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Предложена популяционно-ценотическая концепция экона – элементарной структурно-функцио-
нальной группы (СФГ) в ценопопуляции. Экон обладает бинарными свойствами, поскольку в ре-
альном масштабе времени одновременно проявляется как часть ценопопуляции и как часть локаль-
ного сообщества, т.е. выступает в роли элементарной популяционно-ценотической структуры, осо-
би которой фенотипически однородны и параллельно выполняют определенные популяционные и
ценотические функции. Рассмотрена роль эконов в микро-, мезо- и макроэволюционных процес-
сах, и на этой основе оценены возможные эволюционно-экологические интегративные механизмы
быстрых микро- и макроэволюционных процессов в Антропоцене. Новая концепция экона позво-
ляет интегрировать процессы микро-, мезо- и макроэволюции на основе недавно выявленных ме-
ханизмов трансгенерационного наследования стресс-индуцированных эпигенетических изменений,
параметризующих определенные перестройки морфогенеза. Поскольку все процессы (микро-, мезо-
и макроэволюция) изменения эконов в ценопопуляциях протекают в реальном времени, но с раз-
ной эффективностью, теоретически возможно приблизиться к прогнозированию наступления ре-
гиональных биоценотических кризисов, сопоставляя морфогенетические реакции эконов симпат-
рических видов сообществ на благоприятные и неблагоприятные условия развития, вызванные со-
четанием климатогенных, антропогенных и биотических факторов.

Ключевые слова: экон, ценопопуляция, таксоцен, эпигенетика, морфогенез, микроэволюция, мак-
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Эволюционная экология зародилась еще в се-
редине прошлого века [1–4], но собственно эво-
люционные аспекты экологии начали все больше
привлекать внимание исследователей только в
последние десятилетия [5–9]. Это обусловлено
главным образом тем, что были обнаружены мно-
гочисленные примеры быстрых микроэволюци-
онных изменений в исторически характерные
времена [10–12], значительная часть которых
обусловлена действием климатогенных [13] и ан-
тропогенных [14] факторов. Интерес к быстрым
микроэволюционным изменениям усилился по-
сле открытия в последние десятилетия феномена
эпигенетической наследственности – трансгене-
рационного наследования стресс-индуцирован-
ных изменений эпигенетических профилей ДНК,
влияющих на перестройки морфогенеза [12, 15,
16]. Благодаря этому была сформирована концеп-
ция расширенного эволюционного синтеза – РЭС
(Extended Evolutionary Synthesis – EES) [17–19],
основанная на особом понимании роли эпигене-

тической наследственности в быстрых микроэво-
люционных процессах [20–22].

Напомним, что термины микроэволюция и
макроэволюция связывают с именами А.Н. Се-
верцова [23], Ю.А. Филипченко [24, 25] и
Н.В. Тимофеева-Ресовского [26, 27], причем про-
блема соотношения микро- и макроэволюцион-
ных процессов, несмотря на почти вековое суще-
ствование понятий, по-прежнему предмет посто-
янных дискуссий и пока еще далека от своего
решения [7, 28–30]. Многие эволюционисты про-
цессы микроэволюции традиционно относят ис-
ключительно к внутривидовым изменениям (в ос-
новном генетическим) на уровне популяций и бо-
лее крупных внутривидовых группировок [3, 4,
22, 23, 27, 31, 32]. Принято считать, что макроэво-
люционные процессы имеют большую продол-
жительность во времени и связаны с эволюцией
надвидовых таксонов [4, 33–39]. Как полагают
многие авторы [40–44], макроэволюция не может
быть сведена к простому пролонгированию про-

УДК 574.3:575.21:576.12



164

ЭКОЛОГИЯ  № 3  2023

ВАСИЛЬЕВ

цесса микроэволюции и ее механизмам и должна
иметь свои собственные законы и проявления.
Известен и противоположный взгляд, когда
утверждается, что механизмы микро- и макроэ-
волюции во многом едины, различаясь лишь про-
должительностью времен [4]. Следует отметить,
что Е. Абухейф [45] считал необходимым выде-
лить промежуточный уровень – мезоэволюцион-
ный процесс (мезоэволюцию), т.е. параллельные
эволюционные изменения у близких видов. Тер-
мин мезоэволюция ранее предлагался и другими
авторами [31, 46, 47], но Е. Абухейф понимает под
ним особую ситуацию, связанную с развитийны-
ми, генетическими и эпигенетическими механиз-
мами, позволяющими близким по происхожде-
нию видам изменяться сходным образом, т.е. па-
раллельно, используя те же развитийные
механизмы и те же самые гены с главным эффек-
том в ответ на действие определенных изменений
среды [45]. Полагаю, что понимание связи между
микро- и макроэволюцией как эволюционно-
экологическими процессами во многом опреде-
ляется выявлением интеграционных взаимодей-
ствий между популяционным и ценотическим
уровнями организации биосистем [9, 48, 49].

Термин ценопопуляция первоначально ис-
пользовали в ботанической практике [50–52],
обозначая ценотический фрагмент популяции
конкретного вида, являющийся частью локаль-
ного биоценоза. Мы предложили применять тер-
мин ценопопуляция и для относительно малопо-
движных и оседлых видов животных, например
некоторых видов насекомых, грызунов и насеко-
моядных млекопитающих [53, 54]. Особи, входя-
щие в состав ценопопуляций, различаются по
возрасту, полу, принадлежности к сезонным ге-
нерациям, фазам метаморфоза, функциональ-
ным морфам и другим структурно-функциональ-
ным группам (СФГ). Исходя даже только из это-
го, представляется, что ценопопуляция не может
быть наименьшей элементарной группой на сты-
ке популяционных и ценотических процессов в
биоценозах. Внутри ценопопуляций функциониру-
ют элементарные СФГ – универсальные группы
однородных особей, одновременно (параллельно)
выполняющие определенные популяционные и це-
нотические функции. Возникает необходимость в
терминологическом обозначении подобных струк-
тур. На роль такой элементарной СФГ, выполняю-
щей одновременно внутрипопуляционную и цено-
тическую функции, вполне подходит экон.

Понятие экон (econe) было предложено Г. Хи-
туолом [55], но изначально трактовалось им весь-
ма широко – от внутрипопуляционных группи-
ровок до близких видов. Данный термин, по-ви-
димому, из-за широкого его толкования привел к
разночтениям и не был принят современниками.
Однако в XXI в. “экон” с упоминанием его автора

вновь был включен в научный обиход П.В. Озер-
ским [56, 57], а позднее И.А. Вислобоковой [58].

Цель данного обзора – попытка концептуаль-
но рассмотреть роль эконов в микро-, мезо- и
макроэволюционных процессах и на этой основе
оценить возможные эволюционно-экологиче-
ские интегративные механизмы быстрых микро-
и макроэволюционных процессов в свете прогно-
зируемых в Антропоцене [14, 59, 60] региональ-
ных биоценотических кризисов [41, 61–64].

ЭКОН КАК СТРУКТУРНО-
ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ГРУППА

(СФГ) ЦЕНОПОПУЛЯЦИИ

Понятие “экон” использовал П.В. Озерский в
своей концепции экологической ниши, приведя
определение термина, данное Г. Хитуолом [55]
для характеристики “вида или какого-либо ком-
понента вида (как-то: стадии жизненного цикла,
возрастного класса, морфы или пола), члены ко-
торого имеют один и тот же характер использова-
ния ресурсов и одни и те же нишевые характери-
стики, при этом отличаясь от других таких ком-
понентов или видов” (55, p. 18; цит. по [65], с. 5).
По П.В. Озерскому [56, 66] экон – элементарная
популяционная структура – часть особей популя-
ции, имеющих специфичные фенотип и нишу.
Следует согласиться с П.В. Озерским, что термин
экон можно использовать не столько для видов,
сколько главным образом для характеристики
структурированности и разнообразия конкрет-
ной популяции. По сути “эконы” как часть цено-
популяции соответствуют той или иной СФГ (см.
выше).

Недавно И.А. Вислобокова [58], упомянув рабо-
ту Г. Хитуола [55], предложила иную концепцию
экона, рассматривая его в качестве элементарной
фундаментальной единицы эволюционирующего
палеобиосферного пространства-времени, т.е. по-
нимая экон как эволюционное единство вида и
его экологической ниши. Автор этой концепции
справедливо считает, что “виды не внедряются в
экологические ниши и не переходят в другие ни-
ши (как иногда предполагается), а меняются вме-
сте с нишей” ([58], c. 8). Такое понимание вида и
его экологической ниши ранее высказывалось и
другими авторами.

Подчеркнем, однако, что по И.А. Вислобоко-
вой термин ниша вида в целом соответствует по-
нятию фундаментальная ниша (ФН), причем фе-
номен реализованной ниши (РН) она упрощает,
утверждая, что “В природе фундаментальной ни-
ше соответствует реализованная ниша” ([58], с. 8).
В нашем понимании РН вида не является полным
соответствием ФН, она крайне динамична, измен-
чива, может существенно отличаться по характери-
стикам даже в соседних смежных локалитетах и тем
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более в разных частях ареала вида, зависит от ло-
кальных факторов биотического окружения, антро-
погенного и климатогенного влияния. Изменения
и модификационные флуктуации адаптивных па-
раметров РН далеко не всегда ведут к эволюцион-
ным перестройкам, но иногда при длительных кли-
матических и ландшафтных трендах могут обес-
печить накопленный ортогенетический эффект
эволюции (вид тогда действительно изменится
вместе с нишей).

В данном обзоре мы не будем рассматривать
историю представлений об экологической нише
(ЭН), которые кочуют из одной сводки в другую,
а также прошлые и современные теории ЭН, по-
скольку эти аспекты хорошо представлены в пуб-
ликациях. Недавно мы также рассмотрели их в
специальном обзоре [67]. Напомню лишь, что
Дж. Гриннелл [68], еще в начале XX в. предложив-
ший понятие ЭН как специфичного местообита-
ния, ввел этот термин “для обозначения основ-
ной единицы распределения, в пределах которой
данный вид удерживают его структурные и ин-
стинктивные ограничения …; на одной и той же
территории не может быть двух видов, которые
долго занимали бы совершенно идентичную эко-
логическую нишу” ([68], цит. по [69], с. 120). Про-
странственная трактовка ЭН по Гриннеллу заро-
дила стойкое представление о незанятой или
“свободной нише” [70, 71]. При этом часто оши-
бочно считают, что другой вид может занять сво-
бодную нишу. До сих пор идут споры о том, явля-
ется ли ЭН свойством вида или ценоза, поскольку
вне популяции и сообщества ниши не актуальны
(см. [72]).

Традиционно экологическая ниша отражает
свойства, возможности, требования и реакции
вида, являясь категорией, обусловленной самим
видом, а не характеристикой среды обитания [58,
65, 67, 73–75]. Свободные ниши не существуют, а
имеются условия и свободные ресурсы, которые
виды могут освоить при формировании у них не-
обходимых адаптаций, т.е. реализованных ниш.
Исчезновение или вымирание вида неизбежно
приводит к исчезновению в сообществе его атри-
бута – ниши. Ценоз “предоставляет” ценопопу-
ляциям синтопных видов “экологические лицен-
зии” (ЭЛ) – потенциально доступные местооби-
тания, включающие необходимые условия и
ресурсы, которые действительно могут быть сво-
бодными или частично используются другими ви-
дами, способными их освоить. Исходно термин ЭЛ
предложил К. Гюнтер [76], но его более содержа-
тельную трактовку позднее дали В.Ф. Левченко и
Я.И. Старобогатов [73, 77]: ЭЛ успешно решает
коллизию потенциально “свободной ниши”, за-
менив ее “свободной лицензией”, служит потен-
циально доступной или “свободной” частью сре-
ды обитания, которую может освоить (занять)
уже существующая или формирующаяся эколо-

гическая ниша вида. В эволюционно-экологиче-
ском смысле видообразование как начальный
элементарный акт макроэволюции связано с пре-
образованием всей экосистемы, т.е. новый вид
либо должен физически вытеснить вид-конку-
рент, либо сформировать новую измененную ни-
шу [77]. Поэтому роль сообщества в видообразо-
вании очень велика [41].

“Концепция экона” по И.А. Вислобоковой
[58] существенно отличается от первичного тол-
кования термина его создателем Г. Хитуолом и
другими авторами. Ее “экон” представляет собой
попытку ввести в палеобиологию и неонтологию
особую дополнительную трактовку ЭН видов как
элементарных палеобиологических и палеогео-
графических эволюирующих единиц, одновре-
менно испытывающих как давление окружающей
абиотической и биотической среды, так и оказыва-
ющих на нее активное воздействие. Мы полагаем,
что такая привязка термина “экон” допустима, но,
на наш взгляд, она не рациональна, поскольку по-
нятия “фила” и “фратрия” уже подразумевают вы-
полнение тех же функций элементарных палеобио-
логических единиц эволюционного процесса. Если
учитывать правильную позицию И.А. Вислобоко-
вой о неразрывном единстве вида и его экологиче-
ской ниши, которая сходна с точкой зрения ряда
других авторов [67, 73, 77], то экон здесь, вероятно,
становится избыточным термином.

Полагаю, что термин “вид” в таком понима-
нии единого целого с его экологической нишей и
ареалом остается традиционным и вполне опера-
циональным понятием для экологии, палеоэко-
логии и палеогеографии и не требует замены на
“экон”. При этом, безусловно, структура эконов
у каждого вида специфична. Во всех ценопопуля-
циях вида разнообразие СФГ (эконов) обычно
представлено сходным набором. Каждый экон
специализирован, т.е. выполняет определенные
функции как внутри популяции, так и в группе
ценопопуляций симпатрических видов сообще-
ства. В этом смысле каждый экон на уровне вида
как общая для него структурно-функциональная
единица в известном смысле универсален. Одна-
ко в разных локалитетах (биотопах), которые на-
селяет вид, конкретный экон будет проявлять не-
которые особенности (внутривидовую изменчи-
вость) уже по той причине, что нет двух
абсолютно одинаковых в экологическом отноше-
нии участков земного шара, поэтому требования
к ЭН в каждом локалитете неизбежно будут раз-
личными. Расширить понятие экон до уровня ви-
да возможно лишь теоретически, но при этом он
сразу перестанет быть эконом, а станет бывшим
эконом, который получил ЭЛ, стал экомор-
фой/биоморфой, а потом и видом, распростра-
нив свои новые “видовые” черты на особей всех
конспецифичных популяций. При этом одновре-
менно будет сформирована иная популяционно-
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ценотическая структура эконов для нового вида и
сообщества.

В русле эволюционных макроэкологических
представлений толкование вида-экона, предло-
женное И.А. Вислобоковой [58], крайне интерес-
но, но допустимо лишь на уровне, близком к роду
или трибе в рамках собственно макротаксона и
его эволюции. Последнее требует создания осо-
бой терминологии для этих филетических уров-
ней, которые выше внутривидового. В качестве
таких понятий предлагаю ввести на уровне вида
эйдоэкон, который соответствует виду-экону
И.А. Вислобоковой, а на уровне макротаксона
можно рассматривать макроэкон. Полагаю, одна-
ко, что исходное понятие экона Г. Хитуола [55] в
основном соответствует иерархическому уровню
ниже вида. При этом действительно оно имеет
ключевое значение для понимания механизмов
как микро-, так и мезо- и макроэволюционных
процессов. Собственно это мы и постараемся да-
лее обосновать.

Экон в составе популяции близок к понятию
“биотип” В.Л. Иоганнсена [78, 79], т.е. внутриви-
довой (внутрипопуляционной) группе наслед-
ственно близких особей со сходной физиологиче-
ской и/или морфофункциональной реакцией на
одни и те же факторы среды. Биотип исходно не
был связан с характеристикой сходства ниш
представляющих его особей, но это содержание
косвенно вытекает из определения термина. По-
этому “экон” Хитуола в морфофизиологическом
отношении синонимичен “биотипу” Иоганнсена
и тоже пригоден для анализа внутрипопуляцион-
ного морфофункционального разнообразия. В то
же время применение термина “экон” для группы
видов со сходной экологической функцией, как
предлагал Г. Хитуол, не представляется перспек-
тивным, так как “таксоцен” [7, 80, 81] лучше от-
ражает суть явления.

Комплекс таксономически близких видов со
сходными экологическими функциями в сообще-
стве предложено рассматривать как особый тип
гильдии – таксоцен [7, 80, 82, 83]. Термин таксоцен
применен А. Ходоровски [82], а затем подхвачен
Дж. Хатчинсоном [83], которому принадлежит сле-
дующее определение таксоцена: “Это все группы
видов и представители надвидовых таксонов, встре-
чающиеся в данной ассоциации” ([83], c. 231). Та-
кое определение не было строгим, поэтому тер-
мин иногда трактовали лишь как список видов
данной местности. Однако речь в данном случае
вовсе не идет о сравнении таксономических
списков видов, что ранее справедливо критико-
вали [41, 84], а о сходной экологической роли их
ценопопуляций в сообществе [7, 53, 80]. По моим
представлениям, локальный таксоцен – это группа
таксономически близких симпатрических видов
экологической гильдии, населяющих локальный

биоценоз, а не все члены сообщества. Локальные
таксоцены представлены синтопными ценопопу-
ляциями родственных симпатрических видов
(принадлежащих одному и тому же роду или в
крайнем случае близким семействам) со сходны-
ми ценотическими функциями (ценотической
специализацией) и относительно близкими эко-
логическими нишами. Подчеркнем, что сходство
ниш при этом не может быть существенным, по-
скольку любые виды по определению не могут
иметь идентичные ЭН, а близкие виды, напро-
тив, часто имеют различающиеся ниши для того,
чтобы избежать конкуренции. Поскольку локаль-
ный таксоцен проявляет себя не только как фраг-
мент сообщества, но и выступает как его функцио-
нальная единица [69], он может служить несколько
упрощенной моделью локального сообщества [7,
53]. В качестве примера таксоцена можно рассмат-
ривать синтопное население таксономически близ-
ких видов землероек рода Sorex [53, 85, 86].

Итак, для характеристики на внутрипопуляци-
онном уровне структурно-функциональной груп-
пы (СФГ) особей вида со сходными морфофунк-
циональной реакцией и экологической нишей
потенциально приемлемы термины экон и био-
тип, а на ценотическом – экон и таксоцен, т.е.
понятие экон характеризует сразу два аспекта. В
нашем понимании представители экона выпол-
няют бинарную функцию: с одной стороны явля-
ются определенной СФГ в составе ценопопуля-
ции, а с другой выполняют определенную цено-
тическую функцию данного вида, входя как его
структурно-функциональный элемент в состав
локального многовидового сообщества. Другими
словами, экон одновременно, причем в реальном
масштабе времени, функционирует и как часть
ценопопуляции, и как часть локального сообще-
ства, т.е. выступает в роли элементарной популя-
ционно-ценотической структуры.

ФЕНОМ, ФЕНОТИП И ЭКОН
Термин феном первоначально был применен

Б. Дэвисом [87] еще в середине XX в. и рассматри-
вался как сумма общих экстрагенетических и не-
репродуктивных частей клетки. В его трактовке
феном – материальная основа фенотипа. Фено-
мика сегодня – особое направление молекуляр-
ной генетики на стыке с биологией развития, на-
целенное на систематическое изучение изменчи-
вости фенотипов в полногеномном масштабе
(genome-wide scale) [88]. Можно полагать, что фе-
номика в дальнейшем будет направлена на анализ
генетической и эпигенетической природы мор-
фогенетической изменчивости и собственно ста-
новления фенома, относимого к тому или иному
фенотипу.

Нечеткое изначальное толкование фенома
позволяет попытаться дать ему новое определе-
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ние. Феном – совокупность всех свойств особи,
преобразующихся в онтогенезе от зиготы до се-
нильного состояния, включая субклеточные, кле-
точные, тканевые, органные, морфофизиологи-
ческие и этологические особенности, которые
служат необходимыми биоресурсами для поддер-
жания ее жизни и участия в размножении [67]. С од-
ной стороны, феном – это вероятностная копия
единой для популяции эпигенетической полива-
риантной модели развития [89], а с другой – исто-
рически формирующийся многофункциональ-
ный “биоинструмент”, выполняющий в популя-
ции и сообществе необходимые экологические
функции, главным образом трофические, репро-
дуктивные и средообразуюшие (= средопреобразу-
ющие).

В свете эпигенетических представлений, пред-
полагающих системное целостное становление
фенома, фенотип – результат проявления одного
из альтернативных путей развития, ведущих к
формированию в популяции определенного в
морфофункциональном отношении класса сход-
ных феномов. Фенотип по В. Иоганнсену [90, 91],
скорее, групповая, чем индивидуальная характе-
ристика. Поэтому по отношению к конкретному
индивидууму (феному) фенотип должен рассмат-
риваться как многомерный критерий его класси-
фикации: отнесения фенома данной особи к тому
или иному классу сходных феномов. Такой класс
конструкционно и функционально близких фе-
номов и является реализованным в процессе раз-
вития фенотипом. Внутри фенотипических клас-
сов (= фенотипов) феномы особей в значитель-
ной степени сходны, но морфофункционально
отличаются от особей других подобных классов.
Каждый фенотип как класс структурно и функци-
онально сходных феномов может рассматриваться
в качестве характеристики естественной структур-
но-функциональной группы (СФГ) внутри цено-
популяции или популяции. Каждая такая группа,
или СФГ, выполняет определенные функции по
поддержанию целостности и устойчивости попу-
ляции. Ранее Г.В. Оленев [92] предложил альтер-
нативные типы онтогенеза в популяциях грызу-
нов, связанные с ускорением и замедлением раз-
вития и созревания зверьков, относить к разным
физиолого-функциональным группам (ФФГ).
Фактически ФФГ – пример СФГ в виде экоморф,
подразделенных по скорости и продолжительно-
сти протекания их онтогенеза. Представители
каждой СФГ популяции будут, благодаря сход-
ству феномов, иметь и сходные экологические
ниши. Соответственно у каждой СФГ вместе с
определенной изменчивостью феномов проявят-
ся и специфичные свойства их экологических
ниш, а также выполняемых ими популяционных
и ценотических функций. Поэтому фенотип как
класс сходных феномов на соответствующем эта-

пе онтогенеза характеризует особей, составляю-
щих определенный экон.

ПОПУЛЯЦИОННО-ЦЕНОТИЧЕСКАЯ 
ПРИРОДА ЭКОНОВ

Системные ценотические отношения обеспе-
чивают сложнейший иерархически многоярус-
ный и многовидовой баланс между требованиями
к устойчивому сохранению и воспроизводству
биологических сообществ, с одной стороны, и
структурой и функцией феномов их видовых
представителей, с другой. Это исторически дли-
тельный итеративный процесс взаимной подгон-
ки (коэволюции), который управляется в первую
очередь ценотическими отношениями и зависит
от климатических флуктуаций и антропогенных
факторов. Каждый вид “стремится” добывать ре-
сурсы более эффективно, что выражается в изме-
нении его строения и функционирования и век-
торизует дальнейшие направления исторических
изменений его фенома. Другими словами, вид
“стремится”, изменяя свою первичную экологиче-
скую нишу [67] – феном, выйти из-под жесткого
ценотического контроля. Если виду такое “удает-
ся”, то он уже может очень быстро измениться, а в
иных случаях даже стать видом с высоким макроэ-
волюционным (арогенетическим) потенциалом
[49, 95, 96]. Высокая скорость изменений фенома
потенциально вероятна при ослаблении нивелиру-
ющего ценотического давления.

Термин “экон” не привязан к иерархии надор-
ганизменных систем и в этом универсальном
смысле также может быть крайне полезен. Он од-
новременно может рассматриваться в качестве
элементарной групповой ниши (= субниши),
имеющей определенную экоморфологическую
выраженность для особей данной внутривидовой
(внутрипопуляционной) группы [56, 66], и как
структурно-функциональный элемент организа-
ции ценоза (= таксоцена). П.В. Озерский [75] также
предложил термин “ценоэкон”: “ценоэконы – под-
разделения ценопопуляций, составленные эколо-
гически сходными друг с другом особями” (с. 20).
Автор термина предназначил его применение в
первую очередь для построения консортивных свя-
зей на популяционном уровне. В нашем понима-
нии ценоэкон представляется, по-видимому, из-
быточным понятием и уточнением, поскольку
сам “экон” уже является одновременно и “цено-
эконом”, выполняя не только популяционную,
но и одновременно ценотическую функции. По-
этому экон интересен именно тем, что представ-
ляет собой пограничную элементарную СФГ, су-
ществующую в реальном времени и пространстве
между двумя уровнями организации биосистем –
популяционным и ценотическим.

По моим представлениям, экон (= СФГ) явля-
ется элементом популяционно-ценотических
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взаимодействий и выступает как элементарная
единица ценопопуляции и сообщества в одном
“лице”. В структуре популяции и сообщества
(таксоцена) экон занимает определенное место,
выполняет фиксированный набор функций и
представлен особями, имеющими сходные фено-
мы, соответствующие данному популяционно-
ценотическому фрагменту. В этом смысле экон
является связующим звеном (мостом) между це-
нопопуляцией и сообществом. В таком бинарном
толковании мы стремимся расширить понятие
экон на два уровня биологической иерархии –
популяционный и ценотический: внутри ценопо-
пуляции экон фактически представлен как СФГ
(= биотип), а на ценотическом уровне – часть ви-
дового компонента таксоцена (“ценоэкон” Озер-
ского).

Экон отражает структурно-функциональное
сходство данной группы особей популяции (це-
нопопуляции), но одни и те же особи на разных
этапах онтогенеза и соответственно морфогенеза
могут принадлежать разным эконам и выполнять
разные функции в сообществе. Например, голо-
вастики и вышедшие после метаморфоза лягуш-
ки принадлежат разным эконам, выполняя раз-
ные синэкологические функции и имея суще-
ственные различия экологических ниш. То же
можно сказать о личинках и имаго насекомых
[56]. При этом исходный экон временно исчезает,
а на основе тех же самых длящихся феномов (осо-
бей) формируется новый экон с определенными
свойствами [56].

В ценопопуляции землероек рода Sorex приме-
рами представителей разных эконов являются
молодые (сеголетки) самцы и самки, а также зи-
мовавшие (взрослые) самцы и самки (см. рис. 1).
Каждый из этих четырех эконов выполняет в це-
нопопуляции и сообществе свои функции. Оче-
видно, что эконы, например молодых самцов и
самок, после зимовки преобразуются в эконы
взрослых самцов и самок, но в весенне-летний
период эконы молодых самцов и самок текущего
года рождения длительно сосуществуют с экона-
ми взрослых (зимовавших) самцов и самок про-
шлого года рождения из поколения родителей.
Мы рассматриваем самцов и самок одной воз-
растной когорты как разные эконы, однако они
представляют собой функциональное единство
относительно других возрастных групп ценопо-
пуляции, т.е. могут быть формально отнесены к
одному общему экону как его части – субэконы. В
фазе репродукции половые различия нарастают и
могут усилить функциональные различия, обу-
словленные особенностями ЭН самцов и самок.
Однако при эволюционных преобразованиях оба
пола, как правило, проявляют сочетанные общие
тенденции, позволяющие их рассматривать как
изменения одного общего экона.

Соответственно один из альтернативных пу-
тей развития, который привел к формированию
исходного экона, а затем к появлению нового, на
следующем этапе онтогенеза реализуется в виде
группы похожих феномов, имеющих общий фе-
нотип. При размножении благодаря феномену

Рис. 1. Гипотетическое размещение эллипсоидов рассеивания ординат четырех эконов – структурно-функциональ-
ных групп (с учетом их онтогенетических изменений) для ценопопуляции одного из видов землероек рода Sorex в об-
щем морфопространстве трех первых главных компонент PC1–PC3: 1 – экон молодых особей, 2 – экон взрослых осо-
бей; a – cубэкон самцов, b – субэкон самок.
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эпигенетического трансгенерационного наследо-
вания [15, 22, 97, 98] этот путь развития, ведущий
к данному фенотипу, в той или иной степени со-
хранится в эпигенетической системе популяции
и сможет вновь осуществиться при ситуационном
повторении условий. Особи, формирующие соот-
ветствующий экон, имеют сходную синэкологи-
ческую субнишу (см. [56]), но в развитийном от-
ношении относятся к эпигенетическому субкрео-
ду [89], под которым мы понимаем один из
возможных альтернативных вариантов главного
пути развития особи (вида) – “креода” (по
К.Х. Уоддингтону [99, 100]).

Креод и субкреоды зарегулированы эпигене-
тической системой пороговых ограничений, ре-
курсивно задающей весь веер допустимых про-
грамм и подпрограмм развития [89, 101]. Отдель-
ный субкреод ведет к формированию сходных
индивидуальных феномов и является одним из
возможных путей вероятностной реализации
единой поливариантной программы развития
особей популяции – “популяционного онтогене-
за” [89]. Если мы рассматриваем экон как СФГ
(или биотип), то все особи данной группы, т.е.
близкие в наследственном отношении и проявля-
ющие сходные или одинаковые физиологические
и морфогенетические реакции на определенные
условия среды, имеют не только сходные свой-
ства генома и эпигенома, но и определенный фе-
нотип – сходную фенотипическую реакцию
(жизненную траекторию развития).

В этой связи особый интерес представляет ин-
тенсивно развивающаяся в последнее десятиле-
тие эволюционно-экологическая проблематика,
опирающаяся на представления о внутрипопуля-
ционной изменчивости жизненных циклов (life-
history variability) и синдромов темпа (ритма) жиз-
ни – (pace-of-life syndrome – POLS) [93, 94].
Предполагается, что внутри популяции суще-
ствует определенный потенциальный спектр
жизненных циклов – жизненных траекторий, ко-
торые могут различаться по времени наступления
онтогенетических этапов и проявлению эколого-
функциональных особенностей, позволяющих
особям данной популяции быстро адаптировать-
ся к изменяющимся условиям среды. Ранее мы
уже привели [92] пример “онтогенетических
морф” грызунов с разной скоростью и продолжи-
тельностью жизни – ФФГ. Определенные жизнен-
ные траектории [93, 94], приводящие на разных эта-
пах онтогенеза к формированию фенотипически
определенных эконов в составе ценопопуляции,
обеспечивают не только ее устойчивость, но и за
счет диффузной коэволюции при взаимодей-
ствии с ценопопуляциями других видов сообще-
ства итеративно отшлифовывают и усиливают
устойчивость его функционирования в целом.

В свете недавних открытий в эпигенетике [22,
97] следует ожидать, что наряду с молекулярно-
генетической изменчивостью особей, входящих в
экон, у них имеется возможность мобильно пре-
образовывать и трансгенерационно наследовать
измененные эпигенетические профили (метили-
рование ДНК, перестройка мобильных элемен-
тов генома и др.), обусловливающие реализацию
исторически накопленных популяцией опреде-
ленных жизненных траекторий как потенциаль-
ных адаптивных модификаций. Сказанное выше
о природе экона хорошо соотносится с представ-
лениями о варьировании жизненных циклов осо-
бей и способствует их дальнейшему теоретиче-
скому развитию.

ЭКОН И МИКРОЭВОЛЮЦИЯ
Если рассматривать роль эконов в микроэво-

люционных перестройках популяций и ценопо-
пуляций, то она главным образом сведется к из-
менению выполнения структурно-функциональ-
ной роли данной группы особей по поддержанию
устойчивости их популяционной группировки в
изменяющихся условиях. Каждый экон выполня-
ет в ценопопуляции определенную роль по обес-
печению ее функционирования. Изменения, про-
исходящие в эконах при микроэволюционных пе-
рестройках в ценопопуляции и/или популяции,
могут в первую очередь затрагивать протекание их
морфогенеза, включая изменения размеров, формы
и конструкции отдельных морфоструктур – меро-
нов (по С.В. Мейену). Изменение морфогенеза
главным образом обусловлено изменением “нор-
мальных” условий обитания, включая изменение
климатогенных, трофических и топических фак-
торов (ресурсов). В последнем случае к топиче-
ским факторам следует отнести свойства и разме-
ры традиционно пригодных для обитания вида
мест (биотопов), а также разнообразие микро-
биотопов (микросред) – microhabitats [102].

После катастрофических природных воздей-
ствий (засуха, наводнение, пожар, ураган, ветро-
вал, вулканические процессы и проч.) может ис-
чезнуть значительная часть пригодных для обита-
ния вида биотопов, а на их месте появятся
малопригодные или даже в основном не пригод-
ные для жизни участки. В таких случаях для вида
возможны пять основных сценариев реагирова-
ния: 1 – ничего не изменять, продолжать некото-
рое время жить в изменившейся неблагоприят-
ной среде, испытывая сильный стресс, и посте-
пенно вымереть; 2 – уйти на поиски новых
пригодных территорий; 3 – снизив численность,
занять и использовать оставшиеся пригодные
участки (микрорефугиумы), ожидая их восста-
новления; 4 – освоить за счет изменения поведе-
ния новые ранее недоступные ресурсы, но суще-
ствовать в неблагоприятных условиях; 5 – пере-
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строить морфогенез в направлении, позволяющем
сформировать морфоструктуры, дающие возмож-
ность использовать иные природные ресурсы
(удлинить клюв, увеличить размеры, изменить
пропорции тела и проч.), что позволит снизить
стресс и приспособиться к новой среде.

Экон конкретного вида может на первом этапе
при хроническом климатогенном процессе, на-
пример общем потеплении климата, изменить
морфогенез благодаря исторически сложившему-
ся пулу модификаций (“извлечь” имеющийся у
большинства особей необходимый в данных
условиях вариант модификации развития). По
мере дальнейшего изменения климата на основе
данной модификации при творческой поддержке
отбора будет постепенно формироваться серия
промежуточных вариантов модификаций морфо-
генеза, наведенных стресс-индуцированными
эпигенетическими перестройками. В определен-
ный момент при направленном изменении среды
нормальная регуляция развития может быть на-
рушена (исчерпаются все основные субкреоды), и
в ответ на это возрастет хаотический поиск орга-
низмами подходящего пути развития, что приве-
дет к множественным аберрациям, морфозам и
уродствам (по И.И. Шмальгаузену). Вполне веро-
ятно, что те или иные аберрантные пути развития
окажутся адекватными новой среде и при содей-
ствии отбора произойдет процесс изменения
прежней нормы развития и синтезирования (“на-
катывания”) новой нормы по ключевой модели
М.А. Шишкина [103] в рамках его теории эпиге-
нетической эволюции (ЭТЭ).

