Европы оценивали преимущественно при 
его движении вниз по течению. В бассейне Дуная 
он распространялся со средней скоростью порядка 
13 км/год, а по рекам Хорватии – до 16 км/год [22]. 
Скорость распространения F. limosus по р. Рейн 
от 5 км/год [22] до 11 км/год [23]. В Литве поло-
сатый рак по течению р. Неман распространялся 
со скоростью 30 км/год [24]. Предполагалось, что 
раки распространяются только по течению реки 
[22, 25]. Однако позднее, в начале ХХI в., было 
установлено, что полосатый рак может расселяться 
и против течения реки [26, 27].

Установлено, что в массовых миграциях участву-
ют не самые старшие особи, а половозрелые особи 
возрастом 2–3 года [27]. В наших исследованиях на 
р. Шлямица в период массовой миграции возраст 
раков был 2–3 года. В случае перманентного рас-
селения роль первопроходцев выполняют крупные 
самцы. В реках, где F. limosus распространялся, 
двигаясь против течения, нами отмечено толь-
ко перманентное освоение новых мест. Средняя 
скорость распространения составила 7–8 км/год. 
Осваивая новые места, полосатый рак предпочи-
тает двигаться по основному руслу рек. Напри-
мер, сначала рак расселялся непосредственно по 
р. Неман, затем заселял притоки 1-го порядка – 
реки Вилия, Щара и другие, и только после этого 
начинает встречаться в относительно маловодных 
притоках 3–4-го порядков, где он появляется на 
2–10 лет позже (см. рис. 1).

Водоем Координаты,
град.

с.ш., в. д.

Улов, экз/лов.˗ сут* Дата обследования

44. р. Окса, г. Сморгонь 54.480775, 26.404887 + 16.08.2018, наши данные
45. р. Вилия, карьер Михневичи 54.440773, 26.536215 2.50 2.07.2021, наши данные
46. р. Вилия, карьер Михневичи 54.440773, 26.536215 1.72 28.09.2022, наши данные

Бассейн Западного Буга
47. р. Нарев 52.841147, 24.036873 + 15.07.2003 [40]
48. р. Колонка 52.946815, 24.016057 + 20.05.2006 [40]
49. р. Лесная Левая, н. п. Броды 52.471813, 24.154930 + 13.05.2009, наши данные
50. р. Мухавец 52.183056, 24.035278 0.5 15.06.2016, наши данные
51. Днепровско-Бугский канал, 
г. Кобрин

52.210574, 24.407553 + 29.10.2022, С.Ю. Иванов, 
персональное сообщение

52. оз. Бамовское, г. Кобрин 52.281201, 24.548151 + 29.10.2022, С.Ю. Иванов, 
персональное сообщение

Бассейн Днепра
53. Слепянская водная система, 
г. Минск

53.931056, 27.641906 + 9.09.2020, Ю.Г. Гигиняк, 
персональное сообщение

Примечание: + – лов сачками, н. п. – населенный пункт.

Таблица 1. Окончание
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РАСПРОСТРАНЕНИЕ ПОЛОСАТОГО РАКА..

Во всех местах, где натурализовался полосатый 
рак (см. табл.1), аборигенные виды раков не обна-
ружены. Процесс быстрого вытеснения полосатым 
раком длиннопалого рака был зарегистрирован 
в карьере Михневичи. В 2016 г. в карьере, который 
находится на берегу р. Вилия и протокой соединен 
с рекой, регистрировали только длиннопалого рака. 
В 2021 г. наряду с длиннопалым раком встречал-
ся полосатый рак (ст. № 45): за одни сутки было 
поймано 90 особей полосатого и 39 особей длин-
нопалого раков. В 2022 г. в уловах присутствовал 
только полосатый рак (ст. № 46), а в 2023 г. среди 
пойманных полосатых раков был один самец длин-
нопалого. Таким образом, за 4–5 лет произошло 
замещение длиннопалого рака полосатым.

Конкурентные преимущества полосатого рака 
связаны с высокой скоростью роста особей, плодо-
витостью, коротким жизненным циклом, большой 
суточной активностью, высокой агрессивностью 
поведения, широкой толерантностью к абиоти-
ческим факторам среды [19, 25, 28–31 и др.]. Ра-
цион F. limosus более разнообразен по сравнению 
с A. leptodactylus, о чем свидетельствует большее 
разнообразие групп бентосных макробеспозво-
ночных в рационе полосатого рака [32], которое 
позволяет обеспечить раков достаточным питанием 
в широком диапазоне мест обитания. Эти биологи-
ческие особенности полосатого рака в сравнении 
с европейскими раками позволяют характеризовать 
его как активного вселенца.