В соответствии с ЭТЭ необратимость эпигене-
тических изменений должна быть обусловлена
тем, что преобразование конкретного пути – тра-
ектории развития (в нашем понимании – субкре-
ода) – неизбежно повлияет на другие пути (де-
формирует их в той или иной степени), что не
позволит в дальнейшем вернуться к исходному
состоянию эпигенетической системы. Поэтому
эпигенетические перестройки в дальнейшем не
смогут стать обратимыми из-за множественности
произошедших в системе изменений. Потенци-
ально доступные модификации, т.е. уже имею-
щиеся в пуле, исторически сложившемся у попу-
ляции/вида, при наступлении провоцирующих
их экологических условий не смогут в точности
воспроизвестись в феноме, как было при их ста-
новлении. В этом смысле модификационный от-
вет может быть приблизительным, но будет спо-
собен проявиться не единично, а массово у многих
представителей данной популяции/вида, что поз-
волит обеспечить его быструю селективную “довод-
ку” до требуемого состояния, если изменение будет
полезным популяции и усилено отбором.

Такая модель во многом напоминает гипотети-
ческий механизм работы принципа “органического

или совпадающего отбора” Д.М. Болдуина –
К.Л. Моргана – Г.Ф. Осборна, независимо сфор-
мулированного тремя авторами в 1896 г. Согласно
этому принципу модификации (Д.М. Болдуин
[104] называл их аккомодации) – основа для фор-
мирования новых эволюционных изменений.
Механизм органического или совпадающего от-
бора, названный позднее “эффектом Болдуина”
(“Baldwin Effect”), состоит в замене модифика-
ций сходными по фенотипическому выражению
наследственными изменениями. Брайан Халл
[105], один из основателей направления эволю-
ционной биологии развития “Evo-Devo”, посвя-
тил эффекту Болдуина обзорную статью, в кото-
рой подчеркнул серьезность аргументов в его
пользу в свете современных представлений о при-
роде фенотипической пластичности.

Каждая траектория развития ведет к опреде-
ленному фенотипическому состоянию – серии
сходных по размерам, форме, структуре и функ-
циям феномов. Каждая особь может реализовать
почти любую траекторию развития, но с опреде-
ленной вероятностью, заданной эпигенетическим
ландшафтом популяции [89, 101]. Субкреоды реа-
лизуются в феноме обычно с меньшей вероятно-
стью, чем основной креод [89]. Эпигенетический
ландшафт популяции [101] определяет для каждой
особи основной набор инвариантных траекторий
развития. В то же время в пределах одного и того
же фенотипа могут реализоваться новшества и
различия между феномами, обусловленные сома-
тическими эффектами и стресс-индуцированны-
ми изменениями эпигенома.

Микроэволюционная перестройка на уровне
экона должна затронуть не только сам экон и це-
нопопуляцию, в которой он реализуется, но и всю
популяцию (обычно серию ценопопуляций одно-
го вида). Популяционная развитийная система в
итоге микроэволюционной перестройки морфо-
генеза приобретет потенциальную возможность в
условиях определенного биоценоза, т.е. в цено-
популяции, населяющей конкретный биотоп, ре-
ализовать в форме определенной изменчивости
(в понимании Ч. Дарвина) новую модификацию
как фенотип или набор близких фенотипов, соот-
ветствующих экону. Приобретенные черты фено-
типа только тогда станут микроэволюционным
событием, когда их потенциально смогут воспро-
изводить в феноме при определенных условиях
все особи конкретного экона в данной популя-
ции. Другими словами, пока эпигенетическая си-
стема популяции не встроит новую модифика-
цию развития в общий пул потенциальных моди-
фикаций, микроэволюционный процесс еще не
завершен.

Экон, являясь одновременно ценотической
структурно-функциональной единицей – цено-
эконом [75], конкретного локального сообщества,
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занимающего определенный биотоп (фацию), пря-
мо или косвенно воспринимает со стороны сооб-
щества регуляторный сигнал о необходимости пе-
реключения на использование того или иного из-
быточного для него ресурса. После успешных
перестроек морфогенеза и поведения, позволяю-
щих частично использовать новый для ценопопу-
ляции ресурс, экон тем самым “пошлет” сообще-
ству запрос на получение экологической лицен-
зии [77] – потенциального “права” в дальнейшем
выполнять в ценозе новую функцию, расширив
свою экологическую нишу. Приобретенная таким
образом новая модификация фенома будет посте-
пенно накапливаться в ценопопуляциях данного
биотопа, распространяясь в популяции как инвари-
ант возможности переключить развитие любой ее
особи, онтогенез которой протекает в конкретном
типе биоценоза. После встраивания этой морфоге-
нетической траектории в систему “популяционно-
го онтогенеза” [89, 101] при творческой поддерж-
ке отбора она фиксируется в модификационном
пуле популяции, выполняющем функцию “моби-
лизационного резерва” изменчивости.

Подобные морфогенетические изменения мо-
гут сравнительно быстро возникнуть при эпиге-
нетической перестройке и дальнейшем их транс-
генерационном наследовании [15, 97]. Таким пу-
тем (пока гипотетическим) на основе экона могут
формироваться новые морфогенетические осо-
бенности популяции в ответ на первоначальные
абиотические или ценотические сигналы. Фикса-
ция стимулированных абиотической средой и це-
нозом изменений в развитийной системе особей
всей популяции будет означать осуществление
микроэволюционных изменений – изменение
отношения популяции к новому набору средовых
ресурсов и условий (см. С.С. Шварц [4]). Очевид-
но, что данная перестройка “морфониши” [67]
неизбежно определенным образом изменит фун-
даментальную и реализованную экологические
ниши особей популяции. В свою очередь это мо-
жет обеспечить повышение численности преоб-
разованной популяции и усилить роль вида в со-
обществе. Последнее потенциально способно
привести к эзогенетическим (в понимании
В.В. Жерихина [41]) филоценогенетическим из-
менениям. Перестройка морфогенеза ценопопу-
ляции одного вида может затем стимулировать
ответные изменения у другого (или других), т.е.
привести к их взаимным микроэволюционным и
одновременно диффузным коэволюционным из-
менениям [10] макроэволюционного характера.

Описанный выше гипотетический случай
адаптивного изменения морфогенеза и/или пове-
дения, дающего в качестве модификации пре-
имущество особям конкретного биоценоза по
сравнению с особями, развивавшимися в другом
типе биоценоза, может оказаться преадаптивным
при освоении популяцией иных условий обита-

ния во времени и/или в пространстве. В дальней-
шем в новых аналогичных условиях данная моди-
фикация может стать основой для дальнейших
адаптивных морфогенетических преобразований
в определенном направлении, параллельно кана-
лизируя как микроэволюционный процесс, так и
начальные этапы филоценогенеза (как специоге-
неза по В.В. Жерихину [41]).

Быстрые микроэволюционные события могут
осуществиться в течение нескольких десятилетий
[10, 106] и происходить при начальном освоении
видом новых условий, когда таргетное сообще-
ство, в которое проникла его форпостная популя-
ция, еще не успело зарегулировать динамику чис-
ленности вида и его ценотическую роль. В усло-
виях жесткой ценотической регуляции быстрые
изменения, вероятно, затруднены или невозмож-
ны. При отсутствии жесткой регуляции со сторо-
ны биотического сообщества доместицирован-
ные виды при искусственном отборе способны
очень быстро изменять свои видовые морфофи-
зиологические характеристики и формировать
множество пород, диапазон разнообразия кото-
рых значительно превосходит диапазон межвидо-
вых различий [107].

Подобные быстрые микроэволюционные из-
менения произошли с форпостными популяция-
ми ондатры при ее интродукции на территории
бывшего СССР в 30–60-е годы XX в. [106]. Мы
установили, что значимые морфологические раз-
личия между северными и южными популяциями
ондатры в Западной Сибири возникли через од-
но-два десятилетия после начала интродукции
(из одной популяции), а за полувековой период
времени произошли параллельные однонаправ-
ленные морфофункциональные изменения и у
южных, и у северных ондатр (см. [106]). Первые
(популяционные) изменения были связаны, ско-
рее всего, с модификационными перестройками
морфогенеза в условиях южного и северного ре-
гионов Западной Сибири, их дальнейшей под-
гонкой к местным условиям и фиксацией достиг-
нутого за счет отбора результата. Вторые указыва-
ют на постепенное встраивание вида в новую
ценотическую обстановку и сопровождаются на-
правленными параллельными изменениями мор-
фогенеза. Анализ межгрупповой изменчивости
формы кормодобывающей структуры – мандибу-
лы ондатры, отражающей популяционные “мик-
ро-” и ценотические “макроэволюционные” ас-
пекты изменений морфогенеза, выявил их разную
направленность в общем морфопространстве [106].
Поэтому можно полагать, что сначала произошли
популяционные трансформации (микроэволюци-
онного характера), а затем (почти одновременно)
и ценотически обусловленные параллельные для
северных и южных ондатр изменения морфогене-
за (макроэволюционного характера).
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Следовательно, одноименные эконы в цено-
популяциях ондатры на севере и юге на первом
этапе интродукции при ослабленном контроле со
стороны местных сообществ почти одновремен-
но приобрели разные морфогенетические осо-
бенности, изменившие функциональные трофи-
ческие возможности животных. Фактически про-
изошло быстрое разнонаправленное изменение
морфогенеза в южных и северных популяциях на
основе имевшегося в “исторической памяти” вида
пула (спектра) потенциальных модификаций. Фик-
сация этих модификаций отражает популяцион-
ный аспект изменения эконов в их пойменных ин-
тразональных группировках, а дальнейший много-
летний процесс параллельных морфогенетических
изменений на севере и юге – ценотический ас-
пект направленного морфофункционального
преобразования эконов.

ЭКОН И МАКРОЭВОЛЮЦИЯ
С.С. Шварц был убежден в том, что макроэво-

люция, как и микроэволюция, определяется и ре-
гулируется экологическими причинами. Он счи-
тал также, что нет оснований для противопостав-
ления микро- и макроэволюции, поскольку
“…Эволюция – единый процесс прогрессирую-
щего освоения организмами арены жизни” ([3],
с. 168). Далее он уточнил, что “эволюция – это
единый процесс прогрессивного приспособления
организмов к среде, заключающийся в совершен-
ствовании использования жизненных ресурсов с
наименьшими затратами энергии и в прогрессив-
ной экспансии Жизни по территории и аквато-
рии Земли” ([3], с. 169). Тем самым речь шла об
эволюционной перестройке экологических ниш,
которые являются атрибутами особей, популя-
ций и видов, а следовательно, преобразуются и при
микроэволюционном процессе, и при мезо- и мак-
роэволюционных изменениях. Эти обстоятельства
не исключают разные масштабы времени и особые
экологические законы при осуществлении двух
эволюционных процессов – микро- и макроэво-
люции, которые во многом диктуются сообще-
ствами при формировании видов и таксоценов.
Похожие выводы, хотя и на основе несколько
иных исходных представлений, ранее сделал
Д. Эрвин [42]. Сложность проблемы, кроме ска-
занного выше, состоит еще и в том, что процессы
микроэволюции в первую очередь затрагивают
быстрые популяционные изменения морфогене-
за конкретных видов, а мезо- и макроэволюцион-
ные трансформации, вероятно, осуществляются
в процессе более длительных коэволюционных
взаимодействий между видовыми компонентами
ценозов.

Может ли экон стать основой для формирова-
ния нового вида? На мой взгляд, на этот вопрос
существует положительный ответ, о чем свиде-

тельствуют результаты изучения быстрого сим-
патрического формообразования флоков карпо-
вых и цихлидовых рыб в Африканских озерах
[108–110]. Достаточно подчеркнуть, что отдель-
ные формы, например представители флока уса-
чей Labeobarbus оз. Тана, по своему происхожде-
нию являются эконами – сначала экоморфами, а
затем эковидами (ecospecies) в пределах одного
вида – нильского усача Labeobarbus intermedius.
Напомним, что флок, или, как его еще называют,
пучок видов, представляет собой подобие сооб-
щества морфологически различающихся и эколо-
гически специализированных симпатрических
эковидов (термин “эковид” принадлежит Г. Ту-
рессону [111]), которые в генетическом отноше-
нии почти однородны, т.е. в традиционном пони-
мании генетика, вероятно, еще не могут считать-
ся видами. Однако по тем или иным причинам
они не скрещиваются и устойчиво сохраняют
особенности морфогенеза и экологической спе-
циализации в чреде поколений даже при совмест-
ном лабораторном выращивании в одних и тех же
аквариумах, т.е. выглядят “хорошими” видами с
точки зрения зоолога и эколога [110].

В данном случае из разных эконов нильского
усача симпатрически образовалось подобие сооб-
щества, объединяющего два условных “таксоце-
на” – нерыбоядных и хищных рыбоядных экови-
дов. Процессы симпатрической микроэволюции,
затем коэволюции и одновременно макроэволю-
ции осуществлялись почти параллельно, причем
общая их продолжительность составила всего
15000–17000 лет [109]. В итоге возникли 15 специ-
ализированных эковидов (экоморф) усачей. За
это время еще не успели накопиться мелкие
ошибки и изменения в нуклеотидных последова-
тельностях ДНК, по которым обычно оценивают
молекулярные дистанции между видами, и фор-
мально все эковиды флока относятся к одному
предковому виду [109], живущему в настоящее
время. Поэтому эконы могут стать основой для
осуществления также макроэволюционных со-
бытий на базе микроэволюционных механизмов
внутри популяции генетически единого вида.

При естественном процессе диверсификации
флока Labeobarbus в оз. Тана, возможно, за после-
дующие 300–500 тыс. лет могли бы сформиро-
ваться подобия двух родов усачей, таксономиче-
ский уровень которых уже можно было бы под-
твердить молекулярно-генетическими методами.
Соответственно в оз. Тана через указанный пери-
од времени могли бы быть обнаружены два пол-
ноценных таксоцена нерыбоядных и хищных ви-
дов усачей, приобретших свойства биологиче-
ской (репродуктивной) изоляции.

На основании сказанного выше можно полагать,
что экон, будучи элементарной популяционно-це-
нотической структурно-функциональной группой



ЭКОЛОГИЯ  № 3  2023

РОЛЬ ЭКОНОВ КАК ЭЛЕМЕНТАРНЫХ ПОПУЛЯЦИОННО-ЦЕНОТИЧЕСКИХ ГРУПП 173

в составе форпостной ценопопуляции, является ос-
новным драйвером быстрых микроэволюционных
изменений. В то же время даже при отсутствии эф-
фективной пространственной изоляции он вполне
способен затем стать основой формирования эко-
морф и в дальнейшем эковидов (биоморф), по-
скольку одновременно выполняет ценотические
функции (является ценоэконом по П.В. Озерско-
му) и регулируется существующим и формирую-
щимся сообществом. Поэтому одновременно с
микроэволюционными изменениями на уровне
популяции экон, ставший экоморфой (или по-
тенциальной биоморфой – жизненной формой),
может стать в дальнейшем и элементом мезоэво-
люционного процесса – параллельного становле-
ния видовых компонентов не только надвидового
макротаксона, но и макроэволюционной пере-
стройки таксоценов.

Другим примером формирования “биоморф”
за относительно короткое время является комплекс
близких видов и форм галапагосских дарвиновых
вьюрков [112, 113], берущих начало от общего пред-
ка – небольшой группы основателей, случайно за-
несенных с ближайшего материка штормовым вет-
ром. Резкое изменение условий обитания вызвало
стресс-индуцированный всплеск эпигенетической
и морфогенетической изменчивости, а слабая ре-
гуляция и контроль со стороны сообщества поз-
волили отбору творчески быстро “синтезиро-
вать” на основе возросшей биотопической и хро-
нографической изменчивости новые экоморфы,
эковиды, а затем и виды вьюрков, обладающих
разными возможностями при добывании ресур-
сов [112].

Мы неоднократно отмечали ситуации компен-
саторных изменений морфогенеза, обеспечиваю-
щих всей ценопопуляции или отдельным ее мор-
фам (эконам) формирование измененных мор-
фоструктур, позволяющих компенсировать в
сообществе временное отсутствие близких видов,
выполняя за них определенные функции [9, 54,
114]. Такая возможность временной компенсации
и замены одного вида-биоинструмента другим
исторически отлажена в сообществах и, как пра-
вило, “запрограммирована” в модификационном
пуле потенциальных морфогенетических траек-
торий ценопопуляций на фоне регулярных и раз-
нонаправленных колебаний численности видов и
таксоценов.

Если определенные изменения среды длитель-
но сохраняются и регулярно повторяются, то
внутри популяции (ценопопуляции) у представи-
телей отдельных эконов могут массово возникнуть
и быстро зафиксироваться стресс-индуцированные
изменения эпигенетических профилей, коррелиру-
ющие с определенной перестройкой морфогенеза
за счет возможности их трансгенерационного на-
следования [15, 16, 97]. На их основе и формируют-

ся потенциальные биоморфы, позволяющие до-
полнительно снижать и без того ослабленный
контроль и регуляцию со стороны сообщества
(это и есть механизм предоставления виду эколо-
гической лицензии), обеспечивая возможность
быстрых эволюционных изменений. Последнее
позволяет поддержать и даже повысить численность
популяции в пессимальных условиях, а также осво-
ить за счет биоморф новые ресурсы, не доступные
другим видам. Поэтому появление биоморф приво-
дит к усилению макроэволюционного (арогене-
тического) потенциала и для вида, и для сообще-
ства.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, экон следует рассматривать в

качестве элементарной единицы надорганизмен-
ной биологической организации одновременно в
ценопопуляции и сообществе (таксоцене), спо-
собной обеспечить начальные этапы микро-, ме-
зо- и макроэволюционных изменений. Благодаря
своей бинарной функции, выполняемой в цено-
популяции и сообществе, экон обладает, с одной
стороны, потенциальной возможностью быстрых
адаптивных изменений развитийной системы це-
нопопуляции, а с другой получает “сигнал” (ли-
цензию) со стороны сообщества о наличии ново-
го потенциально доступного набора ресурсов и
возможности его освоения. Наличие преадаптив-
ных свойств (пула модификаций) позволяет эко-
ну активно воспользоваться этим сигналом в виде
нового ресурса и изменить морфофункциональ-
ные возможности фенома для его эффективного
освоения.

Резкое ускорение адаптивного процесса, свя-
занное с необходимостью перестройки морфоге-
неза, может произойти при изменении условий
климатогенной, антропогенной и биотической
(инвазионной) природы, которые могут стать
угрожающими для дальнейшего существования
популяции данного вида. В этих случаях один или
несколько эконов могут обеспечить необходи-
мую быструю перестройку морфогенеза в направ-
лении расширения и/или изменения морфониши
ценопопуляции (см. [67]), компенсируя возник-
ший недостаток ресурсов. В итоге новые морфо-
функциональные особенности могут стать первым
шагом к микроэволюционному преобразованию и
одновременно к дальнейшим макроэволюцион-
ным перестройкам морфогенеза, обеспечивая
определенное направление специогенеза в про-
цессе филоценогенеза (см. [41]).

Обратные связи в эконах обеспечивают един-
ство эволюционно-экологического процесса, ко-
торый параллельно влияет как на экологические,
так и на эволюционные явления, т.е. фактически
задает параллелизм движущих механизмов мик-
ро- и макроэволюционных перестроек, которые
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осуществляются одновременно, но с разной ин-
тенсивностью и на разных временных масштабах.
Вероятно, и мезоэволюционные процессы также
встроены в эти обратные связи на основе эволю-
ционно-экологических механизмов взаимодей-
ствий между эконами, ценопопуляциями и сооб-
ществами [45, 49, 67].

Следовательно, имеются теоретические осно-
вания предполагать, что микро-, мезо- и макроэво-
люционные изменения могут начинаться парал-
лельно как популяционно-ценотическое приспосо-
бительное изменение экона в ценопопуляции.
Возможно, отчасти прав именно С.С. Шварц [3],
который настаивал на том, что “…Микроэволю-
ция и макроэволюция – единый процесс” ([3],
с. 173). Однако наша точка зрения все же несколь-
ко отличается от позиции С.С. Шварца. Парал-
лельно и почти одновременно протекающие мик-
ро- и макроэволюционные процессы на основе из-
менения морфогенеза эконов подчиняются разным
эволюционно-экологическим механизмам преоб-
разований: популяционным и ценотическим. По-
этому в фенотипах эконов могут компромиссно со-
четаться разные аспекты адаптивных морфогенети-
ческих преобразований, параллельно выработанных
как для популяционного, так и для ценотическо-
го уровней биотических взаимодействий. Иными
словами, популяционные и ценотические требо-
вания для микро- и макроэволюционных измене-
ний морфогенеза, как правило, могут быть не-
одинаковыми и разнонаправленными, но в целом
функционально компромиссными и взаимно
сбалансированными, повышая общую жизнеспо-
собность преобразованных феномов соответству-
ющих эконов на обоих уровнях биологической
организации.

Именно эконы, как структурно-функциональ-
ные группы в составе ценопопуляций близких сим-
патрических видов сообщества, способны обеспе-
чить интеграционные взаимодействия между попу-
ляционным и ценотическим уровнями организации
биосистем в процессе быстрых эволюционных из-
менений. Благодаря доказанной в последние деся-
тилетия возможности трансгенерационного насле-
дования стресс-индуцированных эпигенетических
перестроек возможны быстрые изменения морфо-
генеза эконов в реальном времени, которые спо-
собствуют формированию микроэволюционных
изменений. С другой стороны, эконы, как взаи-
модействующие СФГ ценопопуляций – видовых
компонент сообществ, на основе тех же механиз-
мов быстрых эпигенетических изменений спо-
собны обеспечить взаимные диффузные коэво-
люционные перестройки, которые определяют
направления макроэволюционных изменений и
филоценогенеза сообщества в целом. Подхвачен-
ные сообществом “полезные” изменения, напри-
мер инструментальное усовершенствование кор-
модобывающих морфоструктур, допускающих

дополнительную утилизацию в сообществе его
избыточных ресурсов, могут обеспечить не толь-
ко более благоприятные условия жизни ценопо-
пуляций отдельных видов или их СФГ, но и эко-
логическое равновесие сообществ. На уровне
таксоцена взаимная подгонка эконов и ценопо-
пуляций входящих в него видов в историческом, а
не геологическом масштабе времени может обес-
печить тем же путем сопряженные коэволюцион-
ные изменения, которые будут определять парал-
лелизм дальнейшей адаптивной радиации, нося-
щей мезоэволюционный характер.

Теоретики СТЭ [32, 116, 117] симпатрическое
видообразование считали маловероятным и труд-
но реализуемым явлением. В последние годы
примеры симпатрического видообразования в
мировой литературе умножились в связи с пони-
манием реальности эпигенетических механизмов
первоначальных эволюционных изменений [12,
16, 17, 97, 109, 115]. Исходя из эволюционных тео-
рий последнего времени – эпигенетической тео-
рии эволюции – ЭТЭ [89, 101, 103, 118, 119], а так-
же концепции расширенного эволюционного
синтеза – РЭС [17, 19], опирающихся на стресс-
индуцированное и трансгенерационно наследуе-
мое преобразование эпигенетической системы,
параметризующей процессы морфогенеза, эво-
люционную роль симпатрического видообразо-
вания начали активно пересматривать [67, 113,
115, 120].

Как уже отмечалось выше, быстрое формиро-
вание новых эконов как особых “биоморф” и
“эковидов” имеет реальное подтверждение на
примере флоков африканских цихлидовых и кар-
повых рыб, а также галапагосских дарвиновых
вьюрков. Эти примеры подтверждают реальность
быстрого симпатрического формообразования на
основе диверсификации эконов и служат прооб-
разом начальных этапов симпатрической микро-,
мезо- и макроэволюции, которые протекают по-
чти одновременно в ценопопуляциях и сообще-
ствах (таксоценах), но параллельно реализуются
на разных уровнях организации: внутрипопуля-
ционном, видовом и ценотическом.

В завершение отметим, что эконы, сначала
ставшие биоморфами, а впоследствии эковидами
и, наконец, филетическими видами, могут про-
должать свою филетическую эволюцию, ведущую
к возрастанию таксономического ранга и уровня
эволюционного расхождения. Эконы действи-
тельно могут преобразоваться, расшириться до
видовой нормы, т.е. сформировать эйдоэконы, из-
менив экологию (ЭН) новых видов, а затем по-
тенциально стать макроэконами и определять осо-
бенности макроэкологии [121] новых макротак-
сонов. В этом отношении наши представления
вполне могут сочетаться с палеоэкологической и
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эволюционно-экологической концепцией экона,
разработанной И.А. Вислобоковой [58].

Предложенная нами популяционно-ценоти-
ческая концепция экона позволяет обосновать
возможность интеграции процессов микро-, ме-
зо- и макроэволюции в историческом масштабе
времени, опираясь на феномен трансгенерацион-
ного (мягкого) наследования быстрых стресс-ин-
дуцированных эпигенетических изменений, па-
раметризующих определенные перестройки мор-
фогенеза. Благодаря тому, что все эволюционно-
экологические процессы (микро-, мезо- и макро-
эволюция) изменений эконов в ценопопуляциях
протекают в реальном времени, но с разной эффек-
тивностью, теоретически возможно приблизиться к
моделированию и прогнозированию наступления
региональных биоценотических кризисов, обу-
словленных быстрыми эпигенетическими пере-
стройками, вызванными сочетанием и интенсив-
ностью влияния климатогенных, антропогенных
и биотических (инвазионных) факторов.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-
ных УрО РАН № 122021000091-2.
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Приведены анализ и прогнозирование хода восстановительных сукцессий на заброшенных сель-
скохозяйственных землях Башкирского Предуралья. Показано, что последствия комплексного
влияния различных способов хозяйственного использования пашен после прекращения распахива-
ния достаточно долго сохраняются в сукцессионных рядах. Это поддерживает различия между со-
обществами каждой залежи и является причиной высокого фитоценотического разнообразия. Впо-
следствии сильное затенение в результате активного лесовозобновления приводит к снижению ви-
дового богатства, нивелированию флористических различий между сообществами залежей и
конвергенции фитоценозов. Скорость сукцессии и динамика флористического состава сообществ
наиболее высокие в первые 12–15 лет после вывода земель из сельскохозяйственного использова-
ния до наступления стадии формирования длительно-производных фитоценозов с плотным дре-
весным пологом. Прогнозируется, что после формирования сомкнутого древостоя сукцессия на за-
лежах будет идти под влиянием непосредственно контактирующей с залежами лесной растительно-
сти. Однако окончательное формирование флористического состава нижних ярусов может занять
более 100–150 лет.

Ключевые слова: заброшенные сельскохозяйственные земли, динамика растительности, лесовосста-
новительные сукцессии, биоразнообразие, Южно-Уральский регион
DOI: 10.31857/S036705972303006X, EDN: FOKJIR

Упадок сельского хозяйства в России в годы
экономических реформ конца XX─начала XXI вв.
привел к увеличению площадей заброшенных
сельскохозяйственных угодий, зарастающих вто-
ричными древесными породами [1]. По послед-
ним данным, Республика Башкортостан (РБ),
включающая основную часть Южно-Уральского
региона (ЮУР), по размерам залежных площадей
с лесовозобновлением занимает первое место по
России [2]. В РБ древесной растительностью уже
покрыты около 3.3 млн га залежей, заброшенных
около 8 лет назад, и около 1 млн га земель, неис-
пользуемых более 20 лет [2]. В ЮУР залежи зани-
мают значительные площади в хвойно-лесной
зоне, зоне широколиственных лесов и лесостеп-
ной зоне.

В результате в Южно-Уральском регионе, как
и в других регионах России, наблюдаются суще-
ственные различия в составе и структуре форми-
рующихся на залежах лесов, обусловленные ком-

бинированным влиянием таких природных и ан-
тропогенных факторов, как продолжительность
зарастания залежей, режим использования и
управления до и после вывода земель из сельско-
хозяйственного оборота [3], средообразующий
эффект инвазивных видов [4] и естественной рас-
тительности [5, 6] и др. Влияние этих факторов на
восстановление растительности и скорость сук-
цессии сильно варьирует в зависимости от при-
родно-климатических условий [7, 8].

Процессы формирования растительности, про-
текающие на заброшенных сельскохозяйственных
землях в России, изучены недостаточно. Цель на-
стоящей работы – выявление зональных законо-
мерностей изменения флористического состава
растительности на заброшенных сельскохозяй-
ственных землях Башкирского Предуралья в ходе
лесовосстановительных сукцессий.

УДК 581.524.3
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ШИРОКИХ и др.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектом исследований являлась раститель-
ность заброшенных сельскохозяйственных
угодий, массово зарастающих древесными вида-
ми, в широколиственно-лесной и хвойно-лесной
зонах (подзона хвойно-широколиственных лесов)
[9] Башкирского Предуралья на пяти крупных за-
брошенных участках Караидельского, Аскинского,
Мишкинского, Архангельского и Иглинского рай-
онов РБ (табл. 1). Расстояние между объектами ис-
следований варьирует от 50 до 200 км.

Разные залежи и даже различные части одной
и той же крупной залежи во время их использова-
ния в качестве пашни отличались по севообороту. В
связи с этим после вывода земель из сельскохозяй-
ственного использования они обладали различным
набором сегетальных и рудеральных видов, что обу-
словливало флористические различия начальных
этапов сукцессии. Дополнительным фактором
увеличения флористических различий между за-
лежами являлось их эпизодическое пастбищное
или реже сенокосное использование, которое
прекратилось после начала массового возобнов-
ления древостоя. Сенокосно-пастбищное ис-
пользование полностью отсутствовало на залежи
в Караидельском районе. Эпизодическое сеноко-
шение на начальных этапах сукцессии было отме-
чено на залежи Иглинского района. На исследо-
ванных залежах Аскинского, Мишкинского и Ар-
хангельского районов отмечался эпизодический
выпас.

В работе использовано 135 геоботанических
описаний растительности заброшенных сельско-
хозяйственных угодий, находящихся на разных
стадиях восстановления. Описания на открытых
участках залежей выполняли на площадках раз-
мером 25 м2, а на участках с древесной раститель-
ностью – 100 м2. Описания растительности и ее
классификация выполнены при помощи подхода
Браун-Бланке [10] и метода Копечки и Гейни [11].
Для обработки материалов использовали базу
данных TURBOWIN [12] и программу JUICE [13].

Возраст молодого подроста определяли путем
подсчета количества годичных колец на спилах
(срезах) у корневой шейки 10–20 модельных де-
ревьев, подсчета годичных приростов в высоту и
по характеру ветвления побегов, а возраст более
взрослого древостоя – путем отбора кернов в соот-
ветствии со стандартной дендрохронологической
методикой [14]. Начало вывода земель из сельско-
хозяйственного использования также определяли
по весенним и летним космоснимкам Landsat 5: по
весенним снимкам выявляли распаханные поля, а
по летним – территории с уже убранными сель-
скохозяйственными культурами, включая ози-
мые.

Для оценки сукцессионной динамики расти-
тельных сообществ использовали метод хроноси-
квенсов – экстраполяции пространственных ря-
дов во временные [15, 16]. При анализе динамики
видового разнообразия применяли индекс Мен-
хиника, широко используемый во флористиче-
ских и экологических исследованиях при сравне-
нии выборок различного размера [17]. Флористи-
ческий анализ фитоценозов, объединенных в
серии восстановительных сукцессий, а также ана-
лиз изменения соотношения эколого-ценотиче-
ских групп видов проводили с использованием
интегрированной ботанической информацион-
ной системы IBIS [18]. Виды подразделяли на
5 основных эколого-ценотических групп: “руде-
ральные” – виды синантропной и рудеральной
растительности классов Sisymbrietea и Artemisietea
vulgaris; “лесные” – виды лесной растительности
классов Carpino-Fagetea, Brachypodio-Betuletea,
Asaro-Abietetea и Vaccinio-Piceetea; группа видов
“степные” – виды степной растительности клас-
са Festuco-Brometea; “опушечные” – виды ксеро-
термных опушек класса Trifolio-Geranietea; “луго-
вые” – виды вторичных лугов класса Molinio-Ar-
rhenatheretea. Достоверность различия долей
участия эколого-ценотических групп оценивали
с помощью критерия Стьюдента при доверитель-
ном интервале p = 0.05.

Кластерный анализ выполнен в программе
StatSoft Statistica. В качестве меры сходства–раз-
личия видового состава растительных сообществ
залежей использовался коэффициент Съеренсе-
на-Чекановского [17]. При построении дендро-
граммы применяли метод минимальной диспер-
сии Уорда [19]. Название видов сосудистых расте-
ний даны по сводке С.К. Черепанова [20].

РЕЗУЛЬТАТЫ
В ходе экономических реформ с 1990 г. по 2000 г.

в Республике Башкортостан, как и во всей Рос-
сии, прекратилось использование большого ко-
личества участков пашен. При этом даже отдель-
ные участки конкретного поля часто забрасывали
в разное время. Исследование растительности за-

Таблица 1. Локализация исследованных заброшенных
сельскохозяйственных земель Башкирского Предуралья

Администрати-
вный район РБ

Координаты (WGS 84),
с.ш./в.д.

Площадь, 
га

Хвойно-лесная зона
Караидельский 55.838974°/57.188890° 76
Аскинский 56.108030°/56.666763° 200

Широколиственно-лесная зона
Мишкинский 55.691033°/56.175082° 672
Архангельский 54.466294°/56.872658° 280
Иглинский 55.005750°/57.054547° 139
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брошенных сельскохозяйственных угодий Баш-
кирского Предуралья показало, что на их месте в
широколиственной зоне наблюдается массовое
возобновление древесных пород, среди которых
преобладают береза повислая (Betula pendula
Roth), а в подзоне хвойно-широколиственных
лесов – сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.)
либо смесь сосны и березы.

Возобновление древесных видов в первую оче-
редь начиналось на участках, прилегающих к лес-
ным массивам и полезащитным лесополосам. На
этих участках наблюдалось интенсивное форми-
рование березовых, березово-сосновых, реже
сосновых фитоценозов с плотным древесным по-
логом, проективное покрытие которого достигает
80–90%. При этом травяной полог сильно разре-
жен, и его проективное покрытие не превышает
5%. По мере удаления от стены леса скорость за-
селения древесными видами замедляется и плот-
ность древостоя снижается.

На момент проведения нами геоботаническо-
го обследования наиболее удаленные от леса
участки заброшенных сельскохозяйственных зе-
мель (от 150 до 320 м) были представлены луговы-
ми сообществами, в которых присутствовал мо-
лодой (3–5-летний) подрост березы и сосны, про-
ективное покрытие которого составляло 1–5%
при высоте деревьев 0.3–0.5 м. На основании это-
го на каждой залежи, с учетом возраста древостоя
и флористического состава фитоценозов, были
выявлены пространственные ряды, которые рас-
сматривали как временные (серии сукцессий).
Таким образом, описанные на каждой залежи
фитоценозы, отражающие сукцессионный статус
определенной стадии восстановления, были объ-
единены в сукцессионные серии.

Наблюдаемая пространственная и временнáя
неоднородность зарастания заброшенных сель-
скохозяйственных угодий была формализована в
4 основные стадии восстановления, которые в
целом характерны для всех изученных залежей
Башкирского Предуралья.

1-я стадия объединяет лугово-опушечную рас-
тительность залежей, обогащенных рудеральны-
ми видами. В зоне широколиственных лесов в
травяном покрове залежей, как правило, наи-
большее обилие создают виды лугового разнотра-
вья класса Molinio-Arrhenatheretea (Galium album,
Leucanthemum vulgare, Trifolium medium, Agrostis te-
nuis, Bromopsis inermis, Pimpinella saxifraga, Achillea
millefolium и др.), степной растительности класса
Festuco-Brometea (Poa angustifolia, Galium verum и
др.), а также опушечного разнотравья класса Tri-
folio-Geranietea (Fragaria viridis, Veronica cha-
maedrys, Stachys officinalis и др.).

Большой вклад в видовое разнообразие зале-
жей вносят виды синантропной растительности
классов Artemisietea vulgaris и Sisymbrietea (Cirsium

setosum, Picris hieracioides, Sonchus arvensis, Taraxa-
cum officinale, Convolvulus arvensis, Artemisia vulgaris,
Potentilla anserina, Plantago major, Pimpinella saxifra-
ga и др.), которые довольно часто содоминируют
наравне с луговым разнотравьем.

Отличительной особенностью залежей подзо-
ны хвойно-широколиственных лесов, располо-
женных в глубине лесных массивов, является вы-
сокая доля участия видов опушечного разнотра-
вья класса Trifolio-Geranietea (Fragaria vesca,
Fragaria viridis, Knautia arvensis, Hypericum perfora-
tum, Origanum vulgare и др.).

Возобновление древесных видов на этой ста-
дии отсутствует либо представлено 3─5-летними
сеянцами березы и/или сосны высотой 0.2–0.5 м
и проективным покрытием до 5 (реже до 10)%.
Проективное покрытие травяного яруса варьиру-
ет от 35 до 90%.

2-я стадия отличается более развитым древо-
стоем высотой 2–3 м. При доминировании бере-
зы сомкнутость крон составляет 20–45%, а при
доминировании сосны – 15–30%. Средний воз-
раст деревьев 6–8 лет. Проективное покрытие
травяного яруса 55–65%. Флористический состав
травяного яруса соответствует сообществам от-
крытых залежей стадии 1, однако в его составе от-
мечаются незначительные изменения обилия не-
которых видов-доминантов.

3-я стадия объединяет фитоценозы с хорошо
развитым древесным ярусом высотой 4–6 м и со-
мкнутостью крон 50–65%. Возраст древостоя со-
ставляет 10–12 лет. Травостой более разрежен-
ный по сравнению с сообществами 2-й стадии в
основном за счет снижения обилия Fragaria vesca,
F. viridis, злакового разнотравья (Poa angustifolia,
Agrostis tenuis, Festuca pratensis, Bromopsis inermis) и
некоторых рудеральных видов (Picris hieracioides,
Taraxacum officinalis и др.).

4-я стадия объединяет длительно-производ-
ные березовые или березово-сосновые молодня-
ки высотой от 6 до 12 м, образующие плотный
древесный полог с сомкнутостью крон 80–95%.
Возраст древостоя варьирует от 15 до 25 лет и бо-
лее. Травяной ярус практически не развит, его
проективное покрытие варьирует от 1 до 5% и из-
редка достигает 10%. Флористический состав со-
обществ сильно обеднен и представлен луговыми
и рудеральными видами, типичными для преды-
дущих сукцессионных стадий, но на данной ста-
дии в состав сообществ начинают внедряться ви-
ды, типичные для зональных типов лесной расти-
тельности.

На рис. 1 приведены результаты кластерного
анализа флористического сходства–различия
сукцессионных стадий лесовозобновления на за-
брошенных полях в Башкирском Предуралье.
Установлено флористическое сходство первых
трех стадий сукцессии в границах каждой отдель-
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но рассматриваемой залежи и одновременно зна-
чительные различия между группами сообществ
разных залежей (кластеры I–V), что обусловлено
разным сочетанием характерных видов лугово-
степной и рудеральной растительности, а также
разным доминированием видов в травяном и дре-
весном ярусах [21]. Эти различия связаны с особен-

ностями севооборотов до вывода земель из сельско-
хозяйственного оборота и их эпизодическим сено-
косно-пастбищным использованием на начальных
этапах восстановительной сукцессии. Сообщества
4-й стадии лесовосстановительной сукцессии на
всех залежах образуют отдельный кластер VI, что
объясняется снижением флористических разли-
чий в результате увеличения сомкнутости древес-
ного полога.

При достижении 4-й стадии происходит сни-
жение фитоценотического разнообразия (конвер-
генция сообществ) до одного дериватного сообще-
ства Epilobium montanum-Betula pendula [Carpinetalia
betuli], объединяющего длительно-производные
мертвопокровные березовые или березово-сос-
новые фитоценозы (рис. 2). В дальнейшем сук-
цессия будет направлена на формирование бере-
зовых неморальнотравных лесов союза Aconito ly-
coctoni-Tilion cordatae.

Общей закономерностью во всех сообществах
сукцессионных серий является постепенное сни-
жение проективного покрытия травяного яруса, об-
щего числа видов и альфа-разнообразия (табл. 2),
что обусловлено возрастающим эдификаторным
влиянием формирующегося древостоя, связан-
ным с увеличением его сомкнутости и снижением
уровня освещенности напочвенного покрова.
Однако при достижении 3-й стадии во всех сук-
цессионных сериях происходит некоторое увели-
чение видового богатства (рис. 3). Такое измене-
ние объясняется демографической стохастично-
стью редко встречающихся видов и увеличением

Рис. 1. Дендрограмма сходства–различия видового
состава растительных сообществ залежей (коэффици-
ент Съеренсена-Чекановского, метод Уорда): 1–4 –
стадии сукцессии; а – сообщества залежи Караидель-
ского, b – Аскинского, c – Мишкинского, d – Архан-
гельского, e – Иглинского районов РБ.
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Рис. 2. Сукцессионная схема восстановления растительности залежей Башкирского Предуралья.
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разнообразия абиотических условий микроме-
стообитаний, определяемое формированием не-
однородного древесного полога. Это в свою оче-
редь создает условия для инвазии различных тра-
вянистых видов, поскольку именно в таких
сообществах отмечается увеличение общего чис-
ла видов (см. табл. 2).

В ходе сукцессии на всех залежах Башкирского
Предуралья наблюдается общее снижение доли
участия видов, относящихся к классам луговой,
опушечной, степной и рудеральной растительно-
сти (табл. 3), что связано с увеличением сомкну-
тости древесного полога и снижением уровня
освещенности травяного яруса. При этом отмеча-
ется статистически достоверное увеличение доли
участия лесных видов, которое преимущественно
связано с усилением ценотических позиций дре-
весных видов (березы или сосны), а также внедре-
нием некоторых видов, типичных для лесной рас-
тительности.

Изменение доли участия опушечных видов в
ходе сукцессии статистически недостоверно. При
этом на 4-й стадии сукцессии они встречаются
единично в виде сильно угнетенных экземпляров.
Доля участия остальных нелесных групп видов в
разных районах изменяется по-разному.

Доля участия степных видов статистически до-
стоверно снижается только на 4-й стадии сукцес-
сии в Караидельском районе. На залежах осталь-
ных районов изменение доли степных видов в хо-
де сукцессии недостоверно, что связано с
наличием ряда видов, способных сохраняться
длительное время в угнетенном состоянии в усло-
виях дефицита освещенности (Poa angustifolia, Eu-
phorbia subcordata, Phleum phleoides, Veronica spuria,
Potentilla humifusa и др.). На 4-й стадии отмечается
статистически достоверное снижение участия
группы луговых видов в Иглинском, Мишкин-
ском и Аскинском районах РБ, а рудеральных ви-
дов – в Аскинском, Мишкинском и Архангель-
ском районах.

Несмотря на прослеживающиеся тенденции,
различное использование залежей на начальных

этапах восстановительной сукцессии не оказало
статистически достоверного влияния на участие
эколого-ценотических групп видов. Отсутствие
четких тенденций изменения участия различных
эколого-ценотических групп видов обусловлено
комплексом факторов, включающих особенно-
сти видового состава сообществ, в том числе из-
менение состава групп на разных стадиях сукцес-
сии, а также историю формирования раститель-
ности на каждой залежи.

ОБСУЖДЕНИЕ

Исследование залежей в зоне широколиствен-
ных и подзоне хвойно-широколиственных лесов
Башкирского Предуралья показало, что, несмот-
ря на пространственную близость к зональным
типам лесной растительности с преобладанием
липы, вяза и клена, они массово зарастают пио-
нерным видом – березой (Betula pendula), что ха-

Таблица 2. Параметры фиторазнообразия сообществ заброшенных сельскохозяйственных земель

Примечание: ППср – среднее проективное покрытие.

Геоботаническая зона/подзона Хвойно-широколиственная Широколиственно-лесная

Серия сукцессии а b c d e

Стадия сукцессии 1a 2a 3a 4a 1b 2b 3b 4b 1c 2c 3c 4c 1d 2d 3d 4d 1e 2e 3e 4e
Количество описаний 9 6 8 5 6 5 7 6 5 5 5 6 7 8 11 8 5 6 9 8
ППср древесного яруса, % 5 40 60 85 3 40 60 85 0 40 60 85 5 40 65 85 0 15 40 75
ППср травяного яруса, % 35 65 45 5 55 60 25 3 85 35 30 3 90 55 40 5 60 55 50 5
Общее число видов в сообществе 110 106 122 63 122 102 119 96 113 109 119 96 109 107 125 91 80 75 95 93
Альфа-разнообразие 50 63 58 38 72 61 60 49 70 63 59 41 64 66 55 40 44 49 46 46

Рис. 3. Изменение видового богатства (индекс Мен-
хиника) при массовом лесовозобновлении на залежах
Башкирского Предуралья в Караидельском (a), Ас-
кинском (b), Мишкинском (c), Архангельском (d) и
Иглинском (e) районах.
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рактерно для многих регионов европейской части
России [1, 22] и обусловлено ее ежегодным ин-
тенсивным семеношением, распространением
семян на большое расстояние, большой численно-
стью и быстрым ростом всходов этого вида [23, 24].
Массовое возобновление сосны (Pinus sylvestris) от-
мечается довольно редко (только при наличии по-
близости источника обсеменения) и более харак-
терно для таежной зоны России, где распростране-
ны сосновые леса ([25, 26] и др.). При этом довольно
часто на залежных землях может формироваться
смешанный древостой из сосны, ели и березы
([6, 27–29] и др.).

Флористический состав растительности зале-
жей Башкирского Предуралья может существен-
но варьировать даже в пределах однородного по
мезоклиматическим и эдафическим условиям
участка залежи, что является следствием высоко-
го фитоценотического разнообразия серийных
сообществ 1–3-й стадий сукцессии [21]. Данное

явление можно объяснить влиянием стохастиче-
ских процессов, действующих независимо друг от
друга и включающих вероятностное расселение,
колонизацию и локальное вымирание, доступ-
ность ресурсов минерального питания, а также
содействие или конкуренцию [30, 31], которые
могут поддерживать или даже увеличивать бета-
разнообразие с течением времени [32]. Кроме то-
го, флористический состав формирующейся рас-
тительности на начальных этапах восстанови-
тельной сукцессии определяет влияние таких ан-
тропогенных факторов, как время вывода земель
из сельскохозяйственного использования, режим
использования этих земель, а также различный
севооборот (виды культур, которые выращива-
лись ранее на пашнях), обусловливающие струк-
туру формирующейся растительности на началь-
ных этапах восстановительной сукцессии [33].

Комплекс этих факторов (влияние порядка и
времени воздействия абиотических и биотиче-

Таблица 3. Соотношение эколого-ценотических групп травянистых видов в сообществах залежей на разных ста-
диях лесовозобновления

Стадии сукцессии
Доля эколого-ценотических групп видов, %

лесные луговые опушечные рудеральные степные

Караидельский район (а)
1 12.74 ± 1.09 27.75 ± 1.48 16.58 ± 1.08 30.02 ± 1.23 12.91 ± 1.24
2 12.57 ± 1.45 30.37 ± 1.51 17.54 ± 1.16 30.10 ± 1.09 9.42 ± 1.45
3 17.09 ± 1.06 29.75 ± 1.88 15.19 ± 0.87 28.69 ± 1.61 9.28 ± 1.10
4 24.18 ± 2.07 28.76 ± 2.20 14.38 ± 2.10 26.14 ± 2.50 6.54 ± 1.40

Аскинский район (b)
1 8.35 ± 1.48 33.18 ± 1.24 12.06 ± 1.14 37.82 ± 1.62 8.58 ± 1.08
2 16.35 ± 2.00 32.46 ± 1.52 10.66 ± 1.01 31.52 ± 1.16 9.00 ± 1.01
3 20.46 ± 1.68 34.29 ± 1.68 8.93 ± 0.71 25.65 ± 0.96 10.66 ± 1.27
4 35.62 ± 1.53 28.08 ± 1.84 9.25 ± 1.62 18.84 ± 1.14 8.22 ± 1.48

Мишкинский район (c)
1 10.76 ± 1.36 38.08 ± 2.23 12.79 ± 1.76 29.94 ± 1.78 8.43 ± 1.02
2 14.95 ± 1.31 37.25 ± 1.68 12.01 ± 1.27 27.94 ± 1.72 7.84 ± 1.24
3 19.39 ± 1.36 33.57 ± 1.49 12.53 ± 1.08 27.19 ± 1.69 7.33 ± 1.15
4 28.53 ± 1.94 29.68 ± 2.64 10.95 ± 1.77 20.17 ± 2.09 10.66 ± 1.49

Архангельский район (d)
1 10.43 ± 1.35 36.28 ± 1.33 11.79 ± 1.28 37.41 ± 1.28 4.08 ± 0.96
2 13.24 ± 1.40 35.85 ± 1.37 9.98 ± 0.78 36.86 ± 1.26 4.07 ± 0.71
3 15.87 ± 1.05 36.03 ± 1.39 10.41 ± 1.32 33.55 ± 1.23 4.13 ± 0.89
4 37.99 ± 3.27 30.84 ± 2.27 8.12 ± 1.64 17.53 ± 2.66 5.52 ± 1.54

Иглинский район (e)
1 14.10 ± 1.39 41.41 ± 2.41 14.10 ± 1.81 27.75 ± 3.40 2.64 ± 0.99
2 14.75 ± 1.91 35.40 ± 1.20 12.68 ± 1.20 33.33 ± 2.19 3.83 ± 0.78
3 14.76 ± 1.70 35.24 ± 2.04 11.89 ± 1.48 31.50 ± 2.24 6.61 ± 1.01
4 24.57 ± 1.91 31.63 ± 2.00 11.19 ± 1.42 28.22 ± 1.90 4.38 ± 1.06
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ских факторов на формирование растительных
сообществ) инициирует изменение растительных
сообществ в ходе сукцессии, прямо или косвенно
влияет на их видовой состав, а затем либо сдержи-
вает, либо способствует колонизации определен-
ных видов за счет эффектов приоритета – влия-
ния видов друг на друга в зависимости от поряд-
ка, при котором они внедрились в сообщество
[34]. Данный вывод согласуется с ранее проведен-
ными исследованиями на залежах в других регио-
нах России ([5–7, 28, 35] и др.).

В природно-климатических условиях Баш-
кирского Предуралья продолжительность влия-
ния этих факторов сравнительно невелика. Ос-
новные изменения видового богатства и смена
эколого-ценотических групп видов в составе фи-
тоценозов происходят в первые 12–15 лет с мо-
мента начала массового возобновления самосева
древесных пород до формирования длительно-
производных мертвопокровных березовых и бе-
резово-сосновых фитоценозов. Именно в этот
период происходит внедрение видов и развива-
ются отношения доминирования между различ-
ными группами растений. Данная тенденция ха-
рактерна для большинства сукцессий, протекаю-
щих на залежах лесных регионов умеренного пояса
России [27, 28, 36]. Однако в других природно-кли-
матических условиях влияние комплекса абиотиче-
ских и биотических факторов на флористический
состав залежей занимает большее время. Например,
во влажных районах Атлантики и континентальной
Европы переход от травяной растительности к фи-
тоценозам с сомкнутым древостоем варьирует от 20
до 30 лет ([37, 38] и др.), а в горах Средиземного
моря – более 80 лет ([8, 39] и др.).

По мере формирования древесного полога и
усиления эдификаторного влияния древостоя
происходят снижение влияния начальных усло-
вий формирования растительности и нивелиро-
вание флористических различий между сообще-
ствами каждой отдельной залежи, что в свою оче-
редь приводит к снижению фитоценотического
разнообразия. После формирования древостоя с
плотным пологом (4-я стадия сукцессии) дина-
мика видового разнообразия замедляется, роль
ограничивающего фактора приобретает уровень
затенения древесным пологом. Видовой состав
сообществ становится более стабильным, а видовое
богатство значительно снижается (см. табл. 2). Од-
нако даже в сильно затененных сообществах с
проективным покрытием древостоя 80–90% и
практически мертвопокровным напочвенным
покровом в составе сообществ присутствует боль-
шое количество видов, типичных для рудераль-
ной растительности (Artemisia vulgaris, Artemisia
absinthium, Cirsium setosum, Taraxacum officinale, Po-
tentilla argentea, Plantago major, Artemisia absinthium,
Erigeron acris, Tussilago farfara, Picris hieracioides и др.),
а также лугово-опушечного и степного разнотра-

вья (Trifolium medium, Poa angustifolia, Pimpinella saxi-
fraga, Achillea millefolium, Galium album, Vicia cracca,
Leucanthemum vulgare, Gentiana cruciata и др.).

Тем не менее в Башкирском Предуралье, где
распространены широколиственные леса, фло-
ристический состав сообществ усложняется уча-
стием видов союза Aconito lycoctoni-Tilion cordatae
Solomeshch et Grigoriev in Willner et al., 2016 (класс
Carpino-Fagetea Jakucs ex Passarge, 1968). В плот-
ных березняках появляются виды неморального
комплекса (Ulmus glabra, U. laevis, Quercus robur,
Sorbus aucuparia, Poa nemoralis, Viburnum opulus,
Dryopteris filix-mas, Ajuga reptans, Campanula trache-
lium, Glechoma hederacea, Aegopodium podagraria,
Stellaria bungeana и др.). В подзоне хвойно-широ-
колиственных лесов иногда наблюдается увели-
чение участия видов класса Vaccinio-Piceetea (ча-
ще всего Pyrola rotundifolia, P. minor, единичные
экземпляры сеянцев и подроста Picea obovata и
Abies sibirica), что связано прежде всего с близо-
стью расположения темнохвойных лесов союза
Aconito septentrionalis-Piceion obovatae Solomeshch
et al. ex Martynenko et al., 2008 с высокой долей
участия видов бореального комплекса [40] и
зоохорией [41]. На данной стадии сукцессии под-
рост ели и пихты встречается единично и не спо-
собен в будущем создать фоновый древостой.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Обобщая анализ лесовосстановительных сук-

цессий на заброшенных сельскохозяйственных
землях Башкирского Предуралья, можно сделать
вывод о том, что направление сукцессий в раз-
личных ботанико-географических зонах однооб-
разно, имеет сходные тенденции и направлено на
формирование длительно-производных березовых
или сосновых фитоценозов. Влияние начальных
условий нарушений сохраняется в сукцессионных
рядах, поддерживая различия между сообществами
каждой залежи, и приводит к генерации альтерна-
тивных сукцессионных состояний. Наибольшие
изменения флористического состава происходят
в первые 12–15 лет восстановительной сукцессии
после вывода земель из сельскохозяйственного
использования. Однако степень и характер нару-
шений с момента вывода земель не влияют на
спонтанное массовое лесовозобновление и ско-
рость сукцессии.

В дальнейшем активное лесовозобновление на
залежах приводит к нивелированию флористиче-
ских различий и снижению фитоценотического
разнообразия (конвергенции фитоценозов). Окон-
чательный состав растительных сообществ не мо-
жет быть точно определен, поскольку он зависит
от текущих внешних воздействий и динамиче-
ских абиотических условий. Тем не менее при от-
сутствии антропогенного воздействия сукцессия
будет идти под влиянием непосредственно кон-
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тактирующей с залежами лесной растительности,
которая в конечном итоге и будет определять ви-
довой состав на более поздних стадиях сукцессии.
По некоторым данным, развитие лесного траво-
стоя может занять от 100 до 150 лет [1, 41], что со-
поставимо с продолжительностью возобновле-
ния лесной растительности на вырубках. Однако
можно предположить, что формирование лесного
травостоя, характерного для зональных типов
лесной растительности ЮУР, займет значитель-
но бóльшее время, поскольку на залежах практи-
чески полностью отсутствует лесная флора.

Исследование выполнено за счет гранта Рос-
сийского научного фонда № 22-24-00186,
https://rscf.ru/project/22-24-00186/. Часть геобо-
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гельском и Иглинском районах) была выполнена
И.Г. Бикбаевым и В.Б. Мартыненко в рамках го-
сударственного задания УИБ УФИЦ РАН № 075-
00326-19-00 по теме № АААА-А18-118022190060-6
до начала гранта РНФ.

Авторы подтверждают отсутствие конфликта
интересов.
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Изменчивость хлоропластной ДНК была изучена у 872 деревьев дуба черешчатого (Quercus robur L.),
дуба скального (Q. petraea (Matt.) Liebl.) и дуба пушистого (Q. pubescens Willd.) на Крымском полу-
острове, на Западном Кавказе и в Балканском регионе с целью исследования филогеографии и вза-
имодействия данных видов в Причерноморье. Секвенированием пяти фрагментов общей длиной
более 10 000 пар нуклеотидов выявлено 12 гаплотипов хлоропластной ДНК. Для типирования гап-
лотипов в изученных выборках использовали хлоропластные микросателлиты (cpSSR), секвениро-
вание и рестрикционный анализ. Установлена принадлежность гаплотипов к нескольким дивер-
гентным филогенетическим линиям. Изученные виды слабо различаются между собой по составу
гаплотипов при выраженной географической структуре изменчивости, что демонстрирует некото-
рый уровень генетического потока между ними в смешанных популяциях. Гаплотипы Балканского
региона близкородственны гаплотипам изученных ранее популяций из Восточной Европы и запад-
ной части Русской равнины и не встречаются в Крыму и на Кавказе. На Крымском п-ове выделя-
ются две географические группы популяций, резко различающиеся по составу гаплотипов. Показа-
но отличие западной и центральной частей полуострова от восточной, что предполагает различное
происхождение популяций дуба в Крыму в результате миграций из двух источников, чему могли со-
действовать периодические понижения уровня Черного моря и его опреснение, неоднократно слу-
чавшиеся в плейстоцене и голоцене. Преобладание двух дивергентных гаплотипов в западной части
полуострова, сходных с гаплотипами Малой Азии, свидетельствует о проникновении дуба в Крым
из этого региона и наличии в горных лесных районах Крыма изолированного рефугиума во время
последнего ледникового максимума. При этом на востоке горно-лесной части Восточного Крыма у
дуба распространены гаплотипы, общие с Западным Кавказом. Резкая граница между областями
распространения “западных” и “восточных” гаплотипов в Восточном Крыму свидетельствует об
относительно недавнем времени формирования зоны вторичного контакта между местными и кав-
казскими популяциями дуба в результате послеледниковой колонизации.

Ключевые слова: филогеография, Крымский полуостров, Причерноморье, Quercus robur, Q. petraea,
Q. pubescens, хлоропластная ДНК, популяционно-генетическая структура, древние рефугиумы, ми-
грации, пути колонизации
DOI: 10.31857/S0367059723030058, EDN: ECEIHY

Южные окраинные популяции деревьев евро-
пейских умеренных и бореальных лесов благода-
ря возможной адаптации к жарким и засушливым
условиям являются источником генетической из-
менчивости, потенциально важной для выжива-
ния при глобальных климатических изменениях.
Для исследования геномных основ климатиче-
ских адаптаций необходима информация о био-
географии вида: происхождении популяций, их

дифференциации, миграциях и вторичных ги-
бридных контактах. Лесная область Причерномо-
рья является уникальным анклавом европейских
лесов, содержащим большую долю биологиче-
ского и генетического разнообразия [1–7]. Одна-
ко в большинстве исследований филогеографии ев-
ропейских древесных растений (например, [8, 9])
юго-восточным областям, включая этот регион,
было уделено недостаточное внимание. На осно-
вании генетических и палеоботанических иссле-
дований видов дуба в Европе были выделены три
основных рефугиума, расположенные на полу-
островах Средиземноморья [8, 9], а в последнее

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна по
DOI: 10.31857/S0367059723030058 для авторизованных
пользователей.

УДК 575.174.5+582.632.2
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время выявлены дополнительные, расположен-
ные севернее и восточнее [10, 11]. Однако роль
Причерноморского региона в качестве месторас-
положения рефугиумов, их взаимодействие и
возможный вклад в генетическое разнообразие и
дифференциацию современных европейских по-
пуляций изучены недостаточно.

Крымский полуостров, являясь частью При-
черноморского региона, находится на границе
циркумбореальной и средиземноморской флори-
стических областей [2, 12] и на перекрестке древ-
них миграционных путей флор соседних регионов
[1, 2, 13]. Лесные сообщества в Крыму распростра-
нены в горных и предгорных областях [14, 15].
Крымские горы протянулись на 180 км вдоль юго-
восточного побережья тремя параллельными
хребтами (грядами). Ближняя к морю Главная
гряда Крымских гор (высота до 1500 м) задержи-
вает большое количество осадков и защищает
южные склоны от холода, формируя особое соче-
тание климатических условий как на южном, так
и на северном макросклонах. Современная рас-
тительность Горного Крыма сформировалась в
древности и имеет широкие биогеографические
связи [1, 2, 15]. Флора Горного Крыма наиболее
сходна с флорой северной части Западного Закав-
казья, что подтверждает правомерность выделе-
ния Крымско-Новороссийской флористической
провинции [1, 12]. В меньшей степени представ-
лен крымско-балканский и крымско-малоазиат-
ский элементы флоры [1, 13]. Важную часть фло-
ры Крыма составляет голарктический географи-
ческий элемент [1], и крымские леса в разные
эпохи могли иметь флористическую связь с леса-
ми более северных регионов. Структура лесной
растительности достаточно сложная, однако пре-
обладающей во всех районах Горного Крыма лес-
ной породой является дуб, занимающий 2/3 всей
лесной площади [14, 15].

В Крыму произрастают три вида робуроидных
дубов (секция Quercus, Roburoids [16]): дуб скаль-
ный Q. petraea (Matt.) Liebl., дуб пушистый Q. pu-
bescens Willd. и дуб черешчатый Q. robur L. [1, 2, 14,
15, 17]. Эти виды широко распространены в Евро-
пе, включая все Причерноморские регионы. Их
ареалы во многом перекрываются, однако виды
различаются экологическими требованиями и ре-
продуктивной стратегией. Отмечается наличие ге-
нетического потока между тремя видами [16, 18].
Их взаимному генетическому влиянию посвящен
ряд работ (см. [11, 16] и ссылки в этих работах), в
которых показано, что степень и направление ин-
трогрессии могут варьировать не только между
таксонами, но и в зависимости от региона, что
может быть вызвано локальными факторами
окружающей среды и разной историей популяции
[11, 18, 19]. В Крыму три вида часто сосуществуют
в смешанных популяциях [15] и также неизбежно
испытывают взаимное генетическое влияние.

Очевидно, что исследования генетического разно-
образия, филогеографии и микроэволюции воз-
можны лишь при рассмотрении данных видов в
комплексе.

Большое значение в распространении видов
дуба в Крыму имеют температурный режим, усло-
вия увлажнения и особенности горных пород
[15]. Преобладающей лесообразующей породой
является дуб скальный (Q. petraea), который
встречается почти повсеместно в горно-лесной
области. Дуб пушистый (Q. pubescens) произраста-
ет главным образом на известковых субстратах и в
более засушливых местообитаниях. Менее распро-
странен в Крыму дуб черешчатый (Q. robur) – им за-
нято только около 1% площадей дубовых лесов [15].
На южном макросклоне Q. robur отсутствует, где,
вероятно, он не выдерживает конкуренции с си-
дячецветными дубами (Q. petraea/Q. pubescens).
На северном макросклоне Q. robur произрастает
на высотах до 600 м, в долинах рек, на пологих
склонах и депрессиях рельефа с более богатыми
почвами.

Хотя рельеф Крыма не имеет ледниковых про-
явлений, плейстоценовые ледниковые циклы
оказывали значительное воздействие на лесную
биоту [6, 20–23]. Анализ современной и палеофа-
уны показывает, что непрерывная лесная зона не
сохранялась на протяжении всего плейстоцена
[22–24]. Степень распространения и постоянство
широколиственных лесов в максимумы стадиа-
лов не известны, в последний ледниковый макси-
мум преобладала степная растительность с не-
большими лесными элементами [20]. Помимо
влияния на размер популяций, ледниковые цик-
лы плейстоцена были источником периодиче-
ских трансгрессий, регрессий и опреснений вод
Черного моря, что открывало и закрывало сухо-
путные и морские миграции лесных видов между
Крымом и соседними регионами [25]. Это повли-
яло на генетическую структуру благородного оле-
ня, некоторых видов пресмыкающихся, амфибий
и др. [3, 7, 26]. Молекулярные исследования па-
леоостатков благородного оленя (Cervus elaphus)
предполагают процесс исчезновения локальных
популяций в холодные фазы и неоднократные
волны колонизаций Крыма из разных направле-
ний [26]. Исследования с помощью молекуляр-
ных маркеров видов тиса, бука, сосны [27–29] вы-
явили влияние Балкан, Кавказа, Малой Азии на
генетический пул популяций в Крыму, что также
указывает на миграции между Крымом и этими
регионами.

В филогеографических исследованиях видов
дуба широко используются маркеры хлоропласт-
ной ДНК (хпДНК), имеющей у покрытосеменных
растений материнское наследование, что позволя-
ет, анализируя географическое распределение гене-
тических линий, изучать прошлые процессы рассе-
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ления вида, происходившие посредством распро-
странения семян (желудей). Широкомасштабное
филогеографическое исследование видов европей-
ских робуроидных дубов [8, 9], основанное на
PCR-RFLP анализе четырех хлоропластных
фрагментов, выявило высокую степень дифферен-
циации и географические “паттерны” хпДНК, от-
ражающие пути послеледниковых колонизаций
Европы. В работах R.J. Petit et al. [8, 9] было опи-
сано и нанесено на карту в общей сложности
32 RFLP-гаплотипа, объединенных в шесть мате-
ринских линий, из которых три (линии “A”, “E”,
“F”) были распространены в восточной части
ареала, из них линии “E” и “F” – в Крымско-
Кавказском регионе. В Крыму было изучено
только несколько образцов [9], не решивших во-
просы связи Крыма с Кавказом, Малой Азией и
Балканами.

В нашей предыдущей работе по исследованию
изменчивости маркеров хпДНК в Крымско-Кав-
казском регионе [30] в анализ было включено 105
образцов из девяти крымских выборок трех видов
Quercus. Предложенные оптимизированные ва-
рианты генотипирования предполагали сочета-
ние анализа микросателлитных локусов хлоро-
пластной ДНК (cpSSR), секвенирования и ре-
стриктного анализа (PCR-RFLP). Показано, что
анализ cpSSR хорошо маркирует хпДНК измен-
чивость, так как определенные этим методом гап-
лотипы совпадают с выявленными методом секве-
нирования. Кроме того, использование cpSSR-мар-
керов существенно снижает затраты и трудоемкость
генотипирования. В Крыму было выявлено пять
хпДНК гаплотипов [30]. Популяции дуба на
Крымском п-ве по хлоропластным маркерам бы-
ли дифференцированы как от основного ареала
дубов, его северной части, так и от Кавказа. Срав-
нительный анализ наших данных [30] с данными
авторов из Турции [5] показал, что происхожде-
ние нескольких гаплотипов было связано с Ма-
лой Азией. В популяциях восточной части полу-
острова обнаружен западно-кавказский гаплотип
(Z-I), что свидетельствует об исторических кон-
тактах популяций дуба из восточного Крыма с За-
падным Кавказом.