Рис. 1. Динамика освоения полосатым раком водных объектов Беларуси: 1997–2022 – годы регистрации полосатого 
рака.
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Чрезвычайно нежелательным способом расселе-
ния является целенаправленное расселение раков 
человеком. Отметим, что расселение раков в резуль-
тате деятельности человека очень разнообразно: они 
могут успешно осваивать новые места в процессе 
использования живых раков как наживки при ловле 
рыбы или торговле аквариумными животными [19], 
зарыблении водоемов [33], выращивании раков 
в аквакультуре, перевозке и использовании сетей 
с одного водоема на другой или другими способами 
случайной перевозки раков [18].

Инвазивный вид полосатый рак не рассматри-
вается как промысловый вид и может иметь только 
локальное рекреационное значение. Его низкая 
коммерческая ценность и ярко выраженное от-
рицательное воздействие на аборигенные виды 
раков бесспорны [34]. Потенциальные методы 
контроля за распространением чужеродных видов 
раков, в том числе и полосатого, рассматривались 
многими авторами [34–39]. Так, были предложены 
разнообразные механические, физические, хими-
ческие и биологические методы воздействия [39], 
однако значительных успехов они не принесли. 
Установлено [19], что эффективными способами 
контроля могут быть осушение или химическая об-
работка водоемов, т. е. успешная борьба возможна 
только с использованием радикальных методов. 
В этой связи одними из наименее жестких среди 
рассмотренных методов контроля распространения 
полосатого рака следует считать социально-просве-
тительские. Через средства массовой информации 
(собеседование, дискуссии, лекции и т. д.) необхо-
димо постоянно работать с населением, разъясняя 
вред, который приносят чужеродные виды раков. 
По крайней мере это позволит предотвратить сти-
хийное расселение человеком чужеродных раков.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, полосатый рак расселяется 
естественным путем посредством миграций и пер-
манентным захватом новых территорий. Третьей 
формой осваивания видом новых водоемов явля-
ется деятельность человека. В результате массовой 
миграции раки в короткие сроки осваивают новые 
районы, одиночные мигрирующие самцы обеспе-
чивают постепенный захват новых территорий.

В реках полосатый рак предпочитает распро-
страняться по основному руслу. В притоках основной 
реки, по которой идет распространение рака, F. limosus 
регистрируется на 2–10 лет позже. Средняя скорость 
расселения полосатого рака по р. Неман в первом 
десятилетии ХХI в. составляла 12.5 км/год, во втором 

снизилась до 7–8 км/год. В местах, где натурализо-
вался полосатый рак, аборигенные виды раков от-
сутствовали. В границах Беларуси полосатый рак 
активно осваивает бассейны рек Западный Буг 
и Неман. Отмечен в начале Днепровско-Бугского 
канала и в ближайшем будущем будет регистри-
роваться в реках Припять и Днепр.

В дальнейшем исследования должны быть на-
правлены на поиск эффективных, не разрушающих 
водные экосистемы методов контроля численности 
полосатого рака, создание коммерчески привле-
кательного товара из рачьего сырья и организа-
ция промыслового лова полосатого рака, а также 
изучение особенностей заражения и динамики 
заболеваний популяций полосатого рака различ-
ными штаммами рачьей чумы (Aphanomyces astaci).
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DISTRIBUTION OF STRIPED CANCER FAXONIUS LIMOSUS 
IN WATER BODIES OF BELARUS
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of Belarus, Belarus, 220072 Minsk
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Abstract— Faxonius limosus (Rafinesque, 1817) was first discovered in the rivers of Belarus in 1997. The striped crayfish 
spread along rivers originated in Poland. Currently, F. limosus is found in the Neman River and in all tributaries of the 
first and second orders within the borders of the Grodno region and the rivers of the Western Bug basin of the Brest re-
gion of Belarus. The striped crayfish colonizing new places moved upstream of the rivers: the maximum speed of spread 
was 20 km/year, and the average speed was 7–8 km/year. Males of older age groups appear first in new habitats. As a 
result of human activity, the migration of striped crayfish from the Neman basin to the Dnieper basin has been noted.

Keywords: crayfish, distribution, reservoirs of the Neman and Western Bug basins
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