Целью настоящей работы является исследова-
ние филогеографии и структуры генетической
изменчивости трех видов Quercus в Крыму. Для
детального понимания географического распре-
деления гаплотипов внутри лесной зоны Крыма,
а также для установления соотношений частот га-
плотипов у разных видов мы существенно увели-
чили число выборок с охватом большей части
ареала трех видов дуба в Крыму. Для прояснения
возможной связи с прилегающими территориями
юго-восточной Европы и Кавказа были исследо-
ваны популяции Quercus в этих регионах и проведен
анализ палеогеографических данных. Использова-
лись разработанные в предыдущей работе [10] мар-

керы хлоропластной ДНК и оптимизированные ва-
рианты генотипирования [30].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
В исследование было включено 55 популяци-

онных выборок трех видов Quercus – всего 872 об-
разца из трех географических регионов (табл. 1,
рис. 1а). На Крымском п-ве дополнительно к ра-
нее изученным было проанализировано 488 но-
вых образцов из 33 выборок. Всего в Крыму ис-
следовано 593 дерева из 42 популяционных выбо-
рок трех видов дуба. У дуба черешчатого (Q. robur)
изучено 178 деревьев из 14 популяций, сбор об-
разцов проводился в предгорной области и на се-
верном макросклоне Крымских гор, в лесистых
областях Главной и Внутренней гряд, охватывая
весь ареал дуба черешчатого на полуострове, на-
чиная с нижнего течения р. Бельбек и Байдарской
долины на западе до крайне восточной точки
произрастания Q. robur в районе Старого Крыма.
У дуба скального (Q. petraea) и дуба пушистого
(Q. pubescens) исследовано 415 деревьев из 28 по-
пуляций западного и восточного Крыма, матери-
ал отбирали как на северном, так и на южном
макросклонах: в предгорной области, на хребтах
Главной и Внутренней гряд и на южном берегу
Крыма, на склонах разных экспозиций со значи-
тельным перепадом высот между выборками. В
случаях совпадения или непосредственной бли-
зости точек сбора разных видов Quercus название
у выборок совпадало, различаясь по номеру
(см. табл. 1).

На Западном Кавказе дополнительно к двум
имеющимся было проанализировано семь выбо-
рок из наиболее близких к Керченскому проливу
территорий – из Западного Предкавказья, Запад-
ного Кавказа и Северо-Западного Закавказья, всего
127 образцов из пяти популяций Q. robur и двух по-
пуляций Q. petraea и Q. pubescens (см. табл. 1, рис. 1а).
В Болгарии и на юге Румынии (далее в тексте – Бал-
канский регион) нами исследовано шесть выборок
Q. robur, всего 152 образца (см. табл. 1, рис. 1а).

Все выборки собраны в естественных место-
обитаниях дубов, вдали от населенных пунктов.
Расстояние между изученными деревьями со-
ставляло не менее 50 м. Большинство выборок от-
бирали по маршруту протяженностью в несколь-
ко километров. В этом случае в таблице указаны
координаты начала и конца маршрута, с перепа-
дом высот внутри выборки. Таксономическую
принадлежность устанавливали по описаниям,
приведенным в работах [19, 31]. Виды идентифи-
цировали по форме листа, характеру опушения, а
также по длине плодоножек. Разделение образ-
цов сидячецветных дубов на виды Q. pubescens или
Q. petraea проводилось не для всех выборок, так
как Q. pubescens отличает наличие густого войлоч-
ного опушения на листьях и молодых побегах, а
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Таблица 1. Характеристика исследованных популяций дуба черешчатого Q. robur (rb), дубов скального Q. petraea
(pt) и пушистого Q. pubescens (pb)1

№
выборки Популяции

Координаты2
Высота

над ур. м., м
n H

Гаплотипы
(число особей)с. ш. в. д.

Крым, Q. robur
1* р. Бельбек (rb) 44°40′45″

44°41′02″
33°36′55″ 
33°40′05″

20 13 0.1538 K (12), T (1)

2 Тыловое (rb) 44°26′13″
44°25′15″

33°44′42″ 
44°45′41″

295 13 0.5128 K (8), T (5)

3 Озерное –
Павловка (rb)

44°29′22″
44°27′04″

33°47′40″ 
33°48′24″

245–290 19 0.4561 K (13), T (6)

4 р. Боса (rb) 44°27′07″
44°27′14″

33°49′37″ 
33°50′42″

305–340 9 0.5000 K (6), T (3)

5 р. Марта (rb) 44°41′56″
44°42′06″

34°00′40″ 
34°02′16″

290 28 0.5079 T (16), K (12)

6* р. Бодрак (rb) 44°45′59″ 34°02′00″ 280 5 0.4000 T (4), K (1)
7* г. Ак-Кая (rb) 45°07′01″

45°06′50″
34°35′56″ 
34°36′55″

142–227 15 0 T (15)

8 р. Биюк-Карасу (rb) 44°59′09″ 34°36′36″ 230 8 0 K (8)
9 Головановка – Красно-

селовка (rb)
44°57′47″ 
44°55′54″

34°37′25″ 
34°37′56″

310–360 14 0.1429 K (13), T (1)

10 Земляничное (rb) 44°57′45″ 34°49′27″ 391 6 0 Z-I (6)
11 Пятницкое (rb) 44°59′45″ 

45°00′06″
34°52′26″ 
34°51′53″

283–261 6 0 Z-I (6)

12 Переваловка –
Грушевка (rb)

45°00′14″ 
44°58′20″

34°58′25″ 
34°58′18″

280–420 23 0 Z-I (23)

13* г. Агармыш (rb) 45°00′38″ 
45°00′48″

35°00′07″ 
35°02′30″

340–420 17 0 Z-I (17)

14 Старый Крым (rb) 45°00′38″ 35°01′48″ 2 0 Z-I (2)
Среднее 12.7 0.2057
Всего 178

Крым, Q. petraea, Q. pubescens
15 Аязьма (pb) 44°27′37″ 33°38′28″ 110 6 0 К (6)
16 Тыловое (pt) 44°26′13″ 

44°25′15″
33°44′42″ 
44°45′41″

295 11 0 К (11)

17 Боса (pt) 44°27′23″ 
44°26′37″

33°50′18″ 
33°51′12″

300–520 28 0.0714 К (27), Е-II (1)

18 Мангуп (pt) 44°34′40″ 
44°35′11″

33°46′20″ 
33°48′14″

250–335 18 0 К (18)

19* Чуфут-Кале (pt) 44°44′18″ 33°55′58″ 410 6 0 K (6)
20 р. Марта 44°42′37″ 

44°42′07″
34°00′27″ 
34°01′37″

260–420 27 0.5128 К (15), Т (12)

21 Кореизская тропа (pb) 44°27′23″ 
44°26′28″

34°04′18″ 
34°04′58″

275–600 26 0 К (26)

22 Боткинская тропа 44°30′07″ 34°06′08″ 310 12 0 К (12)
23 Никита 44°30′28″ 34°14′21″ 100 8 0 К (8)
24 г. Аю-Даг 44°33′36″ 34°20′21″ 270–500 19 0 К (19)
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25 Малый Маяк 44°37′03″ 34°21′30″ 390 18 0 К (18)

26 г. Сераус (pt) 44°38′38″ 
44°39′36″

34°22′09″ 
34°20′37″

395–580 21 0 К (19), К`(2)

27* Изобильное (pt) 44°42′07″ 
44°41′45″

34°20′46″ 
34°20′13″

245 9 0 K (9)

28 Солнечногорск – 
Рыбачье (pt)

44°40′58″ 
44°45′49″

34°30′05″ 
34°35′04″

120–145 14 0 К (14)

29 Солнечногорск – 
Рыбачье (pb)

44°40′58″ 
44°45′49″

34°30′05″ 
34°35′04″

70–140 16 0 К (16)

30* р. Биюк-Карасу (pt) 44°58′49″ 34°36′33″ 230 11 0 K (11)
31 Головановка – Красно-

селовка (pt)
44°57′47″ 
44°55′54″

34°37′25″ 
34°37′56″

310–360 11 0 К (11)

32 Морское 44°49′50″ 34°48′05″ 8 0 Z-I (8)
33 Земляничное–Ворон– 

Веселое
44°53′30″ 
44°54′05″

34°49′05″ 
34°49′14″

260–590 25 0.5200 К (13), Z-I (12)

34 Новый Свет (pb) 44°49′45″ 34°54′45″ 14 0 Z-I (14)
35 Топловский монастырь 44°59′54″ 34°52′32″ 370 5 0 Z-I (5)
36 Переваловка – Гру-

шевка (pt)
45°00′09″ 
44°56′42″

34°58′28″ 
34°57′32″

260–430 18 0 Z-I (18)

37 г. Агармыш (pt) 45°01′10″ 
45°00′36″

35°01′53″ 
35°00′12″

350–510 23 0 Z-I (23)

38 ур. Кизилташ (pt) 44°55′43″ 
44°55′35″

35°06′44″ 
35°01′09″

150–360 12 0 Z-I (12)

39 Эчки-Даг (pt) 44°55′38″ 
44°55′55″

35°07′49″ 
35°08′45″

140–270 15 0.1333 Z-I (14), E-III (1)

40* Эчки-Даг (pb) 44°54′36″ 
44°53′21″

35°08′40″ 
35°07′03″

220–270 14 0.3626 Z-I (11), E-III (3)

41 Старый Крым (pt) 45°01′20″ 
44°59′57″

35°07′02″ 
35°08′33″

240–310 5 0 Z-I (5)

42* Старый Крым (pb) 44°58′56″ 
44°59′49″

35°09′47″ 
35°08′45″

130–220 15 0.1333 Z-I (14), E-I (1)

Среднее 14.8 0.0619
Всего 415

Кавказ, Q. robur, Q. petraea, Q. pubescens
43 Темрюк (rb) 45°12′31″ 37°17′06″ 0 5 0 Z-I (5)
44 Школьный (rb) 45°03′14″ 37°34′33″ 230 20 0 Z-I (20)
45 Гостагаевская (rb) 44°58′58″ 37°30′21″ 150 11 0 Z-I (11)
46 Семигорский (rb) 44°53′53″ 37°36′10″ 100 25 0 Z-I (25)
47 Крымск (rb) 44°56′28″ 38°03′24″ 20 22 0 Z-I (22)
48 Сукко (pt) 44°47′37″ 37°24′56″ 115 28 0 Z-I (28)
49 Кабардинка (pb) 44°40′40″ 37°53′56″ 90 16 0 Z-I (16)

Среднее 18.1 0
Всего 127

№
выборки Популяции

Координаты2
Высота

над ур. м., м
n H

Гаплотипы
(число особей)с. ш. в. д.

Таблица 1.  Продолжение
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Примечание. n – объем выборки; H – несмещенное гаплотипическое разнообразие [36], вычисленное без учета изменчиво-
сти микросателлитных повторов; 1 – в выборках, где не проводилось разделение на Q. petraea или Q. pubescens, таксон не ука-
зан; 2 – указаны координаты начала и конца маршрута; * – популяционные выборки, исследованные в работе [30].

Болгария, Румыния, Q. robur
50 София (rb) 42°38′22″

42°37′40″
23°18′39″
23°19′37″

680–810 25 0 S"(25)

51 р. Искыр (rb) 43°40′14″ 
43°40′02″

24°25′58″ 
24°25′25″

25 24 0 S'(23), S"(1)

52 о. Вардим,
р. Дунай (rb)

43°37′31″ 
43°37′22″

25°29′10″ 
25°28′53″

27 27 0 S'(27)

53 р. Ведеа (rb) 43°48′36″ 
43°48′39″

25°28′01″ 
25°27′47″

34 25 0.2200 G (22), S'(2), 
N (1)

54 Комана (rb) 44°10′36″ 
44°10′39″

26°09′22″ 
26°09′53″

65 25 0 N (22), R (3)

55 р. Тунджа (rb) 42°25′32″ 
42°15′02″

26°30′15″ 
26°33′48″

115 26 0 S'(26)

Среднее 25.3 0.0037
Всего 152

№
выборки Популяции

Координаты2
Высота

над ур. м., м
n H

Гаплотипы
(число особей)с. ш. в. д.

Таблица 1.  Окончание

часть выборок собирали весной в безлистном со-
стоянии. При этом принадлежность образцов к
Q. robur устанавливали при сборе в любом состоя-
нии, благодаря хорошей сохранности плюсок c
плодоножками и листьев с черешками. Выделе-
ние геномной ДНК проводилось с помощью ме-
тода CTAB [32] из листьев, высушенных в силика-
геле, или из свежих листьев, полученных в ре-
зультате проращивания побегов, собранных в
безлистном состоянии.

Для генотипирования был использован анализ
изменчивости хлоропластных микросателлитных
локусов (cpSSR) [10, 33] в сочетании с секвениро-
ванием и рестрикционным анализом. В наших
предыдущих работах [10, 30] было установлено
соответствие cpSSR-гаплотипов с гаплотипами,
выявленными в результате секвенирования хло-
ропластных фрагментов, чем была подтверждена
возможность типирования маркерами cpSSR-га-
плотипов дуба в пределах регионов. Как было по-
казано ранее [30], в Крыму почти все выявленные
гаплотипы могут быть определены cpSSR-марке-
рами. Методика исследования изменчивости
cpSSR-локусов методом вертикального электро-
фореза подробно описана в предыдущей работе
[10]. Для всех 767 новых образцов Крымско-Кав-
казского и Балканского регионов был проведен
анализ изменчивости четырех cpSSR-локусов
(μdt1, μdt3, μdt4, μcd4), установлено сочетание
аллелей (cpSSR-гаплотипы) (см. Приложение,
табл. S1). Образцы каждого выявленного cpSSR-

гаплотипа были секвенированы по пяти хлоро-
пластным фрагментам у разных видов в геогра-
фически разных популяциях – всего у 48 образ-
цов (рис. 2). Разделение гаплотипов, не отличаю-
щихся по cpSSR-маркерам внутри региона
(гаплотипы E-I, E-II и E-III), осуществляли се-
квенированием фрагмента TFq. Подтверждали
правильность типирования гаплотипов из разных
регионов, кроме секвенирования, анализом
RFLP (сочетание фрагмент/рестриктаза см. в
Приложении, табл. S1).

Последовательности гаплотипов были получе-
ны для пяти хлоропластных фрагментов – psaA-
trnS (ASq), psbC-trnD (CDq), trnT-trnF (TFq), trnK-
matK и trnH-psbA, общей длиной ~10100 пн (пар
нуклеотидов). Используемые праймеры, условия
амплификации и секвенирования описаны ранее
в работах [10, 30]. ПРЦ-продукты очищали с по-
мощью набора ExoSAP-IT (Affimetrix). Реакцию
секвенирования проводили с помощью набора
BigDye v. 3.1 (Applied Biosystems), продукты реак-
ции анализировали на автоматическом секвена-
торе Нанофор 05 (Институт аналитического при-
боростроения РАН, Россия) в Центре коллектив-
ного пользования “Современные технологии для
экологических исследований” ИЭРиЖ УрО РАН.
Редактирование и выравнивание полученных по-
следовательностей выполняли вручную в про-
грамме BioEdit v. 7.2.5 [34].

С помощью пакета программ Arlequin ver 3.5 [35]
для каждой популяции оценивали несмещенное га-
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Рис. 1. Географическое распределение хлоропластных гаплотипов Quercus robur, Q. petraea, Q. pubescens (а) в Крымском
(№ 1–42), Западно-Кавказском (№ 43–49) и Балканском (№ 50–55) регионах: цифрами обозначены номера популя-
ций из табл. 1, где указаны координаты и частоты гаплотипов; в рамке приведены номера выборок (10*,11*, 17*) из ра-
боты [30]; цветовые обозначения гаплотипов соответствуют рис. 2; площадь диаграмм пропорциональна размеру вы-
борки; указана северная граница крымско-кавказской части ареала дуба; треугольником маркировано происхождение
пластома из базы данных [42]; б – распределение хлоропластных гаплотипов в популяциях дуба черешчатого Quercus
robur на Крымском полуострове (сплошной линией обозначена граница ареала); в – распределение хлоропластных га-
плотипов в популяциях дуба скального (Q. petraea) и дуба пушистого (Q. pubescens) на Крымском полуострове (преры-
вистой линией указана северная граница распространения дубов в Крыму); в выборках, где приводилось определение
до вида, указан таксон: pt – Q. petraea, pb – Q. pubescens.
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плотипическое разнообразие (H) [36]. Филогенети-
ческие деревья гаплотипов построены с использо-
ванием байесовского подхода (BI) в программе Mr-
Bayes v. 3.1.2 [37] и метода максимальной экономии

(MP) в программном пакете PAUP*4.0b1 [38], пара-
метры и модели BI- и MP-анализов описаны в ра-
боте [39]. В анализ включены все точковые мута-
ции, инделы и инверсии, за исключением мутаций
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числа повторов микросателлитных последователь-
ностей из-за их высокой гомоплазии [40]. Таким
образом, близкородственные гаплотипы, которые
отличались друг от друга только числом микроса-
теллитных повторов (см. раздел “Результаты”), в
филогенетическом анализе рассматривали как
один гаплотип. Для изучения взаимоотношений
гаплотипов был также использован подход “Me-
dian Joining” в программе NETWORK 5.0.1.0 [41].
В этом случае в анализ были включены все точко-
вые мутации и инделы без учета изменчивости
микросателлитных повторов, гомоплазмичной
инверсии во фрагменте CDq [30] и парсимониче-
ски неинформативных мутаций внешней группы.

В филогенетический анализ, кроме гаплоти-
пов из Крымско-Кавказского и Балканского ре-
гионов, были включены гаплотипы, ранее полу-
ченные из восточной части основного ареала
Q. robur [10], и гаплотипы робуроидных дубов из
других областей Кавказского региона [30], после-
довательности которых были помещены в Gen-
Bank. В анализе присутствовал гаплотип из Тур-
ции “Qpetraea_249.35.12.4” (RFLP-гаплотип Hap18
согласно [9]). Были взяты участки соответствую-
щих фрагментов полной последовательности хло-
ропластного генома (пластома) из коллекции пла-
стомов европейских робуроидных дубов [42]. В

анализ был также включен гаплотип восточно-
азиатского робуроидного дуба Q. mongolica Fisch. ex
Ledeb. (секция Quercus, Roburoids) (пластом из
GenBank, номер MK564083). В качестве внешней
группы использован американский вид Q. lobata
Nee (пластом из GenBank, CM012305) (секция
Quercus, Dumosae), поскольку евроазиатские виды
секции Quercus монофилетичны относительно
американских видов той же секции по хпДНК [43].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Генотипирование cpSSR-маркерами было
проведено для 872 деревьев дуба из всех популя-
ций трех регионов. Выявлено пять cpSSR-гапло-
типов в Крыму и на Западном Кавказе и пять – в
Балканском регионе; сочетание аллелей cpSSR-
локусов приведено в табл. S1 Приложения. По со-
вокупности результатов секвенирования пяти
фрагментов хпДНК в исследованных популяциях
присутствовало 12 хлоропластных гаплотипов, из
которых семь (K, K', T, E-I, E-II, E-III, Z-I) встре-
тились в выборках Крыма и Западного Кавказа,
пять (S', S", N, R, G) распространены в Болгарии
и Румынии. Большинство гаплотипов было опи-
сано в наших предыдущих работах [10, 30], бук-
венные обозначения совпадают с принятыми ра-

Рис. 2. Филогенетическая сеть хлоропластных гаплотипов Quercus robur, Q. petraea, Q. pubescens, Q. mongolica и Q. lobata,
построенная на основе нуклеотидных последовательностей пяти фрагментов хпДНК с помощью метода “Median Join-
ing ” в программе NETWORK [41]: цветными кругами обозначены гаплотипы, полученные в настоящей работе; ука-
заны виды с перечислением образцов, секвенированных для данного гаплотипа, с названием выборки и указанием
номера образца и таксона (rb, pt, pb); площади кругов крымских гаплотипов пропорциональны доле гаплотипов в
крымских популяциях Quercus; обозначения гаплотипов из Кавказского и Восточно-Европейского регионов соответ-
ствуют принятым в работах [10, 30]; поперечные линии обозначают мутации; * – при построении филогенетической
сети не учитывалась инверсия в CDq [30]; ** – при построении филогенетической сети не учитывались мутации, спе-
цифичные для внешней группы Q. lobata.
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нее. Гаплотипы G, N, R встречались в более се-
верных районах Восточной Европы у Q. robur [10].
Новые гаплотипы (K', S', S") были близки опи-
санным ранее и отличались от них одним или не-
сколькими микросателлитными повторами в се-
квенированных фрагментах и/или cpSSR-локу-
сах. В настоящей работе у таких вариантов к
буквенному обозначению родственного гаплоти-
па добавлялся апостроф. Гаплотипы S', S" из Бол-
гарии и Румынии были близкородственны ранее
описанному гаплотипу S, распространенному на
западе Русской равнины [10]. В Крыму редкий га-
плотип K' отличается от преобладающего гапло-
типа K аллелем в cpSSR-локусе μcd4.

Секвенирование фрагментов хпДНК выявило
полное соответствие результатам идентификации
гаплотипов cpSSR-маркерам внутри двух регио-
нов (Крымско-Кавказского или Балканского).
Между регионами некоторые гаплотипы совпа-
дают по сочетанию cpSSR-аллелей (см. Приложе-
ние, табл. S1). Результаты RFLP-анализа под-
твердили правильность генотипирования и от-
сутствие общих гаплотипов между Крымско-
Кавказским и Балканским регионами. В GenBank
помещены последовательности, полученные для
новых гаплотипов и новых таксонов Quercus, для
фрагментов TFq, CDq и ASq (номера OP971967–
OP971999).

По составу гаплотипов в популяциях видов
Quercus исследованные регионы делятся на три
области (см. рис. 1а): 1) Балканский регион, куда
входят выборки Болгарии и южной Румынии;
2) Западный Крым и западная часть Восточного
Крыма; 3) восток горно-лесной части Восточного
Крыма и Западный Кавказ. В популяциях Q. robur
Балканского региона распространено пять гапло-
типов (S', S", N, R, G), которые близки или совпа-
дают с гаплотипами запада Русской равнины [10].
При этом в исследованных выборках Крыма и
Кавказа гаплотипов северной (основной) части
ареала, в т. ч. Балканского региона, не выявлено.

В Крыму в популяциях дуба обнаружено семь га-
плотипов. Наиболее частые гаплотипы (K, T, Z-I)
присутствуют у всех видов. У Q. robur преобладает
гаплотип K (73%), два других гаплотипа – Z-I
(30.3%) и T (28.7%) – также встречаются с высо-
кой частотой. У Q. petraea/Q. pubescens преоблада-
ющими являются гаплотипы К (62.4%) и Z-I
(32.8%), редкими – гаплотипы T (2.9%), E-III
(0.96%), E-I (0.24%), E-II (0.24%), К'(0.5%). Для
популяций дуба Крыма характерна низкая внут-
рипопуляционная изменчивость: в выборках не
встречается больше двух гаплотипов, в большин-
стве популяций обнаружен один гаплотип. В
крымских популяциях Q. robur был выше показа-
тель гаплотипического разнообразия (среднее
H = 0.2057), что связано с присутствием во мно-

гих выборках гаплотипов K и T с почти равной ча-
стотой.

Внутри Крымского полуострова наблюдается
четкая географическая дифференциация популя-
ций по составу гаплотипов, имеющая сходную
структуру как у Q. pubescens/Q. petraea, так и в вы-
борках Q. robur. По составу самые восточные попу-
ляции трех видов Горного Крыма сходны с Запад-
но-Кавказском регионом, где во всех исследован-
ных выборках разных видов Quercus присутствовал
только гаплотип Z-I.

В Западном Крыму во всех популяциях Q. robur
наблюдалась смесь гаплотипов K и T при некото-
ром преобладании гаплотипа K. Далее на восток
гаплотипы T и K распределялись более неравно-
мерно (см. рис. 1б). В самой восточной области
Горного Крыма во всех выборках Q. robur присут-
ствовал только гаплотип Z-I.

В западной и центральной частях полуострова
у Q. petraea и Q. pubescens преобладают популяции
с гаплотипом К, гаплотип Т обнаружен в един-
ственной выборке (см. рис. 1в). Аналогично рас-
пределению гаплотипов в популяциях Q. robur, у
Q. petraea и Q. pubescens на востоке горно-лесной
области Восточного Крыма, начиная с выборки
Морское (№ 32), наблюдается преобладание гап-
лотипа Z-I. Популяция Ворон (№ 33) является
переходной – в ней совместно присутствуют гап-
лотипы K и Z-I почти в равном соотношении. Га-
плотипы группы E (E-I, E-II, E-III) в малом коли-
честве (6 деревьев, 1%) встретились в четырех вы-
борках Q. petraea и Q. pubescens в основном в
Восточном Крыму, в области преобладания Z-I.
Редкий гаплотип K' обнаружен у Q. petraea в вы-
борке г. Сераус.

Преобладающие в Крыму и на Кавказе гапло-
типы не являются близкородственными: крым-
ские гаплотипы Т и К отличаются 14 мутациями,
гаплотипы К и Z-I – семью (см.рис. 2). Гаплотип
Т почти совпадает с гаплотипом пластома Hap18
из Турции с разницей в одну мутацию, причем
крымский гаплотип T на сети гаплотипов являет-
ся предковым турецкому гаплотипу Hap18.

При построении филогенетических деревьев и
сети хлоропластных гаплотипов мы не использо-
вали информацию о числе микросателлитных по-
второв, поскольку они имеют высокую скорость
мутирования, несопоставимую со скоростью
обычных точковых мутаций или инделов и соот-
ветственно за время образования основных клад
накапливают гомоплазии [40]. При этом у нерод-
ственных гаплотипов дуба из разных линий, вы-
явленных в настоящем исследовании, часто на-
блюдается одинаковое число повторов, в том чис-
ле в используемых для типирования cpSSR-
локусах (см. Приложение, табл. S1). Так как чис-
ло микросателлитных повторов не учитывалось
при филогенетическом анализе, на сети гаплоти-



ЭКОЛОГИЯ  № 3  2023

ФИЛОГЕОГРАФИЯ ВИДОВ ДУБА В КРЫМУ 197

пов и филогенетическом дереве гаплотипы S, R,
N, S', S", а также гаплотипы K и K', E-I и E-II за-
нимают одинаковую позицию (см.рис. 2, 3).

Топология сети гаплотипов была сходной с то-
пологией филогенетического дерева. На рис. 3
представлено байесовское дерево (BI) с указани-
ем значений статистических поддержек клад обо-
их деревьев. Разрешение дерева в базальной части
слабое, гаплотипы исследуемых европейских ро-
буроидных дубов не образуют монофилетичную
группу, топология дерева сходна с полученной
нами ранее [30]. Некоторая разница в степени
разрешения базальной части дерева связана с раз-
личием выбранной внешней группы. В нашей
предыдущей работе [30] в качестве внешней груп-
пы был использован представитель рода Trigono-
balanus (Fagaceae), так как анализировались пред-
ставители дубов разных секций. Пластом Q. lobata
ближе к последовательностям робуроидных ду-
бов, что дает более разрешенную картину, в част-
ности более точно определяет положение дуба
монгольского. Гаплотип Q. mongolica с невысокой
поддержкой (96/59) объединяется с восточной
линией (линия I). На сети гаплотипов Q. mongolica
занимает промежуточную позицию между основ-
ными кладами европейских робуроидных дубов
(см. рис. 2).

Обнаруженные в Крыму гаплотипы филогене-
тически значительно отличаются, наиболее ча-
стые (K, T, Z-I) входят в разные клады, соответ-
ствующие дивергентным филогенетическим ли-
ниям (см. рис. 3). Гаплотип Т относится к кладе
гаплотипов линии I (100/96). Данная ветвь соот-
ветствует зеленой линии “E” из работы R.J. Petit
et al. [8], гаплотипы которой распространены в
восточной части ареала европейских робуроид-
ных дубов. Гаплотипы E-I, E-III и Z-I входят в об-
щую субкладу (100/72), состоящую из гаплотипов
восточно-европейской части ареала и Кавказа
(линия II). Ветвь гаплотипов восточно-европей-
ской части ареала, куда входят гаплотипы из Бал-
канского региона (G, S', S", R, N) (100/69), соот-
ветствует синей линии “A” из работы [8]. Крым-
ско-кавказские гаплотипы из этой субклады
соответствуют фиолетовой линии “F” из [8], однако
они не образуют монофилетичную кладу и, скорее,
занимают базальную позицию к линии “A”.

Дивергентный гаплотип K и соответствующую
ему филогенетическую линию не удается сопо-
ставить с линиями, определенными в работе
R.J. Petit et al. [8]. Гаплотип К находится в базаль-
ном положении (89/54) к линии II, на сети гапло-
типов ветвь K занимает промежуточную позицию
между ветвями линии II и ветвью гаплотипов Y,
Y-II из Хорватии и Калининградской обл. (Апен-
нинская линия “C” согласно [8]).

Анализ состава гаплотипов в выборках сидяче-
цветных дубов, где был определен таксон (Q. pet-

raea или Q. pubescens), показал совпадение между
видами по частотам и составу гаплотипов. Не-
сколько отличаются состав и географическое рас-
пределение гаплотипов у Q. robur, у которого доля
гаплотипа Т (28.7%) значительно больше, чем в
популяциях Q. petraea/Q. pubescens (2.9%). Гапло-
тип Т у Q. robur встретился как в западной, так и в
восточной частях полуострова в 8 выборках, что
говорит о его более широком распространении в
популяциях этого вида. У сидячецветных дубов
гаплотип Т был обнаружен в единственной вы-
борке р. Марта (№ 20), где присутствуют гаплоти-
пы K и T в соотношении 56 и 44% соответствен-
но, что почти совпадает с частотами гаплотипов у
Q. robur в этой популяции. В отличие от Q. pet-
raea/Q. pubescens у Q. robur не удалось выявить вы-
борки, в которых бы происходило смешение “за-
падных” и “восточных” гаплотипов (K и Z-I).
Возможно, это связано с меньшей встречаемо-
стью Q. robur в переходной зоне. Редкие гаплоти-
пы E-I, E-II, E-III, отмеченные в Крыму у Q. pet-
raea и Q. pubescens, не были встречены у Q. robur.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Филогенетические отношения гаплотипов 
и возможные исторические связи Крыма 

с другими регионами Причерноморья

Выявленные в исследованных популяциях ро-
буроидных дубов гаплотипы хпДНК относятся к
нескольким дивергентным филогенетическим
кладам (см. рис. 3). Наиболее вероятно, что диф-
ференциация на глубоко дивергированные линии
хлоропластной ДНK возникла в начале эволюции
представителей секции Quercus в Евразии после
их проникновения в Евразию из Америки в сред-
нем и позднем миоцене [16]. Время расхождения
основных линий хпДНК совпадает со временем
дифференциации на европейскую и восточно-
азиатскую группы робуроидных дубов и соответ-
ствует концу миоцена [44]. Таким образом, древ-
ность линий наиболее дивергентных гаплотипов
исключает наличие связи между их филогенети-
ческими отношениями и взаимным географиче-
ским распространением, поскольку происходив-
шие плиоценовые и плейстоценовые вымирания
[16] и неоднократные колонизации во многом из-
менили первичную филогеографическую струк-
туру. Примером может служить смешение гапло-
типов разных линий в Малой Азии, на Кавказе и
Балканах [5, 30, 45].

В то же время географическое распределение
гаплотипов в исследованных регионах демон-
стрирует три почти не перемешивающиеся обла-
сти, резко отличающиеся составом гаплотипов:
1) Балканский регион; 2) Западная часть Крыма;
3) Восток Крыма и Западный Кавказ. Гаплотипы
Балканского региона близкородственны гапло-



198

ЭКОЛОГИЯ  № 3  2023

СЕМЕРИКОВА и др.

типам изученных ранее популяций из Восточной
Европы и западной части Русской равнины [10,
45] и соответствуют линии хпДНК, связанной
своим распространением c балканским рефуги-
умом [8, 9]. По результатам настоящего исследо-
вания и нашим предыдущим данным [30], а также
из проведенного сравнительного анализа данных из
Грузии и Турции [4, 5], на Кавказе, в Крыму и Ма-
лой Азии гаплотипы этой линии отсутствуют.

Гаплотипы Крыма и Западного Кавказа отно-
сятся к трем дивергентным филогенетическим
линиям (см. рис. 3). Два неродственных между
собой гаплотипа T и K распространены в запад-
ной и центральной частях Горного Крыма, их нет
в восточной части Горного Крыма, на Кавказе и
Балканах, но родственные им гаплотипы сов-
местно присутствуют в Малой Азии. Так, на запа-
де Турции широко распространен гаплотип H5
[5], совпадающий с пластомом Hap18, который
отличается одной мутацией от гаплотипа T в
Крыму. По тем же данным [5], в Турции и на юго-
востоке Балканского п-ва распространены три
гаплотипа, близкородственные гаплотипу K.
Очевидное родство гаплотипов отражает истори-
ческую связь и миграции между Малой Азией и
Крымом. Причем намного больший размер попу-
ляций и большее гаплотипическое разнообразие
Quercus в Малой Азии [5] по сравнению с Крымом
позволяет предполагать, что миграции происхо-

дили из Малой Азии в Крым. В Крыму почти нет
гаплотипов, родственных T и K, в то время как в
Малой Азии родственных гаплотипов несколько.
Отсутствие близкородственных гаплотипов в
Крыму может быть связано как с недостатком
времени для накопления мутаций, прошедшего с
момента миграции, так и с малым эффективным
размером популяции. В современных популяци-
ях Болгарии и Румынии, по результатам настоя-
щего исследования и работ других авторов [9, 45],
преобладают гаплотипы балканской линии, сле-
довательно, если миграция малоазиатских гапло-
типов в Крым проходила через Балканы, то это
могло происходить в другую эпоху, когда состав
гаплотипов в этом регионе был иной.

Предполагаемые древние связи с последующей
изоляцией популяций дуба в Крыму могли проис-
ходить со времен конца плиоцена–начала плей-
стоцена, с формированием современного глубоко-
водного Черноморского бассейна [25] и началом
изолированной эволюции крымской биоты [2]. В
регрессивные фазы Черноморского бассейна, про-
исходившие в плейстоцене (~2.6 млн л. н., 1–
2 млн л. н., ~80 тыс. л. н., ~30 тыс. л. н., ~10 тыс. л. н.)
[25], сопровождавшиеся опреснением и обычно
совпадавшие с эпохами похолоданий, неодно-
кратно обнажались значительные площади шель-
фа, и Крым становился частью материка, что де-
лало возможным обмен биотой как с Балканами,

Рис. 3. Филогенетическое дерево хлоропластных гаплотипов Quercus robur, Q. petraea, Q. pubescens, Q. mongolica и внеш-
ней группы Q. lobata, построенное с помощью байесовского метода (50%-ный консенсус) на основе нуклеотидных по-
следовательностей пяти фрагментов хпДНК общей длиной~10100 пн: над линиями приведена статистическая под-
держка байесовским методом (значения апостериорной вероятности, %), под линиями – бутстреп-поддержка (MP,
1000 репликаций); цветными кругами маркированы гаплотипы, полученные в настоящей работе. Обозначения гапло-
типов из Кавказского и Восточно-Европейского регионов и филогенетические линии I и II соответствуют принятым
в работах [10, 30]; для гаплотипов Q. mongolica и Q. lobata приводятся номера пластомов из GenBank; треугольником
обозначен гаплотип пластома из базы данных [42].
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так и Кавказом. Время таких миграций оценить
затруднительно при недостатке палеоданных для
большей части плейстоцена. В конце плейстоце-
на, с усилением тенденции на похолодание и по-
вышение уровня моря [25], вероятность мигра-
ции по западному пути снижалась. В прибрежных
районах Черного моря от Болгарии до Крыма во
время последнего оледенения формировались
степные сообщества [46], что исключало обмен
лесными видами.

Относительно путей древних миграций также
есть предположение, что расселение видов про-
исходило не только через сухопутные мосты, но и
обходными путями – по типу распространения
прибрежных флор, а также посредством дальнего
переноса (см. [2]). Данное предположение сходно
с миграциями вдоль линии моря. Свидетельства о
пересечении водных пространств с помощью
птиц и посредством гидрохории у дубов предпо-
лагалось ранее в Балтийском бассейне [47, 48], где
описаны пути колонизации вдоль морских побе-
режий и через проливы. Предполагаемые рассто-
яния составляли от 80 до 300 км, желуди не теряли
всхожесть после нахождения в течение несколь-
ких дней даже в соленой воде (см. [48] и ссылки в
этой работе). Гипотеза распространения вдоль
черноморского побережья Балканского полуост-
рова очень вероятна и может объяснить сходство
гаплотипов робуроидных дубов Крыма и Малой
Азии. Наши данные пока не могут окончательно
подтвердить эту гипотезу, которая должна быть
протестирована сбором материала вдоль линии
побережья, возможно, выявив скрытые следы
миграций. В частности, проверки требует опи-
санный ранее в дельте Дуная RFPL-гаплотип 9'
[45], ассоциированный нами предположительно
с гаплотипами групп E и Z [30], обнаруженными
в Крыму и на Кавказе.

При исследовании филогеографии сосны
обыкновенной (Pinus sylvestris L.) на территории
Причерноморья (Крым, Кавказ, Турция, Балка-
ны) было обнаружено совпадение крымского га-
плотипа митохондриальной ДНК с гаплотипом
из Малой Азии (Турции) и Малого Кавказа и от-
личие от гаплотипов Большого Кавказа, Балкан и
северной части ареала сосны обыкновенной [29].
В качестве объяснения была предположена древ-
няя миграция из Малой Азии в Крым через Кав-
каз, с последующим распространением на Север-
ном Кавказе производного гаплотипа и вытесне-
нием предкового [29]. Однако возможно и
альтернативное объяснение – дальний перенос
семян сосны из Малой Азии в Крым по морю во
время его опреснения. Родство гаплотипов Тур-
ции и Крыма, выявленное для дуба и сосны обык-
новенной, их отличие от сопредельных террито-
рий Кавказа и Балкан, очевидно, не являются
случайными и отражают прошлые конфигурации
ареалов, прошлые миграции и связи лесной рас-

тительности этих регионов при последующей
изоляции лесной растительности Крымского по-
луострова.

Существование рефугиумов Quercus
в западной части Горного Крыма

Распространение гаплотипов К и T на боль-
шей части горно-лесной области Крыма предпо-
лагает сохранение популяций дуба в изолирован-
ных рефугиумах, располагавшихся во время
плейстоцена в Горном Крыму. По имеющимся
палеоданным, объединяющим несколько иссле-
дований (см. обзор [22]), пыльца Quercus отмеча-
ется в горно-лесном Крыму непрерывно, начиная
с плиоцена. В периоды оледенений ареал широ-
колиственных пород значительно сокращался.
Быстрое появление пыльцы дуба в областях пред-
горий в межстадиалы, особенно в западной части
полуострова, свидетельствует о наличии рефуги-
умов в непосредственной близости, предположи-
тельно на теплых склонах южной экспозиции до-
лин, пересекающих достаточно увлажненный се-
верный макросклон Главной гряды Крымских
гор [22]. По обзорным палеоматериалам, начиная
с 120 тыс. л. н. [20, 22], если на востоке полуостро-
ва лесостепь неоднократно сменялась степью, то
на западе такая смена происходила только в по-
следние валдайские стадиалы. В более влажные
периоды широколиственная растительность в За-
падном Крыму восстанавливалась значительно
быстрее. Именно на юго-западе Горного Крыма на-
блюдается зона “микрорефугиумов” мезофильного
вида ящериц Lacerta agilis tauridica, выявленная
обособлением отдельных митохондриальных ли-
ний [6].

Несмотря на богатый палеозоологический ма-
териал, долгое время отмечалось отсутствие дати-
рованных растительных палеоданных из горных
районов Крыма в периоды стадиалов [22], однако
в последних исследованиях [21] появились свиде-
тельства присутствия пыльцы дуба (в том числе
Q. robur) на склонах высокой части Главной гря-
ды в конце LGM. При наличии несомненных сви-
детельств непрерывного присутствия дуба на полу-
острове в плейстоцене сниженное гаплотипическое
разнообразие и почти полное отсутствие гаплоти-
пов, близкородственных K и T, подтверждают зна-
чительные сокращения размеров популяций.
Можно предположить, что в неблагоприятные
эпохи ареал дуба с “западнокрымскими” гапло-
типами T и K был сильно фрагментирован и огра-
ничен небольшими рефугиумами, располагавши-
мися в западной и центральной частях современ-
ной горно-лесной зоны. Один из рефугиумов
угадывается в предгорной части северного макро-
склона (р. Марта), где совпадение состава гапло-
типов выборок разных видов свидетельствует о
длительном совместном произрастании Q. robur и
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Q. petraea в районе обширных дубовых лесов на
северном макросклоне наиболее высокой части
Крымских гор. Отмечается [7], что распростране-
ние центральной линии ящериц Darevskia lindhol-
mi также приурочено к самой высокой и влажной
части Главной гряды, а также к самой влажной
лесистой части Южного берега Крыма. Согласно
ботанико-географическому и флористическому
районированию, эти территории относятся к
Бахчисарайско-Ялтинскому району [1] и Ялтин-
скому флористическому округу [2], которые ха-
рактеризуются наибольшими высотами в Крыму,
вследствие чего здесь наблюдается наибольшая
дифференциация климата и других факторов.

Особенности популяций дуба Восточного Крыма 
и их связь с Западным Кавказом

Распространение в лесах восточной части
Крыма исключительно кавказских гаплотипов Z-I,
E-I и E-III доказывает кавказское происхождение
дуба на востоке полуострова, что в свою очередь
предполагает отсутствие здесь рефугиумов – ис-
точников послеледниковой реколонизации. Ис-
ходя из обзора палеоданных [22], разница в расти-
тельности между западными и восточными обла-
стями на протяжении всего плейстоцена была
существенной: восточные районы Крыма были
более засушливыми, чем центральные и запад-
ные, и лесная растительность там исчезала неод-
нократно, сменяясь сухой степью. Значительное
уменьшение атмосферного увлажнения в восточ-
ном направлении также проявляется в современ-
ном распределении температуры и осадков [1].
Для сравнительно низких гор восточной части
Восточного Крыма, с менее выраженной поясно-
стью и отсутствием четкого разделения на макро-
склоны, снижается возможность формирования
микрорефугиумов.

Достаточно резкая граница между областями
распространения хлоропластных гаплотипов ду-
ба в Крыму может свидетельствовать об относи-
тельно недавнем времени формирования зоны
вторичного контакта между местными и кавказ-
скими популяциями дуба. Единственная выборка
(№ 33) со смешанными гаплотипами обнаружена
в очень локальном районе, к востоку от р. Кучук-
Карасу. К западу и востоку от указанного района
у всех видов дуба найдены “западные” (T и K) или
“восточные” (Z-I, группа E) гаплотипы соответ-
ственно. Ни одного из “восточных” гаплотипов
(за исключением одной особи с E-II) не было
найдено к западу от выборок Ворон, Землянич-
ное и Морское. В районе зоны контакта отсут-
ствуют географические барьеры – сравнительно
невысокие горные хребты и перевалы не могли
стать препятствием на пути расселения или обме-
на. Наблюдаемая структура может быть результа-
том “конкурентной” колонизации при миграции

из разных источников. Расселение из западно-
крымского рефугиума популяций с “западными”
гаплотипами K и T достигло основных рек на во-
стоке, берущих начало с Главной гряды Крым-
ских гор (реки Биюк-Карасу и Индол). Вполне
вероятно, что дальнейшая колонизация на восток
автохтонных популяций из западно-центральных
районов Горного Крыма была остановлена встреч-
ным потоком, несущим “восточные” гаплотипы.
Распределение двух групп гаплотипов маркирует
зону встречи. Узость этой зоны может свидетель-
ствовать об относительно недавней колонизации,
по-видимому после LGM. Очевидно, что источ-
ником волны колонизации, несущей гаплотипы
Z-I, E-I и E-II, мог быть только Кавказ, где они
распространены на более обширной территории,
чем в Крыму, и имеют там филогенетически род-
ственные гаплотипы [30]. Менее вероятна лока-
лизация рефугиума в невысоких горах Восточно-
го Крыма, так как граница между группами гап-
лотипов при наличии нескольких рефугиумов
была бы менее четкой.

Формирование и долговременная устойчи-
вость контактных зон матерински наследуемых
гаплотипов ранее обсуждались для видов Quercus
в Скандинавии [47], для северо-восточной части
ареала Q. robur [10] и у пихты белой Abies alba в
Карпатах [49]. Описанная в данных работах рез-
кая граница в зоне контакта свидетельствует о
встрече фронтов колонизации, когда выживание
вновь прибывших семян очень маловероятно в
уже существующих популяциях. Нераспростра-
нение далее матерински наследуемых гаплотипов
свидетельствует о наличии местного пула желу-
дей, который эффективно подавляет любой по-
ток цитоплазматических генов на уже занятую ду-
бом территорию [47]. Это приводит к сохранению
устойчивых зон “цитоплазматической демарка-
ции” в местах начального контакта двух разнона-
правленно распространяющихся популяций из
рефугиумов, что неоднократно имело место в ис-
тории европейских дубов.

Зона встречи гаплотипов разного происхожде-
ния у видов Quercus в Крыму совпадает с западной
границей распространения митохондриальных га-
плотипов кавказского происхождения у прыткой
ящерицы, проникших в Крым в ходе голоценовой
экспансии восточного подвида Lacerta a. exigua и
формировании гибридных популяций с абориген-
ным горно-крымским подвидом L. a. tauridica.
Распространение в Крым мезофильной западно-
кавказской биоты, возможно, произошло на ру-
беже плейстоцена и голоцена, когда Азовского
моря не существовало, либо в теплые и влажные
периоды начала голоцена, отмечаемые как в
Крыму [21, 22], так и на прилегающей к Крыму
территории Прикубанья и Таманского полуост-
рова [50].
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Согласно геоботаническому районированию
Горного Крыма, область “восточных” гаплоти-
пов дуба совпадает с границей Судакско-Феодо-
сийского р-на, который включает территорию к
востоку от р. Кучук-Карасу [1] и соответствует во-
сточно-горно-крымскому флористическому рай-
ону [2]. Эта наиболее восточная в Горном Крыму
территория характеризуется более холодным и
сухим полуконтинентальным климатом, со сни-
жением роли средиземноморских видов при воз-
растании роли степной биоты. Флористические
особенности района заключаются в наличии це-
лого ряда дифференцирующих видов [1]. По дан-
ным изменчивости хпДНК дуба, именно в этом
районе проявляется связь лесной биоты Крыма с
Кавказом. Исследования структуры генетической
изменчивости и филогеографии других видов де-
ревьев (тис, бук) в Причерноморье, включая
Крым, демонстрируют смешение в Крыму генети-
ческих линий разного географического происхож-
дения [27, 28], однако в настоящей работе впервые
показана дифференциация популяций древесных
видов в пределах Крыма, обусловленная его ко-
лонизацией из разных источников. Для подтвер-
ждения гипотезы о роли лесной биоты Западного
Кавказа в колонизации восточной части лесной
зоны Крыма необходимы дальнейшие исследова-
ния с привлечением других древесных видов.

Сравнение структуры изменчивости хпДНК видов 
Quercus в Крыму

Установлено значительное совпадение по со-
ставу гаплотипов популяций трех видов Quercus в
Крыму. Полиморфизм хпДНК дубов в Крыму
слабо связан с таксономический принадлежно-
стью и в основном структурирован географиче-
ски: у всех трех видов совпадают наиболее частые
гаплотипы, для всех из них наблюдаются разли-
чия западных и восточных популяций. Однако
соотношение гаплотипов у Q. robur отличается от
состава гаплотипов в популяциях Q. petraea и
Q. pubescens. Основное различие заключается в
частоте встречаемости гаплотипа T (см. рис. 1б, 1в),
присутствие которого у сидячецветных дубов на-
блюдалось только в выборке р. Марта (№ 20), где
Q. petraea образует смешанную популяцию с Q. ro-
bur. Интересно, что в других смешанных популя-
циях, где у дуба черешчатого присутствует гапло-
тип T, у видов Q. petraea/Q. pubescens он не встре-
тился ни разу. Поэтому можно заключить, что,
во-первых, первоначально гаплотип T в Крыму
появился у Q. robur и, во-вторых, гибридизация
Q. robur с другими дубами – достаточно редкое
явление. Выраженное различие в соотношении
гаплотипов на крайнем юго-западе, в популяциях
Байдарской долины (см. рис. 1б, 1в), может сви-
детельствовать о недавнем проникновении со-
временных популяций дуба в долину Западного

Крыма из горных рефугиумов. При ограничен-
ном текущем потоке в популяциях [18] обмен ма-
теринских генов происходит достаточно продол-
жительное время, что объясняет неравенство в
соотношении гаплотипов.

Для видов Q. petraea и Q. pubescens не обнару-
жено различий в соотношении гаплотипов. Ожи-
даемо, что у этих наиболее распространенных в
Крыму видов выявлено несколько большее число
гаплотипов. Редкие гаплотипы кавказского про-
исхождения (E-I, E-II, E-III) найдены здесь как у
Q. petraea, так и у Q. pubescens как примесь к гап-
лотипам Z-I, но не встречены в крымских попу-
ляциях Q. robur. Однако они широко распростра-
нены у дубов, в том числе у Q. robur, на Кавказе
[30]. Возможной причиной является отсутствие
Q. robur на южном макросклоне, где в основном
был найден гаплотип E. Характерно, что гаплоти-
пы группы E обнаружены в основном в восточ-
ных районах Крыма, однако отсутствуют в наибо-
лее близких к Крыму популяциях Кавказа (см.
рис. 1а). Гаплотипы группы E на Кавказе начина-
ют встречаться и преобладать в более удаленных
от Крыма областях как вдоль побережья, так и на
северном макросклоне, а также в Закавказье, что
было показано в предыдущей работе [30]. В связи
с этим наиболее правдоподобным объяснением
появления гаплотипов группы E в Крыму могут
быть множественные миграции как по сухопут-
ному мосту через Таманский п-ов, так и по морю
со стороны кавказского побережья из районов
распространения гаплотипа E. Последнее обсто-
ятельство также объясняет отсутствие Q. robur
среди крымских носителей гаплотипа E.

Близкий состав гаплотипов трех видов дуба в
Крыму говорит о долговременном совместном
существовании крымских популяций разных ви-
дов. Причиной наблюдаемого различия частот га-
плотипов между Q. robur и другими видами может
быть разный уровень исторического генного по-
тока между этими близкородственными видами
[5, 16, 18]. Во многих работах было показано [16,
18], что степень гибридизации у Q. robur с сидяче-
цветными дубами ниже, чем между Q. petraea и
Q. pubescens, что обусловлено более выраженным
репродуктивным барьером. Несовпадение частот
гаплотипов Q. robur с другими видами на террито-
рии Крыма в локальном масштабе подтверждает
невысокую степень гибридизации и ограничение
текущего генного потока между Q. robur и Q. pet-
raea/Q. pubescens.

Исследование выполнено за счет гранта Рос-
сийского научного фонда № 22-24-00667, https://
rscf.ru/project/22-24-00667/. Авторы выражают
благодарность Л.И. Агафонову, Н.В. Семерикову,
Е.Г. Филиппову, В.В. Кукарских, Х.У. Алиеву,
Т.В. Семериковой, М.А. Полежаевой, Е.С. Ка-
шириной, В.В. Корженевскому за помощь в сбо-
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Представлены данные, характеризующие температурную зависимость роста и эмиссии СО2 двух
видов ксилотрофных грибов (D. confragosa и D. tricolor) при их развитии на сусло-агаре и древесине
в лабораторном эксперименте. Показано, что существующие в настоящее время оценки темпера-
турной динамики эмиссии СО2 древесным дебрисом не в полной мере учитывают связи между тем-
пературой, эмиссией СО2, ростом и дыхательной активностью грибов. Установлено, что в диапазо-
не 10–30°C линейный рост и СО2 эмиссионная активность мицелия грибов в одинаковой степени
(Q10 роста – 2.2, Q10 дыхания – 2.1), положительно и линейно связаны с температурой (коэффици-
ент корреляции Спирмена 0.94–0.97), а эмиссия СО2 прямо пропорциональна величине мицелия и
его удельной эмиссионной активности. Вследствие этого температурный эффект на эмиссию СО2 – это
производное от двух одинаково зависимых от температуры факторов: роста и удельной эмиссион-
ной активности мицелия. Он равен произведению эффектов каждого из факторов в отдельности и
описывается экспоненциальным уравнением, что отражает неаддитивный, возможно, синергиче-
ский характер температурного усиления эмиссии СО2 в пределах от 20 до 30°C.
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Основным трендом в современном изменении
климата считается глобальный рост температуры
[1], и это связывают с накоплением в атмосфере
парниковых газов, основной из которых – СО2
[2–4]. Поэтому в настоящее время большое вни-
мание уделяется изучению углеродного цикла,
его прямых и обратных связей с климатом. Леса
играют исключительно важную роль в глобаль-
ном круговороте углерода, а специфическая черта
их углеродного цикла – наличие в них надземно-
го древесного пула долговременного депонирова-
ния углерода. Его мобилизация достигается в хо-
де биологического разложении древесного де-
бриса, являющегося глобально-значимым пулом
углерода и соответствующим по масштабу нетто-
источником [3, 4]. Основные параметры процес-
сов разложения древесного дебриса и его углерод-
но-кислородного газообмена определяют ксило-
трофные базидиальные грибы (Basidiomycota,
Agaricomycetes), которые из-за этого считают
биосферно-значимыми газо- и климатрегулиру-
ющими организмами [5].

Разложение древесного дебриса и его так на-
зываемое “углеродное дыхание” – это зависимые

от климата процессы, и актуально выяснение ха-
рактера их связей с климатическими факторами и
прежде всего температурой [6]. Установлено, что
в диапазоне 10–30°C при повышении температу-
ры на 10°C эмиссия СО2 древесным дебрисом
возрастает в 1.4–4.1 раза [5, 7–12]. Поэтому “по-
тепление климата”, скорее всего, приведет к уси-
лению СО2 эмиссионной активности древесного
дебриса, и нельзя исключить, что это может быть
одним из экологических факторов дестабилиза-
ции климатической системы Земли.

Имеющиеся оценки температурной зависимо-
сти “углеродного дыхания” древесного дебриса
далеко не всегда учитывают то, что данный про-
цесс – это результат жизнедеятельности ксило-
бионтных микобактериальных сообществ [5, 13].
Так, лишь в немногих работах [14–20] рассматри-
вается эмиссия СО2 древесным дебрисом при его
разложении базидиальными ксилотрофными
грибами. При этом не учитывается, что темпера-
тура – главный абиотический фактор не только
активности дыхания грибов, но и их роста [5, 15].
На наш взгляд, имеющиеся прогнозные оценки
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объемов эмиссии СО2 древесным дебрисом при
“потеплении климата” недостаточно корректны.

Цель настоящей работы – изучить влияние
температуры на эмиссию СО2 с учетом ее эффекта
на рост и газообмен грибов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Влияние температуры на эмиссию СО2 мице-

лием ксилотрофных грибов на сусло-агаре и при
разложении ими древесного дебриса изучали на
примере Daedaleopsis confragosa (Bolton: Fr.)
J. Schröt. и D. tricolor (Bull.) Bondartsev et Singer.
Образцы разрушаемых древесных остатков Betula
pendula Roth и Padus avium Mill с базидиокарпами
названных грибов отобраны в предлесостепных
сосново-березовых лесах Сысертского района
Свердловской области (56°36′5″ с.ш., 61°3′24″ в.д.).
Определение грибов выполнено с использовани-
ем традиционных микологических методов [21], а
их видовые названия приведены по MycoBank
Database [22]. Дикариотические культуры были по-
лучены из базидиокарпов исследуемых грибов с ис-
пользованием стандартных методов [23] и сусло
(4%) - агара (2%) в качестве питательной среды.

Дизайн исследования включал два блока экспе-
риментальных работ: 1) анализ влияния температу-
ры на рост и СО2 эмиссионную активность мице-
лия D. confragosa и D. tricolor на сусло-агаре; 2) изу-
чение частного и совместного эффекта на
эмиссию СО2 размера и эмиссионной активности
мицелия при развитии грибов на искусственной
питательной среде и на естественных для них дре-
весных субстратах.

Определение скорости роста мицелия 
и его эмиссионной активности 

в зависимости от температуры
Для изучения температурной динамики роста

на сусло-агаре чашки Петри с мицелием
D. confragosa и D. tricolor (n = 4) экспонировали в
термостате при температуре 5, 10, 15, 20, 25, 30, 35,
40  ± 1°C. Периодически, через 1–3 сут, в зависи-
мости от скорости роста мицелия измеряли его
линейные размеры по четырем направлениям с
последующим усреднением полученных данных
и расчетом скорости роста мицелия (мм/сут).
Температурный коэффициент роста мицелия
рассчитывали по формуле

(1)

где Q10G – температурный коэффициент роста, V1 –
скорость роста при 20°C, V2 – при 30°C.

Аналогично оценивали и зависимость эмис-
сии СО2 от температуры: чашки Петри диаметром
5 см с растущим при 20°C на сусло-агаре мицели-
ем D. confragosa и D. tricolor (n = 3) помещали в

=10 2 1/ ,GQ V V

экспозиционные камеры объемом 0.27л и экспо-
нировали последовательно в термостате при тем-
пературе 5, 10, 15, 20, 25, 30, 35, 40, 45, 50  ±  1°C в
течение 30 мин, предварительно выдержав их 1 ч
при соответствующей температуре. Эмиссию СО2
оценивали по разности его концентрации в каме-
рах до и после экспозиции. Содержание СО2 из-
меряли с помощью ИК-Фурье спектрометра Gas-
met DX-4030 (“Gasmet Technologies Oy”, Фин-
ляндия) с точностью  ±50 ppm и рассчитывали
удельную эмиссию СО2 (ESA) с учетом объема экс-
позиционных камер, находившихся в них образ-
цов и длительности экспозиции на 1 см2 площади
мицелия (мкг C-СО2 /см2/ ч) по формуле:

(2)
а также на общую площадь мицелия (мкг C-СО2/ч) –
общая эмиссия (EGA) − по формуле:

(3)
где EGA – общая эмиссия СО2, ∆CO2 – количество
СО2, выделенное мицелием за 1 ч (ppm/ч), V1 –
объем камеры (л), V2 – объем образца (л), Vm –
молярный объем (22.4 л/моль), M – молярная
масса СО2 (44 г/моль), S – площадь мицелия
(см2), T – температура в градусах Кельвина (K).

Температурный коэффициент удельной эмис-
сии СО2, показывающий кратность ее изменения
при повышении температуры на 10°C, рассчиты-
вали по формуле:

(4)
где Q10SA – температурный коэффициент удель-
ной эмиссии, ESA1 – удельная эмиссия при 20°C,
ESA2 – при 30°С.

Температурный коэффициент общей эмиссии
СО2 рассчитывали по аналогичной формуле:

(5)
где Q10GA – температурный коэффициент общей
эмиссии, EGA1 – общая эмиссия при 20°C, EGA2 –
при 30°С.

Определение совместного эффекта увеличения 
площади мицелия и удельной эмиссии СО2 

при повышении температуры
Влияние температуры и размера мицелия на

эмиссию СО2 проводили по следующей схеме
(рис. 1).

1. Измеряли линейные размеры мицелия
D. confragosa и D. tricolor в чашках Петри диамет-
ром 10 см (n = 5) по четырем направлениям с по-
следующим усреднением полученных данных и
рассчитывали его площадь, затем оценивали
эмиссию СО2 при температуре экспонирования
20 и 30°C. Это позволяло оценить влияние темпе-

( )= Δ − × ×SA 2 1 2 mСО / 0.27 2 ,/ 73/E V V V M S T

( )= Δ − × ×GA 2 1 2 mСО / 0.27 273/ ,E V V V M T

=10SA SA1/ 2,SAQ E E

=10GA GA GA1/ 2,Q E E
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ратуры на эмиссию СО2 при одинаковом размере
мицелия.

2. Те же самые чашки ставили в термостат с тем-
пературой 20°C на 3 сут, по истечении которых из-
меряли размер мицелия и после 30-минутной экс-
позиции при 20°C оценивали эмиссию СО2. За-
тем чашки помещали как минимум на 1 ч в
термостат с температурой 30°C, камеры закрыва-
ли, измеряли исходное содержание в них СО2 и
экспонировали 30 мин при 30°C. По истечении
этого времени повторно измеряли содержание
СО2, что позволяло оценить эмиссию СО2 мице-
лием разного размера при разных (20 и 30°C) тем-
пературах экспонирования. Совместный эффект
температуры и размера мицелия на эмиссию СО2
оценивали по разности общей эмиссии СО2 при
исходном размере мицелия и температуре 20°C (1
на рис. 1) и при увеличившемся размере мицелия
и температуре 30°C (4 на рис. 1).

Оценка влияния температуры, размера мице-
лия на эмиссию СО2 древесины проведена на
примере древесных остатков Padus и Betula, раз-
рушаемых D. confragosa и D. tricolor соответствен-
но. Древесные остатки очищали от почвы, под-
стилки, удаляли базидиокарпы грибов и распили-
вали на образцы толщиной 2 см и диаметром 5 см.
Измеряли влажную массу и размеры образцов, а
их абсолютно сухую массу определяли по оконча-
нии работ, высушивая при 105°C.

Схема оценки эмиссии СО2 образцами древе-
сины была та же, что и для мицелия на сусло-ага-
ре (см. рис. 1). Однако в случае с древесиной не-
возможно напрямую оценить величину мицелия,
и поэтому его развитие оценивали визуально по
обрастанию им образцов через 7 сут (рис. 2). Сов-
местный эффект температуры и увеличения раз-

мера мицелия на эмиссию СО2 оценивали по ее
разнице у одних и тех же образцов сначала при
20°C и через 7 сут при 30°C. Образцы древесины
значительно различаются по эмиссии, поэтому в
данном случае цель была не в том, чтобы полу-
чить статистически значимые результаты, а пока-
зать воспроизводимость температурных эффек-
тов, наблюдаемых у мицелия на сусло-агаре.

Статистическая обработка данных выполнена
в программе Statistica 8.0 (StatSoft Inc., США).
Средние арифметические значения (m) приведе-
ны со стандартными ошибками (SE). Для харак-
теристики связей между переменными использо-
ван коэффициент корреляции Спирмена (R).
При описании результатов статистического оце-
нивания приведены значения соответствующего
критерия и уровни его значимости.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Влияние температуры на рост мицелия и
эмиссию им СО2 описываются одновершинными
кривыми (рис. 3а). Как установлено в ходе данно-
го эксперимента, у D. confragosa и D. tricolor оба
процесса начинаются при 5°C, максимальная ли-
нейная скорость роста мицелия наблюдается у
D. confragosa при 30°C, а у D. tricolor – при 35°C. В
интервале 10–30°C мицелий обоих видов растет с
одинаковой скоростью: D. confragosa – 3.29  ±  0.32,
D. tricolor – 3.33  ±  0.38 мм/сут (p = 0.93, n = 20). Ско-
рость роста тесно и положительно связана с темпе-
ратурой: для D. confragosa – R = 0.94 (p = 0.001, n =
= 20), для D. tricolor – R = 0.97 (p = 0.001, n = 20).
Увеличение температуры с 10 до 20°C и с 20 до
30°C в одинаковой степени ускоряет линейный
рост мицелия D. confragosa и D. tricolor – в 2.2 раза.

Рис. 1. Схема оценки СО2 активности мицелия исходного размера при 20 (1) и 30°C (2) и при тех же температурных
условиях через 3 сут (3, 4).
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Температурные максимумы удельной эмиссии
СО2 выше, чем линейного роста мицелия: 35
(D. confragosa) – 45°C (D. tricolor). Эмиссия СО2
также тесно и положительно (p = 0.001), как и
рост, связана с температурой: коэффициенты
корреляции 0.94 (D. tricolor) и 0.96 (D. confragosa).
В диапазоне температур 10–30°C температурный
коэффициент удельной эмиссии мицелия обоих
грибов одинаков и равен 2.1. Довольно тесная по-
ложительная связь с температурой характерна и
для эмиссии СО2 образцами древесины, разруша-
емой D. confragosa (R = 0.73, p = 0.002, n = 15) и
D. tricolor (R = 0.86, p = 0.001, n = 15), а ее темпера-
турный максимум наблюдается при 30°C для
D. confragosa и 40°C – для D. tricolor. Температур-
ный коэффициент эмиссии СО2 древесиной в ин-
тервале 10–30°C равен 2.3 (см. рис. 3).

Характер изменения эмиссии СО2 D. confragosa
при росте площади мицелия и повышении темпе-
ратуры показан в табл. 1. При повышении темпе-
ратуры экспозиции с 20 до 30°C независимо от

площади мицелия как удельная, так и общая
эмиссия СО2 возрастают в 2.1–2.4, в среднем в 2.3
раза. И при 20°C, и при 30°C увеличение размера
мицелия в 2.7 раза вызывает 3.6–4.0-кратное уве-
личение общей эмиссии СО2. При одинаковой
температуре экспозиции мицелий большего раз-
мера дает в 1.3 (при 30°C) – 1.5 (при 20°C) раза бо-
лее высокую удельную эмиссию СО2 (в среднем в
1.4 раза). Это, скорее всего, связано с тем, что та-
кой показатель, как площадь мицелия, не учиты-
вает его плотность, толщину, т.е. не в полной мере
отражает его биомассу. Если учесть это, то рост об-
щей эмиссии СО2 полностью соответствует увели-
чению площади мицелия: 3.8/1.4 = 2.7.

При увеличении площади мицелия с 6.4 до
17.2 см2 и температуры экспозиции с 20 до 30°C об-
щая эмиссия СО2 возрастает в 8.5 раза (с 66.4 ± 8.73
до 566.9 ± 22.66 мкг C-СО2/ч), иными словами, ее
повышение равно произведению температурного
коэффициента эмиссии на увеличение площади
и удельной эмиссии мицелия: 2.3 × 2.7 × 1.4 = 8.7.

Рис. 2. Образцы древесины Padus, разрушаемой Daedaleopsis confragosa (1), и Betula, разрушаемой D. tricolor (3), при пер-
вом измерении эмиссии и через 7 сут (2, 4).
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Таблица 1. Эмиссия СО2 дикариотическим мицелием Daedaleopsis confragosa в зависимости от его площади и тем-
пературы, m ± SE (n = 5)

Температура, °C
Площадь

мицелия, см2

Эмиссия СО2

удельная, мкг C-СО2/см2/ч общая, мкг C-СО2/ч

20 6.4 ± 0.46 10.4 ± 0.72 66.4 ± 8.73
30 6.4 ± 0.46 24.5 ± 2.15 156.9 ± 16.56
20 17.2 ± 1.93 15.5 ± 1.19 266.9 ± 20.08
30 17.2 ± 1.93 32.9 ± 2.98 566.9 ± 22.66
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Эмиссия СО2 мицелия D. tricolor на увеличение
его площади и температуры аналогична таковой
для D. confragosa. В ответ на повышение темпера-
туры с 20 до 30°C и удельная, и общая эмиссии
возрастают в 1.9 раза, а рост площади мицелия в
2.3 раза и при 20°C, и при 30°C приводит к повы-
шению общей эмиссии в 3.3 раза (табл. 2). Непро-

порциональный увеличению площади мицелия
рост эмиссии, как и в случае с D. confragosa, мож-
но объяснить тем, что с площадью мицелия воз-
растает и его удельная эмиссионная активность –
в 1.3 (30°C) – 1.5 (20°C) раза. С учетом этого при-
рост эмиссии соответствует увеличению площади
мицелия: 3.3/1.4 = 2.3.

Рис. 3. Температурная зависимость роста (1) и удельной эмиссии СО2 (2) мицелием D. tricolor (а) и D. confragosa (б) на
сусло-агаре, а также удельной эмиссии СО2 образцами древесины (3), разрушаемой D. tricolor (а) и D. confragosa (б);
приведены средние арифметические (m),  ± SE, а также уравнения линейной регрессии и коэффициент корреляции
Спирмена (R) для диапазона температуры 10–30°C.
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При увеличении площади мицелия с 13.8 до
31.5 см2 и температуры экспозиции с 20 до 30°C
общая эмиссия возрастает с 107.5 ± 8.34 до 672.4 ±
± 8.93 мкг C-СО2/ч, т.е. в 6.2 раза (см. табл. 2).
Иначе говоря, итоговый рост эмиссии равен про-
изведению температурного коэффициента эмис-
сии на увеличение площади и удельной эмиссии
мицелия: 1.9 × 2.3 × 1.4 = 6.1.

Анализ эмиссии СО2 образцами древесины,
разрушаемой D. confragosa, показывает, что при
увеличении температуры экспозиции с 20 до 30°C
их исходная СО2 эмиссионная активность возрас-
тает в 1.6–2.7 раза, в среднем в 1.9 раза. Аналогич-
но она реагирует на повышение температуры и
через 7 сут: возрастает в зависимости от образца в
1.4–2.2 раза, в среднем в 1.7 раза. Через 7 сут (вре-
мя, отведенное для увеличения размера мицелия)
эмиссия СО2 одноименными образцами по отно-
шению к ее исходному уровню возрастает при
20°C в среднем в 2.7 раза, при 30°C – в 2.4 раза
(табл. 3). За счет этого, а также увеличения темпе-
ратуры экспозиции до 30°C эмиссия повышается
до 810.4 мкг C-СО2/ч и превышает исходную в
4.6 раза (см. табл. 3), а ее возрастание соответ-
ствует произведению температурного коэффици-
ента общей эмиссии (1.9) на коэффициент ее уве-
личения (2.5) за 7 сут: 1.9 × 2.5 = 4.8.

Подобным образом на увеличение температу-
ры экспозиции и развитие мицелия реагирует и
эмиссия образцов древесины, разрушаемой D. tri-
color. При исходном размере мицелия в ответ на
повышение температуры экспозиции с 20 до 30°C
она возрастает в среднем в 1.6 раза, а через 7 сут –
в 1.3 раза. Через 7 сут эмиссия СО2 образцами воз-
растает по отношению к исходной при 20°C в
2.6 раза, а при 30°C – в 2.0 раза (табл. 4), что свя-
зано с увеличением размера мицелия за прошед-
шее время. В итоге общая эмиссия СО2 образца-
ми древесины через 7 сут при 30°C превышает ис-
ходную при 20°C в 3.4 раза (481.6 мкг C-СО2/ч
против 142.9 мкг C-СО2/ч), и ее увеличение равно
произведению температурного коэффициента
эмиссии (1.4) на коэффициент ее увеличения
(2.4) за 7 сут: 1.4 × 2.3 = 3.2 (см. табл. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Данные, характеризующие влияние темпера-
туры на “углеродное дыхание” древесного дебри-
са, основываются на оценках количества СО2,
эмитируемого в единицу времени с единицы мас-
сы, площади древесного дебриса при определен-
ной температуре – удельная эмиссия. Однако, по
нашему мнению, она характеризует лишь ту часть
“углеродного дыхания” дебриса, которая связана
с прямым влиянием температуры на дыхательную
активность грибов-деструкторов.

Как показывают результаты настоящего ис-
следования, удельная эмиссия СО2 образцами
древесины, разрушаемыми D. confragosa и D. tri-
color, в диапазоне 10–30°C возрастает пропорцио-
нально росту температуры, и при ее увеличении
на 10°C усиливается в 2.1–2.3 раза. Это соответ-
ствует литературным данным [5, 7–12], согласно
которым температурный коэффициент эмиссии
СО2 древесным дебрисом варьирует от 1.4 до 4.1.
Нами, в частности, на основе температурного ко-
эффициента была разработана температурная
шкала эмиссионной активности древесного де-
бриса [27] и дана оценка прироста в России эмис-

Таблица 2. Эмиссия СО2 дикариотическим мицелием Daedaleopsis tricolor в зависимости от его площади и темпе-
ратуры (m ± SE, n = 5)

Температура, °C
Площадь

мицелия, см2

Эмиссия СО2

удельная,
мкг C-СО2/см2/ч

общая,
мкг C-СО2/ч

20 13.8 ± 0.48 7.8 ± 0.37 107.5 ± 8.34
30 13.8 ± 0.48 14.7 ± 0.78 202.9 ± 16.15
20 31.5 ± 1.60 11.2 ± 0.25 351.9 ± 13.97
30 31.5 ± 1.60 21.3 ± 1.33 672.4 ± 8.93

Таблица 3. Эмиссия СО2 образцами древесины, разру-
шаемой Daedaleopsis confragosa, в зависимости от тем-
пературы и размера мицелия

Температура, 
°C Мицелий

Общая эмиссия СО2, 
мкг C-СО2/ч

образцы
среднее

1 2

20 Исходный 96.6 256.9 176.8
30 Исходный 257.8 421.0 339.4
20 Через 7 сут 361.6 604.3 482.9
30 Через 7 сут 779.4 841.4 810.4



210

ЭКОЛОГИЯ  № 3  2023

ДИЯРОВА и др.

сии СО2 древесным дебрисом при “потеплении
климата” [28].

Однако удельная эмиссия СО2 не учитывает
такой важный фактор, как величина продуциру-
ющей СО2 биомассы, в нашем случае мицелия
ксилотрофных грибов. Это один из факторов,
влияющих на интенсивность разложения древес-
ных остатков [20, 26], а соответственно и на их
“углеродное дыхание”. Результаты нашего иссле-
дования показывают, что эмиссия СО2 ксило-
трофными грибами прямо пропорциональна не
только удельной СО2 эмиссионной активности
мицелия, но и его размеру, увеличение которого
сопровождается соответствующим ростом эмис-
сии.

В диапазоне температур 10–30°C рост мицелия
и его удельная СО2 эмиссионная активность – это
два функционально связанных (R = 1.0), одина-
ково реагирующих на температуру (Q10 = 2.2) про-
цесса. При повышении температуры их совмест-
ный эффект на общую эмиссию СО2 ксилотроф-
ными грибами и разрушаемыми ими древесными
остатками в 2–4 раза превышает таковой, оцени-
ваемый только по температурной зависимости
удельной эмиссии, и равен произведению эффек-
тов каждого из этих факторов отдельно. Связь
между температурой в диапазоне 20–30°C, общей
эмиссией СО2, ростом мицелия и его удельной
дыхательной активностью можно описать следу-
ющей выведенной по полученным данным фор-
мулой:

(6)

где EGA – общая эмиссии СО2 при температуре T2;
ESA – удельная эмиссия при температуре T1; Q10SA –
температурный коэффициент удельной эмиссии
СО2; Q10G – температурный коэффициент линей-
ного роста мицелия.

Согласно формуле [6], повышение температу-
ры от 20 до 30°C, наиболее интересном для пони-
мания влияния последствий “потепления клима-
та”, будет сопровождаться экспоненциальным
ростом СО2 эмиссионной активности ксило-
трофных грибов и соответственно эмиссии СО2
древесным дебрисом.

Таким образом, эмиссия СО2 ксилотрофными
грибами и разрушаемыми ими древесными остат-
ками определяется ростом мицелия и его удель-
ной эмиссией. Температурный эффект их сов-
местного влияния на общую эмиссию СО2 равен
произведению эффектов каждого из двух факто-
ров, что определяет его неаддитивный, возмож-
но, синергический характер и экспоненциальный
рост эмиссии СО2 при повышении температуры в
пределах от 20 до 30°C.

− −= 2 1 2 1( )/10 ( )/10
GA SA 10SA 10G ,T T T TE E Q Q
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Проведены исследования по определению календарного возраста растений инвазионного вида бор-
щевика Сосновского (Heracleum sosnowskyi Manden.). Изучение структуры корня показало наличие
годичных колец, образованных приростами вторичной ксилемы, что позволяет использовать кси-
лохронологический подход для оценки календарного возраста H. sosnowskyi. Количество ксилемных
колец на поперечном срезе корня соответствует числу остатков годичных приростов на продольном
срезе подземного каудекса. Метод учета годичных приростов на продольном срезе каудекса являет-
ся простым и эффективным и позволяет определить возраст растений H. sosnowskyi в полевых усло-
виях, не прибегая к контрастированию тканей и микроскопии. Растения H. sosnowskyi в природных
ценопопуляциях среднетаежной зоны Республики Коми приступали к цветению на третий год жиз-
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Определение возраста многолетних травяни-
стых растений является сложной задачей и слабо
изученным вопросом биологии травянистых
многолетников. Анализ показал [1], что крупней-
шая база данных по учету признаков растений в
мире TRY (более 2 млрд. записей) содержит край-
не малое количество записей (не более 6 тыс.) о
возрасте растений, приступающих к цветению,
или о потенциальном максимальном возрасте ви-
дов. Сведения о возрасте многолетних трав могут
быть получены на основе анализа морфологиче-
ских признаков растений, учета ежегодно отми-
рающих особей, оценки онтогенетического со-
стояния растений [2, 3]. В последние десятилетия
для оценки календарного возраста многолетних
трав используют метод ксилохронологии, осно-
ванный на изучении годичных колец ─ слоев еже-
годного прироста вторичной ксилемы корневой
системы. Выраженность колец зависит от таксо-
номической, морфологической и экологической
специфики исследуемых объектов [4–6].

Оценку календарного возраста травянистых
многолетников используют для изучения онтоге-
неза, определения скорости возобновления, рас-
селения и распространения растений и их эколо-

гических стратегий [5, 7, 8]. Такие характеристи-
ки являются ключевыми при изучении биологии
инвазионных видов, которые негативно влияют
на биоразнообразие природных экосистем и
культурных фитоценозов [9].

Борщевик Сосновского (Heracleum sosnowskyi
Manden.) – один из широко распространенных
чужеродных видов. В условиях подзоны средней
тайги Республики Коми его моновидовые зарос-
ли встречаются повсеместно. Растение входит в
списки агрессивных инвазионных видов, суще-
ственно влияет на структуру и разнообразие расти-
тельных и почвенных сообществ [10]. Исследова-
ния по определению возраста растений H. sosnows-
kyi единичны. В условиях севера календарный
возраст растений в коллекции достигал 14–16 лет
[11, 12]. Изучение возрастного состава ценопопуля-
ций близкородственного вида Heracleum man-
tegazzianum показало, что в природных условиях
растения достигают возраста 12 лет [13].

Сведения о возрасте инвазионных борщеви-
ков в ходе жизненного цикла тесно связаны с раз-
работкой их индивидуальных демографических
моделей [14, 15]. Оценка времени перехода осо-
бей H. sosnowskyi в репродуктивное состояние в
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совокупности с расчетом дальности распростра-
нения семян [16] позволяет предсказывать на-
правление и скорость их биологического вторже-
ния, эффективно выполнять мероприятия по
ликвидации нежелательных растений.

Целью работы был поиск эффективного мето-
да изучения календарного возраста растений
H. sosnowskyi на основе известных и новых методов
определения возраста многолетних трав. Задачей
исследований был анализ возрастного состава це-
нопопуляций растений H. sosnowskyi в условиях се-
вера на основе предложенного метода.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектом исследования был борщевик Сос-
новского (Heracleum sosnowskyi Manden.) – много-
летний, летнезеленый, травянистый, стержнекор-
невой, моноподиально нарастающий монокарпик
с полурозеточным прямостоячим побегом [17].
Изучали растения, произрастающие в подзоне
средней тайги Республики Коми на залежных
участках с автоморфными подзолистыми почвами
в окрестностях г. Сыктывкара. Исследование вы-
полняли на 4 участках с географическими коорди-
натами: участок 1 – 61.662834° с.ш., 50.822097° в.д.;
участок 2 – 61.650820° с.ш., 50.841117° в.д.; участок 3 –
61.645695° с.ш., 50.731975° в.д.; участок 4 –
61.607331° с.ш., 50.735631° в.д. Растительный по-
кров участков представлен сообществами с доми-
нированием растений H. sosnowskyi, которые дли-
тельное время не подвергались скашиванию или
химической обработке. В сообществах H. sosnows-
kyi встречалось до 28 видов других растений (Urti-
ca dioica, Poa pratensis, Symphytum asperum, Cha-
maenerion angustifolium, Elytrigia repens, Calamagros-
tis epigejos, Artemisia vulgaris и др.) с обилием 5–
10%.

Для ретроспективного анализа и подтвержде-
ния присутствия растений H. sosnowskyi на вы-
бранных участках с помощью программного
обеспечения Google Earth Pro 7.3.4.8642
(http://google.com/) были просмотрены архивные
спутниковые изображения местности. Скопле-
ния растений H. sosnowskyi хорошо заметны на
спутниковых снимках благодаря раннему отрас-
танию весной и соцветиям белого (в период цве-
тения) или коричневого (в период плодоноше-
ния) оттенков [18, 19].

Исследования проводили в течение вегетации –
с апреля по сентябрь 2022 г. Для определения
плотности растений H. sosnowskyi в ценопопуля-
циях на выбранных участках заложили 25 площа-
док размером 1 × 1 м. На площадках выкапывали
все особи H. sosnowskyi, за исключением неболь-
ших по габитусу молодых растений с площадью
листьев до 10 см2. Для сбора молодых растений
использовали почвенный пробоотборник с внут-

ренним диаметром 10.5 см, высотой 3.5 см и пло-
щадью 86.5 см2. Почвенные пробы просеивали
через сито и подсчитывали в них число пророст-
ков и ювенильных растений. Всего проанализи-
ровано 40 почвенных проб.

Подземную часть собранных растений пере-
носили в лабораторию, отмывали от почвы и про-
водили морфоструктурный анализ: измеряли
наибольшую ширину каудекса и длину корня,
глубину залегания почки возобновления, взве-
шивали сырую массу. Выполняли продольный
срез через середину каудекса и подсчитывали ко-
личество годичных приростов.

Календарный возраст растений H. sosnowskyi
определяли с помощью методов, описанных в ли-
тературе, и предложенного нами нового подхода.
После внешнего осмотра на поверхности каудек-
са подсчитывали число кольцеобразных годич-
ных групп листовых рубцов, которые остаются
после регулярного отмирания листьев [12, 20].

На поперечных срезах базальной части глав-
ного корня возраст растений определяли методом
ксилохронологии, подсчитывая число колец еже-
годного прироста ксилемы [4, 6]. Для этого у каж-
дого растения делали 2–3 поперечных среза глав-
ного корня вблизи каудекса. Срезы обрабатывали
0.5%-ным раствором флороглюцина в смеси
спирта и дистиллированной воды (1 : 1) в течение
1–2 мин, а затем воздействовали концентриро-
ванной соляной кислотой. Одревесневшие обо-
лочки ксилемы окрашивались в отчетливый крас-
но-малиновый цвет [21]. Для верификации мето-
да были изучены зоны прироста ксилемы на
поперечных срезах корней растений первого и
второго года жизни. Временные препараты с
окрашенными поперечными срезами просматри-
вали под микроскопом Axiovert 200 M (Carl Zeiss,
Германия) в режимах светлого поля и фазового
контраста, неокрашенные образцы – в режиме
флуоресценции. Фотосъемку выполняли цифро-
вой камерой AxioCam ERc 5s (Carl Zeiss, Герма-
ния). Диаметр клеток ксилемы и толщину годич-
ных колец (n > 50 для каждого параметра) измеря-
ли при помощи программы ZEN 2011 (Carl Zeiss,
Германия).

Предложенный нами метод определения ка-
лендарного возраста H. sosnowskyi основан на под-
счете количества остатков годичных приростов
каудекса, для чего выполняли продольный разрез
через его центр. Число годичных приростов на
срезе соответствовало календарному возрасту об-
разца. В тексте, таблице и на рисунках приведены
средние значения и стандартные отклонения.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Ретроспективный анализ спутниковых изоб-

ражений показал, что растения H. sosnowskyi про-
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израстали на модельных участках не менее 10 лет.
В 2022 г. средняя плотность растений без учета про-
ростков текущего года составляла 17 ± 7 шт./м2

участка.
Подземная часть растений H. sosnowskyi пред-

ставлена погруженным каудексом – базальным
многолетним участком монокарпического побега
из резидов однолетних вегетативных побегов с
верхней частью главного корня (рис. 1). На вер-
хушке каудекса закладывается терминальная зи-
мующая почка возобновления. Главный корень
ветвится до 3–4-го порядков, при этом все корни
имеют контрактильные свойства, способствую-
щие заглублению верхушки вегетативного расте-
ния.

Изучение глубины залегания почек возобновле-
ния H. sosnowskyi показало, что она увеличивалась с
возрастом и составляла в среднем 9 см у 3─ 6-летних
растений (табл. 1). Ширина каудекса, а также
длина и биомасса подземной части вместе с кор-
нями достигали наибольших значений у растений
в возрасте от 3 до 5 лет.

Показатели морфоструктуры каудекса и корня
существенно варьировали у особей одного воз-
раста и между разновозрастными группами. Ко-
эффициент вариации размеров подземных орга-
нов, глубины залегания почек возобновления
был на уровне 50%, сырая масса характеризова-
лась изменчивостью 100–170%.

Растения H. sosnowskyi переходили к цветению
в возрасте двух полных лет или позже, т.е. не ра-
нее, чем на третий год от прорастания семени.
Доля генеративных особей варьировала от 11 до
25% и была наибольшей у 3- и 6-летних растений
(см. табл. 1).

Анализ структуры каудекса H. sosnowskyi пока-
зал, что на складчатой поверхности после ежегод-
ного отмирания листьев остаются кольцеобраз-
ные группы листовых рубцов, которые располага-
ются в виде валиков (см. рис. 1). По числу групп
листовых рубцов можно определить возраст ви-
дов рода Heracleum. Выявлено, что листовые руб-
цы лучше всего различимы у растений с шириной
каудекса от 4 до 10 см в возрасте от 2 до 7 лет. Сле-
дует отметить, что доля таких растений не превы-
шала 30% от общего количества изученных.
Складчатая поверхность побеговой части каудек-
са растений H. sosnowskyi значительно затрудняла
подсчет колец с листовыми рубцами.

Анализ окрашенных поперечных срезов корня
H. sosnowskyi показал формирование хорошо вы-
раженных зон ежегодного прироста ксилемы в
центральном цилиндре – колец ксилемы (рис. 2).
На поперечном срезе корня растений первого го-
да жизни ряды водопроводящих элементов кси-
лемы расходятся радиально от центра к перифе-
рии стелы и разделены лучами паренхимы (см.
рис. 2а). У изученных растений средний диаметр

сосудов варьировал от 13 до 51 мкм. К концу пери-
ода вегетации по периферии центрального ци-
линдра в большей части лучей водопроводящие
клетки располагаются группами, что создает вы-
раженную визуальную границу прироста ксиле-
мы в первый год жизни. Диаметр стелы на попе-
речном срезе корня первого года жизни составлял
1–2 мм. В последующие годы диаметр сосудов
ксилемы варьировал от 28 до 109 мкм (см. рис. 2б).
Лучи водопроводящих клеток ксилемы расширя-
лись за счет формирования групп широкопро-
светных сосудов в конце периода вегетации. Тол-
щина прироста ксилемы на второй и в последую-
щие годы функционирования корня варьировала
от 0.2 до 2.2 мм. Между зонами годичного приро-
ста ксилемы формировалось в разной степени
выраженное кольцо паренхимы.

Описанные выше ежегодно повторяющиеся
особенности формирования водопроводящей си-
стемы у H. sosnowskyi позволяют визуально разде-
лять годичные слои прироста ксилемы – годич-
ные кольца. Годичные кольца на поперечных сре-

Рис. 1. Подземная часть растений Heracleum sosnows-
kyi: 1 – подземный каудекс с группами листовых руб-
цов (ЛР); 2 – главный корень (ГК) и боковые корни
(БК).

ЛР

ГК

1

2

БК
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зах корней хорошо просматривались у 85%
изученных особей (104 образца) в возрасте от 0 до
7 полных лет жизни. В остальных случаях четкие
границы между годичными кольцами отсутство-
вали, и определить возраст растений методом
ксилохронологии было невозможно.

Исследования показали, что на радиальных
срезах каудекса H. sosnowskyi хорошо просматри-
ваются границы годичных побегов, сформиро-
вавшихся в предыдущие годы жизни (годичные
приросты). По нашим данным, в подзоне средней
тайги в течение вегетационного периода у вегета-
тивных растений образуются в среднем 2–3 ли-
ста. Поскольку несущие их метамеры укорочены,

ежегодно остающиеся листовые рубцы, сформи-
рованные в течение одного вегетационного сезо-
на, сильно сближены. При внешнем осмотре они
расположены непосредственно друг под другом
вокруг каудекса, а их группа – на едином валике в
виде кольца, междоузлия не выражены. Однако
междоузлия между группами узлов листьев раз-
ных лет жизни хорошо определяются при внеш-
нем осмотре. Такое хорошо выраженное меж-
доузлие и группа сближенных узлов составляют
годичный прирост каудекса. На продольном разре-
зе в паренхимной сердцевине каудекса в конце
каждого вегетационного сезона формируется раз-
делительная зона, состоящая из сильно сжатых в

Таблица 1. Морфоструктура подземных органов растений Heracleum sosnowskyi разного возраста

Примечание. В числителе приведено среднее значение ± стандартное отклонение, в знаменателе – минимальное и макси-
мальное значения выборки.

Показатель
Возраст растений, полных лет жизни

0 1 2 3 4 5 6 7

Объем выборки 20 11 25 31 22 18 8 3

Длина каудекса и корней, 
см

Ширина каудекса, см

Глубина залегания почки 
возобновления, см

Сырая масса каудекса 
и корней, г

Доля генеративных 
особей, % 0 0 12 23 18 11 25 0

±
−

8 3
4 13

±
−

17 5
10 30

±
−

28 18
12 90

±
−

38 18
15 90

±
−

41 21
10 90

±
−

38 12
25 65

±
−

33 22
17 80

±
−

23 2
20 25

±
−

0.4 0.1
0.2 0.6

±
−

1 1
1 2

±
−

2 2
1 7

±
−

4 2
1 10

±
−

4 3
1 9

±
−

4 1
2 6

±
−

4 3
2 8

±
−

3 1
2 4

±
−

4 1
1 6

±
−

6 4
2 16

±
−

7 4
3 17

±
−

9 4
4 20

±
−

9 6
3 25

±
−

9 4
5 18

±
−

9 5
3 20

±
−

7 1
6 8

±
−

0.5 0.3
0.1 1.1

±
−

6 6
2 20

±
−

146 232
3 800

±
−

270 373
3 1340

±
−

339 396
7 1360

±
−

194 209
7 600

±
−

330 513
7 1400

±
−

31 1
30 31

Рис. 2. Фрагмент поперечного среза главного корня растений Heracleum sosnowskyi первого (а) и шестого (б) года жиз-
ни: флороглюцин + HCl; фазовый контраст; КС – сосуды ксилемы, ПЦЦ – паренхима центрального цилиндра. Пунк-
тирной линией обозначены границы годичных колец.

300 мкм 300 мкм(a) (б)

КС

ПЦЦ

КС

ПЦЦ
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горизонтальной плоскости тонкостенных клеток,
на месте которых часто образуются разрывы.
Участки паренхимной сердцевины, ограничен-
ные этими разрывами, по сути являются визуаль-
ным отображением годичного прироста на про-
дольном разрезе каудекса. Количество годичных
приростов соответствовало числу ксилемных ко-
лец в основании главного корня (рис. 3), т.е. чис-
лу вегетационных периодов.

Таким образом, для определения возраста
H. sosnowskyi на продольном (радиальном) срезе
каудекса следует подсчитывать число остатков
годичных приростов, отделенных друг от друга
разделительной зоной, хорошо распознаваемой
без окрашивания тканей.

Исследование возрастной структуры ценопо-
пуляций H. sosnowskyi показало, что количество
молодых растений, выросших из семян в текущем
году, и особей в возрасте одного полного года
жизни составляло 370 ± 309 и 199 ± 288 шт/м2 со-
ответственно. Средняя плотность остальных расте-
ний в возрасте двух полных лет жизни и старше бы-
ла на порядок ниже – 17 ± 7 шт/м2. Наибольший ка-
лендарный возраст растений составил 7 полных лет.
С увеличением возраста количество особей в соста-
ве возрастных групп снижалось (рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

На основе полученных нами данных о распо-
ложении почек возобновления в почве растения
H. sosnowskyi следует отнести к геофитам, а не к
гемикриптофитам, как было указано ранее [12].
Погружение каудекса на глубину до 10 см способ-
ствует защите почек возобновления от вымерза-
ния в условиях сезонного климата [22]. Заглубле-
ние каудекса осуществляется благодаря формиро-

Рис. 3. Продольный срез каудекса (а) и поперечный срез главного корня (б) генеративной особи Heracleum sosnowskyi
на шестой год жизни (г.ж.): флороглюцин + HCl; 1 – группы листовых рубцов, 2 – зоны разделения годичных побегов,
3 – годичные кольца.
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Рис. 4. Возрастной состав ценопопопуляций расте-
ний Heracleum sosnowskyi.
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ванию контрактильной корневой системы, что
также обеспечивает поддержание массивных че-
решков и листьев H. sosnowskyi, формирующих ха-
рактерную для вида архитектонику ценоза [23, 24].

Анализ морфоструктуры каудекса растений
видов рода Heracleum показал, что ежегодно веге-
тативный побег удлиняется и формирует кольцо
из листовых рубцов, подсчитывая которые можно
определить возраст растений [12, 20]. По нашим
наблюдениям, на складчатой поверхности ка-
удекса H. sosnowskyi редко сохраняются выражен-
ные кольцеобразные годичные группы листовых
рубцов. Это ограничивает использование данно-
го метода для оценки реального календарного
возраста растений в природных условиях.

Определение возраста трав методом ксилохро-
нологии корня связано с выраженной слоисто-
стью вторичной ксилемы и ее соответствием го-
дичной ритмике развития растений [6]. Необхо-
димым условием применения ксилохронологии
является окрашивание водопроводящей ткани
корня [4]. Данный метод успешно был апробиро-
ван для определения возраста растений H. man-
tegazzianum [13].

Изучение анатомической структуры главного
корня растений H. sosnowskyi выявило наличие
годичных колец, образованных приростами вто-
ричной ксилемы корня (см. рис. 2, 3). Это позво-
ляет использовать ксилохронологический подход

для оценки календарного возраста растений
H. sosnowskyi в лабораторных условиях.

Нашей задачей было найти простой и эффек-
тивный способ определения календарного воз-
раста растений H. sosnowskyi, чтобы использовать
его в полевых условиях. Для этого мы делали про-
дольные срезы каудекса и подсчитывали число
годичных побегов предыдущих лет жизни (годич-
ных приростов), границы которых хорошо выраже-
ны в сердцевинной паренхиме (см. рис. 3). Результа-
ты исследований показали, что количество годич-
ных приростов соответствовало числу ксилемных
колец в основании главного корня, т.е. числу вегета-
ционных периодов. Этот метод позволяет не при-
бегать к контрастированию тканей, микроскопии
и пригоден для быстрого определения возраста
растений в полевых условиях.

Сопоставление данных о календарном воз-
расте растений H. sosnowskyi, полученных разны-
ми методами, показало, что в 86% случаев (у 90 из
104 разновозрастных особей) наблюдали точное
совпадение количества годичных колец на попе-
речных срезах корня с числом годичных приро-
стов на продольном разрезе каудекса. Обнаруже-
на высокая и статистически значимая коррелиро-
ванность полученных разными методами данных:
r-Пирсона = 0.97, p-value < 0.0001 (рис. 5).

Изучение возрастной структуры ценопопуля-
ций H. sosnowskyi показало, что его заросли имеют
значительный демографический фонд, состоя-
щий из всходов и ювенильных особей в первые
два года жизни (570 ± 333 шт/м2). Этот фонд под-
держивается за счет регулярного плодоношения и
пополнения почвенного банка семян H. sosnows-
kyi [24]. В возрасте двух полных лет жизни и стар-
ше плотность растений была на порядок ниже.
Растения H. sosnowsky поддерживают сравнитель-
но высокий уровень генеративности в возрасте от
2 до 7 лет жизни, что способствует возобновле-
нию ценопопуляций в случае повреждения или
гибели части растений. В условиях севера цено-
популяции H. sosnowskyi способны к самоподдер-
жанию в течение длительного времени и продол-
жают расширять свои площади на пригодных тер-
риториях [10, 19].

Таким образом, максимальный возраст особей
H. sosnowskyi, подсчитанный разными методами,
составляет в среднем 7 лет. Это согласуется с ре-
зультатами, полученными нами на основе анали-
за спутниковых изображений модельных участ-
ков. Растения приступали к цветению в возрасте
2–6 лет. Доля генеративных особей в разных воз-
растных группах была высокой и составляла 25%.
В искусственных посадках в условиях севера мак-
симальная продолжительность жизни растений
H. sosnowskyi была выше и достигала 13 лет [11].
Следовательно, в природных условиях происхо-
дило сокращение продолжительности жизни, но

Рис. 5. Календарный возраст растений Heracleum sos-
nowskyi, установленный методом ксилохронологии
корня (ось абсцисс) и после подсчета годичных при-
ростов на продольном срезе каудекса (ось ординат).
Пунктирная линия соответствует полному совпаде-
нию результатов определения возраста растений разны-
ми методами (n = 90); точки вне линии показывают от-
клонения в определении возраста растений (n = 14).
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при этом сохранялся высокий уровень репродук-
тивности растений разных возрастов. В опти-
мальных экологических условиях произрастания
растений на севере ценопопуляции H. sosnowskyi
возобновляются за счет ежегодного пополнения
почвенного банка семян [24]. Это способствует
регулярному омоложению ценопопуляций, уве-
личению скорости их развития, обеспечивает са-
моподдержание и расселение вида на пригодных
территориях в среднетаежной зоне Республики
Коми [10, 16, 19].

Анализ возрастной структуры ценопопуляций
H. sosnowskyi является необходимым инструмен-
том оценки динамики инвазии – размножения,
распространения и захвата новых территорий, и
будет содействовать разработке стратегий управ-
ления видом.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение разных методов и подходов к опре-
делению календарного возраста растений H. sos-
nowskyi показало, что метод подсчета листовых
рубцов на каудексе ненадежен. Морфоанатоми-
ческое исследование выявило наличие годичных
колец, образованных приростами вторичной кси-
лемы корня. Это позволяет использовать ксило-
хронологический подход для оценки календарно-
го возраста растений H. sosnowskyi. Установлено,
что количество ксилемных колец на поперечном
срезе корня соответствует числу остатков годич-
ных приростов на продольном срезе каудекса.
Предложенный нами новый метод учета годич-
ных приростов на продольном срезе каудекса яв-
ляется простым и эффективным и позволяет
определить календарный возраст растений H. sos-
nowskyi, не прибегая к контрастированию тканей
и микроскопии растений. Растения H. sosnowskyi
в природных ценопопуляциях приступали к цве-
тению в возрасте 2–6 лет, а их календарный воз-
раст достигал в среднем 7 лет. Это свидетельству-
ет о динамично развивающихся, стабильно омола-
живающихся ценопопуляциях H. sosnowskyi в
благоприятных экологических условиях на севере.
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(сибирский лемминг).
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Реконструкция условий среды прошлого явля-
ется важной составляющей четвертичной геоло-
гии. Понимание этих процессов особенно акту-
ально в свете современных климатических изме-
нений и их влияния на биоту. Для подобных
реконструкций могут использоваться различные
данные: литологические, геохимические, пале-
онтологические и т.д. [1–5]. Важным источником
информации являются фаунистические данные
из местонахождений мелких млекопитающих, в
особенности грызунов, благодаря наличию среди
них большого количества специализированных
видов [6–8].

Накопленный массив данных по местонахож-
дениям Западной Сибири, обширные выборки из
них и геохронологические датировки позволяют
проводить реконструкции среды для определенно-
го времени на сравнительно обширных территори-
ях [2, 7]. В ряде работ [2, 9, 10] по ископаемым ком-
плексам грызунов, в частности полевкам, рекон-
струировали температурные или ландшафтные
условия для среднего плейстоцена. При этом в
некоторых исследованиях показано, что полевки
являются плохим индикатором температурных
условий из-за высокой приспособляемости к раз-

личным температурным режимам [8]. Климати-
ческие реконструкции по малакафауне и флоре
из местонахождений “перигляциальной” микро-
териофауны также расходились с таковыми по
полевкам [11].

Перигляциальная, дисгармоничная или ги-
перборейная фауна среднего и позднего плейсто-
цена представляет собой безаналоговый ком-
плекс, где вместе присутствуют остатки типично
степных и типично тундровых видов [4, 7, 10]. В
настоящее время их ареалы разделены обширной
таежной зоной и находятся на большом расстоянии
друг от друга. “Дисгармоничность” совместного на-
хождения этих видов может быть выражена геогра-
фически (несовпадение ареалов) и климатически
(несовпадение климатических параметров внут-
ри ареалов) [4]. Совместное нахождение степных
и тундровых грызунов интерпретировалось как
доказательство существования тундростепных
ландшафтов с относительно низкими температу-
рами [10]. В работах [10, 11] отмечено противоре-
чие этой интерпретации с данными по другим
группам, что вносит некоторую путаницу при па-
леогеографических исследованиях. Решение про-
блемы интерпретации перигляциальной фауны,

УДК 599.323
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а также детализация палеоэкологических рекон-
струкций по грызунам требуют применения и со-
поставления различных подходов, что и сделано в
данной работе.

Целью исследования являлась реконструкция
условий среды для второй половины среднего
плейстоцена на территории Западной Сибири на
основании анализа видового состава грызунов из
аллювиальных местонахождений. Для достиже-
ния этой цели были выбраны два подхода. Пер-
вый основан на приуроченности видовых ареалов
к современным климатическим зонам, что позво-
ляет реконструировать подобные зоны в про-
шлом [6]. Второй подход исключает зональный
принцип и анализирует привязанность грызунов
к фитоценозам, на основании чего возможна ре-
конструкция почвенно-растительных условий
[8]. В задачи нашего исследования входило: ре-
конструировать условия среды в рамках каждого
из выбранных подходов, сравнить результаты и
оценить перспективы их совместного либо аль-
тернативного использования при изучении усло-
вий среды Западной Сибири во второй половине
среднего плейстоцена. Оба подхода впервые ис-
пользованы для реконструкции условий среды
данного региона в среднем плейстоцене. Учиты-
вая тот факт, что предшествующие реконструк-
ции по ископаемым комплексам млекопитающих
не всегда согласуются с результатами реконструк-
ций по другим компонентам биоты, оценку воз-
можности использования новых палеоэкологиче-
ских подходов и их сопоставление можно рас-
сматривать как важную методическую задачу в
рамках четвертичной палеоэкологии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Местонахождения фауны. Для анализа нами

были выбраны 10 западно-сибирских местона-
хождений грызунов, датированных второй поло-
виной среднего плейстоцена (рис. 1), которые
расположены в районах Предалтайской равнины,
Среднего Приобья, Среднего и Нижнего Приир-
тышья. Данные по фауне местонахождений Со-
лоновка, Петропавловское и частично Малинов-
ка-4 были получены авторами данной работы
[12]. Фаунистический состав местонахождений
Калманка, Чембакчино, Бобровка-2, Кривошеино,
Татарка, Новотроицкое и частично Малиновка-4
был взят из литературных источников [9–13]. Био-
стратиграфический, геохронологический (ЭПР,
OSL и U/Th датировки) и другие методы датиро-
вали эти местонахождения второй половиной
среднего плейстоцена по международной страти-
графической шкале или средним неоплейстоце-
ном по общей стратиграфической шкале [9–25].
Все местонахождения являются аллювиальными.
Для некоторых характерно частичное переотло-
жение фауны из более древних слоев. При анали-

зе была использована только фауна “послевят-
кинского” возраста, т.е. таксоны, существовав-
шие во второй половине среднего плейстоцена и
позднее. В соответствии со списками таксонов
для местонахождений, включенных в данную ра-
боту, мы рассматриваем экологические характе-
ристики для следующих представителей отряда
Rodentia: Lagurus lagurus, Lagurus sp., Lagurus ex gr.
transiens, Eolagurus luteus, Alexandromys (=Microtus)
oeconomus, Lasiopodomys (=Microtus) gregalis, Myo-
spalax myospalax, Myospalax cf. myospalax, Myospalax
sp., Myodes (=Clethrionomys) glareolus, Craseomys
(=Clethrionomys) rufocanus, Myodes (=Clethrionomys)
rutilus, Clethrionomys sp., Arvicola amphibius (=terres-
tris), Arvicola aff. terrestris, Arvicola kalmankensis, Ar-
vicola aff. mosbachensis, Microtus ex gr. arvalis-agres-
tis, Ellobius talpinus, Ellobius sp., Dicrostonyx ex gr.
guilielmi-henseli, Dicrostonyx cf. simplicior, Lemmus si-
biricus, Lemmus cf. sibiricus, Microtus ex gr. midden-
dorffi-hyperboreus, Allactaga major, Cricetus cricetus,
Urocitellus (=Spermophilus) undulatus. Экологиче-
ская характеристика для вымерших таксонов да-
на по экологическим предпочтениям современ-
ных таксонов соответствующей филетической
линии. Если в литературе применялась открытая
номенклатура, то таксон либо не учитывали из-за
высокой вариативности экологической интер-
претации (Microtus sp.), либо давали усредненную
и наиболее вероятную интерпретацию (Microtus
ex gr. arvalis-agrestis, Microtus ex gr. middendorffi-hyper-
boreus, Lagurus sp., Myospalax sp., Clethrionomys sp.,
Ellobius sp.).

Методы реконструкций условий среды по грызу-
нам. При анализе материала были использованы
и сопоставлены два подхода для реконструкций
среды на основе ископаемых фаун млекопитаю-
щих. Биоклиматический анализ основывается на
приуроченности современных ареалов грызунов к
тем или иным климатическим зонам [26, 27]. Ме-
тод реконструкции почвенно-растительных усло-
вий, напротив, прослеживает связь полевок с опре-
деленными фитоценозами, которые могут распола-
гаться в различных климатических зонах [8].

Биоклиматический дискриминантный анализ
разработан профессором М. Фернандезом [26].
Метод реконструирует условия среды прошлого
по фаунистическому составу ископаемого ком-
плекса, учитывается степень специализации каж-
дого вида по приуроченности их современных
ареалов к тем или иным климатическим зонам и
сопоставимым с ними зонобиомам. Посредством
дискриминантных уравнений определяются пер-
вая и вторая наиболее вероятные климатические
зоны для ископаемого сообщества.

Продолжением данной методики является ре-
конструкция температурных параметров через
множественный регрессионный анализ совре-
менных климатических условий, в которых оби-
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тают сообщества грызунов [27]. Авторами работы
[27], в которой была представлена подобная био-
климатическая модель для Палеарктики, также
был разработан скрипт в среде программирова-
ния “R” для вычисления всех параметров. Все
расчеты по данной методике были осуществлены
нами посредством данного скрипта.

Иная методика реконструкции среды пред-
ставлена в работе [8]. Согласно данной методике,
предложенной Е.А. Марковой, Т.В. Струковой и
А.В. Бородиным, почвенно-растительные усло-
вия реконструируются через приуроченность со-
временных видов полевок к определенным фито-
ценозам с наибольшим вниманием к стациям
размножения и переживания неблагоприятных
условий. Также учитываются трофическая специ-
ализация и условия норения. Авторы этого мето-
да отмечают, что зональный принцип, на кото-
ром основан биоклиматический дискриминант-
ный анализ, не может быть использован для
реконструкций среды по остаткам мелких млеко-
питающих [8]. Приводится классификации эко-
логических предпочтений полевок с выделением

4 экологических групп и подгрупп внутри них. В
классификации присутствуют следующие группы
полевок: виды травянистых сообществ, виды тра-
вяно-кустарничковых сообществ, виды расти-
тельных сообществ с развитым моховым покро-
вом и виды растительных сообществ с участием
древесных и (или) кустарниковых пород, с выра-
женными защитными свойствами нанорельефа.
Помимо этого, можно выделить группы в зависи-
мости от степени увлажнения фитоценозов. В
этих группах полевки будут приурочены к ксеро-
фитным, мезофитным и гигрофитным раститель-
ным сообществам, а также промежуточным меж-
ду ними фитоценозам [8].

В оригинальной работе [8] разрешающая спо-
собность метода определяется в диапазоне суще-
ствования современных таксонов на уровне позд-
него плейстоцена. Вторая половина среднего
плейстоцена наиболее близкое к диапазону вре-
мя. Мы считаем, что применение данного подхо-
да к местонахождениям этого времени позволяет
оценить возможность расширения соответствую-
щего диапазона. При анализе нами учитывались

Рис. 1. Исследованные местонахождения грызунов на территории Западной Сибири: Солоновка (1), Петропавловское (2),
Калманка (3), Малиновка-4 (4), Татарка (5), Новотроицкое-1 (6), Кривошеино (7), Горная Суббота (8), Бобровка-2 (9),
Чембакчино (10); квадрат – аридная климатическая зона, реконструируемая для местонахождений 1–6; звездочка –
умеренно холодная зона для местонахождений 7–8; круг – арктическая зона для местонахождений 9–10. Севернее
пунктирной линии находятся местонахождения с доминированием грызунов, приуроченных к мезо- и гигрофитным
фитоценозам, южнее – местонахождения с доминированием грызунов, приуроченных к ксеро- и мезофитным фито-
ценозам.
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остатки алтайского цокора (Myospalax myospalax).
Хотя данный вид не относится к полевковым и не
приведен в оригинальной классификации, алтай-
ские цокоры являются специализированными
землероями и могут быть сопоставлены с обык-
новенными слепушонками (Ellobius talpinus) по
экологическим предпочтениям.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Посредством среды программирования “R” и
скрипта, разработанного для биоклиматического
метода [27], для всех 10 местонахождений были ре-
конструированы наиболее вероятные климатиче-
ские зоны и температурные параметры (табл. 1). Ре-
зультаты показали зависимость реконструируемой
климатической зоны от широтного расположения
местонахождения. По ископаемым сообществам
юга Западной Сибири с высокой долей вероятности
реконструируется аридная климатическая зона. В
более северных местонахождениях Нижнего
Прииртышья и Среднего Приобья (Горная Суб-
бота и Кривошеино) наиболее вероятна умеренно
холодная климатическая зона. Следует отметить,
что у местонахождения Горная Cуббота наимень-
ший среди всех проанализированных местонахож-
дений коэффициент вероятности первой зоны и
наибольший – для второй (арктическая зона). В са-
мых северных из Прииртышских местонахождений
(Чембакчино и Бобровка-2) реконструируется
арктическая климатическая зона.

Температурные параметры, полученные в ходе
расчетов, также показывают взаимосвязь с гео-
графическим положением местонахождения. В
частности, реконструируемая среднегодовая тем-
пература увеличивается по направлению с севера

на юг (см. табл. 1). Исключение составляют юж-
ные местонахождения Петропавловское и Соло-
новка, расположенные в предгорной части Алтая.
В обоих местонахождениях среднегодовая темпе-
ратура реконструируется меньше, чем в более се-
верных местонахождениях Калманка и Малинов-
ка-4, приуроченных к Предалтайской равнине.

Реконструкция почвенно-растительных усло-
вий по фауне из 10 местонахождений показала по-
степенное увлажнение фитоценозов по направле-
нию с юга на север. Если на юге Западной Сибири в
ископаемых комплексах (Солоновка, Петропав-
ловское, Малиновка-4, Калманка) преобладают ви-
ды, приуроченные к ксерофитным и ксеро-мезо-
фитным фитоценозам, то в северных местонахож-
дениях (Чембакчино, Новотроицкое-1, Бобровка,
Горная Суббота, Кривошеино) виды, приурочен-
ные к мезофитным, мезогигрофитным и гигрофит-
ным сообществам (рис. 2). В местонахождении
Татарка, находящемся между двумя группами ме-
стонахождений, реконструируется почти равное
распределение экологических групп. В наиболее
северном из изученных местонахождений – Чем-
бакчино, виды, приуроченные к ксерофитным и
ксеро-мезофитным фитоценозам, занимают наи-
меньшую долю.

Во всех местонахождениях среди грызунов
преобладают виды, приуроченные к травянистым
растительным сообществам. Важным отличием
местонахождений Предалтайской равнины явля-
ется наличие остатков таких специализирован-
ных видов-землероев, как алтайский цокор (Myo-
spalax myospalax) и обыкновенная слепушонка
(Ellobius talpinus). Данные виды не встречаются в
Прииртышских местонахождениях [10]. При
этом в группе северных местонахождений при-

Таблица 1. Реконструируемые биоклиматическим анализом [27] параметры для местонахождений Западной Сибири

Примечание. Cz1 (Cz2) – первая (вторая) наиболее вероятная климатическая зона для местонахождения: p1 (p2) – значение
вероятности реконструкции климатической зоны для местонахождения; Tmax – средняя температура в наиболее жаркий ме-
сяц; Tmin – средняя температура в наиболее холодный месяц; MAT (mean annual temperature) – среднегодовая температура;
MTA (mean annual thermal amplitude) – средняя температурная амплитуда, рассчитываемая как разница между Tmin и Tmax;
6 – умеренная климатическая зона, 7 – аридная климатическая зона, 8 – умеренно холодная климатическая зона, 9 – аркти-
ческая климатическая зона.

Местонахождение Cz1 (p1) Cz2 (p2) Tmax Tmin MAT MTA

Чембакчино (10) 9 (0.991) 8 (0.009) 9.8 –21.7 –6.6 31.6
Бобровка-2 (9) 9 (0.999) 8 (<0.001) 9.8 –23.2 –7.2 33.1
Горная Суббота (8) 8 (0.893) 9 (0.107) 11.4 –20.9 –5.2 32.3
Кривошеино (7) 8 (0.991) 6 (0.009) 14.7 –19.7 –2.7 34.4
Новотроицкое-1 (6) 7 (0.999) 6 (<0.001) 16.9 –17.9 –0.5 34.9
Татарка (5) 7 (1) 6 (<0.001) 17.6 –16.0 0.8 33.6
Малиновка-4 (4) 7 (1) 6 (<0.001) 18.2 –17.5 0.6 35.7
Калманка (3) 7 (1) 6 (<0.001) 18.7 –15.6 1.7 34.4
Петропавловское (2) 7 (1) 8 (<0.001) 16.1 –24.2 –4.0 40.3
Солоновка (1) 7 (1) 6 (<0.001) 17.6 –18.1 –0.1 35.8
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сутствуют остатки сибирского лемминга − вида-
бриофага, которому необходим развитый мохо-
вой покров [8]. В опубликованных палеонтологи-
ческих коллекциях из местонахождения Татарка
отсутствуют остатки как цокоров и слепушонок,
так и сибирских леммингов [9, 10], что хорошо
согласуется с его промежуточным положением
между северными и южными местонахождения-
ми. Исключением является местонахождение
Среднего Приобья – Уртам, которое содержит
остатки цокоров и сибирских леммингов [10]. К со-
жалению, отсутствие геохронологических датиро-
вок не позволяет достоверно установить верхнюю
стратиграфическую границу для данного местона-
хождения и использовать его при анализе.

ОБСУЖДЕНИЕ
Реконструируемые биоклиматическим мето-

дом зоны для исследуемых местонахождений де-
монстрируют схожую широтную последователь-
ность с современной последовательностью, при
этом границы климатических зон смещаются.
Так, аридная климатическая зона (степной − пу-
стынный зонобиом) прослеживается до Среднего
Прииртышья (Новотроицкое-1). Далее по на-
правлению на север реконструируется незначи-
тельная по протяженности зона умеренно холод-
ного климата (Горная Суббота, Кривошеино) до
Нижнего Прииртышья, где уже начинается арк-
тическая зона (Чембакчино, Бобровка-2). Дан-
ные границы отличаются от современных границ
этих зон, где умеренно холодная зона (таежный
зонобиом) простирается на более обширной тер-
ритории, а арктическая зона присутствует лишь
на Крайнем Севере Евразии.

Температурные параметры, реконструируе-
мые для местонахождений, имеют более низкие

значения, чем современные температуры с соот-
ветствующих территорий (см. табл. 1). По фауне
из местонахождений Чембакчино, Бобровка-2 и
Горная Суббота реконструируемая среднегодовая
температура составляет –6.6, −7.2 и –5.2°C соот-
ветственно. Современные климатические данные
за последние 30 лет из базы данных Meteostat вы-
ше реконструируемых в среднем на 5–7°C для
Нижнего Прииртышья.

Для местонахождений Предалтайской равни-
ны характерна большая вариативность темпера-
турных параметров. Для равнинных местонахож-
дений среднегодовая температура колеблется в диа-
пазоне от 0.6 до 1.7°C, для предгорных – от –0.1 до
‒4°C. Для современного климата этой террито-
рии не свойственны такие температурные коле-
бания. Разность реконструируемых температур
может быть объяснена поступлением материала
из горных районов с более низкими температура-
ми, неполнотой фаунистического состава рав-
нинных местонахождений и разным временем их
формирования. Возможно, это также является
подтверждением неправомерности реконструк-
ции температурных условий по грызунам, что ра-
нее обосновывалось другими исследователями
[8]. В пользу этого говорит несоответствие дан-
ных по растительности и моллюскам из местона-
хождений Нижнего Прииртышья, которые ре-
конструируют более теплые обстановки [11], чем
показывают данные по фауне млекопитающих.

Метод реконструкции почвенно-раститель-
ных условий выявил преобладание ксерофитных
и ксеро-мезофитных растительных сообществ на
территории Предалтайской равнины (см. рис. 2).
Для этих местонахождений характерно преобла-
дание видов, приуроченных к травянистым фито-
ценозам, что позволяет реконструировать нали-
чие открытых ландшафтов. Такая интерпретация

Рис. 2. Соотношение экологических групп полевок в местонахождениях второй половины среднего плейстоцена За-
падной Сибири: I–V – экологические группы по [8]: I – виды, приуроченные к ксерофитным растительным сообще-
ствам, II – мезоксерофитным, III – мезофитным, IV – мезогигрофитным, V – гигрофитным.
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I
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согласуется с палинологическими данными [15] и
не противоречит результатам биоклиматического
анализа. Характерным свойством ископаемых
комплексов этого региона является наличие спе-
циализированных видов-землероев, ведущих пре-
имущественно подземный образ жизни. Таким
видам нужна развитая подземная фитомасса, что-
бы обеспечить их кормом [8]. При этом данные
виды будут избегать регионов с повышенной
влажностью или пониженной температурой, что
должно затруднить для них рытье нор.

В северных местонахождениях, напротив, встре-
чаются остатки сибирских леммингов, которые мо-
гут служить индикаторами наличия развитых мохо-
вых покровов, что должно соответствовать большей
степени увлажнения. То, что сибирские лемминги и
слепушонки с цокорами преимущественно не
встречаются совместно в местонахождениях вто-
рой половины среднего плейстоцена, позволяет
использовать эти виды как хороший палеоэколо-
гический маркер. В исследовании по дисгармо-
ничным фаунам плейстоцена Британии [4] было
отмечено, что экстремальные температурные
значения по холоду разделяют виды сильнее, чем
по теплу. С этой точки зрения наличие или отсут-
ствие данных видов можно интерпретировать как
показатель сравнительно низких температур.

Отсутствие этих видов в пограничном место-
нахождении Татарка можно интерпретировать
как существование некоего экотона между ареала-
ми видов-землероев и сибирского лемминга. По-
этому их проникновение в Среднее Прииртышье
было ограниченным. Свидетельством существова-
ния подобного экотона в Среднем Приобье мож-
но считать местонахождение Уртам, где встреча-
ются остатки цокоров и леммингов [10]. Однако
отсутствие геохронологических датировок не
позволяет достоверно отнести данное местона-
хождение ко второй половине среднего плейсто-
цена и использовать его при анализе.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты применения разных подходов для

реконструкции условий среды во второй полови-
не среднего плейстоцена хорошо согласуются
между собой в южной части Западной Сибири
(Предалтайская равнина). Данные, полученные с
помощью биоклиматического анализа, можно
интерпретировать как существование аридной
климатической зоны в этом регионе. Для нее бу-
дет характерно наличие ксерофитных и ксеро-ме-
зофитных травянистых растительных сообществ,
что и реконструирует второй подход. Не противо-
речат этому и палинологические данные [15]. Ви-
димо, степи и полупустыни, свойственные совре-
менной территории Казахстана, простирались
значительно севернее и могли доходить до Сред-
него Прииртышья, что уже отмечали другие ис-

следователи [7, 9, 10]. Биоклиматический анализ
позволил дать качественную оценку этому пред-
положению, выраженную в числовых параметрах
наиболее вероятных зон для местонахождений.

Для более северных ископаемых сообществ
грызунов оценка условий среды расходится. Био-
климатический анализ реконструирует арктиче-
ский (тундровый) климат для Нижнего Приирты-
шья. Такая интерпретация согласуется с рекон-
струкциями, полученными ранее по этим фаунам
[10], но противоречит данным по моллюскам и
растительности [11]. Хотя биоклиматический ме-
тод показал наличие природной зональности, он
не смог снять связанные с этим противоречия. С
другой стороны, реконструкция почвенно-расти-
тельных условий по грызунам демонстрирует
преобладание мезофитных, мезогигрофитных и
гигрофитных травянистых растительных сооб-
ществ. Возможной интерпретацией этих данных
является наличие увлажненных, открытых ланд-
шафтов, что менее противоречиво с точки зрения
других групп флоры и фауны, так как не предпо-
лагает обязательное наличие низких температур.

Оба подхода выявили широтную зональность
для второй половины среднего плейстоцена на
территории Западной Сибири. Границы выяв-
ленных климатических/ландшафтных зон не сов-
падают с современными. В обоих случаях интер-
претации имеют свою логику, что позволяет счи-
тать правомерным использование этих подходов.
Однако противоречие реконструкции условий
среды по биоклиматическому методу с интерпре-
тациями по другим группам биоты вызывает
определенные вопросы. Возможно, адаптация
метода под регион с большим количеством дан-
ных по ареалам видов и их климатической при-
уроченности решит эту проблему. На данный мо-
мент более достоверной для Западной Сибири
видится реконструкция среды по экологической
приуроченности грызунов к фитоценозам.

В качестве индикаторных видов аридной зоны
могут выступать специализированные землерои:
алтайский цокор и обыкновенная слепушонка.
Наличие их остатков в Предалтайских местона-
хождениях согласуется с реконструкцией аридных
условий для данной территории во второй полови-
не среднего плейстоцена. Отсутствие остатков в
более северных местонахождениях среднего
плейстоцена также не противоречит результатам
по обеим методикам, которые показывают либо
более увлажненные, либо более низкотемпера-
турные условия. Показательно, что эти виды в ис-
следованных местонахождениях не встречаются
совместно с сибирским леммингом, который яв-
ляется специализированным бриофагом [8, 10].
Таким образом, остатки алтайского цокора,
обыкновенной слепушонки и сибирского лем-
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минга могут быть использованы как маркёры
аридных или увлажненных обстановок.

Сбор материала осуществлен в рамках госу-
дарственного задания ИГМ СО РАН. Анализ дан-
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Изучено совместное и раздельное влияние различной солености воды (0.5, 1.5 и 3 г/л) и гипомагнит-
ных условий на пресноводных ракообразных Daphnia magna. Снижение индукции магнитного поля
приводило к значимому уменьшению размеров самок и периода между выводками, увеличению ко-
личества производимого потомства и длины тела потомков в первом выводке с последующим
уменьшением количества производимого потомства с четвертого по шестой выводки. Увеличение
солености воды в меньшей степени сказалось на исследуемых показателях. В воде соленостью 3 г/л
первое потомство появилось позже, чем в других группах, и было более многочисленным. Заметен
тренд к росту длины хвостовой иглы с повышением солености. Взаимодействие факторов оказыва-
ло влияние на сроки появления первого выводка и размеры рачков-производителей. Обсуждаются
причины и возможные механизмы возникновения описанных эффектов.
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В последние годы проявления глобальных
климатических изменений становятся заметнее.
Трансформация параметров окружающей среды
сказывается на живых организмах, вызывая изме-
нение ареалов видов, смену стратегий популя-
ций, усиление конкуренции [1–3]. Для человека
итогом этих процессов могут стать существенные
изменения в структуре и продуктивности биоло-
гических ресурсов [4, 5]. Несмотря на вероят-
ностный характер долгосрочных прогнозов, не-
обходимо сегодня оценить влияние возможных
изменений климата на биоту.

В числе общих последствий глобальных кли-
матических трансформаций для пресноводных
экосистем указывают повышение солености за
счет увеличения испарения с поверхности вод-
ных масс при недостатке поступления пресной
воды [2, 3]. Кроме того, существенный вклад в за-
соление пресных вод вносит деятельность чело-
века: сельское хозяйство, добыча полезных иско-
паемых, применение антиобледенителей на доро-
гах и т.п. [6]. Повышение солености водной среды
может существенно сказаться на жизнедеятель-
ности и размножении гидробионтов [7, 8].

В геологической истории нашей планеты не-
однократно происходил процесс инверсии гео-
магнитных полюсов, что подтверждается разли-
чиями в намагниченности образцов вулканиче-
ских пород, датируемых разным временем [9, 10].
Поскольку такие инверсии случались нерегуляр-
но [11], существует вероятность, что регистрируе-
мое в последние годы ускорение движения маг-
нитных полюсов по коридорам инверсии может
быть начальной стадией этого процесса [12]. В
геологической истории инверсии геомагнитных
полюсов сопровождались снижением напряжен-
ности магнитного поля Земли [10]. Такие гипо-
магнитные условия оказывают влияние на живые
организмы [13], включая гидробионтов [14–16].

Существует вероятность того, что глобальные
климатические изменения совпадут с процессом
инверсии магнитных полюсов Земли. Однако в
научной литературе нам не удалось найти публи-
каций об изучении влияния снижения напряжен-
ности геомагнитного поля и факторов, сопро-
вождающих глобальные климатические измене-
ния, на животных. Одним из наиболее удобных
гидробиологических объектов для таких исследо-
ваний является рачок Daphnia magna Straus – важ-
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ное звено в трофической цепи пресноводных
экосистем [17]. Дафнии быстро размножаются,
неприхотливы при культивировании. D. magna –
эвригалийный вид ветвистоусых ракообразных
[18, 19]. Известно [18, 20], что популяции этого
пресноводного вида могут существовать при со-
лености 4‰. В литературе имеются сведения о
раздельном влиянии солености [21–23] и гипо-
магнитных условий [16] на D. magna.

Цель настоящей работы – изучить влияние
раздельного и совместного действия гипомагнит-
ных условий и разной солености водной среды на
морфометрические и продукционные показатели
D. magna.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В качестве объекта исследований была ис-
пользована лабораторная культура D. magna,
предоставленная биологическим факультетом
Московского государственного университета
им. М.В. Ломоносова и изначально выделенная
из пресноводной популяции. Рачки содержались
в лаборатории популяционной биологии и гене-
тики ИБВВ РАН на протяжении 3 лет в пресной
воде. Условия культивирования дафний соответ-
ствовали стандартным [24]. Рачков содержали
при температуре 21°С и фотопериоде 16 ч день/8 ч
ночь в аэрированной жесткой воде, соответству-
ющей водной среде в протоколах ASTM [25].
Электропроводность воды составляла 460 См,
pH 7.97, содержание кислорода 7.71 мг/л. Воду
меняли два раза в неделю. Дафний ежедневно
кормили суспензией клеток Chlorella vulgaris Bei-
jerinck (3–3.5) × 105 клеток/мл. Водоросли куль-
тивировали в среде Тамия и концентрировали
при помощи центрифуги (K23D; MLW, Лейпциг,
Германия).

В опытах использовали воду соленостью 0.5,
1.5 и 3 г/л. Первое значение соответствует солено-
сти, встречающейся в настоящее время в водое-
мах Ярославской области [26, 27], второе и третье
моделируют вероятное увеличение этого показа-
теля в связи с климатическими изменениями [28].
Солености 1.5 и 3 мг/л достигали путем растворе-
ния NaCl в культивационной воде. Контроль этих
значений производили ежедневно путем измере-
ния электропроводности (AP-2, HM Digital, Юж-
ная Корея) и перевода данного показателя в соле-
ность с учетом количества растворенных ионов.
При смене воды всегда готовили новые растворы
солей, а контрольные замеры проводили до и по-
сле смены.

В опытах использовали геомагнитное поле
(51.7 ± 0.2 мкТл) и гипомагнитные условия (0 ±
± 0.5 мкТл). Первое условие соответствует норме
в месте проведения экспериментов, второе моде-
лирует изменения в процессе инверсии магнит-

ных полюсов Земли. Для создания гипомагнит-
ных условий использовали три пары взаимно ор-
тогональных колец Гельмгольца (диаметр 0.5 м),
имеющие одинаковые геометрические размеры и
общий центр, и три источника постоянного тока
(АКИП-1103, Manson Engineering Industrial Ltd.,
Китай). На обмотку каждой пары колец Гельм-
гольца подавали ток такой силы, чтобы генериру-
емое магнитное поле было равным по силе и про-
тивоположно направленным каждой из трех ком-
понент геомагнитного поля. При этом в центре
системы колец Гельмгольца генерируемое посто-
янное магнитное поле компенсировало геомаг-
нитное поле за счет суперпозиции. Контроль па-
раметров магнитного поля внутри системы колец
Гельмгольца, а также измерение параметров гео-
магнитного поля проводили ежедневно с помо-
щью трехкомпонентного магнитометра НВ0302А
(НПО ЭНТ, Санкт-Петербург).

Опыты проводили в полипропиленовых емко-
стях объемом 50 мл, содержащих 40 мл среды. Из
синхронизированной культуры D. magna (потом-
ки F2 одной особи) случайным образом отбирали
120 новорожденных особей не старше 24 ч. Рач-
ков помещали в емкости с водой разной солено-
сти – по одной особи в каждую емкость. Одну
часть дафний размещали в центре системы колец
Гельмгольца, где генерировались гипомагнитные
условия, другая оставалась в геомагнитном поле.
Таким образом получили 6 экспериментальных
групп по 20 рачков в каждой: 1) геомагнитное поле,
соленость 0.5 г/л; 2) геомагнитное поле, соленость
1.5 г/л; 3) геомагнитное поле, соленость 3 г/л;
4) гипомагнитные условия, соленость 0.5 г/л;
5) гипомагнитные условия, соленость 1.5 г/л;
6) гипомагнитные условия, соленость 3 г/л.

Экспозиция дафний в исследуемых условиях
продолжалась в течение 29 дней. Регистрировали
день появления первого выводка, количество
производимого потомства в первом выводке, ко-
личество производимого потомства в первых пя-
ти выводках, число мертворожденных потомков в
выводках, период между выводками, длину тела
потомков в первом выводке, смертность роди-
тельских особей, а также длину тела, ширину ка-
рапакса и длину хвостовой иглы производителей
к моменту окончания эксперимента.

Для определения морфометрических показа-
телей рачки были сфотографированы при увели-
чении ×30 с помощью бинокулярного микроско-
па МБС-8 и окуляр-камеры DCM-500 (Hangzhou
Huaxin IC Technology, Hangzhou, China). Затем на
фотографиях с использованием программы Im-
age-Pro Plus (Media Cybernetics, Rockville, MD,
USA) были определены морфометрические пока-
затели путем соотношения числа пикселей, соот-
ветствующих промеру, с заданным эталонным
размером.
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Полученные данные имели нормальное рас-
пределение, поэтому для анализа использовали
двухфакторный дисперсионный анализ. Разли-
чия между средними значениями оценивали при
помощи апостериорного критерия Тьюки.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Смертность дафний до окончания экспери-
мента составила 2.5% в группах рачков, находив-
шихся в геомагнитном поле. Этот показатель не
превышал предел случайного варьирования для
контрольных условий при проведении токсико-
логических исследований [24]. В остальных вари-
антах выживаемость дафний составила 100%.

Если говорить о первом потомстве, то дисперси-
онный анализ показал значимое влияние магнит-
ных условий на размеры молоди (F[1,111] = 19.852,
p < 0.001, ŋ2 = 0.15) и количество особей в первом
выводке (F[1,112] = 26.38, p < 0.001, ŋ2 = 0.19). Эти
эффекты были связаны с увеличением размеров
молоди и количества особей в первом выводке у
содержавшихся в гипомагнитных условиях даф-
ний в сравнении с самками, экспонированными в
контрольных условиях (рис. 1а, 1б). Фактор соле-

ности также оказывал влияние на эти показатели:
F[2,111] = 5.32, p < 0.01; ŋ2 = 0.09 – для размеров
молоди; F[2,112] = 21.42, p < 0.001, ŋ2 = 0.28 – для
количества особей в первом выводке. Здесь ос-
новную роль сыграло увеличение данных харак-
теристик при содержании рачков в воде солено-
стью 3 г/л. Взаимодействие факторов не оказыва-
ло влияния на размеры молоди и количество
особей в первом выводке.

Сроки появления первого выводка зависели от
солености водной среды (F[2,112] = 12.25, p < 0.001,
ŋ2 = 0.18). В меньшей степени на этот показатель
влияли магнитные условия (F[1,112] = 5.24, p < 0.05,
ŋ2 = 0.04) и взаимодействие факторов (F[2,112] =
= 3.17, p < 0.05, ŋ2 = 0.05). Средние значения пока-
зателя в исследованных группах рачков представ-
лены на рис. 1в.

Дисперсионный анализ показал значимое
влияние магнитных условий на период между вы-
водками (F[1,110] = 6.54, p < 0.05, ŋ2 = 0.06), что
было связано с увеличением этого показателя у
дафний в геомагнитном поле в сравнении с рач-
ками, содержавшимися в гипомагнитных услови-
ях (рис. 1г).

Рис. 1. Влияние магнитных условий и солености на продукционные показатели D. magna: а – размеры молоди, б – ко-
личество особей в первом выводке, в – сроки появления первого потомства, г – период между выводками. Приведены
средние значения, планки погрешностей соответствуют стандартной ошибке. Значимые различия между группами
(тест Тьюки, p < 0.05) обозначены разными буквами.
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Динамика изменения количества потомков в
выводках представлена на рис. 2. Заметны менее
обильные по сравнению с другими группами пер-
вые выводки у дафний, развивавшихся в среде со-
леностью 0.5 и 1.5 г/л в геомагнитном поле. Впо-
следствии, начиная с 4-го выводка, заметно раз-
деление на 2 группы: дафнии, содержавшиеся в
геомагнитном поле при любой солености, произ-
водили больше молоди, тогда как объемы вывод-
ков у рачков, находившихся в гипомагнитных
условиях, были заметно меньше.

Дисперсионный анализ выявил значимое пре-
имущественное влияние магнитных условий на
ширину карапакса и длину тела самок на момент
окончания эксперимента (F[1,110] = 14.35, p < 0.001,
ŋ2 = 0.12 и F[1,110] = 8.21, p < 0.01, ŋ2 = 0.07 соот-
ветственно). Эти эффекты были обусловлены
снижением размерных показателей дафний в ги-
помагнитных условиях (рис. 3а, 3б). В меньшей
степени на размеры самок влияло взаимодей-
ствие факторов магнитных условий и солености
(F[2,110] = 4.5540, p < 0.01, ŋ2 = 0.08). Описанный
эффект был вызван тем, что средние значения по-
казателя у дафний, содержавшихся в геомагнит-
ном поле при максимальном уровне солености,
были существенно и значимо выше, чем у самок,
экспонированных в гипомагнитных условиях при
той же солености (рис. 3а, 3б).

Напротив, на длину хвостовой иглы, соле-
ность (F[2,108] = 8.12, p < 0.001, ŋ2 = 0.13) оказыва-
ла большее воздействие, чем магнитные условия
(F[1,108] = 5.04, p < 0.05, ŋ2 = 0.04). Первый эф-
фект обусловлен трендом к увеличению этого по-
казателя с ростом концентрации соли в воде, вто-
рой – с незначительным увеличением длины хво-
стовой иглы в гипомагнитных условиях (рис. 3в).

ОБСУЖДЕНИЕ
Исследованные факторы значимо влияли на

продукционные и морфометрические показатели
D. magna. Можно выделить группу эффектов, вы-
званных изменением магнитных условий, к кото-
рым относятся снижение длины тела, ширины
карапакса и незначительное увеличение длины
хвостовой иглы у родительских особей, сокраще-
ние сроков появления первого выводка, увеличе-
ние размеров молоди и количества особей в пер-
вом выводке, которое впоследствии сменялось
снижением количества потомства, производимо-
го в 4–6-м выводках, при содержании дафний в
гипомагнитных условиях.

Эти эффекты соотносятся с полученными ра-
нее данными. В частности, сокращение количе-
ства производимого потомства во 2-, 4- и 5-м вы-
водках и снижение размеров родительских осо-
бей были описаны при длительном пожизненном
содержании D. magna в гипомагнитных условиях
[16]. Снижение репродуктивного потенциала и
размеров производителей при ослаблении индук-
ции геомагнитного поля регистрировали для дру-
гих видов беспозвоночных: темной цикадки Lao-
delphax striatellus и бурой рисовой цикадки Nilapa-
rvata lugens [29]. Имеются сведения о нарушениях
раннего развития позвоночных животных в гипо-
магнитных условиях [30, 31]. Описанные биоло-
гические эффекты ослабления индукции геомаг-
нитного поля, по-видимому, имеют общебиоло-
гический характер.

Соленость повлияла на меньший набор иссле-
дуемых показателей в основном за счет эффектов,
связанных с экспонированием рачков в воде с со-
лесодержанием 3 г/л. Причем рост количества
производимого потомства в первом выводке при

Рис. 2. Динамика изменения количества потомков в выводках D. magna: 1 – ГМП, соленость 0.5 г/л; 2 – ГМП, соле-
ность 1.5 г/л; 3 – ГМП, соленость 3 г/л; 4 – ГМУ, соленость 0.5 г/л; 5 – ГМУ, соленость 1.5 г/л; 6 – ГМУ, соленость
3 г/л. Приведены средние значения, планки погрешностей соответствуют стандартной ошибке.
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увеличении сроков появления первого потомства
в группах рачков, содержавшихся в воде с макси-
мальной соленостью, может быть связано с рез-
орбцией яичников или яиц у некоторых особей.
Следующая, более многочисленная генерация
потомков у таких особей, формально соответ-
ствующая первому выводку, появляется позднее,
что приводит к изменениям, наблюдавшимся при
экспонировании рачков в воде с солесодержани-
ем 3 г/л. Следует отметить, что D. magna – доволь-
но толерантный к изменению солености вид вет-
вистоусых ракообразных [18, 19]. В эксперимен-
тах других исследователей [32–34] соленость
порядка 3–4‰ легко переносилась этими живот-
ными и также приводила к увеличению размеров
тела и репродуктивной функции [35].

Таким образом, различия между группами
рачков, развивавшимися в гипомагнитных усло-
виях и геомагнитном поле при солености 3 г/л,
можно рассматривать как аддитивные эффекты.
Был выявлен эффект увеличения длины хвосто-
вой иглы D. magna с повышением солености. В
литературе встречаются упоминания об измене-
нии этого признака в ответ на присутствие хищ-
ников [36]. В работах, посвященных исследова-
ниям влияния различной солености на дафний,
мы не смогли найти упоминаний о подобных эф-
фектах, так как этот морфологический признак
учитывается довольно редко. Известно, что длин-
ная хвостовая игла позволяет дафниям медленнее
спускаться на дно. Таким животным достаточна
более низкая частота биений антенн для противо-
действия погружению по сравнению с дафниями,
имеющими короткую хвостовую иглу [37, 38].
Увеличение хвостовой иглы с ростом солености в
наших экспериментах можно рассматривать как
адаптивное преобразование для снижения энер-
гетических затрат.

Процессы осморегуляции у пресноводных
гидробионтов в ответ на увеличение солености
среды хорошо описаны [39]. Возможные меха-
низмы воздействия слабых магнитных полей на
организмы в настоящее время представлены не-
сколькими гипотезами [40]. Наиболее часто в ли-
тературе обсуждается возможное влияние маг-
нитных полей на ферромагнитные наночастицы в
живых тканях [41], на синглет-триплетные пере-
ходы в бирадикальных биохимических реакциях
[42], на динамику магнитных моментов парамаг-
нитных ионов, протонов и других магнитных
ядер [43]. Предполагается, что существенное
ослабление геомагнитного поля, которое являет-
ся ключевым элементом общего магнитного фо-
на, влияет на множество обладающих магнитным
моментом частиц в тканях, вызывая биологиче-
ские эффекты на более высоких уровнях органи-
зации [40].

Обнаруженные нами эффекты задержки от-
рождения первого потомства, снижения количе-
ства потомков, производимых в 4–6-м выводках,
и размеров рачков-производителей – это неспе-
цифичные реакции дафний на неблагоприятные
внешние воздействия. Ранее такие эффекты ре-
гистрировали у рачков в ответ на присутствие
токсикантов, изменение температуры среды, фо-
топериода, доступности пищи и т. д. [44–48]. От-
клонение факторов от оптимума ведет к затратам
дополнительных ресурсов и энергии, что приво-
дит к замедлению темпов роста рачков и сниже-
нию репродуктивного потенциала. Следует отме-
тить, что результаты описанного эксперимента
получены с использованием пресноводной попу-
ляции дафний. Вероятно, D. magna из солонова-

Рис. 3. Влияние магнитных условий и солености на
морфометрические показатели D. magna: а – ширина
карапакса, б – длина тела самок, в – длина хвостовой
иглы самок. Приведены средние значения, планки
погрешностей соответствуют стандартной ошибке.
Значимые различия между группами (тест Тьюки,
p < 0.05) обозначены разными буквами.
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тых вод могут иначе ответить на исследованные
воздействия. Проверка этой гипотезы может
стать задачей дальнейших экспериментов.

Полученные нами результаты свидетельству-
ют о том, что изменения в окружающей среде, ко-
торые могут возникнуть вследствие глобальных
климатических и геофизических процессов и
смоделированные в данном эксперименте, суще-
ственно влияют на пресноводных ракообразных
D. magna. Причем фактор солености, который су-
щественно меняется в пределах ареала этого вида,
оказывает меньшее воздействие в сравнении со
снижением индукции геомагнитного поля. Па-
леомагнитные данные указывают на то, что по-
следний раз гипомагнитные условия на Земле су-
ществовали около 42000 лет назад [11]. Вполне за-
кономерно, что изменения такого стабильного
фактора менее ожидаемы организмом и, следова-
тельно, приводили к более заметным эффектам в
нашем эксперименте.

Учитывая эвригалийность D. magna [18, 19],
незначительную смертность рачков в экспери-
менте и имеющиеся в литературе данные об адап-
тации этого вида к магнитным воздействиям в ря-
ду поколений [49, 50], можно предположить, что
при совпадении процессов засоления пресных
вод с понижением индукции геомагнитного поля,
сопровождающим инверсии магнитных полюсов
Земли, дафнии смогут поддерживать численность
популяции при условии, что другие виды в экоси-
стемах будут столь же пластичны. Последнее тре-
бует отдельной экспериментальной проверки.
Кроме того, чтобы точно знать, обратимы ли на-
блюдаемые эффекты совместного влияния гипо-
магнитных условий и засоления водной среды на
дафний и позволит ли экологическая пластич-
ность адаптироваться к подобным изменениям,
необходимы дополнительные исследования.

Работа выполнена за счет гранта Российского
научного фонда № 22-24-20053, https://rscf.ru/
project/22-24-20053/.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
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Представлены результаты изучения влияния основных природных экологических факторов на
межгодовую (2017–2021 гг.) и сезонную (с апреля по октябрь) динамику зоопланктона крупного ги-
пергалинного озера Кулундинское , расположенного в Кулундинской степи (Алтайский край, Рос-
сия). Проанализирована связь 13 основных показателей структуры зоопланктона (численность и
биомасса в целом, основных таксономических групп: коловраток, веслоногих, ветвистоусых и
жаброногих рачков, а также разных стадий жизненного цикла артемии) с основными гидрофизиче-
скими и гидрохимическими показателями (температура, плотность, минерализация и рН воды) от-
дельно по ежемесячным и среднегодовым (за вегетационный период) значениям. Более детально
проанализировано влияние изученных факторов на характеристики популяции рачка артемии
(численность, биомасса и возрастная структура), который доминировал в зоопланктоне этого озера.
Выявлено, что гидрофизический и гидрохимический режимы озера в разные годы подвержены зна-
чительным изменениям и отражаются на показателях зоопланктона. Изменения в структуре зоо-
планктона под воздействием природных факторов в основном обусловлены стимулирующим дей-
ствием повышения минерализации воды на популяцию артемии и ее угнетающим влиянием на со-
лоноватоводную фауну. При уменьшении минерализации воды менее 100 г/дм3 с 2017 г. (127 г/м3)
по 2021 г. (96 г/дм3) максимальная (летняя) биомасса артемии уменьшилась с 167 до 17.7 г/м3. При
этом максимальные биомассы коловраток, ветвистоусых и веслоногих рачков увеличились с 0.003,
0 и 0.63 до 6.21, 1.35 и 2.65 г/м3 соответственно.

Ключевые слова: зоопланктон, гиперсоленое озеро, динамика сообщества, экологические факторы,
артемия, возрастная структура, Алтайский край
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Озеро Кулундинское расположено на юге За-
падной Сибири в области замкнутого стока Обь-
Иртышского междуречья. Это крупнейший водо-
ем Кулундинской равнины и Алтайского края.
Площадь его акватории в разные годы и сезоны
колеблется от 720 до 728 км2, средняя глубина
2.6–3.0 м, максимальная глубина 3.5–4.0 м, озер-
ная котловина характеризуется как округлая, не-
много вытянутая, протяженность около 35 км, бе-
рега пологие, местами с солонцово-солончако-
выми комплексами. Озеро бессточное, в него
впадают реки Кулунда и Суетка. Вода горько-со-
леная, величина минерализации меняется от 40
до 131 г/л [1]. Гидрологические, гидрохимические
и гидробиологические наблюдения Росгидромета
на озере не проводятся.

В настоящее время озеро Кулундинское как и
ряд других гипергалинных озер этого региона,
имеет важное хозяйственное значение для веде-

ния интенсивной добычи водных биологических
ресурсов – цист жаброногого рачка артемии, ко-
торые используются как стартовый корм в аква-
культуре и ценное сырье для производства фарма-
цевтических и косметических препаратов [2, 3]. Од-
нако продуктивность артемии и добыча (вылов)
биоресурсов на гипергалинных озерах этого реги-
она подвержены существенным колебаниям и
плохо прогнозируются [4].

Водные сообщества наиболее быстро реагиру-
ют на изменения экологических факторов, воз-
действующих на озера. При этом время реакции
сообщества определяется характерной продол-
жительностью жизненных циклов входящих в со-
общество видов. Для планктонных беспозвоноч-
ных юга Западно-Сибирской равнины жизнен-
ные циклы обычно составляют от нескольких
дней до нескольких месяцев. Несмотря на до-
вольно длительный период изучения зоопланкто-

УДК 574.587(571.14)



236

ЭКОЛОГИЯ  № 3  2023

ВЕСНИНА, БЕЗМАТЕРНЫХ

на озеро Кулундинское [5–7], зависимости его
динамики от факторов окружающей среды ранее
были изучены в основном на уровне феномено-
логического анализа. Поэтому целью настоящего
исследования является изучение состава, струк-
туры и динамики зоопланктона озера под влия-
нием природных факторов с использованием со-
временных методов математической статистики.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Натурные данные получены в ходе комплекс-
ных лимнологических и гидробиологических ис-
следований озера Кулундинское в 2017–2021 гг. В
течение этих лет пробы отбирали ежемесячно по
единой сетке из 48 станций (рис. 1). Отбор и обра-
ботку проб зоопланктона проводили по стандарт-
ным гидробиологическим методикам [8, 9]. Пробы
отбирали ежемесячно в период с апреля (или мая)
по октябрь с помощью малой планктонной сети
Апштейна (размер ячеи 64 мкм), фиксировали
формалином, обрабатывали в камеральных усло-
виях с использованием камеры Богорова и сте-
реомикроскопа МБС-10. Таксономическое опре-
деление зоопланктона проводили с использова-
нием ряда пособий [10–12]. Общую
минерализацию и pH воды измеряли в аккреди-
тованной лаборатории ОАО “Кучуксульфат”.

Для статистического анализа влияния факто-
ров использовали метод главных компонент
(PCA) и факторный анализ [13]. Расчеты выпол-
нены в пакетах программ MS Excel-2017 и Statisti-
ca 10.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Основные абиотические факторы. Температура
поверхностного слоя воды в оз. Кулундинское за

исследованный период года (апрель–октябрь) мак-
симальных значений достигала в июле 2020 г. –
29.4°С, а минимальных в апреле 2019 г. – 0.1°С.
Прозрачность воды в разные периоды времени
колебалась от 0.1 м в мае 2019 г. до 1.3 м в апреле
2017 г.

По величине минерализации воды озеро отно-
сится к гипергалинным водоемам [14]. В 2017–
2021 гг. соленость воды в озере колебалась от 87.0
до 94.2 г/л (табл. 1). По многолетним наблюдени-
ям (2000–2019 гг.) соленость воды находилась в
пределах от 32.0 г/дм3 в апреле 2019 г. до 126.8 г/дм3

в апреле 2016 г. Обычно наблюдалось повышение
концентрации солей в воде (рапе) к концу вегета-
ционного сезона.

Значение pH воды относилось к слабощелочной
области шкалы и колебалось от 7.8 (июль 2020 г.) до
8.9 (май и июль 2017 г., май 2018 и 2021 гг.).

В 2021 г. концентрации нитритов (0.02–
0.07 мг/дм3), нитратов (17.2–33.05 мг/дм3) и фос-
фатов (0.06–0.12 мг/дм3) в разные периоды иссле-
дований были невысокими, а содержание ионов
аммония (до 4.44 мг/дм3 в мае) было повышен-
ным и значительно превышало норматив
(0.05 мг/дм3) ПДК для рыбохозяйственных водое-
мов России. Перманганатная окисляемость воды
колебалась от 28.97 (в апреле) до 89.25 мгО2/дм3 (в
июле), т.е. содержание органических веществ в воде
повышенное. Содержание железа в воде составляло
0.07–0.17 мг/дм3, хлоридов – 12.8–38.7 г/дм3, суль-
фатов – 4.8–17.6 г/дм3. Согласно гидрохимиче-
ской классификации О.А. Алекина [15], по соста-
ву основных ионов вода озера хлоридно-сульфат-
ная группы натрия.

Зоопланктон оз. Кулундинское представлен 9
видами: 6 – Rotifera, 1 – Cladocera, 1 – Copepoda
и 1 – Anostraca. Большинство встреченных видов

Рис. 1. Карта-схема расположения оз. Кулундинское и станций отбора проб (№ 1–48).
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относятся к солоноватоводной фауне: Polyarthra
dolichoptera Idelson, 1925, Asplanchna priodonta
Gosse, 1850, Keratella cochlearis (Gosse, 1851),
K. quadrata (Müller, 1786), Heхarthra oхyuris (Zern-
ov, 1903), Moina macrocopa (Straus, 1820). К гало-
бионтам относятся коловратка Brachionus plicatilis
Müller, 1786, веслоногий рачок Cletocamptus retro-
gressus Schmankech, 1875 и жаброногий рачок Arte-
mia sp.

В 2017 г. на фоне опреснения рапы оз. Кулун-
динское с 126.8 (апрель) до 87.0 г/дм3 (июнь) в мо-
новидовом зоопланктоне, состоящем только из
жаброногого рачка артемии (см. табл. 1), сначала
появлялись отдельные представители копепод
(Cl. retrogressus), а затем (в октябре) и коловраток
(Br. plicatilis).

В 2018 г. при продолжающемся уменьшении
минерализации (до 75.1 г/дм3 в июле) коловратки
и веслоногие рачки вместе составляли 52.4% чис-
ленности зоопланктона в июне, а в июле их доля
увеличилась до 64.7%. В составе зоопланктона
впервые отмечены ветвистоусые рачки (M. macro-
copa), которые составляли 16.2% от общей чис-
ленности. В августе и сентябре в зоопланктоне
преобладали солоноватоводные коловратки, кла-
доцеры и копеподы, а жаброноги составляли
только 0.5% численности в августе и 0.3% в сен-
тябре.

В 2019 г. соленость воды снизилась до 32.0 г/дм3,
в результате чего коловратки с веслоногими рач-
ками в апреле и мае составляли 75.0 и 81.0% чис-
ленности зоопланктона соответственно, а арте-
мия только 0.3 и 6.2%. В июне отмечалась непро-
должительная вспышка численности жаброногов
до 82.4%. С июля по октябрь доля артемии значи-
тельно снизилась и вновь преобладали солонова-
товодные таксоны, доля галобионтов была значи-
тельно ниже.

В 2020 г. на фоне некоторого восстановления
солености воды (до 94.2 г/дм3) отмечалось ста-
бильное доминирование коловраток, копепод и
кладоцер. Доля артемии в июне составляла толь-
ко 9.1%, в июле она повысилась до 14.4%, в авгу-
сте и сентябре вновь снизилась до 0.3 и 0.2% соот-
ветственно.

В 2021 г. наблюдалась сходная динамика мине-
рализации воды (максимум – 96.0 г/дм3) и зоо-

планктона. Видовой состав зоопланктона достиг
максимального разнообразия (9 видов). Лидиру-
ющее положение по численности принадлежало
солоноватоводным таксонам. В целом за весь пе-
риод наблюдений отмечалось увеличение чис-
ленности рачков артемии и их цист на 30% и
уменьшение численности прочих таксонов на
12% по сравнению с 2020 г.

Максимальная численность науплиусов арте-
мии (980 тыс. экз/м3) наблюдалась в апреле 2017 г.
(табл. 2) В течение года их численность обычно
значительно снижалась, а в октябре 2020 и 2021 гг.
они не были обнаружены. Наибольшая числен-
ность цист также выявлена в апреле 2017 г. –
849 тыс. экз/м3, затем она ежегодно уменьшалась и
в апреле 2021 г. составляла всего 12.2 экз/м3. Макси-
мум присутствия ювенильной стадии артемии было
зафиксирован в июле 2017 г. (12.5 тыс. экз/м3). В ап-
реле 2017–2019 гг. и октябре 2020–2021 гг. они от-
сутствовали. Для численности предвзрослых и
взрослых особей артемии наблюдалась сходная
динамика.

Анализ влияния экологических факторов. Для
выявления основных природных факторов, влия-
ющих на структуру зоопланктона, использовали
метод главных компонент. Были проанализиро-
ваны выборки четырех гидрофизических и гидро-
химических факторов (температуры, плотности,
минерализации и рН воды) и 13 показателей
структуры зоопланктона (численность и биомас-
са в целом и основных таксономических групп:
коловраток, ветвистоусых, веслоногих и жабро-
ногих рачков, а также отдельных стадий жизнен-
ного цикла артемии) за 2017–2021 гг. по ежеме-
сячным данным (рис. 2).

По графику “каменистой осыпи” были уста-
новлены главные компоненты ГК1, ГК2 и ГК3,
охватывающие 59.3% дисперсии всех изученных
переменных (табл. 3). Переменные, вошедшие в
ГК1, относились в основном к влиянию величи-
ны солености на показатели развития популяции
артемии. Эти показатели имели большие фактор-
ные нагрузки. В ГК2 основное значение имела
температура поверхностного слоя воды, а также
показатели численности и биомассы коловраток
и веслоногих рачков. Их факторные нагрузки бы-
ли невысокие. Вклад ГК2 в общую дисперсию

Таблица 1. Основные физико-химические показатели воды оз. Кулундинское в апреле–октябре 2017–2021 гг.
(минимум–максимум)

Показатели 2017 г. 2018 г. 2019 г. 2020 г. 2021 г.

Температура, °С 6.0–24.0 5.5–23.6 0.1–28.1 6.4–29.4 4.5–24.0
Прозрачность, м 0.9–1.3 0.3–0.8 0.1–1.0 0.3–0.9 0.4–1.2
рН 8.5–8.9 8.6–8.9 8.3–8.7 7.8–8.8 8.5–8.9

Соленость, г/дм3 65.6–127 75.1–93.0 32.0–88.6 74.0–94.2 50.0–96.0
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Таблица 2. Показатели развития основных таксонов зоопланктона и основных стадий жизненного цикла Artemia
в апреле–октябре 2017–2021 гг. (минимум–максимум)

Таксоны 2017 г. 2018 г. 2019 г. 2020 г. 2021 г.

Численность, тыс. экз/м3

Rotifera 0–0.17 0–384 0.12–236 36.2–1820 30.8–1550
Cladocera 0 0–93.6 0–430 0–35.3 0–30.1
Copepoda 0–21.02 2.10–43.0 0.64–143 10.5–89.2 8.94–75.9
Artemia: 0.07–980 0.45–66.0 0.19–34.0 0.06–19.9 15.9–90.6

науплиусы 0.02–980 0.02–65.5 0.19–31.2 0–6.86 0–8.92
ювенильные 0–12.5 0–9.41 0–7.37 0–8.95 0–11.6
предвзрослые 0–14.6 0–4.09 0–15.04 0.01–7.63 0.01–9.92
взрослые 0–1.08 0–1.73 0–0.25 0.05–0.58 0.05–0.31
цисты 129–850 27.8–394 20.1–42.6 12.2–69.7 15.9–90.6

Биомасса, г/м3

Rotifera 0–0.0003 0–1.53 0.001–0.95 0.14–7.29 0.12–6.21
Cladocera 0 0–5.06 0–4.59 0–1.59 0–1.35
Copepoda 0–0.63 0.07–1.51 0.02–48.5 0.37–3.12 0.31–2.65
Artemia 0.03–167 0.18–9.28 1.63–20.0 0.35–11.7 0.26–17.7

значительно меньше. К ГК3 можно отнести рН
воды, численность и биомассу ветвистоусых рач-
ков. Учитывая низкую факторную нагрузку для
рН и небольшую долю от общей объясненной
дисперсии, вклад этой компоненты существенно
меньше, чем ГК2. Таким образом, ГК1 лидирует в
объяснении общей дисперсии, но ее доля не яв-
ляется преобладающей.

Из графика главных компонент (см. рис. 2)
следует, что переменные численности и биомас-
сы Rotifera и Copepoda образуют компактную
группу в его правой нижней части, что означает
их тесную положительную корреляцию, т.е. сход-
ство реакций этих таксонов на изменения окру-
жающей среды. Переменные численности цист и
предвзрослой стадии артемии находятся почти по
диагонали от первой группы. Это свидетельствует
о высокой отрицательной корреляции между ни-
ми, что, вероятно, обусловлено их противопо-
ложной реакцией на изменения экологических
параметров. Наибольшие нагрузки на первую
компоненту имеют общая численность и биомас-
са всех стадий артемии, а также науплиусов, тесно
связанных между собой. Они находятся в левой
части графика, как и переменная солености воды.
Однако связь между этими переменными не пря-
мая, а, вероятно, в некоторой степени опосредо-
ванная. Переменная солености лежит напротив
переменных численности и биомассы Cladocera,
а также численности взрослой артемии, что отра-
жает противоположность их динамики, но фак-
торные нагрузки последних невелики. Можно за-
метить также противопоставление солености и
pH, что, вероятно, обусловлено изменением во-

дородного потенциала воды вследствие выпаде-
ния части солей в осадок при высокой минерали-
зации воды.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Озера с повышенной минерализацией воды
широко распространены во всем мире [16]. Во
второй половине прошлого века начались иссле-
дования, раскрывающие важность солености во-
ды для формирования озерных биоценозов, и в
частности зоопланктона [17, 18]. Некоторые ис-
следователи определяют соленость как основной
экологический фактор, влияющий на таксономи-
ческое разнообразие беспозвоночных в конти-
нентальных водоемах и морях [19]. Наиболее изу-
чены закономерности изменения числа видов и
обилия зоопланктона с увеличением минерализа-
ции воды на примерах водоемов Австралии [20–
24], Канады [18, 25], Крыма [26–29] и Сибири
[30–32]. Показано, что соленость воды в пределах
95–100 г/дм3 является барьером для развития всех
солоноватоводных видов.

Многие исследователи полагают, что другие
экологические факторы также сильно влияют на
структуру биоценозов при увеличении солености
озер. Выделенные ими факторы для объяснения из-
менения таксономического разнообразия вклю-
чают конкуренцию, хищничество и другие био-
логические взаимодействия [33, 34]. В нашем слу-
чает фактор хищничества можно исключить,
поскольку хищные виды не обнаружены. Отмече-
но [35], что соленость действует на биоценозы
совместно с другими факторами, при этом она за-
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трагивает иные факторы, которые затем влияют
на характеристики зоопланктона, т.е. действуют
опосредованно. Напрямую связана с соленостью
плотность воды. Некоторые другие абиотические
факторы – температура, прозрачность и pH воды,
в течение года, как правило, изменяются син-
хронно солености, что обусловлено сменой гид-
рологических сезонов. Эти изменения особенно
четко влияют на чередование стадий жизненного
цикла рачка артемии. Также показано [18], что
воздействие может оказывать не столько сумма
ионов в воде, сколько их химический состав.

За период исследования оз. Кулундинское фор-
мирующий эффект минерализации воды на струк-
туру сообщества зоопланктона выражался в смене
доминанта артемии на солоноватоводные виды. В
2017 г. при минерализации воды более 100 г/дм3 ар-
темия в течение года достигала 100% численности
зоопланктона. В 2018–2021 гг. при минерализа-
ции менее 100 г/дм3 существенную долю числен-
ности зоопланктона составляли коловратки, вес-
лоногие и ветвистоусые рачки. Такая же тенден-

ция отмечена на гипергалинных озерах Крыма
[28] и Большом соленом озере (США) [35].

Результаты проведенного анализа с использо-
ванием метода главных компонент соответствуют
современным представлениям об экологии рачка
артемии и его взаимоотношениях с представите-
лями солоноватоводной фауны. При высокой
минерализации воды рачок артемия также под-
вержен негативному воздействию избыточного
осмотического давления водной среды, но он
приспособлен к этому воздействию значительно
лучше своих конкурентов, поэтому получает су-
щественное преимущество [1, 3]. На примере
Аральского моря показано [36], что при уменьше-
нии солености основные перестройки в структуре
трофической цепи связаны со сменой доминиру-
ющих групп зоопланктона с различным типом
питания. При этом происходит уменьшение оби-
лия артемии и рост численности мелких гало-
бионтов, что, вероятно, связано с конкуренцией
за пищу. Результаты нашего анализа подтвержда-
ют опосредованность воздействия величины ми-

Рис. 2. Результаты анализа влияния экологических факторов на зоопланктон оз. Кулундинское методом главных ком-
понент (Principal Component & Classification Analysis). На осях – значения факторов матрицы корреляций: Salinity –
соленость, Transparency – прозрачность, Temperature – температура; стадии жизненного цикла артемии: Nauplia – на-
уплиусы, Juvenile – ювенильные, Subadults – предвзрослые, Adults – взрослые, Cysts – цисты; N – численность, B –
биомасса.
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нерализации на показатели обилия популяции
артемии и трофическую цепь оз. Кулундинское.

Согласно биолимнологическому районирова-
нию С.В. Герда [37], оз. Кулундинское относится
к Барабинско-Кулундинской озерной области.
Отличительная особенность озер этого региона –
малая глубина котловин и повышенная минера-
лизация воды. Известно [38], что экосистемы
озер этой области подвержены циклическим сук-
цессиям, так как климат на юге Западной Сибири
характеризуется чередованием сухих и влажных
периодов, что приводит к значительным колеба-
ниям уровня воды и площади бессточных озер
[39]. Колебания уровня воды являются причиной
существенных изменений гидрохимического и
гидробиологического режимов озер [40].

Ранее выполненный Фурье-анализ среднего-
довых (за вегетационный период) значений ми-
нерализации воды оз. Кулундинское и продук-
тивности артемии в 2000–2020 гг. [41] показал
схожесть спектров данных. Для обоих рядов вы-
явлены циклы продолжительностью 6–7 лет, а
наиболее характерен цикл, равный 10 годам, что
близко по продолжительности 11-летнему сол-
нечному циклу. Причем 10-летний цикл наиболее
сильно проявляется у величины минерализации.

Для наиболее изученного водоема области за-
мкнутого стока Обь-Иртышского междуречья –
оз. Чаны, также характерны ярко выраженные
внутривековые колебания гидрологического ре-
жима, связанные с изменением увлажненности
территории, обусловленной как солнечной ак-
тивностью, так и переменой климата [42]. Изме-
нение уровня оз. Чаны хорошо коррелирует с из-
менением годовой суммы осадков на юге Запад-
ной Сибири [43]. При изучении многолетней
динамики биомассы макрозообентоса этого озера
были получены данные [44], которые хорошо со-
гласовывались со структурой колебаний уровня
воды оз. Чаны: 1) внутривековые циклы – 40 лет
и более; 2) предположительно связанные с сол-
нечной активностью – 10–20 лет; 3) высокоча-
стотные – 3–6 лет [45]. Колебания уровней и со-
лености воды неизбежно ведут к измененяем так-
сономического состава и структуры водных
сообществ, в том числе оз. Кулундинское. Имен-
но такой период смены фаз водности с регрессии
на трансгрессию был охвачен нами в данном ис-
следовании.

Таким образом, опреснение воды в период
трансгрессивной фазы водности в 2017–2021 гг.
обусловило потерю доминирующего положения
жаброногого рачка в сообществе, как и было от-
мечено в предыдущие периоды высокой солено-
сти воды – 105–140 г/дм3 [5]. В связи с этим в по-
следние годы хозяйственное значение озера
уменьшалось из-за отсутствия биосырья – про-
мысловых скоплений цист артемии.

ВЫВОДЫ

1. Среди изученных факторов формирования
зоопланктона оз. Кулундинское наибольшее вли-
яние на его состав и структуру оказывала минера-
лизация воды. Эта переменная имеет наиболь-
шую из проанализированных экологических
факторов нагрузку в ГК1 (–0.72).

2. В 2017–2021 гг. на оз. Кулундинское наблю-
далось резкое изменение состава и структуры
зоопланктонного сообщества. Характерный для
гипергалинных озер моновидовой артемиевый
зоопланктон заместился на комплекс солонова-
товодных видов коловраток, ветвистоусых и вес-
лоногих рачков, а также галобионтов B. plicatilis и
C. retrogressus. Роль жаброногов в планктоне сни-
зилась до минимальных значений. Эти измене-
ния обусловлены опреснением воды озера на фо-
не увеличения его водности.

3. При уменьшении минерализации воды ме-
нее 100 г/дм3 с 2017 г. (127 г/м3) по 2021 г. (96 г/дм3)
максимальная (летняя) биомасса артемии снизи-
лась с 167 до 17.7 г/м3. При этом максимальные
биомассы коловраток, ветвистоусых и веслоно-

Таблица 3. Факторные нагрузки для трех главных ком-
понент (ГК1, ГК2 и ГК3) по всему перечню изученных
переменных (жирным шрифтом выделены нагрузки
>0.7)

Переменные ГК1 ГК2 ГК3

Температура воды, °С 0.34 0.50 –0.43
Прозрачность воды, м –0.57 –0.03 –0.01

Минерализация воды, г/дм3 –0.72 –0.40 –0.13
рН воды 0.42 0.14 0.53

Численность, экз/м3:
Rotifera 0.23 –0.66 –0.23
Cladocera 0.31 0.28 –0.83
Copepoda 0.32 –0.66 –0.27
Artemia (общая) –0.94 –0.08 –0.23

Биомасса, г/м3:
Rotifera 0.23 –0.66 –0.23
Cladocera 0.31 0.26 –0.82
Copepoda 0.32 –0.66 –0.27
Artemia –0.92 0.02 –0.27
науплиусов Artemia –0.93 –0.05 –0.23
ювенильных Artemia 0.01 0.46 –0.02
предвзрослых Artemia 0.18 0.19 0.06
взрослых Artemia 0.18 0.39 –0.40
цист Artemia –0.75 0.26 0.01

Доля общей дисперсии, % 28.6 16.4 14.3
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гих рачков увеличились с 0.003, 0 и 0.63 до 6.21,
1.35 и 2.65 г/м3 соответственно.

4. В течение года минимальные значения ми-
нерализации воды в озере наблюдались весной,
после поступления талых вод с водосборного бас-
сейна, а максимальные отмечались в летний пе-
риод (в июле). При этом численность артемии
максимальна в весенне-летний период, а солоно-
ватоводных видов – в летне-осенний.

Исследование выполнено в рамках государ-
ственного задания ИВЭП СО РАН по теме “Иссле-
дование разнообразия и структурно-функциональ-
ной организации водных экосистем для сохранения
и рационального использования водных и биологи-
ческих ресурсов Западной Сибири”.
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